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Figura 2. Arbol conceso rescatado de la  reconstrucci6n filogen6tica con  82 especies de
opossum   y   seis   grupos   externos.   Los   cl'rculos   negros   observados   en   los   nodos
representan  una  probabilidad  a  posteriori  (PP)  mayor  al  95%.  Por  simplicidad  no  se
muestran las especies del grupo externo.

Figura 3. Arbol  conceso  rescatado de la  reconstrucci6n filogenetica con 57 especies de
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muestran las especies del grupo externo.
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representa  la  relaci6n   1:1  de  ambas  tasas,  mientras  que  la  li'nea  continua  indica  la
correlaci6n   entre   ambas   tasas.   Se   muestran   los   promedios   de   las   tasas   con   su
respectivo error estandar.

CApiruLO ]1. Variaci6n temporal del dimorfismo sexual en tamafio corporal, raz6n de
sexos operacional e  intensidad de la competencia intrasexual

Figura  1.  Diferencias de masa corporal  entre machos y hembras observado en  invierno
entre  los  afros  del  estudio  a  largo  plazo  (1999 - 2006).  La  lfnea  s6lida  con  cuadrados
corresponde a  los machos, mientras que la lfnea segmentada con cfrculos representa a

X|



las hembras (datos muestran las medias ± 2 EE, n = 151).

Figura  2.  Diferencias  de  la  masa  corporal  entre  machos  y  hembras  entre  estaciones,
considerando todos los afros del estudio a largo plazo (1999 -2006).  La lfnea s6lida con
cuadrados  corresponde  a  los  machos,  mientras  que  la  ll'nea  segmentada  con  cl'rculos
representa a  las hembras.  Los tamafios de muestra estan  indicados en  la tabla 6 (datos
muestran  las medias ± 2 EE).

Figura   3.   Masa   corporal   (g)   de   machos   y   hembras   para   todas   las   estaciones,
considerando  ambos  afros  del  estudio  a  corto  plazo  (2012 -  2013).  La  linea  continua
con   cuadrados  corresponde  a   los  machos,   mientras  que   la   linea   segmentada   con
cfrculos representa  a  las hembras.  Los tamafios de muestra estan  indicados en  la tabla
7 (datos muestran las medias ± 2 EE).

Figura  4.  Diferencias  del  SSD  entre  estaciones  para  el  estudio  a  largo  plazo  (1999  -
2006).  Los  tamafios  de  muestra  estan  indicados  en  la  tabla  4  (Datos  muestran   los
valores  reales  de  SSD  de  los  afros  estudiados,  mie'ntras  que  las  lfneas  representan  las
medias con su respectivo intervalo de confianza [95°/o], n = 443).

Figura  5.  Diferencias  del  SSD  entre  estaciones  para  el  estudio  a  corto  plazo  (2012  -
2013).   Los  tamafios  de  muestra  estan  indicados  en  la  tabla  5  (Datos  muestran  los
valores reales de SSD de los afros estudiados).

Figura  6.  Correlaci6n  entre  el  SSD  y  OSR  del  estudio  a  largo  plazo  (1999 -2006).  Los
diamantes  representan  el   rango  de  afros  evaluados  y  la   lfnea  solida   representa   la
tendencia  de  la  correlaci6n.  Ambos  l'ndices  fueron  transformados  usando  logaritmo
natural para estandarizarlos.

Figura    7.    Representaci6n    grafica    del    SSD    en    respuesta    de    las    precipitaciones
estacionales  de  los  afros  evaluados  en  el  estudio  a  largo  plazo  (1999 -2006).  La  linea
s6lida    con    diamantes    representan    el    SSD   y   las   barras   s6lidas    representan    las

precipitaciones.   Las   letras   en   el   eje   Estaci6n/Afio   corresponden   a   las   estaciones:
primavera  (P),  verano  (V),  otofio  (0)  e  invierno  (I)  (Datos  muestran  los valores totales
de las precipitaciones y SSD por estaci6n y afro, n = 443).

CApfTULO  Ill.  Ecologl'a  espacial  intra- e intersexual y su  relaci6n  con  la estrategia de
apareamiento

Figura  1.  Estimaciones  del  ambito  de  hogar  de  los  individuos  de  Thy/crmys  e/egcrn5
obtenida  por el m6todo  MPC entre temporada y sexo.  La  lI'nea continua con cuadrados
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corresponde a los machos, mientras que la ll'nea segmentada con ci'rculos representa a
las  hembras.  Los  tamafio  de  la  muestra  se  detallan  en  el  texto  (datos  muestran  las
medias ± 2 EE).

Figura  2.  Estimaciones  de  ambito  de  hogar  de  los  individuos  de  Thy/crmys  e/egcrns
obtenida  por  el  m6todo  MA  al  75%  (a)  y  90%  (b)  entre  temporada  y  sexo.  La  II'nea
continua  con  cuadrados corresponde a  los  machos,  mientras  que  la  lfnea  segmentada
con cl'rculos representa a las hembras. Los tamafio de la muestra se detallan en el texto

(datos muestran las medias ± 2 EE).

Figura   3.   Relaci6n   entre   el   ambito   de   hogar   medido   con   MPC   y   el   mlmero   de
localizaciones   de   hembras   y   machos   de   Thy/cJmys   e/egc/ns   en:   a.   temporada   pre-
reproductiva  (n  =  16) y b. temporada  reproductiva obtenida  (n =  14).  La  lfnea continua
con   cuadrados  corresponde  a   los  machos,   mientras  que   la   li'nea  segmentada  con
ci'rculos representa a las hembras (datos muestran las medias ± 2 EE).

Figura  4.   Porcentaje   de   area   de  sobreposici6n   entre  temporada  y  sexo.   La   li'nea
continua   con    cuadrados   corresponde   a    la   comparaci6n    macho-macho,    la    lI'nea

punteada  con  cfrculos  a  la  comparaci6n  hembra-hembra  y  la  linea  segmentada  con
triangulos a la comparaci6n macho-hembra. Los tamafio de la muestra se detallan en el
texto (datos muestran las medias ± 2 EE).

CApfTULO IV. Sistema de apareamiento gen6tico

Figura  1.  Fotografi'a  de  una  hembra  de  Thy/cJmys e/egcrns  con  15  crfas  adheridas  a  sus

glandulas mamarias. Foto capturada en la temporada reproductiva del 2012.

Figura   2.   Frecuencia   de  camadas  que   exhibieron   mdltiple   paternidad   (ntimero   de
machos asignados como padres).  Las barras  blancas con  lI'neas diagonales representan
la temporada  reproductiva  2011-2012,  las barras negras la temporada  2012-2013 y las
barras grises representan ambas temporadas reproductivas.

Figura   3.   Frecuencia   de   machos   asignados   como   padres   que.  exhibieron   mtiltiple

paternidad  (ndmero  de  crfas).  Las  barras  blancas  con  lfneas  diagonales  representan  la
temporada  reproductiva  2011-2012,  Ias  barras  negras  la  temporada  2012-2013  y  las
barras grises representan ambas temporadas reproductivas.
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CApiruLO V. Dimorfismo sexual, preferencia de pareja y competencia intrasexual: la
oportunidad para la selecci6n sexual

Figura  1. Arena experimental  disefiada  para evaluar la  competencia  entre machos.  Los
ntimeros representan: (1) zona de exclusi6n, donde no existe orina del macho opositor,

(2)  zona  de contacto,  donde  la  orina  del  macho  opositor se encuentra  esparcida, y (3)
zona  de  interacci6n,  donde  existe orina  del  macho  opositor y donde  el  macho  puede
interactuar directamente con la hembra en la jaula.

Figura 2. Representaci6n grafica del laberinto en '`Y".  Los ntimeros representa: (1) zona
neutral,  (2)  zona  de  indecisi6n,  (3)  zonas  de  preferencia,  y  (4)  zonas  de  interacci6n
directa.

Figura 3. Tiempo de permanencia en  (a) zona de contacto,  (b) zona de interacci6n y (c)
zona  de contacto  mss zona  de interacci6n  entre tamafio  de  machos y el  experimento
con   su   respectivo   control.   Los   resultados   corresponden   a   los   experimentos   de
competencia  entre machos por marcaje urinario durante temporada  reproductiva.  Las
columnas  claras  muestran  los  machos  ``pequefios"  y  las  columnas  oscuras  los  machos
"grandes"  (datos  muestran  las  medias  ±  2  EE,  n  =  36  para  el  control,  n  =  42  para  el

experimento).

Figura  4.  Tiempo  de  permanencia  de  la  hembra  en  la  zona  de  preferencia  y  zona  de
interacci6n entre los dos tratamientos de machos durante temporada reproductiva del
2009.  Las columnas claras  representan  los  machos  "pequefios" y las columnas oscuras
los machos ``grandes" (datos muestran las medias ± 2 EE, n = 27).

Figura   5.  Tiempo   de   permanencia   de   la   hembra   en   la   zona   de   interacci6n   entre
temporada  y tamafio  de  machos  de  los  experimentos  del  2013.  La  letra  "a"  indica  el

primer ensayo y la  `'b" el segundo ensayo.  Las columnas claras representan  los machos
"pequefios" y las columnas oscuras los machos '`grandes"  (datos muestran las medias ±

2 EE, n = 150 temporada no reproductiva, n = 136 para temporada reproductiva).

Figura  6.  Correlaci6n  entre  el tamaFio  corporal y el  6xito  reproductivo  de  las  hembras
durante los periodos reproductivos (a) 2011-2012, (b) 2012-2013, y (c) ambos periodos.

Figura  7.  Correlaci6n  entre  el  tamafio  corporal  y  el  exito  reproductivo  de  los  machos
durante los periodos reproductivos (a) 2011-2012, (b) 2012-2013, y (c) ambos periodos.

Figura  8.  Correlaci6n  entre  el  rasgo  (peso)  y  el  6xito  de  apareamiento  (tiempo  de

preferencia de las hembras) de los machos durante temporada reproductiva.

Figura  9.  Correlaci6n  entre  el  rasgo  (ambito  de  hogar)  y  el  6xito  de  apareamiento
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(ntimero de hembras dentro del area de los machos) de los machos durante temporada
reproductiva.
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LISTA DE ANEXOS

CApiruLO  I.  Evoluci6n  del  dimorfismo  sexual  en  tamafio  corporal  en  marsupiales
americanos y nuevos hallazgos sobre sus re[aciones filogen6ticas

Anexo  1.  Listado  de  las  112  especies  de  marsupiales  americanos  reportadas  hasta  la
actualidad, pertenecientes a las tres familias reconocidas.  La tabla muestra la presencia

(si),  ausencia  (no)  o  falta  de  informaci6n  (ND)  del  SSD  por  especie,  el  sexo  al  cual  se
encuentra  sesgado  el  SSD  (M  =  machos,  H  =  hembras),  el  rasgo  de  tamafio  corporal
considerado  para  determinar la ausencia/presencia  de SSD y la  referencia  bibliografica
de cada estudio en particular.
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RESUMEN

El   dimorfismo   sexual   en   tamafio   corporal   (SSD)   sesgado   hacia    machos   es   una

caracteristica  predominante  en  la  mayor fa  de  especies  de  mamiferos,  y  a  menudo  se

sugiere  que  uno  de  los  dos  mecanismos  de  selecci6n  sexual  (intra-  e  inter)  seria  la

causa   tiltima   del   SSD,   aunque   se   desconoce   si   ambos   mecanismos   interactdan

simultaneamente   en    la   evoluci6n   del   SSD   en   mamiferos.    La   expresi6n   del   SSD

modulada  por selecci6n sexual en  mamiferos, generalmente esta  asociada con  la  raz6n

de   sexos   operacional   (OSR),   el   sistema   de   apareamiento   (predominantemente   la

poliginia  o  poliginandrfa)  y  las  conductas  espaciales,  como  el  ambito  de  hogar,  por  lo

tanto,  el  grado  de  SSD  en  una  poblaci6n  generara  un  efecto  significativo y diferencial

sobre el 6xito  reproductivo de ambos sexos. Sin embargo, si  bien  la selecci6n sexual es

la  principal  explicaci6n  del  SSD  en  una  poblaci6n,  la  evoluci6n  del  SSD  podria  estar

mediada  por un efecto filogen6tico entre especies emparentadas.  Considerando el SSD

sesgado   hacia   machos   en   el   marsupial   chileno   7lf}y/c7mys   e/egc7ns   en   temporada

reproductiva,  y  en  otras  especies  de  marsupiales  poliginicas,  vivas  y  extintas,  es  de

esperar que:  (i)  el SSD sea  un  rasgo ancestral  en  marsupiales  americanos  pero  que  no

exista   un  efecto  filogen6tico  sobre  su  evoluci6n,  (ii)  se  observe  SSD  sesgado   hacia

machos  durante  temporada  reproductiva,  (iii)  la  OSR  est6  sesgada  hacia  machos,  (iv)

los  machos  exhiban  mayores  ambitos  de  hogar  que  las  hembras  durante  temporada
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reproductiva,    (v)    I.    e/egcrns    exhiba    un    sistema    de    apareamiento    poligfnico    o

poliginandrico, y  (vi)  los  dos  mecanismos de selecci6n  sexual  modulen  la  evoluci6n  del

SSD, confjri6ndole una ventaja en el 6xito reproductivo. En el presente estudio se infiri6

sobre la evoluci6n del SSD en  los marsupiales americanos. Ademas, se evalu6 el ambito

de   hogar   de   machos   y   hembras   y   se   caracteriz6   gen6ticamente   el   sistema   de

apareamiento.  Finalmente, el efecto de la  competencia entre  machos y la  preferencia

de las hembras por parej.as sobre el tamafio corporal de los machos, y la direcci6n de la

selecci6n  sexual  sobre  el  tamafio  corporal  y el  ambito  de  hogar  de  Thy/c7mys e/egons.

Los  resultados   no  mostraron  un  efecto  filogen6tico  en   la  evoluci6n  del  SSD  en  los

marsupiales   americanos,   sugiriendo   que   la   evoluci6n   del   SSD   estarfa   asociada   a

factores   ecol6gicos   propios   de   la   especie  y  del  ambiente   (OSR,  ambito  de   hogar,

sistema   de   apareamiento),   y   potencialmente   modulada   por   selecci6n   sexual.   Asi

mismo,  se  observ6  un  sesgo  significativo  del  SSD  y  la  OSR  hacia  los  machos  durante

temporada   reproductiva,   y   una   fuerte   correlaci6n   positiva   con   el   grado   de   SSD,

sugiriendo un efecto de la competencia entre machos sobre tamafio corporal. Ademas,

el ambito de hogar de los machos fue mayor que el de las hembras durante temporada

reproductiva,  y  exhibieron  un  sistema  de  apareamiento  poliginandrico  con  multiple

paternidad.  Las  hembras tuvieron  preferencias por machos de mayor tamafio corporal,

evidenciando  que  la  selecci6n  intersexual  estaria  modulando  el  SSD  en  I.  e/egc7n5.  El

tamafio  corporal   de   los   machos  estuvo  correlacionado   positivamente   con   el  6xito

reproductivo y modulado por la  preferencia de parejas.  Finalmente, el ambito de hogar
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de  los  machos  se  correlacion6  positivamente  con  el  exito  de  apareamiento  y  estuvo

modulado por la competencia "scramble" entre machos.

Palabras   claves.   Opossum,   pequefios   mamiferos,   poligamia,   selecci6n   intrasexual,

selecci6n intersexual



ABSTRACT

Sexual  size  dimorphism  (SSD)  biased  towards  males  is  a  predominant feature  in  most

mammals,  and  is  often  suggested  that  one  of the  two  sexual  selection  mechanisms,

namely, intra-sexual competition and mate choice, would be the ultimate cause of SSD.

Nevertheless,  it is  unknown whether both  mechanisms  interact simultaneously  on SSD

evolution  in  mammals.  The  expression  of  SSD  is  associated  with  the  operational  sex

ratio (OSR), the mating system (polygyny or polygynandry) and spatial behaviors (home

range); therefore, SSD degree generates a significant differential effect on  reproductive

success   in   both  sexes.   However,  while  sexual  selection   and   mating  strategies  are

related  to  the  evolution  of  SSD  within  a  population,  the  evolution  of  SSD  could  be

mediated   by  a   phylogenetic  effect  between  related  species.  Considering  the  male~

biased  SSD  in  the  Chilean  marsupial  Thy/cJmys  e/egcms  as  well  as  in  other  living  and

extinct  polygynous  marsupials,  it  is  expected  that:  (i)  the  SSD  is  an  ancestral  trait  in

American  marsupials  but without a  phylogenetic effect on SSD  (ii) there  is SSD skewed

towards males in breeding season, (iii) the OSR is skewed towards males, (iv) the males

exhibit  larger  home  ranges  than  females  in  breeding  season,  (v)  I.  e/egc7r]s  exhibits  a

polygynous  or polygynandrous  mating system,  and  (vi)  the  two  mechanisms  of sexual

selection  are  modulating  the  SSD  biased  toward  males,  conferring  an  advantage  in

reproductive   success.    I    infer   the   evolution   of   SSD    in   an   American   marsupial's

phylogeny.  Besides,  I  assessed  the  home  range  of  males  and  females,  and  genetic
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mating  system  and  its  relation  to  the  reproductive  success  of males  were  assessed.

Finally, I assessed the effect of male competition and female mate choice on male body

size, and the direction of sexual selection on body size and home range.  Results did not

show  a  phylogenetic  effect  on  SSD  evolution  in  American  marsupials,  suggesting  that

SSD evolution would  be associated with  ecological factors  on  species and  environment

(OSR,  home  range,  mating  system),  and  modulated  by  sexual  selection.  Besides,  the

results  showed  a  significant  SSD  and  OSR  biased  towards  males  and  a  strong  positive

correlation  with  SSD  degree,  suggesting  an  effect  of  male  competition  on  body  size.

Also, home range of males was larger than  in females, and exhibited a  polygynandrous

mating  system  with  multiple  paternities.  Females  had  higher  preferences  for  larger

males,  suggesting  that  intersexual  selection  would  modulate  the  SSD  in  I.  e/egcrn5.

Body size of males was  positively correlated with  reproductive success and  modulated

for  female  mate  choice.  Finally,  home  range  of  males  was  positively  correlated  with

mating success and modulated by scramble competition among males.

Keywords.     Mouse-opossum,    small    mammals,     polygamy,    intrasexual    selection,

intersexual selection



lNTRODUCC16N GENERAL

La   teorfa   de   selecci6n   sexual   fue   propuesta   en   un   inicio   para   explicar   la

significancia   adaptativa   de   los   rasgos   conspicuos   no   directamente   reproductivos

observados  en  machos  de  diferentes  especies  (Darwin  1871).  Darwin  (1871)  describe

dos  mecanismos  de  selecci6n  sexual:  (i)  la  competencia  entre  machos  por  acceder  a

hembras reproductivas, y, (ii)  la  preferencia de las hembras por machos  reproductivos.

Actualmente estos dos  mecanismos de  selecci6n  sexual son conocidos como selecci6n

intrasexual y selecci6n intersexual, respectivamente (Anderson 1994).

Los  dos  mecanismos  de  selecci6n  sexual  han  sido  descritos  como  las  fuerzas

evolutivas   dltimas  que   modulan  el  dimorfismo  sexual  en   mamiferos   (Clutton-Brock

1989,    1991,    Clutton-Brock   y    Parker    1995,    Clutton-Brock   y    MCAuliffe    2009).    El

dimorfismo sexual  en tamafio corporal ("sexual size dimorphism"  o SSD) sesgado hacia

machos  es  el  rasgo  sexual  secundario  predominante  en  la  mayoria  de  especies  de

mamiferos  (Lindenfors  y  col.  2007,  Clutton-Brock  y  MCAuliffe  2009).  Por  ejemplo,  el

SSD   sesgado    hacia    los    machos   ha   sido   documentado   en    muchas   especies   de

marsupiales  de  Oceania  (e.g.,  Clinchy  y  col.  2004,  Foster  y  Taggart  2008,  Glen  y  col.

2009) y America (e.g., Ryser 1992, Loretto y Vieira 2005, v6ase tambi6n Astda 2010).  La

evidencia sugiere que el SSD es una consecuencia  de la  preferencia de  las hembras por
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machos de mayor tamafio corporal (Trivers  1972,  Williams  1975, Cote y Hunte  1989) y

de la competencia entre machos, donde aquellos de mayor tamafio corporal seran mss

competitivos y tendran mayor acceso a hembras (Clutton-Brock y Harvey 1977, Smuts y

Smuts  1993,  Clutton-Brock y  Parker  1995).  En  ese  sentido,  la  variabilidad  del  tamafio

corporal intra-e intersexual confieren una ventai.a en el 6xito reproductivo de hembras

y  machos,  otorgando  una  oportunidad  para  que  la  selecci6n  sexual  acttle  (Clutton-

Brock  y  Parker  1995,  Nelson  1995,  Kappeler  1997,  Gray  y  Hurst  1998,  Alberts  y  col.

2006, Clutton-Brock y MCAuliffe 2009). Sin embargo, el efecto de los mecanismos intra-

e  intersexuales  sobre  rasgos  fenotfpicos  suelen  ser  estudiadas  de  forma  aislada,  y

solamente existe evidencia  de ambos  mecanismos de selecci6n sexual actuando sobre

el mismo fenotipo en algunas especies de peces y aves  (Berglund y col'.  1986,  Bisazza y

col.   1989,  Kodric-Brown  1996,  Berglund  y  Rosenqvist  2001,  Aspbury  y  Basolo  2002,

Basolo  2004,   Hudman  y  Gotelli  2007).   Por  lo  tanto,  estudiar  el  efecto  de  los  dos

mecanismos   de   selecci6n   sexual   simultaneamente   sobre   el   tamafio   corporal   en

mamiferos     podria     enriquecer     nuestro     entendimiento     sobre     las     estrategias

reproductivas en diferentes especies.

EI  SSD  sesgado  hacia   machos  generalmente  se  encuentra   asociado  a   otros

rasgos   poblacionales   y   conductuales.   Por   ejemplo,   en   especies   que   exhiben   SSD

sesgado  hacia  machos  es  comtin  observar un sesgo  hacia  los  machos  en  la proporci6n

de sexos operacional ("operational sex ratio" -OSR), lo cual sugiere que la competencia
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entre machos es mss intensa, y donde solo aquellos machos de mayor calidad tendran

mayor  probabilidad  de  acceder  a  hembras  (v6ase  Emlen  y  Oring  1977,  Kvarnemo  y

Ahnesj6  1996,  Mitani y col.  1996,  Clutton-Brock y  MCAuliffe 2009).  De  igual  manera,  la

poliginia   (donde   un   macho   se   aparea   con   mdltiples   hembras   en   una   temporada

reproductiva  [Clutton-Brock  1989])  se  ha  descrito  como  el  sistema  de  apareamiento

predominante en mamiferos, reportandose en mss del 940/o de especies (v6ase Clutton-

Brock  1989,  1991,  Clutton-Brock  y  MCAuliffe  2009).  Una  explicaci6n  frente  a  ello,  es

que las hembras al ser las encargadas de la gestaci6n y lactancia (Orians 1969), su 6xito

reproductivo dependera del tiempo y energfa que dedique a su descendencia (Clutton-

Brock  y  Vincent   1991),   mientras   que   el   6xito   reproductivo   de   los   machos   estara

usualmente  limitado  por el  ndmero  de  apareamientos  (Trivers  1972).  Por  lo  tanto,  la

poliginia es reconocida como uno de los factores que influye sobre el SSD a traves de la

selecci6n  sexual  (e.g.,  Jackson  y  Skinner  1998,  Weckerly  1998,  Isaac  y  Johnson  2003,

Vanp6  y col.  2008).  Por otro  lado,  la  conducta  territorial  de  los  machos  con  hembras

incluidas   dentro   de   su   ambito   de   hogar   es   una   caracteristica   de   competencia

intrasexual  (e.g.,  Ryser  1992,  Loretto  y  Vieira  2005,  Lane  y  col.  2009,  Marmet  y  col.

2012),  Ia  cual favorece  que  machos  de  mayor tamafio  corporal  defiendan territorios  o

hembras a trav6s de contiendas, marcaje quimico, o posean mayores ambitos de hogar

(e.g.,  Ryser  1992, Jackson  y Skinner  1998,  Loretto  y Vieira  2005,  Fuxj.ager y col.  2010,

Jordan  y  col.  2011a,  b).   En  muchos  casos,  es  comdn  observar  una  relaci6n  positiva

entre el SSD, el ambito de hogar y el 6xito reproductivo de los machos.  Por ejemplo, se
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ha  descrito  en  algunas  especies  de  marsupiales  que  los  machos  tendran  ambitos  de

hogar mss  amplios que el  de  las  hembras, y que  las  hembras  estaran  incluidas  dentro

de estos ambitos  de  hogar (e.g.,  Ryser 1992, Shimmin y col.  2002,  Clinchy y col.  2004,

Fisher y Cockburn 2005, Glen y col. 2009). Ademas, es comdn observar un alto grado de

sobreposici6n    de   los   ambitos   de   hogar   de    las   hembras   y   un    bajo   grado   de

sobreposici6n entre machos, como indicador de competencia intrasexual en mamiferos

que favorece el dimorfismo sexual en tamafio corporal y ambito de  hogar (e.g.,  Lane y

col. 2009, Marmet y col. 2012).

Por otro  lado,  si  bien  la evidencia  muestra  que  la  selecci6n sexual modularia  la

evoluci6n  del  SSD  en   las   poblaciones  de  diferentes   especies   de   mamiferos   (v6ase

Blanckenhorn   2005,   Lindenfors   y   col.   2007),   la   evoluci6n   del   SSD   en   un   tax6n

determinando   podrfa   estar  modulada   por  factores  filogen6ticos   resultantes  de   las

relaciones   evolutivas   entre   especies   emparentadas,   y   no   por  factores   ecol6gicos

intrfnsecos  de  cada  especie  o  del  ambiente  donde  habitan  (Clutton-Brock y col.  1977,

P6rez-Barberia    y   col.    2002).    Por   ejemplo,    en    muchas   especies    de    marsupiales

americanos se ha  reportado SSD sesgado hacia machos en especies actuales (e.g.,  Pine

y  col.  1985,  Ventura  y  col.  1998,  Cerqueira  y  Lemos  2000,  L6pez-Fuster  y  col.  2000,

2002,  Lemos y Cerqueira  2002, Steiner y Catzeflis  2003, Astda  2010,  Bazan-Le6n  2011)

y  extintas  (Ladeveze  y  col.  2011),  pero  no  existen  estudios  que  hayan  evaluado  la

evoluci6n  del  SSD  en  este  grupo  de  mamiferos.  Por  lo  tanto,  es  indispensable  incluir

9



analisis  macro  evolutivos  con  la  finalidad  de  evaluar  que  fuerzas  evolutivas  (macro  o

micro) estarfan actuando sobre la evoluci6n de un rasgo en particular.

Thy/crmys e/egcrns  (Waterhouse  1838),  es  un  pequefio  marsupial  nocturno  que

habita   en   areas   de    matorral   semi-arido   mediterraneo   y   en   zonas   aridas,   con

poblaciones que se distribuyen desde la  Ill regi6n (Bazan-Le6n 2011)  hasta  la Vlll  regi6n

de Chile  (Mufios-Pedreros y Yafiez 2009). Aunque  la  mayor fa  de estudios  realizados en

I.   e/egc7r}s   se   han   enfocado   en   aspectos   eco-fisiol6gicos   (e.g.,   Sabat  y  col.   1995,

Bozinovic y col. 2005) y filogeograficos (e.g., Meynard y col. 2002, Palma y col. 2002), se

desconoce  sobre  la  conducta  reproductiva  de  esta  especie,  al  igual  que  en  todos  los

marsupiales presentes  en Chile.  Bazan-Le6n  (2011),  observ6 que  individuos machos  de

I.   e/egcrns   de   diferentes   poblaciones,   pose fan,   significativamente,   mayor   tamafio

corporal que  las  hembras  (aprox.  20% mss), y mostraban  una  alta varianza  intrasexual

en dicho rasgo en temporada  pre-reproductiva, sin embargo, se desconoce si existe un

efecto de la temporada reproductiva sobre este rasgo.

Considerando  que  es  frecuente  observar  SSD  asociado  a  la  OSR,  ambito  de

hogar y  la  poliginia  en  marsupiales  actuales y  extintos,  se  espera  que  en  el  marsupial

sexualmente  dim6rfico  en  tamafio  corporal,  Thy/cJmys e/egc7ns:  (i)  el  SSD  sea  un  rasgo

ancestral  en   marsupiales  americanos,  (ii)   no  exista   un  efecto  filogenetico  sobre   la

evoluci6n   del   SSD   en   marsupiales   americanos,   (iii)   se   observe   SSD   sesgada   hacia

machos   durante  temporada   reproductiva,   (iv)   Ia   OSR  se   encuentre   sesgada   hacia
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machos y correlacionada  con  el  SSD,  como  evidencia  de  la  intensidad  de  la  selecci6n,

(v) los machos posean mayores ambitos de hogar que las hembras durante temporada

reproductiva   y   bajo   grado   de   sobreposici6n   entre   machos,   como   evidencia   de

competencia  intrasexual, (vi)  los machos tengan descendencia con mss de  una  hembra

durante temporada  reproductiva evidenciando un sistema de apareamiento poligfnico,

o en  su defecto que  las  hembras tambi6n tengan descendencia  con  mss  de  un  macho

evidenciando  un sistema  de apareamiento  poliginandrico,  (vii)  los  dos  mecanismos  de

selecci6n  sexual  est6n  modulando  el  SSD  sesgado  hacia   machos,  confiri6ndole  una

ventaja  en  el  6xito  reproductivo,  (viii)  el  tamafio  corporal  en  machos  les  confiera  una

ventaja  diferencial  en  el  6xito  reproductivo,  y  (ix)  el  ambito  de  hogar  en  machos  les

confiera una ventaja diferencial en el exito reproductivo.

El   presente   trabaj.o   representa   el   primer  estudio   realizado   en   marsupiales

donde se evaltia  la  direcci6n  de  la selecci6n sexual, considerando  los dos  mecanismos,

sobre  el  tamafio  corporal  y  la   competencia   intrasexual  sobre  el  ambito  de  hogar.

Ademas,  representa  el  primer estudio  en  marsupiales  sudamericanos  que  describe  el

sistema  de  apareamiento  gen6tico,  y que  reconstruye  la  historia  evolutiva  del  SSD  en

marsupiales americanos.
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CAPITULO I

Evoluci6n del dimorfismo sexual en tamafio corporal en

marsupiales americanos y nuevos hal[azgos sobre sus re[aciones

filogen6ticas



RESUMEN

EI   dimorfismo   sexual   en   tamafio   corporal   (SSD)   en    mamiferos   juega    un    papel

importante  a  nivel  ecol6gico y evolutivo.  Diversos  estudios  han  evaluado  las  causas y

consecuencias  de  la  evoluci6n  del  SSD  en  mamiferos,  coincidiendo  todos  en  que  la

selecci6n  sexual  y  los  sistemas  de  apareamiento  estarfan  modulando  la  evoluci6n  del

SSD.  Sin  embargo,  pocos  estudios  han  descartado  si  la  evoluci6n  del  SSD  tiene  un

componente   filogenetico,   y   en   ninguno   de   los   casos,   se   han   incluido   especies

pertenecientes  a  taxa  ancestrales  de  mamiferos,  Io  cual  podria  enriquecer  nuestro

entendimiento  sobre  la  evoluci6n  del  SSD  en  este  grupo.  En  el  presente  estudio  se

reconstruy6  el  estado  ancestral  del  ancestro  comtin  mss  reciente  de  los  marsupiales

americanos   pertenecientes   a   57   especies   de   los   tres   6rdenes   (Didelphimorphia,

Paucituberculata  y  Microbioteriia),  y  se  calcularon  las  tasas  de  ganancia  y  p6rdida  de

dimorfismo.  Ademas,  se  construy6  Ia  filogenia  mss  extensa  hasta  ahora  disponible  de

los marsupiales americanos, incluyendo 82 de las 112 especies vivientes.  Los resultados

muestran  similares  probabilidades  de  observar  monomorfismo  o  dimorfismo  en  el

caracter del ancestro comdn mss reciente de los marsupiales americanos. Asf mismo, la

tasa  de ganancia  de SSD fue  mayor a  la  tasa  de  p6rdida,  lo cual  sugiere  una  evoluci6n

de  monomorfismo  a  dimorfismo  en  marsupiales.  Ademas,  se  observ6  una  baj.a  serial

filogenetica   del   SSD   en   marsupiales,   sugiriendo   que   la   evoluci6n   del   SSD   ha   sido
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independiente  de  las  relaciones  filogen6ticas  de  las  especies,  y  que  este  podrfa  ser

explicado    considerando    la    influencia    de    la   selecci6n    sexual   y    los   sistemas   de

apareamiento de cada especie.

Palabras   claves.    Mouse-opossum,    Metatheria,    Didelphidae,    m6todo   comparado,

pequefios mamiferos.
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ABSTRACT

Sexual    size    dimorphism    (SSD)    in    mammals    plays    an    important    ecological    and

evolutionary role. Several studies  have evaluated the causes and  consequences of SSD
\

evolution in mammals, agreeing that sexual selection and mating systems modulate the

evolution  of SSD.  However;  few studies  have  discarded whether the  evolution  of SSD

has   a   phylogenetic   component,   and   no   previous   comparative   study   has   included

species  belonging to  Metatherian,  ancestral taxa  of mammals,  which  could enrich  our

understanding  of SSD  evolution.  In  this  study  the  ancestral  state  of  the  most  recent

common  ancestor of American  marsupials  belonging to  57 species  from  three  orders

(Didelphimorphia,  paucituberculata and  Microbioteriia) was reconstructed.  In addition,

the  largest  American  marsupials  phylogeny  was  constructed,  including  82  of the  112

living  species.  The  results  show  similar  probabilities  to  observe  monomorphism  or

dimorphism  in  the  most  recent  common  ancestor character  of American  marsupials.

Also,  the  rate  gain  of SSD  was  greater than  the  rate  of loss,  suggesting  an  evolution

from   monomorphic   species   to   dimorphic  species   in   marsupials.   Besides,   the   low

phylogenetic  signal  of  SSD   in  marsupials  suggest  that  the  SSD  evolution  has   been

independent of the phylogenetic relationships of marsupial species, and that this could

be  explained  by  interaction  between  sexual  selection  and  mating  systems  of  each

species.
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I(eywords.   Mouse-opossum,   Metatheria,   Didelphidae,   comparative   method,   small

mammals
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INTRODUCC16N

Una   caracteristica   comdn   en   la   mayoria   de   especies   de   mamiferos   es   la

presencia   de   dimorfismo   sexual   en   tamafio   corporal   (SSD)   sesgado   hacia   machos

(Alexander   y   col.    1979,   Weckerly   1998,   Lindenfors   y   col.   2007,   Clutton-Brock   y

MCAuliffe  2009),  siendo  la  selecci6n  sexual  la  causa  tlltima  de  su  evoluci6n  (Darwin

1871,   Trivers   1972,   Charnov   1992).   Las  causas  y  consecuencias   del   SSD   han   sido

ampliamente  estudiadas  en  diferentes  especies  de  mamiferos  (v6ase  BIanckenhorn

2005,  Lindenfors  y col.  2007),  y se  han  reportado  asociaciones  directas  entre  el  SSD y

diferentes  rasgos  y  estrategias  que  incrementan  el  6xito  reproductivo  de  machos  y

hembras   (e.g.,   diferentes   sistemas   de   apareamiento).   Por   ej.emplo,   en   especies

monom6rficas en tamafio corporal  la  monogamia es predominante  (Andersson  1994),

mientras que, en especies con SSD sesgado  hacia  machos es  predominante la  poliginia

(e.g.,   Clutton-Brock   y   col.   1977,   Cabana   y   col.   1982,   Andersson   1994,   Gowaty   y

buschhaus  1998,  Perez-Barberia  y  col.  2002).  Sin  embargo,  aunque  el  dimorfismo  y

monomorfismo  juegan  un  papel  importante  a  escala  ecol6gica  en  mamiferos,  pocos

estudios  han  evaluado  simultaneamente  si  la  evoluci6n  interespecifica  del  SSD  en  un

tax6n  determinando  estaria   modulada  por  factores  filogen6ticos  resultantes  de  las

relaciones    evolutivas    entre    especies    emparentadas    o    por    factores    ecol6gicos

intrfnsecos  de  cada  especie  o  del  ambiente  donde  habitan  (Clutton-Brock y col.  1977,
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P6rez-Barberia y col. 2002).

Los mamfferos estan divididos en tres grandes grupos: prototerios, metaterios o

marsupiales,   y   euterios    o    placentarios.    En   t6rminos    evolutivos,    Ios    prototerios

representan  el  grupo  basal  de  los  mamiferos,  y  los  euterios  el  grupo  mss  reciente

(Wilson  y  Reeder 2005).  Sin  embargo  la  ausencia  de  informaci6n  en  relaci6n  a  rasgos

sexuales  secundarios  en  los  prototerios, sumada  a  la  condici6n  de  grupo  ancestral  de

los  marsupiales  en  relaci6n  a  los  placentarios  y su  elevada  riqueza  de  especies  vivas,

convierten  a  los  marsupiales en  un grupo sugerente  para  realizar una  evaluaci6n  de la

evoluci6n del SSD.

Los   marsupiales   actuales   estan   distribuidos   geogr5ficamente   en   Oceania   y

America.  Dentro  de  los  marsupiales  americanos  se  han  descrito  mss  de  100  especies

vivas,  Ias  cuales  estan  clasificadas  en tres  6rdenes:  i)  Didelphimorphia,  compuesta  por

una    sola    familia    (Didelphidae)    que    incluye    aproximadamente    95    especies,    ii)

Paucituberculata,   que   incluye   tres   g6neros   y   seis   especies   de   una   sola   familia

(Caenolestidae),     y     iii)     Microbiotheria,     que     contiene     una     familia     monotfpica

(Microbiotheriidae),  con  una  sola  especie  viva,  Drom;.ci.ops g/t.or/.des  (Wilson  y  Reeder

2005,  Gardner  2008,  Voss  y  Jansa  2009).   Los   marsupiales  americanos,  excepto  los

representantes   de   los   ordenes   Paucituberculata   y   Microbiotheria   que   estan   mss

emparentado  evolutivamente  con  los  marsupiales  de  Oceania,  son  el grupo  ancestral

de   los   metaterios   (Meredith  y  col.   2008).   Los  tamafios  corporales,  visto  en   masa
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corporal,  varfan  entre  especies  y familias.  La  familia  Didelphidae  comprende  especies

con un mayor rango de peso, la cual varfa entre los 10 g (en los generos Monocle/pht.s e

fry/crde/phys)  y  los  2000  g  (g6nero  Didelphis).  Por  su  parte,  los  representantes  de  las

familias  Caenolestidae  y  Microbiotheriidae  presentan  pequefios  tamafios  corporales

(con 25-50 g y ±27 g, respectivamente) (Wilson y Reeder 2005, Voss y Jansa 2009, Astda

2010).  En ese sentido, en  muchas especies de marsupiales americanos se ha  reportado

SSD (e.g., Pine y col.  1985, Ventura y col.  1998, Cerqueira y Lemos 2000, L6pez-Fuster y

col.  2000,  2002,  Lemos  y Cerqueira  2002,  Steiner y Catzeflis  2003, Asttia  2010,  Bazan-

Le6n  2011),  y  en  el  100%  de  los  casos  estudiados,  los  machos  son  de  mayor tamafio

corporal que las hembras (v6ase Lew y col. 2006, Astda 2010,  Rossi y col. 2010, Pavan y

col.  2012).  Ladeveze  y col.  (2011)  reportaron  el  primer  hallazgo  de  SSD  sesgado  hacia

machos   en   un   marsupial   americano   extinto   (Puccrde/phys   cnd/.nus)   del   Terciario,

sugiriendo  que  el SSD sesgado  hacia  machos es  un  caracter ancestral  en  opossum.  Sin

embargo, existe  una estrecha  relaci6n entre los sistemas de apareamiento y  los rasgos

sexuales  secundarios  (Sunquist  y  col.  1987,  Ryser  1992,  Mitani  y  col.  1996,  Loretto  y

Vieira   2005,   Vanp6   y   col.   2008,   Issac   y  Jhonson   2013).   En   ese   sentido,   se   han

documentado    algunos   casos   de   monogamia   social   y    poliginandrfa   con   mt]ltiple

paternidad  en  marsupiales de  Oceania  (Lanzenby~Cohen y Cockburn  1988,  Rudd  1994,

Quinn  1995, Winter 1996,  Fisher y Owens 2000,  Martin 2000,  Runcie 2000,  Pope y col.

2005,  Martin  y col.  2007,  Glen  y col.  2009, Jackson  y Skinner 2010),  incluso,  casos  de

poliandria y flexibilidad  del sistema  de apareamiento  (Henry y Craig  1984,  Craig  1985,
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Goldingay  y   Kavanagh   1990,   Wooller  y  col.   2000).   Por   la   tanto,   es   probable   que

diferentes    sistemas    de    apareamiento    est6n    asociados    con    la    expresi6n    de

monomorfismo  o  dimorfismo  sexual  dependiente  de  las  caracterfsticas  ecol6gicas  de

las poblaciones de diferentes especies y sus ambientes.

Por otro  lado,  para  realizar estudios  comparativos  de  la  evoluci6n  de  un  rasgo

en  particular,  es  necesario  que  la  filogenia  del  grupo  a  estudiar  est6  resuelta.  A  la

fecha, se reconocen  18 generos y alrededor de  100 especies en  la  familia  Didelphidae,

tres generos y seis especies de la familia Caenolestidae, y un g6nero con una especie en

la familia  Microbiotheriidae  (Gardner 2008, Voss y Jansa  2009).  En  los  dltimos 25 afros,

han   incrementado   los   estudios   filogen6ticos,   intra-   e   inter   g6nero,   basados   en

caracteres  morfol6gicos  (e.g.,  Flores  2009)  moleculares  (e.g.,  Palma  y Spotorno  1999,

Jansa  y Voss  2000,  Nilsson  y  col.  2004,  Steiner y  col.  2005),  y  combinando  diferentes

caracteres (e.g., Voss y Jansa  2003, 2009, Voss y col. 2005).  EI estudio filogen6tico mss

completo en  los  marsupiales americanos, que incluye una  revisi6n amplia de la  historia

taxon6mica  y  sistematica  del  grupo,  fue  realizado  por  Voss  y  Jansa  (2009),  quienes

incluyeron  44  especies  de  una  sola  familia  (Didelphidae).  Sin  embargo,  la  hip6tesis

filogen6tica   propuesta   por  dichos  autores  presenta  algunos  clados  con  baj.o  poder

resolutivo  (Fig.  1),  Io  cual  no  permite  establecer las  relaciones  filogen6ticas dentro  de

tres   clados   que   involucran   a   dos   o   mss  generos,   en   particular,   (i)   Ia   posici6n   de

Crypfoncrnus   como   grupo   hermano   de   GrcJc/.//.nc}nus   (ii)   Ia   posici6n   de   7l/crcucrfz/.n
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ccrnescens dentro del clado de Monocle/pht.s y Mcrrmoscr; y (iii) Ia posici6n de G/t.ront.cr en

relaci6n a  Ccr/uromys,  Ccr/uromys/.ops y el clado que abarca  al  resto de g6neros  (Fig.1).

Ademas,  no  se  resuelven  las  relaciones  filogeneticas  inter-especificas  dentro  de  tres

96neros,  Thy/omys,  Grcrc/.//.r}crnus y Monocle/ph/.s (Fig.  1). Si  bien  la  hip6tesis filogen6tica

de  Voss  y  Jansa  (2009)  es  la  que  incluye  el  mayor  ndmero  de  especies  a  la  fecha,

considera  tinicamente  representantes  de  la  familia  Didelphidae  como  grupo  interno.

Aaunque   algunos   estudios   han   incluido   en   su   filogenia   especies   de   las   familias

Caenolestidae  y  Microbiotheriidae  (e.g.,  Palma  y  Spotorno  1999,  Nilsson  y  col.  2004,

Meredith  y  col.   2008),   ninguna  de  esas  filogenias  incluye   mss  de   14  especies  de

marsupiales   americanos,   ni   representantes  de  todos   los  g6neros.   En   resumen,   las

hip6tesis filogen6ticas hasta ahora conocidas no incluyen a especies de las tres familias

de  marsupiales  americanos, y aquellas  que si  las  incluyen,  consideran  un  ndmero  bajo

de  especies,  una  raz6n  por  la  cual  las  relaciones  evolutivas  observadas  entre  algunos

96neros de marsupiales americanos no han sido resueltas.
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En  conclusi6n,  y  considerando  que  se  ha  registrado  SSD  y  monomorfismo  en

diferentes  especies  vivas  de  opossum,  y  la  existencia  de  registro  f6sil  que  sugiere  la

ancestria  del  dimorfismo sexual en tamaFio corporal, es de esperar que:  (i)  el ancestro

comdn de los opossum  presente SSD y exista  una direcci6n evolutiva  o transici6n hacia

especies  con  SSD,  (ii)  que  no  se  observe  un  efecto  filogen6tico sobre  la  evoluci6n  del

SSD,  evidenciando  que  factores  ecol6gicos  propios  de  cada  especie  y  su  ambiente

estarfan  modulando  la  evoluci6n  del  SSD.   Para  evaluar  estas  hip6tesis  se  estim6  el

estado  de  caracter  ancestral  del  SSD  (presencia  o  ausencia)  en  los  principales  grupos

monofil6ticos, incluyendo el ancestro comdn  mss reciente de  los opossum. Ademas, se

propone  una  filogenia  en  la  cual  se  incluyen  71  de  las  107  especies  descritas  en  la

actualidad, pertenecientes a las tres familias de marsupiales americanos.

MATERIALES Y METODOS

Base de datos del SSD

Se elabor6  un  listado de todas  las especies  de  marsupiales americanos descrito

hasta   la   actualidad.   Para   ello   se   utiliz6   como   base   la   clasificaci6n   de   marsupiales

reconocida  actualmente  (Gardner  2008).  A  partir  de  ella,  se  efectu6  una  bdsqueda
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bibliografica  para  complementar el  listado  de  especies  (Wilson  y  Reeder 2005,  Lew  y

col.  2006,  Flores  y  col.  2008,  Solari  y  Pine  2008,  Voss  y Jansa  2009,  Lim  y  col.  2010,

Solari  2010,  Rossi y col.  2010,  Dfaz-N  y col.  2011,  Pavan  y col.  2012,  Solari  y  col.  2012,

Voss   y   col.   2012,   2013).   Posteriormente,   se   realiz6   una   revisi6n   de   bibliografica,

proveniente  de  libros, gufas y articulos  cientificos,  para  recopilar  informaci6n sobre el

SSD en las especies de marsupiales americanos  listadas. Se consider6 la  masa corporal,

el  largo  total  y  medidas  del  craneo  como  medidas  morfol6gicas  del  tamaFio  corporal

para  estimar el SSD  (Gardner 1973,  Pine  1981,  Bergallo y Cerqueira  1994,  Graipel y col.

1996,   Ventura   y   col.   1998,   2002,   Hershkovitz   1999,   Richard-Hansen   y   col.   1999,

Cerqueira y Lemos 2000, Patton y col. 2000, Lemos y col. 2001, Costa y col. 2003, Solari

2003,  Carmignotto  y  Monfort  2006,  Lew y col.  2006,  Caceres  y col.  2007, Astda  2010,

Rossi  y  col.   2010,   Bazan-Le6n  2011,   Franco  y  col.   2011,   Pavan   y  col.   2012).   Cabe

mencionar que, debido a que las unidades de medida del tamafio corporal varfan entre

estudios   diferentes,  se   consider6   al   SSD  como   una   variable   discreta   y  dicot6mica

(presencia/ausencia)   para  elaborar  la   matriz  de  estados  de  caracter  utilizada   en   la

estimaci6n del caracter ancestral.

Analisis filogenetico

Las   relaciones   filogen6ticas   entre   las   especies   de   marsupiales   americanos

fueron  establecidas  mediante  el  algoritmo  de  lnferencia   Bayesiana  en  el   programa

MrBayes v3.084 (Ronquist y Huelsenbeck 2003).  Dada la ausencia de datos moleculares
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para  algunas  especies,  la  matriz  fue  construida  en  base  a  82  secuencias  de  diferentes

especies  publicadas  en  el  GenBank  (excluyendo  al grupo  externo)  (vease Anexo  1).  Se

utilizaron  dos  fragmentos  de  los  genes  lnterphotoreceptor  Retinoid  Binding  Protein

(lRBP)  y  Citocromo  b  (Cyrb).  El  grupo  externo  fue  conformado  por  las  siguientes  seis

especties,    Zaglossus     bruijni,    Dasypus    novemcinctus,    Ornithorhynchus    anatinus,

Tachyglossus aculeatus,  Lemur catta v Mus  musculus, de acuerc]o al estud.io real-izado

por Nilsson y col.  (2004).

Se   realizaron   particiones   de   los   datos   para   ambos   genes   debido   a   que

actualmente  hay  evidencia  que  los  modelos  complejos  de  evoluci6n  de  secuencias

pueden  extraer sefiales filogen6ticas  adicionales  de  los  datos,  especialmente donde  la

saturaci6n en la sustituci6n de pares de bases es comdn (Castoe y col. 2004, 2005).  Por

consiguiente,   en   los   analisis  fueron   utilizados  diferentes   modelos   de  evoluci6n   de

secuencias para particiones biol6gicamente relevantes de los datos. En el caso de genes

que codifican  para  proteinas,  las particiones mss  relevantes son la  primera,  la segunda

y la  tercera  posici6n  del  cod6n,  Ias cuales  presentan  patrones  diferentes  de  evoluci6n

de secuencias (waster y col. 2007).   El programa MrModeltest v2.2 (Nylander 2004) fue

usado para seleccionar el modelo de evoluci6n de secuencias mss apropiado para cada

partici6n  de  datos.  Este  programa  considera  solamente  los  modelos  de  substituci6n

nucleotidica  que  estan  disponibles  actualmente  en  MrBayes  v3.04b.  Los  modelos  se

seleccionaron de acuerdo al criterio de informaci6n Akaike (Bos y Posada 2005).
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En  el  analisis  bayesiano,  cada  simulaci6n  de  cadenas  de  Markov,  utilizando  el

m6todo   de   Montecarlo   (MCMC),   fue   hecho   por  duplicado   y  se   corrieron   20xl06

generaciones con cuatro cadenas de Markov (una fr fa y tres calientes).  Los parametros

entre   particiones   fueron   separados   (cada   partici6n   tiene   su   propio   conj.unto   de

parametros) y se asumi6 que  las  particiones evolucionan  baj.o diferentes tasas,  usando

el  comando  "ratepr =  variable".  Los  m6todos  MCMC dependen  de  la  convergencia  de

las cadenas de  Markov en su distribuci6n estacionaria.  Una vez que se estabilizaron los

valores  de  probabilidad  posterior  (PP)  de  la  cadena  de  Markov,  se  descartaron  las

muestras   iniciales   previas   a   la   estabilizaci6n   de   la   probabilidad   (``burn   in"   =   2000

arboles).   A    partir   de    este    punto    los   5rboles   fueron    muestreados    cada    1000

generaciones.  Se  comput6  el  consenso  de  mayor fa   (50%)  incluyendo  componentes

combinables   e   informaci6n   sobre   el   largo   de   las   ramas   para   todos   los   arboles

muestreados  posterior a  la  estacionalidad de  las  btlsquedas.  Los  nodos  retenidos en  al

menos 95% de las muestras (i.e., PP) fueron considerados bien soportados.

Para  la  estimaci6n  del  estado  de  caracter ancestral  del  SSD,  se  construy6  una

filogenia  con 57 especies de  marsupiales  americanos, que corresponden  a  las especies

que  ten fan  registro  bibliografico  sobre  la  presencia/ausencia  de  SSD  (v6ase Anexo  1),

excluyendo    a    Cc7eno/esfes   cows/cJtus,    debido    a    que    el    segmento    amplificado

presentaba    pocos   sitios    informativos    (c6digo    GenBank:    KF418782).    Se   utiliz6   el

algoritmo   Bayesiano   con   los   mismos   parametros   de    reconstrucci6n   filogen6tica
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descritos   previamente.  Ademas,  se  seleccionaron   al  azar  500  arboles   utilizando  el

programa BayesTrees vl.3.

Estimaci6n del estado de caracter ancestral del SSD

Para  este  analisis,  se  utilizaron  los  500  arboles  seleccionados  previamente  al

azar,  obtenidos  de  la filogenia  construida  con 57 especies  de  marsupiales americanos.

La evoluci6n del SSD se estim6 usando el modelo multiestado del programa  BayesTraits

v2.0   (Pagel   y   col.   2004).   Basado   en   una   aproximaci6n   bayesiana,   se   realizaron

10010000  de  iteraciones  mediante  MCMC,  se  muestrearon  los  parametros  cada  100

iteraciones  y  se  descart6  el  primer  10%  de  los  par5metros.  Dado  que  se  evalu6  el

proceso  de  cambio  de  un  caracter  categ6rico  y  dicot6mico,  el  SSD  en  la  matriz  de

caracteres se consider6 como 0 = ausencia  de SSD y 1 =  presencia  de SSD.  Se  utiliz6 la

distribuci6n  "beta"  de  los  parametros  del  modelo  evolutivo  (``priors"),  y  se  estim6  la

tasa de ganancia  (qo1) y p6rdida  (ql0), el promedio de cada tasa, y adicionalmente, se

realiz6     una     prueba     de     signos     para     muestras     pareadas     para     determinar

estadisticamente  si  existe  un  sesgo  hacia  alguna  de  las  tasas  estimadas.  Ademas,  se

realizaron  correlaciones  de  Pearson  entre  las  tasas  de  ganancia  y  p6rdida,  y  entre  la

raz6n  de  ambas  tasas  y  el  '`Iikelihood"  de  los  arboles.  Esta  tlltima  correlaci6n  tuvo  el

objetivo de evaluar si  la  raz6n de cambio del SSD est5 asociada a  la topologia del arbol

filogenetico, y en consecuencia, inferir en  la sefial filogenetica  del SSD  (v6ase  Lutzoni y

col.    2001).    Finalmente,    se    calcul6    el    ancestro    comdn    mss    reciente    (MRCA),
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reconstruyendo el caracter ancestral del SSD de la  raiz, y de  los  nodos de  los clados de

inter6s  (principalmente  grupos  monofil6ticos  formados  por  las  especies  de  un  mismo

96nero). Los resultados del BayesTraits fueron analizados en el programa Tracer vl.5.

RESULTADOS

Se  registraron  un  total  de  112  especies  de  marsupiales  americanos,  Ias  cuales

corresponden  a  18  96neros  y  104  especies  de  la  familia  Didelphidae,  tres  g6neros  y

siete  especies  de  la  familia  Caenolestidae,  y  un  g6nero  y  una  especie  de  la  familia

Microbiotheriidae  (v6ase  Anexo  1).   De  las   112  especies,  en  39  de  ellas  se  reporta

dimorfismo en  al menos  una  medida  de tamafio corporal, en todos  los casos, sesgado

hacia  los  machos, en  29 especies se  report6 monomorfismo en tamafio corporal, y en

44  especies  se  desconocfa  sobre  el  SSD  (Anexo  1).  Cabe  mencionar,  que  de  las  68

especies    de     marsupiales    americanos    donde    se    encontr6     informaci6n    sobre

monomorfismo  o dimorfismo, solo 57 fueron  incluidas  en el analisis de  reconstrucci6n

ancestral   del   SSD   (v6ase   metodologia),   donde   34  de   ellas  fueron   dim6rficas  y  23

monom6rficas.

En  relaci6n  a  la  reconstrucci6n  filogen6tica,  el  alineamiento  final  de  los  genes
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concatenados fue  de  1916  pares  de  bases,1158  de  lRBP y 758 de  Cyrb.  Entre  los taxa

que  conformaron  el  grupo  interno,  se  contabilizaron  726  sitios  variables,  544  sitios

informativos  para  parsimonia y 182 "singletons".  En  la filogenia  obtenida que  inclufa a

82 especies de marsupiales americanos, se recuperaron dos clados principales: Clado A

compuesto  por  los  representantes  de  los  6rdenes  Paucituberculata  y  Microbiotheria

(Dromi.ct.ops    g/i.rot.des),    y    el    Clado    8    compuesto    por    las    especies    del    orden

Didelphimorphia  (Fig.  2).  Los valores de probabilidad a  posteriori (PP) fueron  mayores a

0,95  para  los  principales  clados  que  incluyen  dos  o  mss  g6neros,  excepto:  i)  el  nodo

que  incluye  a  G//.ron/.c7  venusrc7  con  la  familia   Didelphidae  (exceptuando  el  clado  de

Ccr/uromys/.op5  y  Ccr/uromys  que  tiene   una  posici6n   mss  ancestral),  ii)   el   nodo  que

agrupa   a   CryptoncJnus,   £estode/phys  y   Thy/crmys,   y   iii)   el   nodo   que   comprende   a

Drom.Iciops gliroides, Caenolestes fuliginosos, Lestoros inca y Rhyncholestes raphanurus

(Fig.    2).   Se    define   a    7l/c7cuc7rz/.n   ccrnescens   como    especie    hermana    del   g6nero

Monocle/pht.s, y el genero Cryproncrnus como grupo hermano del clado conformado por

Lestodelphys  halli v  Thylamys,  aunque  con  un valor  de  probab.il.idad  a  posteriori  (PP|

por   debajo   del   0,95   (Fig.   2).   A   nivel   intra-g6nero,   se   observan   probabilidades   c}

poster/.or/.   inferiores    a    0,95    en    algunos    nodos,    principalmente   en    los   g6neros

Monodelphis, Gracilinanus,  Cryptonanus v Thylamys. Por otro lado, el arbol generado

en  la  reconstrucci6n  filogenetica  de  57  especies  de  marsupiales  americanos,  presenta

una  topologia  y  resoluci6n  de  clados  similar  al  arbol  de  82  especies  de  marsupiales

americanos (Fig. 3).
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Figura 2. Arbol conceso rescatado de  la  reconstrucci6n filogen6tica  con 82 especies de
opossum   y   seis   grupos   externos.   Los   cfrculos   negros   observados   en   los   nodos
representan  una  probabilidad  a  posteriori  (PP)  mayor  al  95%.  Por  simplicidad  no  se
muestran las especies del grupo externo.

Por otro  lado, se encontraron similares  PP de observar presencia  o ausencia de

SSD  en  el  ancestro  comdn  mss  reciente  (raiz),  al  igual  que  nueve  clados  previamente

seleccionados (Tabla  1,  Fig. 3). Sin embargo, en  11 clados los  intervalos de  probabilidad

al  95%  (HPD)  no  se  sobreponen,  observando  en  los  clados  5,  6,  9,  10 y  15  una  mayor

probabilidad  de  que  el  ancestro sea  monom6rfico,  mientras  que,  en  los  clados  11,12,

13,14,  17 y  18  se  observa  mayor  probabilidad  de  presentar dimorfismo  (Tabla  1,  Fig.

3).
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Tabla  1.  Valores  de  la  mediana  de  las  PP  en  la  reconstrucci6n  bayesiana  del  SSD.  En

par6ntesis se muestran el rango de valores de la HPD (95%).

PP (0)                                 PP (1)

Monomorfismo              Dimorfismo

Rafz                  0,52 (0,32-0,73)

Clado 1              0,50 (0,32-0,64)

Clado 2               0,50 (0,23-0,71)

Clado 3              0,45 (0,10-0,74)

Clado 4              0,60 (0,40-0,87)
tclado 5            0,89 (0,74-0,99)

tclado 6            0,83 (0,62-0,95)

Clado 7              0,47 (0,12-0,73)

Clado 8              0,57 (0,38-0,81)

tclado 9            0,72 (0,53-0,91)

tclado 10           0,77 (0,57-0,95)

tclado 11           0,32 (0,11-0,49)

tclado 12           0,39 (0,12-0,54)

tclado 13           0,36 (0,19-0,48)

tclado 14           0,07 (0,12-0,54)

tclado 15           0,70 (0,46-0,92)

Clado 16              0,42 (0,16-0,6)

tclado 17           0,36 (0,16-0,51)

tclado 18           0,35 (0,14-0,54)

Clado 19             0,74 (0,53-0,92)

0,48 (0,27-0,73)

0,50 (0,36-0,68)

0,50 (0,29-0,76)

0,55 (0,26-0,89)

0,40 (0,12-0,59)

0,11 (0,02-0,26)

0,17 (0,02-0,38)

0,53 (0,27-0,88)

0,43 (0,19-0,62)

0,28 (0,08-0,46)

0,23 (0,04-0,43)

0,68 (0,51-0,89)

0,61 (0,46-0,88)

0,64 (0,52-0,81)

0,93 (0,81-0,99)

0,3 (0,08-0,54)

0,58 (039-0,84)

0,64 (0,49-0,84)

0,65 (0,46-0,85)

0,26 (0,07-0,46)

t   Clados   donde   se   observaron   mayores   probabilidades   de   ser   monom6rfico   o

dim6rfico, con HPD que no se sobreponen.
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Figura  3. Arbol conceso  rescatado de la  reconstrucci6n filogenetica  con 57 especies de
marsupiales  americanos  y  seis  grupos  externos.  Los  cfrculos  representan  la  PP  de  ser
monom6rfico (blanco) o dim6rfico (negro),  mientras que las estrellas s6Iidas al final de
las  especies  indican   presencia   de  dimorfismo.   Los  ndmeros   ubicados  en   los   nodos
indican  el  ndmero  de  clado  (e.g.,  C1  =  Clado  1)  (v6ase  Tabla  1).  Por simplicidad  no  se
muestran las especies del grupo externo.

Finalmente,  Ia  tasa  de ganancia  de SSD  fue  mayor a  la  tasa  de  p6rdida  (qo1  =

'

4,78,  HDP  =  2,14  -  8,02  y  ql0  =  3,59,  HDP  =  1,54  -  6,05)  (Fig.  4),  mientras  que,  el

promedio de la  raz6n de las tasas (p6rdida/ganancia), con su respectivo error estandar,

es 1,37 ± 0,02, lo cual esta bajo la linea diagonal 1:1 y sesgado hacia la ganancia de SSD.

Estos  resultados  estuvieron  respaldo  estadistico  con  la  prueba  de  signos  (t  =  20,  p  >

0,001)  (Fig.  4).  La  correlaci6n  de  las tasas de  p6rdida y ganancia  de SSD  en  los  arboles

fue  positiva,  observandose  que  las  mayores  tasas  de  perdida  de  SSD  estan  asociadas

con  las  mayores tasas  de ganancia  de SSD  (r =  0,5,  p <  0.001,  Fig.  4).  Mientras que,  la

raz6n   de   las   tasas   (p6rdida/ganancia)   es   independiente   de   la   topologia   del   arbol

filogen6tico (r = 0,13, p = 0.14).
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DISCUS16N

Evoluc.16n del SSD en marsupiales americanos

La  reconstrucci6n  ancestral  del  SSD  mostr6  similares  probabilidades  de  que  el

ancestro comtln de los marsupiales americanos haya sido monom6rfico o dim6rfico.  No

obstante, en la  reconstrucci6n ancestral de los clados internos, se puede observar que

en  aquellos  clados  con  mayor ndmero  de especies  incluidas,  en  relaci6n  a  la  filogenia

de 82 especies de marsupiales americanos, existe una alta  probabilidad de observar un

sesgo  hacia  el  monomorfismo  o  dimorfismo  (Fig.  3).  En  ese  sentido,  los  nodos  de  los

aados 5 |gener.os Caluromysiops v  Caluromys), 9  (g6neros Tlacuatzin v  Monodelphis),

10  (g6nero  Monodelphis),  15  `B€nero  Philander)  v  19  (86nero  Thylamys|,  mostraron

mayores  probabilidades  de  ser  monom6rficos.  Mientras  que  los  Clados  11  (g6nero

Marmosa), 14 (g6nero  Didelphis|,  17  (86nero  Marmosops) v  18 (86nero  Gracilinanus)

presentaron   mayores   probabilidades  de  ser  dim6rficos.  Ademas,   el   Clado   13,  que

•lncluve a los Clados 14 v 15, v las espec.les Lutreolina crassicaudata, Chironetes minimus

y  Mefcrcht.rus  nudt.cc7udcrfus,  y  el  Clado  12,  que  incluye  los  Clados  13  y  16,  tambien

mostraron  mayores  probabilidades  de  ser  dim6rficos.  Cabe  sefialar  que  el  caracter

ancestral del Clado 4, que agrupa a todas las especies de la familia  Didelphidae, mostr6

un  60%  de   probabilidad   de  ser  monom6rfico  aunque  con  valores  de  HPD  que  se
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sobreponen   (Tabla   1).   Este   hallazgo   podrfa   ser   un   indicador   de   que   la   condici6n

ancestral   de   las   especies   pertenecientes   al   orden   Didelphimorphia,   pudo   ser   la

monomorffa en tamafio corporal, y que a partir de esta condici6n evolucion6 el SSD en

cierto clados.

Por  otro  lado,   Ia   baja  asociaci6n  entre  la   raz6n  de  las  tasas  de  ganancia  y

p6rdida  de SSD y  la  topologfa  del  arbol  filogen6tico,  indica  una  baja  sefial  filogenetica

del   SSD   en   marsupiales   americanos,   sugiriendo   que   la   evoluci6n   del   SSD   ha   sido

independiente   de   las   relaciones  filogen6ticas   de   las   especies.   Ademas,   la  tasa   de

ganancia   incrementa   a   medida   que   incrementa   la   tasa   de   p6rdida   (Ia   ganancia

incrementa   1,3   veces   mss   que   la   p6rdida),   Io   cual   sugiere   que,   de   haber   sido

monom6rfico   el   ancestro   comdn   de   los   Didelphidae   o   incluso   de   los   marsupiales

americanos    en    general,    existi6    una    evoluci6n    hacia    el    dimorfismo    durante    la

diversificaci6n    de    los   marsupiales   en   America.    Dada    la   ausencia    de    un   efecto

filogen6tico en los resultados del presente estudio, es probable que el patr6n evolutivo

observado  pudiera  estar  relacionado  con  cambios  en  el  ambiente  o  colonizaci6n  de

nuevos  habitats  durante  la  diversificaci6n  de  los  marsupiales  americanos,  resultando

en la adaptaci6n de diferentes estrategias reproductivas, dependientes de las variables

ecol6gicas   propias   de   cada   habitat   diferente.   En   efecto,   Ia   evoluci6n   del   SSD   en

marsupiales  americanos  se  podria  explicar  a  escala  ecol6gica.  Es  reconocido  que  la

selecci6n  sexual  es  la  causa  tlltima  de  la  selecci6n  de tamafios  corporales  grandes  en
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mamiferos  (Darwin  1871, Trivers  1972,  Charnov  1992, Andersson  1994).  Sin  embargo,

los mecanismos de evoluci6n del SSD a trav6s de selecci6n sexual, estan asociados a las

estrategias   reproductivas   de   cada   especie,   especificamente,   con   los   sistemas   de

apareamiento  (Emlen y  Oring  1977, Andersson  1994,  Carson  2003,  Shuster 2009).  Por

ejemplo, en especies donde los machos compiten intensamente por acceder a hembras

reproductivas,  o donde  las  hembras  muestran  preferencias  por categorias de  machos

en  particular,  la  poliginia  o  poliginandria  es esperada y consecuentemente se favorece

el SSD  (v6ase Clutton-Brock y  MCAuliffe  2009). A su vez,  los sistemas de apareamiento

estan  determinados  por  factores  ecol6gicos  (potencial  ambiental  para   la   poligamia

[EPP])  y  filogen6ticos  (habilidad  para  capitalizar  el  EPP)  (Emlen  y  Oring  1977).  En  ese

sentido,  la  distribuci6n temporal  de  las  parejas  reproductivas y la  distribuci6n espacial

de   los   recursos   en   un   habitat  en   particular  (generalmente   asociada   a   las   parejas

reproductivas),  jugarfan  un  papel  impcjrtante  sobre  los  sistemas  de  apareamiento,  y

por ende, sobre  los mecanismos de selecci6n sexual.  En consecuencia,  la  evoluci6n del

SSD   en   marsupiales   americanos   podria   estar  determinada   por  factores   ecol6gicos

end6genos  de  las  especies y del  ambiente  donde  habitan,  Io  cual  ha  sido  corroborado

en otros taxa de mamiferos (vease e.g., Jarman 1974, Mitani y col.  1996, Perez-Barberia

y  col.  2002).  Por  otra  parte,  aunque  se  desconoce  si  existe  una  correlaci6n  entre  la

habilidad  para  capitalizar  el  EPP  y  el  SSD  en  marsupiales  americanos,  los  resultados

sugieren que no existe un efecto filogen6tico sobre el SSD, por lo cual, se puede inferir

en  que  la  habilidad  para  capitalizar  el  EPP  no  es  un  rasgo  que  se  haya  fijado  en  las
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especies de marsupiales americanos.

A   Ia   luz   de   los   resultados,   es   importante   mencionar  que   en   el   analisis   de

reconstrucci6n  ancestral  del  caracter  no  fueron  incluidas  55  especies  de  marsupiales

americanos,  debido a  que  no  presentaron ADN  almacenado  en  el  GenBank y/o  que  la

presencia/ausencia   de   SSD   no   ha   sido   documentada.   Ademas,   no   se   incluyeron

especies     de     marsupiales     oceanicos,     los     cuales     estan     mss     emparentados

filogen6ticamente con los marsupiales americanos de las familias Paucituberculatidae y

Microbiotheridae.   Por   lo   cual,   considerando   la   ausencia   de   muchas   especies   de

marsupiales   americanos  y  oceanicos  en  el   presente  estudio,  la   reconstrucci6n   del

caracter ancestral  del  ancestro comdn  mss  reciente  (raiz,  Fig.  3)  representa  un  estudio

preliminar,  pero  no menos importante, de  la  historia evolutiva del SSD en  marsupiales

americanos.    Estudios   a   futuro   deberian   centrar   su   inter6s   en   evaluar   aspectos

morfol6gicos-conductuales  relacionados  a  las  conductas  reproductivas  de  las  especies

de  marsupiales  americanos, y asf incluir en  los analisis  de  reconstrucci6n  ancestral  del

caracter  un  mayor  ndmero  de  especies  de  marsupiales  americanos  y  oceanicos,  y

otorgar una mirada mss comple`ta sobre la evoluci6n del SSD en los marsupiales.

Comentarios sobre las relaciones filogen6ticas en marsupiales americanos

La   topologia   del   arbol   filogen6tico   obtenida   es   congruente   con   el   analisis

filogen6tico   realizado   por   Voss   y  Jansa   (2009).   Sin   embargo,   se   definen   algunas
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relaciones   evolutivas,   no   resueltas   en  filogenias   anteriores:   (I)   Se  define  con  altos

valores  de  PP  Ia  posici6n  de  7l/crcucJfz/.n  cc7nescens  como  especie  hermana  del  clado

Monocle/pht.s  (Fig.  2),  la  cual  no se  definfa  en  las filogenias  de Voss  y col.  (2005),  Flores

(2009)   y   Solari   (2010),   e   incluso   fue   ubicada   como   especie   hermana   del   g6nero

MCJrmoscr, aunque sin soporte (Voss y Jansa 2009). (11)  En el clado Mc7rmoscr, la  inclusi6n

de  M.  xer6ph/./c7  y  M.   con5fcrr]r/.cJe  en  el  analisis  filogen6tico,  en   relaci6n  a  estudios

anteriores  (Jansa y Voss  2000,  Voss y col.  2004,  2005,  Flores  2009,  Voss y Jansa  2003,

2009),   reagrupa   y   resuelve   las   relaciones  filogen6ticas   dentro   del  genero.   En   ese

sent.ido,   M.   isthmica   (s.\n6n.iino   de   M.   robinsoni),   aBrupada   con   M.   mexicana   en

estudios anteriores  (Voss y col.  2004,  2005,  Voss y Jansa  2003,  2009), forma  un grupo

monofil6tico con M. xer6ph/./cr, las cuales a su vez, forman  un clado bien soportado con

M.  mex/.ccrncr  (Fig.  2).  Junto  a  estas  tres  especies  se  agrupa  M.  rubrcr  como  especie

hermana,  pero  con  bajos  valores  de  PP,    sin  embargo,  las  filogenias  de  Voss  y Jansa

(2003,  2009)  agrupan  a  M.  rubra,  M.  mexicana  v  M.  isthmica  con  altos  valores  de

soporte  (Fig.  1),  apoyando  los  resultados  del  presente  estudio.  Por  otro  lado,  con  la

inclusi6n  de  M.  cor]5fcJnf/.c7e,  esta  especie  se  agrupa,  con  altos  valores  de  PP,  con  M.

reg/.ncr,  formando  un  grupo  monofil6tico  bien  soportado  con  M.  parcrguc7ycrr]us,  M.

demercrrc7e,  M.  cr/sront.,  aunque  con  poca  resoluci6n  entre  estas  cinco  especies  dentro

del  clado  (Fig.  2).  Este  resultado  es  apoyado  por Voss  y Jansa  (2003,  2009),  quienes

obtienen   una   topologfa   similar  del   clado   conformado   por  las   especies   del  g6nero

Mcrrmo5cr,  pero  con  mej.ores  PP.  (Ill)  El  clado  conformado  por  las  especies  del  g6nero
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Mcrrmo5ops presenta una topologia similar a la filogenia de Voss y Jansa (2009), aunque

la inclusi6n de M. pcrkcrrc7/.mcre y M. pciu/ens/'s en el presente estudio, reordenan algunas

relaciones filogen6ticas dentro del grupo.  En el caso de M. pcrkc7rc7/.mcre, esta especie se

agrup6 con M.  pcrrvf.dens,  las cuales a su vez, se  posicionaron como grupo  hermano de

M. p/.nhe/.ro/. (Fig. 2)  (previamente agrupada con  M. pcw/.dens [Voss y Jansa 2009]).  Por

otro  lado,  M.  pc7u/ens/.s se  posicion6  como  especie  hermana  del  clado  M.  /.mpc7v/.due y

M.  nocfi.vcrgus,  pero  con  bajos valores  de  PP.  Ademas,  estas tres  especies forman  un

grupo  monofil6tico  bien  soportado  con  M.  /.nccmt/s  (Fig.  2).  Cabe  mencionar,  que  la

filogenia obtenida en este estudio, no se puede ,comparar con la filogenia de Voss y col.

(2004),  enfocada  especificamente  en  nueve  especies  de  Mcrrmosops,  debido  a  que

cinco secuencias (de diferentes especies)  utilizadas en dicho estudio,  no se encuentran

disponibles en el GenBank.

Por  otro  lado,  el  grupo  monofil6tico  conformado  por  los  clados  Phf./crnder  y

Didelphis,  .]urito   con  las  espedies   Lutreolina   crassicaudata,   Chironectes   minimus  v

Mefc7ch/.rus   nud/.cc7udc7tws,   mostraron   topologia   similar   a   las   observadas   en   otros

estudios,  con  altos  valores  de  PP,  al  igual  que  el  clado  conformado  por  Ccr/uromys/.ps

/.rrupfo y las especies del g€nero  Cc7/uromys (Jansa y Voss 2000, Voss y col.  2004, 2005,

Flores  2009, Voss y Jansa  2009). Asi mismo,  la topologia del clado  Thy/c7mys, fue similar

a   las  filogenias   propuestas   por  Giarla   y  col.   (2010)  y   Palma   y  col.   (2014),   quienes

realizaron  un  analisis  filogen6tico  extenso  en  el  g6nero  Thy/c7mys.  Asi mismo,  el  clado
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conformado   por   las   especies   de   la   familia   Caenolestidae,   agrupa   a    Ccreno/esfes

ccrn/.venrer  y  C.  scrngcry  como  grupo  hermano  de  C.  Ju/t.gt.nosos,  los  cuales  a  su  vez

forman  un  grupo  monof.il6t.ico  con  Lestoros  inca  v  Rhyncholestes  raphanurus.  Estos

resultados son similares  los  propuestos  por Oj.ala-Barbour y col.  (2013).  Finalmente, al

igual que  las filogenias  de Jansa y Voss  (2000),  Voss y col.  (2004,  2005),  Flores  (2009),

Voss  y  Jansa   (2009)  y  Solari  (2010),  el  presente  estudio  no   resuelve  las  relaciones

filogen6ticas dentro de los clados Grcrct./i.ncrnus y Monocle/ph/.s,  ni la  posici6n de G//.ron/.c7

venusfo (Jansa y Voss 2000, Voss y Jansa 2003, 2009, Flores 2009)

La  filogenia   propuesta  en  el   presente  estudio   representa   un   aporte  en   las

relaciones evolutivas de los marsupiales americanos.  La  inclusi6n de  un mayor ntimero

de  taxa  dio  como  resultado  una  filogenia  similar  a  la  propuesta  en  estudios  previos,

ademas,  de  resolver  la  posici6n  de  7l/crcuc7fz/.n  ccrnescens  y  reordenar  y  resolver  los

clados   conformados   por   los   g6neros   MCJrmoscr   y   Mc7rmosops.   Estudios   a   futuro

deberian    incluir   mss   y   nuevos   genes,   con    la   finalidad    de   enriquecer   nuestro

conocimiento sobre las relaciones filogen6ticas de los marsupiales americanos.
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CAPITULO  11

Variaci6n temporal del dimorfjsmo sexual en tamafio corporal,

raz6n de sexos operacional e  intensidad de [a competencia

intrasexual



RESUMEN

EI   dimorfismo   sexual   en   tamafio   corporal   (SSD)   sesgado   hacia    machos   es    una

caracteristica predominante en la mayoria de especies de mamiferos, y a menudo tiene

relaci6n  directa  con  la  selecci6n  sexual.  Estudios  recientes  sugieren  un  marcado  SSD

sesgado   hacia    machos   durante   la   temporada    pre-reproductiva    en   el   marsupial

Thy/cJmys e/egcrns.  Sin  embargo, se desconoce si  este fenotipo se  mantiene durante la

temporada  reproductiva.  Usando  una  base  de  datos  de  un  estudio  poblacional  de  I.

e/egcrr}5 a  largo  plazo  (1999 -2006) y  una  a  corto  plazo (2012-2013), se evalu6 el SSD y

su variaci6n intra-e interanualmente. Ademas, se calcul6 la raz6n de sexos operacional

(OSR),   como   un   indicador  de   intensidad   de   competencia   entre   machos   (selecci6n

intrasexual).   Los   resultados   de   los   estudios   poblacionales   de   largo   y   corto   plazo

muestran  SSD  sesgado  hacia  machos  en  todas  los  afros  de  estudio,  con  una  variaci6n

estacional  en  relaci6n  a  las  precipitaciones.  Asi  mismo,  el  grado  de  OSR  mostr6  un

sesgo  significativo  hacia  los  machos  en  la  mayoria  de  afros,  y  una  fuerte  correlaci6n

positiva   con   el  grado   de  SSD.   Estos   resultados  son  consistentes   con   la  teorfa   de

selecci6n sexual,  Ia  cual predice que el SSD sesgado hacia  machos es  un resultado de la

competencia entre machos.

Palabras claves.  Dinamica  reproductiva, sistema de apareamiento, selecci6n de parej.a,

masa corporal
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ABSTRACT

Sexual  size  dimorphism  (SSD)  biased  towards  males  is  a  predominant feature  in  most

mammals  and  often  appears  to  be  related  to  sexual  selection.  Recent  studies  have

suggested  male-biased  SSD in the marsupial  Thy/cJmys e/egcrr]s during the  pre-breeding

season;   however  it  is   unknown  whether  this   pattern   is  observed   in  the   breeding

season,  and  whether  sexual  selection  is  behind  the  male-biased  SSD  in  this  specie.

Using  the  databases  from  two  population  studies  of  I.   e/egcrns  in  Chile  (long-term:

1999-2006  and  short-term:  2012-2013,  respectively),  the  SSD  and  its  intra-and  inter-

annual  variation  were  evaluated.  The  operational  sex  ratio  (OSR)  as  an  indicator  of

intensity of male  competition  (intrasexual  selection)  was  calculated.  The  results  show

SSD biased towards males in all years of study from  both two databases, with seasonal

variation  in  relation to  rainfall.  Moreover, the degree of OSR showed  a  significant bias

towards  males  in  most years, and  a strong positive correlation with the degree of SSD.

These  results  are  consistent  with  sexual  selection  theory  which  predicts  that  male-

biased SSD is a result of male competition.

Keywords. Breeding dynamic, mating system, female preferences, body mass
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INTRODUCC16N

El  dimorfismo  sexual  en  tamafio  corporal  (SSD)  es  caracteristico  en  la  mayoria

de  especies  de  mamiferos,  observandose  machos  al  menos  100/o  mss grandes  que  las

hembras   (Lindenfors   y   col.   2007,   Clutton-Brock   y   MCAuliffe   2009).    La   evidencia

empirica  y te6rica  sugiere  que  la  selecci6n  sexual  es  la  principal  fuerza  evolutiva  que

opera  sobre  el  SSD  (Darwin  1871,  Trivers  1972,  Charnov  1992),  y  que  la  competencia

entre  machos  explicarian el SSD en  mamiferos  (v6ase Clutton-Brock y MCAuliffe 2009).

Por ejemplo,  en  mamiferos  es comdn  observar un sesgo  hacia  los  machos  en  la  raz6n

de  sexos  operacional  ("operational  sex  ratio"  -OSR),  sugiriendo  que  la  competencia

entre  machos  por  el  acceso  a  un  ndmero  limitado  de  hembras  reproductivas  es  mss

intenso  (v6ase Clutton-Brock y Harvey 1977,  Emlen y Oring  1977, Smuts y Smuts  1993,

Andersson 1994, Clutton-Brock y MCAuliffe 2009).

En  ese  sentido,  el  SSD  sesgado  hacia  machos  ha  sido  propuesto  en  muchas

especies de  marsupiales, tanto de  Oceania  (Clinchy y col.  2004,  Foster y Taggart 2008,

Glen  y  col.  2009)  como  de  Sud-America  (v6ase  Ryser  1992,  Caceres  2003,  Loretto  y

Vieira  2005,  2008  Caceres  y col.  2007,  Rodrigues  y col.  2010).  En  efecto,  el 50-600/o de

las  especies  de  marsupiales,  pertenecientes  a  los  tres  6rdenes  vivientes  en  America

(Didelphimorphia,  Paucituberculata y Microbiotheria),  presentan dimorfismo sexual en

el tamafio del craneo sesgado hacia los machos (v6ase Astda 2010).
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Por  otro  lado,  aunque  existe  evidencia  empirica  y  te6rica  que  sugieren  a  la

selecci6n sexual como causa  tlltima del SSD, existen algunos factores que podrian estar

determinando  el  grado  de  SSD  dentro  de  una  poblaci6n.  En  ese  sentido,  es  conocido

que  la  OSR  provee  una  medida  empirica  de  intensidad  de  competencia  entre  machos

(v6ase   Emlen   y   Oring   1977).   A   medida   que   el   grado   de   desbalance   de   la   OSR

incrementa,   mayor  sera   la   fuerza   de   la   selecci6n,   por   lo   tanto   el   grado   de   SSD

incrementara  con  el grado de la  OSR (Mitani y col.1996).  Por otra  parte, considerando

que el SSD depende de la  proporci6n de los tamafios corporales de hembras y machos,

es  probable  que  algunas  condiciones  ambientales,  asociadas  con  la  disponibilidad  de

alimento,  afecten el tamafio corporal  promedio dentro de  una  poblaci6n  (v6ase  Emlen

y Oring 1977), y en consecuencia se observe una variaci6n estacional del SSD.

Thy/c7mys   e/egc7ns   presenta   una   marcada   estacionalidad   reproductiva   que

ocurre  a  finales  del  invierno  y  se  extiende  hasta  inicios  de   l'a   primavera   (Agosto  -

Septiembre)   (Meserve   y   Le   Bouleng€   1987,   Lima   y   col.   2001).   AI   igual   que   otras

especies    de    pequefios    mamiferos    del    Mediterraneo    chileno,    la    estacionalidad

reproductiva de I.  e/egcrns es dependiente del incremento de la producci6n primaria, la

cual es una respuesta de las precipitaciones durante el invierno (Jaksic y col.1997, Lima

y  col.  1999,  2001).  Bazan-Le6n  (2011)  document6  diferencias  asociadas  al  sexo  en  la

masa  corporal  de  una  poblaci6n de  r.  e/egc7ns,  observando machos de  mayor tamafio

que  las  hembras.  Si  bien  este  resultado  representa  un  hallazgo  relevante  en  t6rminos

ecol6gicos   y   evolutivos   para   esta   especie,   el   mencionado   estudio   se   realiz6   en
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temporada  pre-reproductiva  (previo  al  inicio  de  las  precipitaciones).  Por  lo  tanto,  es

necesario evaluar si el SSD, observado en temporada pre-reproductiva en I.  e/egc7ns, se

observa  tambi6n  en  temporada  reproductiva,  sugiriendo  su  probable  relaci6n  con  la

conducta  sexual,  y evaluar si  el  SSD varia  estacionalmente  como  una  respuesta  de  las

precipitaciones.

En  resumen,  la evidencia sugiere  una  relaci6n significativa entre el SSD sesgado

hacia  los  machos  y  la  competencia  intrasexual  en  mamiferos,  y  especificamente  en

marsupiales.  Considerando  esto,  se  espera  que  en  Thy/cJmys  e/egcrns: ,i)  exista  SSD  en

temporada   reproductiva,   y   ii)   exista   un   sesgo   hacia   los   machos   en   la   OSR  y  que

consecuentemente  la  competencia  entre  machos  sea  mss  intensa.  Por otra  parte,  la

variaci6n     estacional     en     la     disponibilidad     de     alimento,     dependiente     de     las

precipitaciones,  afectan  los  tamafios  corporales  promedio  de  hembras  y  machos  de

una  poblaci6n,  por  lo  tanto,  se  espera  que  en  I.  e/egc7ns:  iii)  el  grado  de  SSD  varfe

estacionalmente como  respuesta a  las precipitaciones, y iv)  el grado de SSD sea  mayor

en temporada reproductiva como respuesta a las precipitaciones.

El  presente  trabajo  representaria  el  primer  estudio  realizado  eh  marsupiales

americanos que tiene como obj.etivo evaluar si el SSD es una respuesta de la intensidad

de  la selecci6n  intrasexual. Ademas, serfa el  primer estudio en  marsupiales que evalde

si  el  SSD  varia  estacionalmente  en  relaci6n  a  las  precipitaciones  como  indicador  de

disponibilidad de recursos.
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MATERIALES Y METODOS

Area de estudio v trabaio de camDo

Este  estudio  se  realiz6  en  la  Estaci6n  Experimental  Agron6mica  German  Greve

Silva, perteneciente a  la  Facultad de Ciencias Agron6micas de la  Universidad de Chile, Ia

cual  se  encuentra  ubicada  en  Rinconada  de  Maipd  (0324850  E  y  6293003  S,  520  in

s.n.in.),  Regi6n  Metropolitana.  La zona esta dominada  por vegetaci6n de tipo  matorral

escler6filo  (Luebert  y  Pliscoff 2006). y  se  encuentra  localizada  en  la  ladera  este  de  la

Cordillera de los Andes, en el valle central de Chile.

Se  utilizaron  dos  bases  de  datos  provenientes  de  dos  monitoreos  de  largo  y

corto  plazo  realizados  en  diferentes  afros  pero  en  la  misma  area:  (1)  el  monitoreo  a

largo plazo se realiz6 entre septiembre de 1998 y mayo del 2007 (datos proporcionados

por  M.  Lima).  En  el  area  de  estudio  se  construy6  una  grilla  de  10 x  10  estaciones  de

captura  (100  en  total),  distanciadas  cada  10  metros  y  abarcando  un  area  aproximada

de  8.100  m2.  En  cada  estaci6n  de  captura  se  instal6  sobre  el  suelo  una  trampa  para

captura  viva  tipo  Sherman  (8  x  9  x  22  cm).  EI  monitoreo  se  realiz6  una  vez  al  mes  y

consisti6  de  cuatro  noches  consecutivas  de  captura.  Las  trampas  fueron  revisadas  y

cerradas  al  amanecer  de  cada  dfa  de  captura,  y  activadas  durante  la  tarde  utilizando

avena  como  cebo.  Los  individuos  capturados fueron  pesados,  marcados  con  un  crotal
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metalico numerado y liberados en el  mismo  lugar de captura.  (2)  EI  monitoreo a corto

plazo se  realiz6 entre septiembre del 2011 y enero 2014.  Los  monitoreos se  realizaron

cada  45  dfas  aproximadamente,  procurando  no  coincidir  con  las  fases  de  luna  IIena

(vease   Vasquez    1996),   y   cada    evaluaci6n   tuvo   una   duraci6n    de   cinco   noches

consecutivas  (v6ase  Woodman  y  col.  1995).  Se  construyeron  16  transectos  paralelos,

con direcci6n  norte-sur, separados cada  20-30 metros, aproximadamente. Ademas, se

construyeron  cinco transectos  en  paralelo con  direcci6n  este-oeste,  de  los  cuales tres

se ubicaron al sur de los 16 transectos previamente mencionados y dos al norte.  Cada

uno  de  los  transectos  estuvo  conformado  por 20  estaciones  de  captura  distanciadas

cada 20 metros.  La disposici6n espacial de este grupo de trampas asemejaba una grilla,

con un total de 420 estaciones de captura y abarc6 un area aproximada de 152.000 m2

(15,2   ha)   que   permiti6   evaluar   la   dinamica   reproductiva   y   la   OSR.   Finalmente,   50

metros  al  noreste  del  conjunto  de  transectos  reci6n  mencionados,  en  una  pequefia

quebrada    dominada    por   especies    arb6reas,    se   construyeron    cuatro   transectos

paralelos y separados cada 15 metros. Cada transecto const6 de 10 trampas separadas

cada  10  metros,  abarcando  un  area  aproximada  de  5.000  m2.  Todos  los  transectos

fueron  ubicados  en  aquellas  zonas  donde  exist fa  mayor  probabilidad  de  capturar a  la

especie,   es   decir,   zonas   de   matorral   denso  y   de   alta   humedad   (e.g.,  fondos   de

quebrada),  donde   los   individuos  puedan  acceder  a  alimento  de   mayor  cantidad  y

calidad   (i.e.,   insectos   y   larvas)   y  donde   los   individuos   puedan   esconderse   de   los

depredadores (v6ase Simonetti 1989). En total, se colocaron 460 estaciones de captura,
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donde   se   instal6,   dentro   de   un   tubo   de   PVC   para   evitar   la   depredaci6n   por

depredadores  naturales,  una versi6n  modificada  de trampa  plegable para  captura viva

tipo  Sherman  (22  x  9  x  8  cm,  largo  x  ancho  x  alto).  Las  trampas  fueron  revisadas  y

cerradas   al    amanecer   de    cada    dfa    de   colecta,   y   activadas    al    atardecer   con

aproximadamente 10 g de una mezcla de avena, atdn y platano (en proporci6n: cuatro

latas  de  atdn   (marca  Acuenta),   1   Kg  de  avena   (marca  Jumbo),  y  4  platanos).   Los

individuos  capturados  fueron  medidos,  pesados  y  marcados  con  un  crotal  metalico

numerado,  siguiendo  los  protocolos  convencionales  descritos  en   Dfaz  y  col.  (1998).

Ademas, de cada  individuo, se obtuvo una pequefia  biopsia de tej.ido proveniente de  la

oreja,  la  cual  se fij6  en  alcohol  al  70%  para  los  analisis  gen6ticos,  y finalmente fueron

liberados en el mismo lugar de captura.

Estimaci6n de la densidad Doblacional v 6xito de caotura

La  abundancia  poblacional  de  Thy/cJmys  e/egcJns  se  estim6  con  el  m6todo  de

Captura-Marcaj.e-Recaptura   (Nichols  y  Pollock  1983,   Hopkins  y  Kennedy  2004).   Los

analisis  fueron  realizados  en  el  programa  MARK  versi6n  7.2  (White  y  Burnham  1999,

Cooch  y  White  2008),  utilizando  el  modelo  de  maxima  verisimilitud  de  poblaciones

cerradas   (Otis  y  col.   1978).   Por  su   parte,   Ia   densidad   fue   calculada   dividiendo   la

abundancia por el area de muestreo visto en hectareas (Quirici y col. 2010). Ademas, se

calcul6  el  6xito  de  captura  estacional  utilizando  la  f6rmula  propuesta  por  Simonetti

(1986):
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A x 100
TS=

(TU -NA)'

donde   rs  es   el   6xito   de   captura   expresado   como   animales   capturados   cada   100

unidades  de  trampas,  A  es  el  ndmero  de  individuos  capturados  de  la  especie(s)  de

inter6s,  IVA  es  el  ntimero  de  trampas  no  disponibles  utilizadas  por  otros  pequefios

mamiferos, TU es el ndmero de unidades trampa donde:

TU =  P x I x N,

siendo  P  el  ndmero  de  intervalos  de  trampeo  (usualmente  una  noche),  /  el  largo  del

intervalo de trampeo  y IV el ndmero de trampas utilizadas en el monitoreo.

Debido  al  bajo  ndmero de  capturas  y  recapturas  por  monitoreo  obtenidas  del

estudio a  largo  plazo, el  calculo de la  abundancia  y densidad  poblacional y del 6xito de

captura se realiz6 tlnicamente utilizando los datos del monitoreo a corto plazo.

Calculo de las variables del estudio /SSD, WGR, OSR v disDonibilidad de alimento

Para  los  siguientes  analisis  solo  se  consideraran  afros  completos  para  ambas

bases  de datos,  osea  de  1999  al  2006  para  el  estudio a  largo  plazo y del  2012 al  2013

para el estudio a corto plazo.

52



Se consider6 el  peso como medida  del tamafio corporal  para  el  estudio  a  largo

plazo,   mientras   que,   para   el   estudio   a   corto   plazo   se   consideraron   dos   medidas

morfol6gicas  para  calcular el tamafio  corporal:  el  peso,  medido en  gramos, y el  indice

de masa corporal (lMC).  EI IMC fue calculado con  la f6rmula convencional:

]MC=
peso (g)

largo tota|2 (cm)

EI  SSD  de  ambas  medidas  fue  estimado  como  la  raz6n  entre  el  peso  o  el  lMC

promedio  de  los  machos  y  el  peso  o  lMC  promedio  de  las  hembras.  Aunque  se  ha

discutido  ampliamente  el  uso  de  razones  como  medida  del  SSD,  para  prop6sitos  de

este  estudio  intra-especifico,  Ia  raz6n  es  una  medida  apropiada  (v6ase  Ranta  y  col.

1994).  Cabe  mencionar,  que  los  individuos  adultos  fueron  excluidos  de  los  analisis  en

temporada   de   reclutamiento   (verano),  con   la  finalidad   de   no  interferir  en  el  peso

promedio de  los  reclutas. Asf mismo, cuatro  individuos  reci6n destetados y capturados

durante    la    temporada    post-reproductiva    (finales    de    la    primavera)    no    fueron

considerados en los analisis para no interferir con el peso promedio de los adultos post-

reproductivos.

Por  otro  lado,  la  OSR,  definida  como  la  raz6n  de  machos  y  hembras  activos

sexualmente en  un tiempo  dado  (Emlen y Oring  1997), se calcul6 mediante  la f6rmula
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original  de  la  OSR  propuesta  por  Emlen  (1976),  calculada  como  la  raz6n  de  machos

maduros   y   hembras   receptivas   en   temporada   reproductiva.    En   ese   sentido,   la

temporada   reproductiva   fue   considerada   desde   mediados   de   agosto   (finales   de

invierno)  hasta  mediados  de  octubre  (inicios  de  primavera)  (v6ase  Lima  y  col.  2001).

Cabe mencionar que en todas las temporadas reproductivas de los afros analizados solo

se encontraron  machos de  un afro de edad y hembras de  uno o dos afros.  En todos  los

casos,    las    mismas    hembras    adultas    fueron    encontradas    en    temporada    post-

reproductiva   con   tej.ido   lacteo    presente,   Ia   cual   es   evidencia   de   lactancia.    En

consecuencia,  considerando  que  los  machos  no  sobreviven  al  segundo  afro  (datos  no

publicados)  y  que  todas  las  hembras  se  habrfan  apareado,  es  probable  que  la  OSR

calculada  en  cada  estaci6n  reproductiva  refleje  la  OSR  real  de  machos  y  hembras  en

esta  poblaci6n.  La  edad  de  las  hembras  (uno  o  dos  afros)  durante  temporada  de  pre-

reproductiva    y   reproductiva   fue   detectada    a   trav6s   de   algunas    caracterfsticas

morfol6gicas  visibles:  (i)   Ias  hembras  de  dos  afros  poseen  tamafios  corporales  que

superan   los   35   g   (entre   10   y   15   g   mss   que   lo   observado   en   hembras   pre-   y

reproductivas),  (ii)  protuberancia  en  la zona  inferior ventral del cuerpo que inicia  en  la

base de la cola y se extiende hasta la cloaca, (iii)  p6rdida de pelo, particularmente en la

zona dorsal del cuerpo,  (iv) p6rdida  de algunos dientes, particularmente  los incisivos, y

(v) coloraci6n  amarillenta  con tintes rojizos del  pelaj.e en  zona  la ventral en  relaci6n al

pelaje blanco de las hembras de primer afro.

Adicionalmente, y considerando que los resultados muestran  un  incremento de
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peso de los machos mayor en  relaci6n a  las hembras, se estim6 una  raz6n de ganancia

de peso  (`'weigth gain  ratio" -WGR)  de machos y hembras  por cada  afro,  la  cual defini

como   la   raz6n   entre   el   peso   promedio  de   un   sexo   en   particular  en  temporada

reproductiva  y el  peso  promedio  del  mismo sexo  en temporada  de  reclutamiento.  De

esta manera se evalu6 si el incremento de masa corporal de los individuos de un mismo

sexo,   desde  juveniles   hasta   adultos   reproductivos,   era   mayor  en   machos   que   en

hembras.

Finalmente, se  utilizaron  las precipitaciones  como  indicador de  la  disponibilidad

de  alimento  en  un  afro  determinado  (Luebert y  Pliscoff 2006).  Cabe  mencionar que  la

disponibilidad    de    alimento    tiene    una    respuesta    desfasada    en    relaci6n    a    las

precipitaciones  (Luebert y  Pliscoff 2006).  En  ese sentido,  es  comdn  observar en  climas

mediterraneos   que   las   precipitaciones   se   concentren   entre  junio   y   agosto,   y   un

incremento  de  la  productividad  primaria  a  partir  de  mediados  de  agosto  (Luebert  y

Pliscoff 2006).  La  base de  datos  de  las  precipitaciones  entre  los  afros  1998 y 2007 fue

obtenida    de   www.meteochile.gob.cl.    Las    precipitaciones    para    cada    afro   fueron

calculadas   como   la   suma   de   precipitaciones   mensuales   (medida   en   milfmetros)

observadas desde primavera del afro anterior hasta invierno del siguiente afio.

Analisis estadisticos

Debido  a  que  la  mayor fa  de  las variables evaluadas  en  este  estudio  (e.g.,  peso,

SSD)  no  siguieron  una  distribuci6n  normal,  se  utilizaron  pruebas  de  permutaciones.
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Todos  los  analisis fueron  realizados  utilizando  el  programa  estadfstico  R  (R Core Team

2014).

El efecto del sexo,  la estaci6n y el afro sobre el  peso de  los  individuos se evalu6

mediante  ANDEVAs   de   una   via   y  factorial   basado   en   permutaciones   con   100.000

replicas.  Adicionalmente,  se  hicieron  pruebas  de  Tukey  HSD  para  cada  variable.  De  la

misma manera, se realizaron ANDEVAs de una via y factorial basados en permutaciones

con  100.000   replicas,  con  sus  respectivas  pruebas  de  Tukey  HSD,   para  evaluar  las

diferencias del SSD entre estaci6n y afros.

Para  determinar si  la  OSR  observada  en  los  diferentes  afros  del  estudio  estaba

sesgada  significativamente  hacia  los  machos,  se  realiz6  una  prueba  binomial  de  una

cola.  Ademas,  con  la  finalidad  de  evaluar si  existe  una  relaci6n  entre  el  SSD  y  la  OSR,

como medida de la  intensidad de la competencia entre machos (Mitani y col.  1996), se

correlacionaron   los  valores  de  SSD  de  una  temporada   reproductiva  de  un  afro  en

particular con  los valores  de OSR de  la temporada  reproductiva  del  afro  anterior.  Para

ello  se  utiliz6  una  prueba  de  correlaciones  de  Pitman  basado  en  permutaciones  con

100.000  replicas.  Dado  el  baj.o  ndmero  de  afros  en  el  monitoreo  a  corto  plazo  (dos),

este analisis se realiz6 con los datos provenientes del estudio a largo plazo.

Finalmente,      para      evaluar      si      el      SSD      y      las      precipitaciones      est5n

autocorrelacionados temporalmente, se  realiz6  un  analisis  de series  de tiempo  con  un

modelo  ARIMA  estacionario   de   movimiento   aleatorio   ("moving  average")   con   una
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funci6n    de    autocorrelaci6n    simple    (ACE)     para    tiempos    t-1,    t-2,    t-3    y    t-4,

correspondientes   a   las   cuatro   estaciones   del   afio.   Para   este   analisis   se   utiliz6   el

programa estadistico R (R Core Team 2014).

RESULTADOS

Se  capturaron  269  machos  y  174  hembras  en  los  ocho  afros  del  monitoreo  a

largo  plazo  (1999 -2006),  mientras  que  un  total  de  103  machos  86  hembras  fueron

capturados   en   el   monitoreo   a   corto   plazo   (2012  -  2013).   El   6xito   de  captura   de

hembras  y  machos  fue  similar  en   la   mayoria  de  estaciones/afro,  observandose  en

invierno  el   mayor  6xito  de  captura   para   los  dos  afros  de   monitoreo  (Tabla   1).  Asi

mismo,  Ios  machos  mostraron  mayor abundancia  y densidad  poblacional  en  relaci6n  a

las   hembras,   observandose   mayores   densidades  en   invierno   para   ambos   afros  de

monitoreo (Tabla  1).
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Tabla 1. Resultados del an5Iisis del 6xito de captura, abundancia y densidad poblacional
de  Thy/omys  e/egc7ns  entre  sexos,  estaci6n  y  afro  del  estudio  a  corto  plazo  (2012  -
2013).   Los   datos   de   abundancia   representan   las   medias   con   su   respectivo   error
estandar,  mientras  que  la  densidad  esta  representada  como  el  ndmero  de  individuos

por  hectarea.  Asi  mismo,  el  6xito  de  captura  esta  expresado  como  el  ntimero  de
individuos capturados cada 100 unidades trampa.

Estaci6n -Afro
Exito de captura                Abundancia                 Densidad

Verano 2012

0tofio 2012

Invierno 2012

Primavera 2012

Verano 2013

0tofio 2013

lnvierno 2013

Primavera 2013

7,1 ± 0,4 e-4   8,1 ± 0,6 e-4

5±0,1e-6       2±0,1e-6

14,4±0,06      4,5±0,08

Los   individuos   juveniles   fueron   capturados   tinicamente   durante   el   verano,

mientras   que   sub-adultos   y   adultos   reproductivos   fueron   capturados   en   otofio   e

invierno,   respectivamente   (Tablas  4  y  5).   Hembras   lactantes  fueron   capturadas  en

primavera,  mientras  que,  durante  el  periodo  del  estudio  a  corto  plazo  solo  fueron

capturadas  cuatro  hembras  adultas despu6s  de  la temporada  reproductiva  de  un  afro

en   particular,   mientras   que   ningtin   macho   adulto   fue   capturado   despu6s   de   la

temporada reproductiva.

Las  dos  variables  consideradas  en  el  presente  estudio,  peso  e  IMC,  mostraron
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una  alta  correlaci6n  positiva  entre  ellas  (n  =  206,  r  =  0,89,  p  <  0,001),  por  lo  cual  se

utiliz6 el peso para  los siguientes analisis.

No   se   encontraron   diferencias   del   peso   entre   sexos   en   ninguna   de   las

estaciones al compararlas entre los afros de estudio para  las dos bases de datos  (vease

Tabla  2 y 3).  Sin  embargo,  se observ6  que en  invierno,  existe  una  variaci6n  interanual

en   el   peso,   donde   los   machos   siempre   mostraron   mayor   masa   corporal   que   las

hembras  para  el  estudio  a   largo  plazo  (Tabla   1,   Fig.   1).   El   peso  entre  sexos  vari6

estacionalmente al considerar todos  los afros  para  ambas  bases  de datos  (Tabla  1 y 2),

mostrando  altos  valores  en  invierno  y  primavera  (Fig.  2  y  3).  Ademas,  en  todas  las

estaciones,   los   machos  fueron   mss  grandes   que   las   hembras,  y  estas   diferencias

estuvieron particularmente marcadas en invierno (Tabla 4 y 5, Fig. 2 y 3).
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Tabla  2.  Resultado  del  analisis  estadistico  para  masa  corporal  de   Thy/crmys  e/egcrns
entre sexos y afro por estaci6n para el estudio a largo plazo (1999 -2006).

Estaci6n Efecto SC                           CM                            p

Verano

Invierno

Primavera                     Sexo

Afio

Sexo*Afio

Residuales

Todos los                     Sexo

afros                        Estaci6n

Sexo*Estaci6n

Residuales

201,74

3,29

0,00

457'51

1474,5
0'2

41,6

3571,5

5250'3

582,9

69,2

8557,2

26'81

4/I Irl gil

0,08
362,21

E;fl5;R'J

13431,4

1625,5

16117

201'74                < 0,001

3,29                     0,473

0,00                       1,00

5'51

1474,5                 < 0,001

0,2                       0,922

41,6                      0,516

23,04

5250,3                 < 0'001

582,9                  < 0,001

69,2                      0,136

54'2

26,81                  < 0,001

407,97                    0,31

0,08                       0,92

30,18

5753,7                < 0,001

13431,4               < 0,001

1625,5                 < 0,001

36'0
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Tabla  3.  Resultado  del  an5lisis  estadistico  para  masa  corporal  de   Thy/crmys  e/egcJns
entre sexos y aFios por estaci6n para el estudio a corto plazo (2012 -2013).

Estaci6n             n                    Efecto SC                    CM                      p

Verano              75                       Afro

Sexo
Afio*Sexo

Residuales

Otofio                32                       Afro
Sexo

Afio*Sexo
Residuales

lnvierno              75                        Afro

Sexo
Afio*Sexo

Residuales

Primavera           24                      Afro
Sexo

Afio*Sexo
Residuales

Todos los           206                 Estaci6n
afros                                             Sexo

Estaci6n*Sexo
Residuales

1              38,38              38,38

1              319,9              319,9

1               2,89                 2,89
71           620,05              8,73

1              35,49              35,49
1             196,45            196,45
1               0,59                 0,59

28            358,29              12,8

1             451,4             451,4
1            2205,4           2205,4
1                13,5                  13,5

71           4788,4            67,44

1             308,72           308,72
1            484,91           484,91
1              15,25               15,25

20           592,49             29,62

1         7 C;ri2 s         7 a;]2,5
1             2318,5            2318,5
1             479,5              479,5

198          7359,4             37,17

0'049
< 0,001
0,764

0,118
< 0,001
0.921

0'043
< 0,001
0,495

0,002
< 0,001
0,491

< 0,001
< 0,001
< 0,001



1999   2000   2001   2002   2003   2004   2005   2006

Afio

Figura  1. Diferencias de masa  corporal entre machos y hembras observado en  invierno
entre  los  aFios  del  estudio  a  largo  plazo  (1999 -  2006).  La  lfnea  s6lida  con  cuadrados
corresponde a  los machos,  mientras que  la  lfnea segmentada con circulos  representa a
las hembras (datos muestran las medias ± 2 EE, n = 151).
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Verano         Otofio       lnvierno    Primavera

Estaci6n

Figura  2.  Diferencias  de  la  masa  corporal  entre  machos  y  hembras  entre  estaciones,
considerando todos los afros del estudio a largo plazo (1999 -2006). La  linea s6lida con
cuadrados  corresponde  a  los  machos,  mientras  que  la  linea  segmentada  con  circulos
representa  a las  hembras.  Los tamafios de muestra estan indicados en la tabla  6 (datos
muestran las medias ± 2  EE).
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Verano          Otofio          lnvierno     Primavera

Estaci6n

Figura   3.   Masa   corporal   (g)   de   machos   y   hembras   para   todas   las   estaciones,
considerando  ambos  afros  del  estudio  a  corto  plazo  (2012  -2013).  La  lfnea  continua
con   cuadrados  corresponde   a   los   machos,   mie,ntras  que   la   linea   segmentada   con
circulos  representa  a  las  hembras.  Los tamafios de  muestra estan  indicados en  la tabla
7 (datos muestran las medias ± 2 EE).
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Ademas se observ6 que la WGR de machos fue mayor que el de las hembras en

la mayoria de los afros estudiados para las dos bases de datos (Tablas 6 y 7).

Tabla  6.  Raz6n  de  ganancia  de  peso  (WGR)  para  machos  (M)  y  hembras  (H),  y  los
resultados  prueba  binomial  para  el  OSR  del  estudio  a  largo  plazo  (1999  -2006).  El
ndmero  de  machos  y  hembras  considerados  para  estos  analisis  estan  representados

por nM y nH, respectivamente. Se destacan las probabilidades significativas.

Afro
WGR Prueba binomial OSR

nM           WGRM         nH        WGRH nM         nH        OSR            Z                    P

1999 19             1,9            9           1,5 12        4          3         1, 75        0,041

2000 19             2,2            5           1,8 14        3        4,7       2,43        0,015

2001 15             1,7           17          1,6 5         6        0,8       0,00        0,777

2002 20            1,8            9           1,6 15        4        3,7        2,29        0,022

2003 15             1,8           4           1,5 13        3        4,3       2,25        0,024

2004 9              1,6           12          1,6 7         4        1,7       0,60        0,548

2005 30             1,9           11          1,6 14        3        4,7       2,43        0,015

2006 16             1,7           12          1,6 8          5         1,6       0,56        0,575

TOTAL 143            1,8          79          1, 6 88       32       2,7       5,02       <0,001
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Tabla  7.  Raz6n  de  ganancia  de  peso  (WGR)  para  machos  (M)  y  hembras  (H),  y  los
resultados  prueba  binomial  para  el  OSR  del  estudio  a  corto  plazo  (2012  -  2013).  EI
ndmero  de  machos  y  hembras  considerados  para  estos  analisis  estan  representados

por nM y nH, respectivamente. Se destacan las probabilidades significativas.

Afio
WGR Prueba binomial OSR

nM           WG RM            nH           WGRH nM         nH           OSR                Z                      P

2012 31              1,5              15             1,2 26        10          2,6            2,5           0,006

2013 59             1,6             45            1,3 20        19          1,1              0              0,50

TOTAL 90             1,5             60            1,3 46       29          1,6           1,62           0,05

Adicionalmente,   se   determin6   que   el   peso   de   los   machos   en   temporada

reproductiva  mostr6  altos valores de varianza  (s2)  en  relaci6n  a  las  hembras,  pero con

valores  similares  del  coeficiente  de  variaci6n  (CV)   para  ambos  sexos   considerando

todos  los ocho  afros del  estudio a  largo  plazo: s2m = 72,6; s2h =  32,6; Cvm = 21,68; Cvh =

21,42.  Por otro  lado, en el estudio a corto plazo se pudo determinar que el peso de  los

machos   en   temporada   reproductiva   mostr6   altos   valores   de   varianza   (s2)   y   del

coeficiente  de  variaci6n   (CV)   en   los   dos  afros   de   estudio:   2012  =  s2machos  =   82,09;

S2hembras  =  3,77;  Cvmachos  =  29,24;  Cvhembras  =  10,53,  y  2013  =  S2machos  =  92,22;  S2hembras  =

32,87; Cvmachos = 25,88; Cvhembras = 23;15.

En relaci6n al dimorfismo sexual, se encontr6 que en todas las estaciones y afros

para  ambas  bases  de  datos,  el SSD  del  peso estuvo sesgado  hacia  los  machos  (valores

superiores  a  1)  (Tablas 4 y 5). Ademas, se observa  una  variaci6n  estacional del SSD  en
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Verano          Otofio          lnvierno     Primavera

Estaci6n

Figura  5.  Diferencias  del  SSD  entre  estaciones  para  el  estudio  a  corto  plazo  (2012  -
2013).   Los  tamafios  de  muestra  estan  indicados  en  la  tabla  5  (Datos  muestran  los
valores reales de SSD de los afros estudiados).
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Aunque  no  se  pudo  realizar  ningdn  analisis  estadistico  para  comprar el  SSD  en

temporada  reproductiva  entre  afros  para  el  estudio  a  largo  plazo,  es  posible  observar

algunos afios con mayores valores de SSD (Tablas 4 y 5). Asf mismo, se observaron altos

valores  de  SSD  en  invierno  y  primavera,  pero  sin  diferencias  significativas  entre  ellos

(Tabla  8 y 9).  Cabe  mencionar que  estos analisis  no se  pudieron  realizar en  la  base  de

datos del estudio a corto plazo debido a que 6ste solo incluy6 dos afros de monitoreo.

Tabla 8. Resultados estadisticos para el SSD entre estaciones.

Efecto            GI             SC            CM               p

Estaci6n            1           0,143      0,143         0,008
Residuales        25          0,441      0,018

Tabla 9. Comparaci6n mtlltiple del SSD entre estaciones (SC = 0,011, g1 = 23,000).

Estaci6n Verano         Otofio        [nvierno      Primavera

Verano 0,272          > 0,001            0,294

Otofio 0,272                                  0,007             0,989
lnvierno > 0,001          0,007                                   0,074

Primavera 0,294           0,989           0,074
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Por otro  lado,  la  OSR  muestra  un  sesgo significativo  hacia  los  machos  en  cinco

de  los  ocho  afros  del  estudio  a  largo  plazo  (Tabla  2),  mientras  que,  la  OSR  mostr6  un

sesgo  significativo  hacia  los  machos  solo  en  el  afro  2012  del  estudio  a  corto  plazo

(Tablas  6  y  7).  Ademas,  la  OSR  y  SSD  anual  se  correlacionaron  positivamente  en  el

estudio a  largo plazo (r = 0,807; p = 0,01)  (Fig. 6).
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Figura  6.  Correlaci6n  entre  el  SSD  y  OSR  del  estudio  a  largo  plazo  (1999  -2006).  Los
diamantes   representan   el   rango  de  afros  evaluados  y  la   linea  solida   representa   la
tendencia  de  la  correlaci6n.  Ambos  indices  fueron  transformados  usando  logaritmo
natural para estandarizarlos.
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Finalmente, se  observaron  altos valores  de  precipitaciones  en  otofio e  invierno

entre los aFios  1999 y 2006. Aunque los aFios con altos valores de precipitaciones no se

corresponden  con  los  valores  mss  altos  de  SSD,  es  posible  observar  una  respuesta

desfasada   del   SSD   a   las   precipitaciones   estacionales   (Fig.   7).   Estos   resultados   son

apoyados  por  los  analisis  de  series  de  tiempo,  los  cuales  muestran  que  tanto  la  SSD

como las precipitaciones estan autocorrelacionados temporalmente para los tiempos t-

2  (R2) y t-4 (R4)  (Tabla  10).
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Tabla  10.  Resultados  del  analisis  de series  de tiempo  para  el SSD y precipitaciones  del
estudio  a  largo  plazo  (1999 -2006).  Los  valores  muestran  las  autocorrelaciones  (ACE)
con sus respectivos errores estandar (EE). Se resaltan las correlaciones con altos valores
de AIC (SSD: AIC R2 = -101,61, AIC R4 = -98,82; Precipitaciones: AIC R2 = 94,14, AIC R4 =

90'33).

Va ria bles                           RI                   R2                   R3                   R4           I ntercepto

SSD

Precipitaciones

-0,07              -0,77              -0,04               0, 69                0. 82

EE          0,18                 0,17                 0,18                 0,11                 0.01
-019               -0,76              -0,26               0,87                3.04

EE          0,17                 0,11                 0,17                  0,1                  0.09

DISCUS16N

TamaFio corporal y variaci6n temporal del SSD

De acuerdo a lo esperado, Ios machos presentaron mayor peso que las hembras

en  todas  las  estaciones  y  afros  evaluados  para  las  dos  bases  de  datos  (Fig.  1,  2  y  3).

Aunque  la  diferencia  en  el  peso  entre  hembras  y  machos  es  siempre  significativa  en

cada estaci6n, existe un incremento en el peso de ambos sexos desde la temporada de

reclutamiento   (juveniles)   hasta   la   temporada   reproductiva   (adultos)   (Fig.   2   y   3),

coincidiendo  con  la  estructura  etaria  de  la  especie durante el  afro,  donde  los j.uveniles
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son encontrados en verano y los adultos en invierno y primavera, lo cual corresponde a

los bajos y altos valores de masa corporal observadas en este estudio.  Este resultado es

consistente  con  el  estudio  de  Lima  y  col.   (2001),  quienes  proponen   un  patr6n  de

dinamica   etaria   y   poblacional   de   Thy/c}mys   e/egcrns   similar   a   lo   observado   en   el

presente   estudio.   Una   dinamica   similar   tambi6n   ha   sido   propuesta   en   estudios

realizados  en  otras  especies  de  marsupiales  americanos tropicales  de  la  misma  familia

(Caceres y Monteiro-Filnho 2001,  Morales-Jdnior y Chiarello  2005,  Martins y col.  2006).

Por otro  lado,  los  machos  mostraron  mayor tamafio  corporal  que  las  hembras  desde

juveniles,  lo  que  podrfa   indicar  dimorfismo  sexual  en  la   inversi6n  parental  sesgada

hacia los machos desde su nacimiento (v6ase Fisher 1930, Trivers y Willard 1973).

Asi   mismo,   las   diferencias   estacionales   del   tamafio   corporal   se   acenttian

durante  la  temporada   reproductiva  (invierno),  observandose  una  ganancia  de  peso

mayor en  machos que en  hembras  (Fig.  2 y 3),  lo cual se  refleja  en  los altos valores de

WGR vistos  en  los  machos en  relaci6n  a  las  hembras  (Tablas  6 y 7).  AI  contrastar este

resultado   con   la   dinamica   de   pesos   observada   en   machos   y   hembras,   se   puede

observar una  concordancia,  sugiriendo  que  la  ganancia  de  peso  promedio  de  machos

(de juveniles a adultos reproductivos) esta reflej.ada en   la variaci6n temporal del SSD y

sus  altos valores  en  la  estaci6n  reproductiva  (Fig.  4 y 5).  Ademas,  el  tamafio  corporal

mostr6 altos valores de variaci6n, lo cual, I.unto a los altos valores de SSD en temporada

reproductiva,  sugieren  un  efecto  de  la  reproducci6n  sobre  el  tamafio  corporal  de  los

machos,  y  abre  la  oportunidad  para  que  la  selecci6n  sexual  actde  (vease  Anderson
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1994, Kraaijeveld-Smit y col. 2003, Weber y col. 2007, Clutton-Brock y MCAuliffe 2009).

Todos   estos   resultados  coinciden   en  ambas   bases  de  datos,   reflej.ando   un   patr6n

similar  en   la   dinamica   estacional   del  tamafio  corporal   en   Thy/crmys  e/egcJns.   Cabe

mencionar, que la  correlaci6n significativa observada entre el peso y el  lMC del estudio

a  corto  a  plazo,    respaldan  los  resultados  obtenidos  del  estudio  a  largo  plazo,  donde

dnicamente  se  consider6  el  peso  como  variable  de  tamafio  corporal,  obteniendo  los

mismos resultados.

Por   otro   lado,   el   SSD   y   las   precipitaciones   estuvieron   autocorrelacionadas

temporalmente  (Tabla  10),  sugiriendo  que  las  variaciones  oscilatorias  temporales  de

estas  dos  variables  tienen  memoria  estacional  (Fig.  7).  De  acuerdo  a  lo  esperado,  las

diferencias   estacionales   en   el  grado  de  SSD   durante   este   estudio   mostraron   una

respuesta  desfasada  en  relaci6n  a  las  precipitaciones  estacionales  (Fig.  7),  sugiriendo

que  el  incremento  de  la  productividad  primaria  (visto  en t6rminos  de  la  disponibilidad

de   alimento)    posterior   a    las    precipitaciones    (Luebert   y    Pliscoff   2006)    estarian

modulando  la  dinamica  de  SSD  intra-anualmente.  Otros  estudios  han  sugerido  que  la

disponibilidad   de  alimento   modula   la   din5mica   estacional   de   la   masa   corporal   en

diferentes   especies   de   mamiferos   (Loison   y   col.   1999,   Weladji   y   col.   2002).   Sin

embargo,  no  existen  estudios  que  hayan  demostrado  que  esta  dinamica   del   peso

pueda  afectar  el  SSD  estacionalmente.   Estos  resultados  podrian  tener  implicancias

ecol6gicas  y  evolutivas.  Considerando  la  fuerte  relaci6n  entre  SSD  y  los  sistemas  de

apareamiento  (Darwin  1871,  Emlen  y Oring  1977, Alexander y col.  1979,  Lindenfors y
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col.  2007),  modulados  por  selecci6n  sexual  (v6ase  Andersson  1994,  Clutton-Brock  y

MCAuliffe  2009),  aquellos factores  que  afecten  negativamente  el  grado  de  SSD  en  un

afro dado  (e.g.,  ENSO) o muchos aFios consecutivos (e.g., sequfas a  largo plazo), podrfan

afectar    las    estrategias    de    apareamiento    y    tener    repercusiones    en    t6rminos

poblacionales (vease Morrow y Fricke 2004, Quader 2005). Sin embargo, este escenario

tambi6n abre la posibilidad de generar y direccionar nuevas preguntas relacionadas con

la  flexibilidad   de   las  estrategias  de  apareamiento  de  una   especie   determinada  en

relaci6n a  las condiciones ambientales y demograficas (Henry y Craig  1984, Craig 1985,

Goldingay  y  Kavanagh  1990,  Weir  y  col.  2011),  y  su  capacidad  adaptativa  frente  a

condiciones ambientales adversas.

La OSR y la fuerza de la selecci6n intrasexual

Los  resultados  muestran  que  la  OSR  esta  sesgada  significativamente  hacia  los

machos en seis de  los  10 afros estudiados, considerando  ambas  bases de datos  (Tablas

6 y 7). La raz6n observada en aquellos afros con diferencias significativas es de al menos

2,5  machos  por  hembra  en  temporada  reproductiva,  sugiriendo  que  la  OSR  sesgada

hacia  los  machos  es  un  indicador  de  competencia  por  apareamiento  en  t6rminos  de
'

intensidad y del  papel  de  los  sexos  (Clutton-Brock y Parker  1992,  Kvarnemo y Ahnesj6

1996, Mitani y col.  1996, Jones y col. 2004).

Debido a  que  el  presente estudio se  realiz6  a  nivel  intra-especifico, y que en  la

literatura  no  se  encuentran  estudios  que  hayan  evaluado  la  OSR  en  otras  especies
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emparentadas,  es  imposible  determinar si  los  niveles  de  OSR observados  en  Thy/crmys

e/egcrns  son  altos  o  bajos.  Aunque  existe  informaci6n  de  la  OSR  en  otras  especies  de

mamiferos,  la comparaci6n con estas deberia  considerar algunos aspectos ecol6gicos y

evolutivos,  desconocidos  para  la  mayor fa  de  especies,  tales  como  la  tasa  potencial

reproductiva   (PRR)   de   cada   especie,   el  sistema   de   apareamiento,  y   las   relaciones

filogen6ticas,   entre  otros   (Mitani  y  col.   1996).   No  obstante,   muchos   estudios   han

evaluado  el  efecto  del  grado  de  la  OSR  sobre  la  selecci6n  sexual  y  las  estrategias  de

apareamiento  (Kvarnemo y Ahnesj.6  1996,  Mitani y col.  1996).  En  este  sentido,  Ia  OSR

es uno de los principales  predictores de la competencia  por apareamiento en t6rminos

de  intensidad  y  rol  de  los  sexos  (Kvarnemo  y  Ahnesj6  1996).  En  efecto,  numerosos

estudios  intra-  e  inter-especificos  han  evaluado  la  importancia  de  la   OSR  como  un

indicador  de  intensidad  de   la  competencia  entre  machos  (Mitani  y  col.   1996)  y  su

efecto sobre  el  desarrollo  de  los  rasgos sexuales secundarios  (Jones  y col.  2004).  Cabe

sefialar   que   algunos   estudios   han   demostrado   que   no   siempre   la   fuerza   de   la

competencia  esta  relacionada  positivamente con  la  OSR, y que existen casos donde  no

afecta  la direcci6n evolutiva de los rasgos sexuales secundarios  (e.g., Head y col. 2008).

Sin embargo, en el presente estudio, se puede observar una fuerte asociaci6n entre los

grados  de  OSR y SSD  (Fig.  6),  sugiriendo  que  en  afros  donde  el grado  de  OSR es  alto,  la

intensidad  de  la  competencia  incrementarfa,  reflejandose  en  altos  valores  de  SSD  del

siguiente afro,  Ilo  cual  es  respaldado  por otros  estudios  en  mamfferos  (Clutton-Brock y

Parker 1992, Mitani y col.1996, Jones y col. 2004).
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Estudios  a  futuro  deberian  incluir  la  estimaci6n  de  la  OSR  y  el  SSD  en  otras

especies  de  marsupiales  emparentadas  para  evaluar si  el  grado de  OSR  en  diferentes

especies  esta  directamente  relacionado  con  el  grado  de SSD  (i.e.,  Mitani y col.  1996).

Ademas, con  el  objetivo  de  clarificar el  papel  de  la  OSR  sobre  el tamafio corporal y  la

estrategia  de  apareamiento  en   Thy/crmys  e/egans  y  el  consecuente  efecto  sobre  la

intensidad  de  la  selecci6n  sexual,  se  sugiere  evaluar  la  disponibilidad  y  distribuci6n

espacial de los recursos (Clutton-Brock y Parker 1992, Kvarnemo y Ahnesj.61996), como

factor importante que afecta el grado de OSR.

En   resumen,  este  capitulo   muestra   evidencia   de  que  el  SSD   observado  en

Thy/crmys  e/egc7ns  podria  ser  una  consecuencia  de  la   intensidad  de  la   competencia

entre machos en temporada  reproductiva, y que la variaci6n intra-anual del.SSD estaria

sujeta  a  las  precipitaciones  (disponibilidad  de  alimento).  Sin  embargo,  es  necesario

medir   el   6xito   reproductivo   de   los   machos   considerando   ambos   mecanismos   de

selecci6n sexual, y calcular un estimador de selecci6n sexual  (e.g.,  la  oportunidad  para

la selecci6n) y su potencial efecto sobre el SSD visto en I.  e/egc7ns.
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CAPITULO Ill

Ecologfa espacial intra-e intersexual y su relaci6n con la

estrategia de apareamiento



RESUMEN

La   variaci6n   intraespecifica,   intra-  e   intersexual,  del   ambito  de   hogar   puede  estar

determinado    por    la    distribuci6n    espacial    y    temporal    de    machos    y    hembras

reproductivas.   En   mamiferos,   particularmente   en   marsupiales,   es   comdn   observar

dimorfismo  sexual  en  ambito  de  hogar  sesgado  hacia   machos  y  favorecido  por  la

competencia intrasexual, el cual se encuentra estrechamente relacionado con el mayor

tamafio corporal de  los machos y sistemas de apareamiento poliginicos.  En  el  presente

estudio se evalu6 el ambito de hogar de hembras y machos y el grado de sobreposici6n

del  ambito  de  hogar de  hembras-hembras,  machos-machos  y  machos-hembras  como

medidas   de   competencia.   Para   ello   se   realiz6   un   analisis   de   telemetria   durante

temporada  pre-reproductiva  y  reproductiva.  Los  resultados  muestran  un  efecto  de  la

temporada  reproductiva sobre el dimorfismo sexual en  ambito de hogar sesgado hacia

los  machos. Ademas, se observa  una  baja sobreposici6n entre  machos asi como entre

hembras,  pero  sin  efecto  de  la  temporada.  Los  resultados  sugieren  un  efecto  de  la

temporada  reproductiva sobre el ambito de hogar favorecido por competencia de tipo

''scramble''.

Palabras  claves:  patr6n  de  movimiento,  conducta  espacial,  rango  de  acci6n,  selecci6n

sexual
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ABSTRACT

lntraspecific variation  (intra -and intersexual) of the home range is determined  by the

spatial  and  temporal  distribution  of  males  and   reproductive  females.   In   mammals,

particularity in marsupials, the sexual dimorphism  in  home range biased towards males

and favored  by intrasexual competition is common, which is closely related to body size

of males  and  polygynous  mating systems.  In the  present study,  I  evaluated the  home

range  of males  and females  and the overlap degree  of home  range  of female-female,

male-male  and  male-female  as  measures  of  male  competition.  For  this,  a  telemetry

analysis was  performed  during pre-breeding and  breeding season. The  results show an

effect of breeding season  on sexual  dimorphism  in  home  range biased towards  males.

In addition, a  low overlap  between  male-male as well as female-female was  observed,

and  no  effect  of  breeding  season.  These  results  suggest  an  effect  of  the  breeding

season on home range of males driven by scramble competition.

Keywords: movement patron, spatial behaviour, range areas, sexual selection
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lNTRODUCC16N

EI  sistema  de  apareamiento  de   una  especie  o   poblaci6n  en   particular  esta

determinado   por   la   distribuci6n   espacial  y  temporal   de   los   machos   adultos  y   las

hembras  receptivas  (Emlen y Oring  1977,  Davies  1991,  Reynolds  1996).  La distribuci6n

espacial  de  machos  y  hembras  dependera  de  la  distribuci6n  de  los  recursos  en  el

ambiente   y   del   conflicto   entre   sexos   sobre   la   maximizaci6n   de   su   propio   exito

reproductivo (Trivers 1972, Emlen y Oring 1977, Whitehead 1995).

La  variaci6n  intraespecifica,  intra  e  intersexual,  del  ambito  de  hogar  entre  los

individuos  de  una  poblaci6n  en  particular  puede  estar  asociada  a  diversos  factores,'

tales como,  la  distribuci6n espacial y temporal del alimento (e.g., Quirici y col. 2010),  la

conducta  reproductiva   (e.g.,  Cooper  y  Randall  2007)  y  la  densidad  poblacional  (e.g.,

Fonttlrbel y col. 2010), entre otros.  En este sentido, el  patr6n de  movimiento o uso del

espacio   de   machos   y   hembras   es   una   caracteristica   comtin   en   estrategias   de

competencia   entre  machos  (e.g.,  Clutton-Brock  1989,   Nelson   1995,   Kappeler  1997,

Lane y col. 2009,  Marmet y col. 2012).  En efecto, cuando los recursos y/o hembras son

econ6micamente  defendibles  por los  machos  a  trav6s  de  enfrentamientos,  es  comdn

observar que  la  poblaci6n  exhiba  poliginia  por defensa  de  territorio  o  por defensa  de

hembras,   mientras   que,   cuando   los   recursos   o   hembras   no  son   econ6micamente

defendibles por los machos, es comdn observar una concentraci6n espacial de machos
I
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asociado a sistemas de apareamiento poliginicos tipo `'lek", donde los enfrentamientos

entre  machos suelen ser infrecuentes (Clutton-Brock 1989,  Lazenby-Cohen y Cockburn

1988, Fisher y col. 2011). Otra estrategia observada en ausencia de recursos o hembras

defendibles, es la poliginia de tipo competencia '`scramble" (Clutton-Brock 1989,  Davies

1991),  donde  es  comtin  observar  conductas  de  machos  errantes  (``roving  males"),  los

cuales  poseen  ambitos  de  hogar  mayores  al  de  las  hembras,  y  donde  su  exito  de

apareamiento  dependera  de  la  capacidad  de  encontrar el  mayor ntlmero de  hembras

fertiles  en  un  area  determinada  (Clutton-Brock  1989,  Whitehead  1990,  1994).  Por  lo

tanto, estos estudios indican que el patr6n de movimiento y uso del espacio tambi6n es

un  indicador  de  competencia  intrasexual  en  mamiferos  (e.g.,  Ryser  1992,  Loretto  y

Vieira 2005, Lane y col. 2009, Marmet y col. 2012).

Por otro  lado,  en  marsupiales  existe evidencia  de  una  relaci6n  entre el tamafio

corporal  de   los  machos  y  su  ambito  de  hogar  (Lee  &  Cockburn   1985,  Ryser  1992,

Radford et al.1998, Taylor et al.  2000, Caceres 2003),  la  cual  es comdn  en especies de

marsupiales de  Oceania y America  donde se  ha  documentado  la  poliginia  (marsupiales

oceanicos:  Clinchy  y  col.  2004,  Foster y  Taggart  2008,  Glen  y  col.  2009;  marsupiales

americanos:   Ryser   1992,   Caceres   2003,   Loretto  y  Vieira   2005).   En   ese   sentido,  y

considerando    la    presencia    de   SSD   sesgado    hacia    machos   y   favorecido    por   la

competencia  entre  machos de 7lf]y/crmys e/egcrns (vease capitulo  2), es de esperar que:

i)  los  machos  de  T.  e/egcrns exhiban  ambitos de  hogar  mss  extensos  al  de  las  hembras

durante  temporada  reproductiva,  sugiriendo  una  relaci6n  directa  con  el  sistema  de
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apareamiento, ii) el ambito de hogar entre hembras exhiba una  marcada sobreposici6n

y que  dos  o  mss  hembras  est6n  incluidas  dentro  del  ambito  de  hogar de  los  machos,

evidenciando  la  defensa  de  territorio  y/o  hembras  por  parte  de  los  machos,  iii)  el

ambito de  hogar de  los  machos  no  muestre sobreposici6n, sugiriendo  la  competencia

por contienda  entre  machos  por acceder a  hembras,  o  en  su  defecto  iv)  el  ambito  de

hogar entre machos exhiba una marcada sobreposici6n, evidenciando una competencia

de tipo `'scramble" entre machos.

En el  presente estudio, se caracteriz6 el ambito de  hogar intra-e intersexual de

Thy/c7mys e/egcms.  Ademas,  se evalu6 el  efecto  de  la temporada  reproductiva  sobre el

ambito de hogar y su potencial relaci6n con la competencia intrasexual.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio v telemetrfa

La   telemetria   se   realiz6   en   la   localidad   de   Rinconada   de   Maipti,   descrita

previamente en el capitulo 2.

Con  la  finalidad  de  estimar  la  distribuci6n  espacial,  intra-  e  intersexual  entre

temporadas,  como  medida  adicional  para  evaluar  la  competencia  intrasexual  (v6ase
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Mills  y  col.  2006),  se  realizaron  seguimientos  por  telemetria  de  hembras  y  machos

durante  la  temporada  pre-reproductiva  y  reproductiva  del  afro  2013.  Para  ello,  en  el

mismo  lugar  de  estudio  descrito  (Rinconada  de  Maipd),  se  capturaron  20  individuos

adultos  de  ambos  sexos  por estaci6n  (10  de  cada  sexo),  los  cuales  fueron  equipados

con  un  transmisor  de  tipo  collar  BD-2C  (Holohil  System  Ltd.)  de  2,1  g  de  peso  (menos

del  10%  del  peso  de  los  individuos).  Luego  de  instalar  los  transmisores,  los  individuos

fueron  liberados  en  el  mismo  lugar de  captura.  Debido a  la  poca  vida  de  la  bateria  de

los transmisores, producto del bajo tamafio de estos mismo,  la telemetria se inici6 tres

dias   despu6s   de   instalados   (tiempo   para   que   los   individuos   se   acostumbren   al

transmisor),   y   el   monitoreo   dur6   seis   dias   consecutivos.   Para   ello   se   utilizaron

receptores   de   radio-telemetria   LA   12-Q  (para   transmisores   sintonizados   entre   las

frecuencias  150,000  -  151,999  MHz;  AVM  Instrument  Co.)  y antenas  de  mano  de  tres

elementos  Yagi  (AVM  instrument  Co.).  La  recopilaci6n  de  la  informaci6n  consisti6  en

acercarse  aproximadamente  a  menos  de  un  metro  de  distancia  de  cada  individuo  y

tomar las  coordenadas geograficas  de  su  ubicaci6n  utilizando  un  GPS  (GARMIN  e-Trex

10).   Debido   a   la   actividad   nocturna   de   la   especie,  y  con   ila   finalidad   de   evitar  la

autocorrelaci6n  temporal  de  los  datos,  los  seguimientos  se  realizaron  entre  tres  y

cuatro  horas despu6s del  anochecer (es decir, a  las 20:00 h, 00:00 h, 03:00 h y 06:00 h

aproximadamente)  (v6ase  Fontdrbel  y  col.  2010).  Una  vez  finalizado  los  seis  dfas  de

seguimiento,    Ios    individuos   fueron    recapturados    para    proceder   a    retirarles    el

transmisor e inactivarlo.
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Utilizando  los  puntos  de  ubicaci6n  geogr5fica  obtenidas  del  GPS,  se  estim6  el

ambito   de   hogar   de   hembras   y   machos,   durante   temporada   pre-reproductiva   y

reproductiva,  utilizando los  m6todos de  Minimo  Polfgono Convexo  (MPC) al  100% y de

Media Arm6nica  (MA)  al  75% y 900/o  (v6ase Agtlero y Simonetti  1988,  Rodrigues y col.

2010).  Utilizando  el  programa  ArcGIS  9.3  (ESRI  2011),  se  proyectaron  los  puntos  de

ubicaci6n  geografica  a  coordenadas  planas  usando  el  sistema  WGS  1984  UTM  Zona

19S, y asi,  posteriormente, trasladados al  programa  BIOTAS 2.0 para  estimar el ambito

de  hogar.  Utilizando  el  ambito  de  hogar  de  cada  individuo  a  trav6s  del  m6todo  MPC

1000/o,  se  construyeron  las  curvas  de  saturaci6n  del  ambito  de  hogar  promedio  de

hembras y machos en temporada pre-reproductiva y reproductiva (Quirici y col. 2010).

Finalmente, utilizando las areas obtenidas del MPC y el programa  BIOTAS 2.0, se

calcul6 Ia  proporci6n  (%)  de sobreposici6n de las areas entre machos, entre hembras y

entre machos y hembras durante temporada pre-reproductiva y reproductiva.

Analisis estadisticos

Debido  a  la  ausencia  de  normalidad  de  las  variables  utilizadas  en  el  presente

capitulo,  el  efecto  del  sexo  y  la  temporada  sobre  el  area  de  los  individuos  se  evalu6

mediante   ANDEVAs   factoriales    basado   en    permutaciones   con    100.000    replicas.

Ademas,  con  la  finalidad  de  evaluar si  el area  calculada  por el  MPC al  100% y la  MA al

75%  y  90%  estan  correlacionados,  se  realiz6  una  prueba  de  correlaciones  de  Pitman

basado  en  permutaciones  con  100.000  replicas.  De  igual  manera,  utilizando  la  misma
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prueba  de  correlaciones  se  evalu6  la  relaci6n  entre  el  peso  y  el  area  de  los  machos

durante temporada pre-reproductiva y reproductiva.

Por  otro  lado,  debido  a  que  la  variable  de  sobreposici6n    de  los  individuos  se

describe  como   una   proporci6n,  se   utiliz6   un   modelo  generalizado/no  generalizado

(GLZ)   para   evaluar   el   efecto   del   sexo   y   la   temporada   sobre   el   porcentaje   de

sobreposici6n.  Para  ello  se  utiliz6  un  GLZ con  distribuci6n  gamma  y funci6n  de  enlace

`'identity".  Este analisis se realiz6 en el programa estadistico Statistica 8.0.

RESULTADOS

Se  muestran  resultados  de  los  analisis  de  telemetria  correspondientes  a  cinco

hembras  y   11   machos,  y  seis   hembras  y  ocho   machos   para   las  temporadas   pre-

reproductiva  y  reproductiva,  respectivamente.  Los  resultados  mostraron  diferencias

estacionales e intra-e intersexuales del ambito de hogar (Tabla  1).
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Tabla  1.  Caracteristicas  del  ambito  de  hogar  entre  sexo,  temporada  y  m6todo.  Los
valores muestran las medias del area en metros2 (m2) y hectareas (ha).

Temporada                 Sexo
MPC 100%                 MA 75%                     MA 90%

m2 (ha)                      m2 (ha)                        m2(ha)

Pre-reproductiva

Reproductiva

Macho            5026,2 (0,50)

Hembra           3047,7 (0,30)

Macho           25053,2 (2,50)

Hembra           3810,6 (0,38)

5894,4 (0,59)

4991,5 (0,49)

17699,6 (1,77)

3977,4 (0,39)

22540,4 (2,25)

14322,2 (1,43)

102053,2 (10,21)

15488,2 (1,55)

Por  otro  lado,  Ios  resultados  del  analisis  de  telemetria  de  hembras  y  machos,

muestran que el ambito de hogar estimado con los dos m6todos (MPC y MA) no difiere

entre  sexos  durante  la  temporada  reproductiva.  Sin  embargo,  durante  la  temporada

reproductiva, el ambito de  hogar de  los  machos  es significativamente  mayor que el de

las hembras (Tabla  2,  Fig.1 y 2).
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Tabla 2. Resultados del analisis estadistico para el ambito de  hogar de los individuos de
Thy/c7mys   e/egc7ns   entre   sexo   y   temporada.   Se   incluyen   los   resultados   de   ambos
metodos, poligono minimo convexo (MPC) y media arm6nica (MA) al 75% y 90%.

M6todo            n                     Efecto                      GI                    SC                        CM                         p

MPC               30                      Sexo                          1

Temporada                  1

Sexo*Temporada            1

Residuales                   26

MA 75%           30                      Sexo                          1

Temporada                  1

Sexo*Temporada             1

Residuales                   26

MA 90%           30                      Sexo                         1

Temporada                  1

Sexo*Temporada             1

Residuales                   26

919829639        919829639

7470829 24       747082924

641802524        641802524

1576929298        60651127

372178074       372178074

196189690        196189690

277714993        277714993

1542308044       59319540

1,54E+ 10             1,54E+ 10

1,12E+10             1,12E+10

1,05E+10             1,05E+10

5,73E+10            2,20E+09

0,002

< 0'001

< 0'001
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Figura   1.  Estimaciones  del  ambito  de  hogar  de  los  individuos  de   Thy/crmys  e/egcms
obtenida  por el m6todo  MPC entre temporada y sexo.  La  linea continua con cuadrados
corresponde a los machos, mientras que la  lfnea segmentada con cfrculos representa a
las  hembras.  Los  tamafio  de  la  muestra  se  detallan  en  el  texto  (datos  muestran  las
medias ± 2  EE).
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Figura  2.   Estimaciones  de  ambito  de  hogar  de  los  individuos  de   77}y/cJmys  e/egcrns
obtenida  por  el  m6todo  MA  al  75%  (a)  y  900/a  (b)  entre  temporada  y  sexo.  La  lfnea
continua  con  cuadrados  corresponde  a  los  machos,  mientras  que  la  lfnea  segmentada
con circulos representa a las hembras. Los tamafio de la muestra se detallan en el texto

(datos muestran las medias ± 2 EE).
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Las   curvas   de   saturaci6n    muestran   que    hembras   y   machos,   en   ambas

temporadas, IIegan a la asintota del ambito de hogar (Fig. 3).

a     8ooo

7000

3       4       5       6       7       8       9      10     11     12     13

-10000
3      4      5      6      7      8      9     10   11   12    13    14   15

Ndmero de localjzaciones

Figura   3.   Relaci6n   entre   el   ambito   de   hogar   medido   con   MPC   y  el   ndmero   de
localizaciones   de   hembras   y   machos   de   Thy/crmys  e/egcrr}s   en:   a.   temporada   pre-
reproductiva  (n  =  16) y b. temporada  reproductiva  obtenida  (n =  14).  La  lfnea  continua
con   cuadrados  corresponde  a   los   machos,   mientras   que   la   linea   segmentada   con
circulos representa a las hembras (datos muestran las medias ± 2 EE).
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Ademas, se observ6 una correlaci6n positiva entre el ambito de hogar estimado

por ambos m6todos: MPC -MA 75% = n = 19, r = 0,84, p < 0,0001; MPC -MA 90% = n =

19,  r =  0,78,  p  <  0,0001,  por  lo  cual,  los  resultados  de  sobreposici6n  de  areas y 6xito

reproductivo  mostrado  corresponderan  a  las  areas  obtenidas  por el  m6todo  MPC.  En

ese   sentido,   el   ambito   de   hogar   mostr6   ser   un   rasgo   sexualmente   dim6rfico   en

temporada  reproductiva  (fndice  del  dimorfismo en  ambito  de  hogar =  6,57), con  altos

valores   de   varianza   (s2)   y   del   coeficiente   de   variaci6n   (CV)   para   los   macho:   s2

=189755186 m2 y CV = 54,98.

El  ambito  de  hogar  de  los  machos  no  mostr6  una  correlaci6n  con  el  tamafio

corporal en temporada pre-reproductiva ni reproductiva (Tabla 3).

Tabla  3.  Correlaciones  entre  el  tamafio  corporal  (peso)  y  el  ambito  de  hogar  de  los
machos durante temporada pre-reproductiva y reproductiva.

Temporada                          Variables                        n                         r                         p

Pre-reproductiva

Reproductiva

Ambito de hogar y

Peso

Ambito de hogar y

Peso

11                    0,322                 0,334

8                    -0,476               0,233
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Los  analisis  de  sobreposici6n  no  muestran  diferencias  en  el  porcentaje de  area

sobrepuesta     entre     macho-macho,     hembra-hembra     y     macho-hembra     durante

temporada no reproductiva (Tabla 4 y Fig. 4). Asi mismo, en temporada  reproductiva se

observa  que  el  area  de  sobreposici6n  entre  macho-hembra  fue  mayor,  aunque  sin

diferencias con la temporada no reproductiva (Tabla 4 y Fig. 4).

Tabla   4.   Resultados   del   analisis   estadistico   para   el   area   de   sobreposici6n   entre
temporada y sexo (GLZ: distribuci6n gamma, funci6n de enlace "identity").

Efecto                       GI           Wald stat.                  p

lntercepto

Temporada

Sexo

Temporada*Sexo

1              37,76605

1               0,81466

2               15,73613

2               1,79436

<0,001

0'366

<0,001

0,477
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No reproductiva        Reproductiva

Temporada

Figura   4.   Porcentaje   de   area   de  sobreposici6n   entre  temporada   y  sexo.   La   li'nea
continua   con   cuadrados   corresponde   a    la   comparaci6n    macho-macho,    la    lfnea

punteada  con  circulos  a  la  comparaci6n  hembra-hembra  y  la  lfnea  segmentada  con
triangulos a la comparaci6n macho-hembra. Los tamaFio de la muestra se detallan en el
texto (datos muestran las medias ± 2 EE).
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DISCUS16N

Ecologia espacial y el sistema de apareamiento social

El    ambito    de    hogar    en    7lf]y/cJmys    e/egcrns    mostr6    diferencias    intra-    e

intersexuales  entre estaciones  (Fig.1 y 2). Temporalmente,  las  hembras  no  difieren en

su conducta espacial  entre temporada  pre-reproductiva y reproductiva,  mientras que,

en  machos se observa  una variaci6n temporal con diferencias  intra-e  intersexuales. AI

comparar  el  ambito  de  hogar  de  machos  y  hembras,  no  se  observaron  diferencias

durante la temporada pre-reproductiva. Sin embargo, durante temporada reproductiva

los  machos  pueden  llegar  a  expandir sus  areas  de  movimiento  al  menos  cinco  veces

mss   que   el   de   los   machos   en  temporada   pre-reproductiva   y  de   las   hembras   en

temporada reproductiva. El patr6n de movimiento observado en r. e/egons es similar al

de otras especies de  marsupiales americanos que  exhiben  poliginia  social  (Ryser 1992,

Gentile  y  Cerqueira  1995,  Caceres  2003,  Loretto  y Vieira  2005),  para  las  cuales  se  ha

propuesto   a   la   competencia   entre   machos   como   estrategia   de   apareamiento   y

mecanismo de selecci6n de sexual sobre el ambito de hogar. La ausencia de correlaci6n

entre el ambito de  hogar y el tamafio corporal de  los machos  de  I.  e/egc7ns, sumado al

dimorfismo sexual de esta conducta espacial en temporada  reproductiva,  reflej.a que el

ambito    de    hogar    podria    ser    favorecido    positivamente    por    selecci6n    sexual,

independientemente del tamafio corporal.
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Por  otro   lado,   el   analisis  de  sobreposici6n   del   ambito   hogar,   indica   que  el

porcentaje   de  sobreposici6n  del   area  entre   hembras   no  difiere  del   porcentaje  de

sobreposici6n   del   area   entre   machos,   y   que   ademas,   no   existe   un   efecto   de   la

temporada (Fig. 4).  Este resultado sugiere que las hembras no se encuentran agrupadas

espacialmente en  relaci6n a  los  machos durante  la temporada  reproductiva, y que  por

lo  tanto,  es  esperable  que  las  hembras  no  sean  econ6micamente  defendibles  (lms

1988).   En   ese   sentido,   la   competencia   `'scramble"   es   esperada   entre   machos   de

Thyrdmys  e/egc7ns,  como  se  ha  reportado  en  otras  especies  de  pequefios  mamiferos

(Kappeler 1997,  Lane y col.  2009,  Marmet y col.  2012). Ademas,  los  resultados apoyan

la  hip6tesis  de  que  los  machos  tienden  a  desplazarse  grandes  distancias  durante  la

estaci6n  reproductiva  en  bdsqueda  de  hembras  fertiles  (Nelson  1995,  Kappeler  1997,

Fisher y Lara  1999, Haythornthwaite y Dickman 2006), expandiendo su ambito de hogar

incluso cinco veces  mss que  las  hembras, quienes tenderian a  mantener el tamafio  de

sus  ambitos  de  hogar  a  lo  largo  del  aFio.  Por  lo  tanto,  aquellos  machos  que  posean

ambitos de hogar mss extensos, seran mss competitivos sexualmente, incrementando

su  6xito  de  apareamiento  en  relaci6n  a  sus  conespecificos  con  ambitos  de  hogar mss

pequefios (e.g., Lane y col. 2009, Marmet y col. 2012).

La   distribuci6n   espacial   de   las   hembras,   Ias   cuales   no   estan   concentradas

(menos del 10% de sobreposici6n), rechaza la  hip6tesis de un sistema de apareamiento

poliginico  social  en  Thy/crmys  e/egcJns  (v6ase  Emlen  y  Oring  1977).  En  este  sentido,  Ia

distribuci6n   espacial   de   los   machos  con  aparente  competencia   intrasexual  de  tipo
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``scramble"  con  machos  errantes,  podrfa  sugerir  un  sistema  de  apareamiento  social

poliginandrico  o  promiscuo.  Sin  embargo,  es  necesario  realizar  analisis  gen6ticos  de

paternidad para poner a prueba esta hip6tesis.

Ambito de hogar de Thylamys elegans

Considerando   el   m6todo   MPC,   utilizado   en   otros   estudios   con   especies

emparentadas   a   r.   e/egc/ns   (e.g.,   Sunquist   y   col.   1987,   Pires   y   Fernandez   1999,

Rodrigues y col. 2010), las hembras muestran ambitos de hogar que varian entre 0,30 y

0,39 ha, mientras que  los machos exhiben ambitos de hogar que varfan entre 0,5 y 2,5

ha, dependiendo de la temporada.  Estudios de radio-telemetria en otras especies de la

misma familia tambi6n sugieren diferencias del area utilizada entre sexos.  Por ejemplo,

en D/.de/ph/.s mc7rsup/.a//.s, el area  promedio de los  machos es  122,7 ha,  mientras que el

de  las  hembras  es  11,3  ha  (Sunquist  y  col.   1987).  De  igual  manera,  en  M/.coureous

demercrrcre se observan areas que varfan entre 0,10 y 2,45  ha  para  machos, y 0,1 y 1,1

ha  para  hembras  (Pires  y  Fernandez  1999),  mientras  que  en  Grcrc/.//.r]crnus in/.crofc7rsus,

el ambito de hogar de machos varia entre 0,16 y 0,38 ha y el de las hembras entre 0,17

y 0,15 ha  (Rodrigues y col.  2010).  En Chile, Dromi.ci.ops g/i.rot.des exhibe areas similares a

I.  e/egcrns que varian  entre 0,60 y 2,23  ha, sin embargo, estas  no difieren entre sexos

(Fontdrbel y col.  2010).  La  presencia  de  dimorfismo  o  monomorfismo  en  el  ambito  de

hogar   de   estas   especies   de   marsupiales   podrfa   estar   relacionada   al   sistema   de

apareamiento  (poliginia  o  promiscuidad)  que  cada  especie  presenta  y  al  SSD  (Ryser
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1992, Loretto y Vieira 2005).  En efecto, se ha propuesto poliginia en  G.  in/.crotorsus, M.

demerarae v D. marsupialis, v exceptuando D. marsupialis, en todos los casos, el SSD es

marcado.   El  caso  contrario  ocurre  en  D.  g//.rot.des,  donde  no  se  observa  SSD.  Estos

resultados  son  consistentes  con  I.  e/egcrns,  quien  exhibe SSD y una  aparente  poliginia

social (v6ase capitulo  1).

En  relaci6n a  los  m6todos para estimar el ambito de hogar, es conocido que  los

m6todos  mfnimo  polfgono  convexo  (MPC)  al  1000/o  y  media  arm6nica  (MA)  al  750/o

suelen  ser  conservadores   al  calcular  el  ambito  de  hogar  de   los   individuos  de  una

especie, mientras que, el area calculada a trav6s de la MA al 95% podrfa incluir areas de

visita  de  baja  frecuencia  que  lleguen  a  ser consideradas  como  parte  de  su  ambito  de

hogar (Burt  1943,  Powell  y  Mitchell  2012).  En  ese sentido,  el  ambito  de  hogar ha  sido

definido como '`aquella  area  recorrida  por un  individuo en sus actividades normales de

recolecci6n de alimento, apareamiento y cuidado de los juveniles. Aquellas ocurrencias

ocasionales   fuera   de   esta   area,   como   exploraci6n   del   entorno,   no   deben   ser

consideradas  como  parte  del  area  de  distribuci6n"  (Traducci6n  libre  de  Burt  (1943),

pag.  352).  Esta  definici6n  parece ajustarse a  las  areas  conservadoras  que  entregan  los

m6todos MPC (100%) y MA (75°/o). Sin embargo, nuevas perspectivas en la definici6n de

ambito  de   hogar  han  sido  propuestas,  donde   la   inclusi6n  de  aquellas  areas  poco

visitadas forman  parte  del ambito  de  hogar de  un  individuo, y donde  la  interpretaci6n

biol6gica     del    estudio    determinara    su     importancia     (Powell    y    Mitchell     2012).

Considerando  esto,  el  ambito  de  hogar calculado  en  el  presente  estudio  a  trav6s  del
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MPC (100%) y MA (75%)  podria  representar aquella area visitada con mayor frecuencia

y  donde  invierten  la  mayor  cantidad  de  tiempo  y  energia  para  explotar  los  recursos

necesarios.  Mientras  que,  el, area  calculada  por  la  MA  (900/o),  la  cual  triplica  las  areas

calculadas  por  los  otros  dos  m6todos,  pueden  otorgar  un  mejor entendimiento  de  la

conducta  reproductiva de la especie.  En ese sentido, aquellas visitas temporales a areas

poco  frecuentadas  o   nuevas  para   machos  y  hembras  en  temporada   reproductiva,

podrian  ocasionalmente  terminar  en  encuentros  reproductivos  cortos  con  miembros

del sexo opuesto, e incrementar su exito de apareamiento.  En efecto, aquellos machos

de  7.  e/egc7ns  que tuvieron  ambitos  de  hogar mss  grandes,  tuvieron  contacto  con  un

mayor   ntlmero   de   hembras,   raz6n   por   la   cual,   determinar   el   ambito   de   hogar

incluyendo   zonas    infrecuentes    es   de    mucha    relevancia    en   t€rminos    del    6xito

reproductivo y de la estrategia de apareamiento de las especies.
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CAPITULO IV

Sistema de apareamiento gen6tico



RESUMEN

EI 94% de las especies de mamiferos exhiben un sistema de apareamiento poliginico.  El

dimorfismo  sexual  en  tamafio  corporal  y  ambito  de  hogar  sesgado  hacia  machos  en

temporada  reproductiva  y  la  raz6n  de sexos  operacional  (OSR)  sesgado  hacia  machos,

son caracteristicos de sistemas de apareamiento poliginicos.  En  Thy/c7mys e/egcrn5 se ha

descrito  previamente  SSD,  ambito  de  hogar y OSR sesgado  hacia  machos,  al  igual que

otros  marsupiales  poliginicos,  por lo cual es  de esperar que  r.  e/egcrr}s exhiba  poliginia

gen6tica.  En el presente estudio se determin6 el sistema de apareamiento gen6tico de

I.  e/egcrns utilizando  la  asignaci6n  de  paternidad.  Los  resultados  muestran  un  sistema

de  apareamiento  poliginandrico  con  mtiltiple  paternidad  en  I.  e/egons,  abriendo  la

oportunidad para que la competencia espermatica ocurra.

Palabras claves. Poligamia, poliginandria, multiple apareamiento, semelparfa.
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ABSTRACT

More   than   94%   of   mammal   species   display   polygynous   mating   systems   with   a

characteristic    sexual    size    dimorphism,    sexual    home    range    dimorphism    and    an

operational  sex  ratio  (OSR)  biased  towards  males.  The  SSD  and  OSR  biased  toward

males   have   been   previously   described   for   Thy/c/mys   e/egcJns,   as   well   as   other

polygynous   marsupials,  therefore  it  was  expected  that   r.   e/egc7r}s  displays  genetic

polygyny.  I  studied the genetic  mating system  of I.  e/egcJr]s  using  paternity allocation.

Results   showed   a   polygynandrous   mating   system   with   multiple   paternities   in   I.

e/egcrns, providing the opportunity for sperm competition to occur.

I(ey`^rords. Polygamy, polygynandry, multiple bree-ding, semelpary.
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INTRODUCC16N

La   mayor fa   de   de   especies   de   mamfferos   conocidos   en   la   actualidad   son

consideradas poliginicas (mss del 94%)  (vease Clutton-Brock 1989,  1991, Clutton-Brock

y  MCAuliffe  2009).  Una  explicaci6n  frente  a  ello,  es  que  las  hembras  son  totalmente

responsables    de    la   gestaci6n   y   lactancia    (Orians    1969),    por   lo   tanto   el   6xito

reproductivo de una  hembra estara limitado por los recursos y el tiempo que dedique a

su descendencia  (Clutton-Brock y Vincent 1991),  mientras que el exito  reproductivo de

los machos estara  usualmente limitado por el ndmero de apareamientos (Trivers 1972).

En  efecto,  se  han  documentado  numerosos  estudios  que  describen  el  sistema  de

apareamiento   en    mamfferos,   y   la    mayor fa    de   6stos   describen    el   sistema    de

apareamiento  en   base  a  aproximaciones  ecol6gicas,  morfol6gicas  y/o  conductuales

(e.g., raz6n de sexos operacional  [OSR], dimorfismo sexual, cuidado parental, conducta

espacial,  entre  otros)  (Sunquist  y  col.  1987,  Ryser  1992,  Mitani  y  col.  1996,  Loretto  y

Vieira  2005,  Vanp6 y col.  2008,  lssac y Jhonson  2013).  Por ejemplo,  en  marsupiales se

ha   documentado   dimorfismo   sexual   en   tamafio   corporal   (SSD)   sesgado   hacia   los

machos  asociado  a  la  poliginia  (e.g.,  Sunquist  1987,  Ryser  1992,  Clinchy  y  col.  2004,

Loretto y Vieira 2005, Foster y Taggart 2008).  Esta evidencia sugiere que el SSD sesgado

hacia  machos en  Thy/crmys e/egcrns,  (Bazan-Le6n  2011) y  la  OSR sesgada  hacia  machos

(v6ase  capitulos  1 y 2),  son  caracteristicas  que describen  un sistema  de apareamiento
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poliginico.    Sin    embargo,    en    las    dltimas    d6cadas,    con     la    implementaci6n    de

herramientas  gen6ticas  en  el  campo  de  la  ecologfa,  muchas  especies  de  vertebrados,

previamente   categorizadas   dentro   de   un   sistema   de   apareamiento   en   particular,

exhiben  un  sistema  de  apareamiento  genetico  diferente  (e.g.,  Fisher  y  Owens  2000,

Martin  y  col.   2007,   Glen  y  col.   2009,  Jackson   y  Skinner  2010).   En   efecto,  se   han

documentado  muchos  casos  de  mdltiple  paternidad  en  marsupiales  oceanicos  (e.g.,

Lazenby-Cohen y Cockburn 1988, Fisher y Owens 2000, Kraaijeveld-Smit y col. 2002a, b,

2003,  Holleley  y  col.  2006,  Glen  y  col.  2009)  y  un  caso  en  marsupiales  americanos

(Beasley  y  col.   2010).   Por  lo  tanto,   es  indispensable  incluir  analisis  gen6ticos   (e.g.,

asignaci6n de paternidad) para determinar el sistema de apareamiento de I. e/egcrns.

Por  otro  lado,  numerosos  estudios  en  mamiferos  sugieren  que  las  hembras

muestran preferencias de apareamiento por machos de mayor tamafio corporal (v6ase

Weckerly  1998,  Fisher  y  Lara  1999,  Fisher y  Cockburn  2005,  Weber  y  col.  2007).  Las

hembras   generalmente   seleccionaran   aquellos   machos   que   les   otorguen   mayor

protecci6n   y/o   acceso   a   recursos,   asf   como   tambi6n   beneficios   geneticos   a   su

descendencia,  incrementando  el  6xito  reproductivo  de  ellas  mismas  y/o  de  sus  crias

(e.g.,  Weber  y  col.  2007,  Marmet  y  col.  2012).  De  igual  manera,  aquellos  machos  de

mayor tamafio  corporal  veran  incrementado  su  6xito  reproductivo  debido  a  que  son

preferentemente  seleccionados  por  un  mayor  ndmero  de  hembras  (v6ase  Weckerly

1998, Fisher y Cockburn 2005). En ese sentido, es comt]n observar una  relaci6n positiva

entre  el  tamafio  corporal  de  los  machos  y su  exito  de  reproductivo,  sugiriendo  que  la
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preferencia  de  pareja  (selecci6n  intersexual)  estarfa  generando  selecci6n  direccional

hacia  machos de mayor tamafio corporal (v6ase Anderson  1994, Weckerly 1998,  Fisher

y  Lara  1999,  Kraaijeveld~Smit y col.  2002a,  b,  2003,  Fisher y Cockburn  2005,  Holleley y

col. 2006, Clutton-Brock y MCAuliffe 2009). Considerando que  los  resultados obtenidos

en  los  capitulos  1  y  2  de  esta  tesis  sugieren  que  las  hembras  de  Thy/crmys  e/egcJn5

muestran  preferencias  por  machos  de  mayor  tamaFio  corporal  durante  temporada

reproductiva,  por  lo  cual  existiria  una  relaci6n  entre  el  tamafio  corporal  y  el  6xito  de

apareamiento  de  los  machos  (v6ase  capitulo  2).  Si  bien  esta  relaci6n  fue  cuantificada

en  laboratorio, es  importante determinar si esta  relaci6n se  mantiene al medir el exito

reproductivo (ndmero de crfas) en vida silvestre.

Considerando  que  el  SSD y  la  OSR sesgada  hacia  machos  en  Thy/crmys e/egcrr]5

son caracteristicas comunes de sistemas de apareamiento poliginicos de mamiferos, se

espera  que:  (i)  los  machos  tengan  descendencia  con  mss  de  una  hembra  durante  la

temporada  reproductiva  de  un afro en  particular,  evidenciando  poliginia gen6tica  en  la

especie,  o  en  su  defecto  (ii)  machos y hembras tengan  descendencia  con  mss  de  una

pareja  durante  la  temporada  reproductiva  de  un  afro  en  particular,  evidenciando  un

sistema de apareamiento poliginandrico en la especie.

El presente estudio es el primero en  marsupiales sudamericanos que determina

el sistema de apareamiento gen6tico utilizando asignaci6n de paternidad.
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Monitoreo v area de estudio

MATERIALES Y METODOS

A  partir  de  los  muestreos  realizados  estacionalmente  en  Rinconada  de  Maipd

para  el  capitulo  2,  se  obtuvieron  pequefias  biopsias  de  orejas fijadas  en  etanol al  700/o

(Kraaijeveld-Smit y col. 2002a) de Thy/crmys e/egcJns.

Aislamiento de ADN v genotioificaci6n de microsat6Iites

EI ADN de las muestras de oreja preservadas en etanol fue extraido utilizando el

m6todo  de  extracci6n  de  sales  descrito  por Aljanabi  y  Martinez  (1997).  Considerando

que  no  exist fan  microsatelites  descritos  para  la  especie,  se  realiz6  una  secuenciaci6n

masiva del genoma en un 454 Titanium FLX obteni6ndose 40Mbp de un largo promedio

de 300bp.  Esta secuenciaci6n masiva se realiz6 en el Centro Gen6mico Chileno (OMICS-

Solutions, Chile). Se realiz6 bdsqueda de repeticiones di y tetra con el programa  Primer

5 obteni6ndose 350 posibles microsatelites con sus respectivos partidores. Se utiliz6 el

criterio   de   seleccionar   las   di   y  tetra   repeticiones   que   presentaron   al   menos   10

repeticiones,  elemento  que  nos  permite  asegurar  presencia  de  polimorfismo  entre

poblaciones. Se sintetizaron 30 pares de partidores, y utilizando electroforesis en gel de

agarosa  se  determin6  cuales  eran  los  mss  polim6rficos.  Cabe  mencionar  que  este

resultado es  preliminar, y que en el futuro se  realizaran  pruebas  para  describir nuevos
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partidores.  Posteriormente,  con  el  fin  de evaluar  el  polimorfismo  en  un  secuenciador

automatico,  los  partidores  inversos  ("reverse")  de  cada  par  de  microsat6Iites  fueron

marcados con fluorescencia.

La  reacci6n  en  cadena  de  la  polimerasa  (PCR) consisti6 en  amplificar mezclas de

12 tlL que contienen  100 ng de ADN, 0,25  LIM  de cada  partidor,100 uM de cada dNTP,

2 mM de Mgc12,1,25 HL x 10 de tamp6n de PCR, 2 lil de BSA y 0,5 U de Taq polimerasa

platinum  (lnvitrogen).  Las condiciones del PCR en el termociclador consisti6 de un paso

inicial  de desnaturalizaci6n  de 3  min  a  95°C, seguido  por 35  ciclos  que  consistieron  en

30  s  a  95°C,  30  s  de  temperatura  de  anillamiento  especifica,  1  min  30  s  a  72°C,  y

finalmente  un  paso  de  72°C  por  5  min  de  elongaci6n.  Las  temperaturas  6ptimas  de

anillamiento  estuvieron  entre  50°C  y  55°C  (Tabla   1).   Los   productos   PCR  obtenidos

fueron  genotipificados  en   el  servicio  de  secuenciaci6n   de   la   Pontificia   Universidad

Cat6lica de Chile, usando LIZ 500 como estandar (Applied  Biosystems).

Diversidad gen6tica v asignaci6n de oaternidad

Se  calcularon  las  desviaciones  esperadas  de  Hady-Weinberg  (HWE)  y  el  deficit

de heterocigotos (Fis) usando el programa GENETIX (Belkhir y col.1996).

Por otro  lado,  debido  a  que  se  captur6  solo  una  hembra  con  crfas  durante  las

tres  temporadas  reproductivas  de  muestreo,  se  realiz6  un  analisis  de  asignaci6n  de

paternidad   de   las   crias   capturadas   e   identificadas   durante   una   temporada   de

111



reclutamiento   en   particular   con   los   individuos   adultos   capturados   la   temporada

reproductiva   previa   (e.g.,  Whitcomb  y  col.   2014,  Yue  y  Hong  2014).  Aquellas  crfas

asignadas a una madre en  particular durante la  misma temporada  reproductiva fueron

consideradas  como  parte  de  la  misma  camada.  Para  ello se  utiliz6 el  programa  PASOS

1.0  ("Parental  Allocation  of Singles  in  Open  Systems")  (Duchesne  y  col.  2005),  el  cual

permite realizar analisis de similitud al6lica de organismos considerados como `'padres"

e   individuos   considerados   como   `'progenie".   A  trav6s   de   un   algoritmo   basado   en

maximo de verosimilitud se asigna  padres e hijos en  una situaci6n donde es posible no

conocer a todos los padres posibles de la poblaci6n.

Analisis de datos

A  partir  de  los  genotipos  de  padres  e  hijos  obtenidos  desde  los  tres  afros  de

muestreo, se estim6 Ia proporci6n de camadas con mdltiple paternidad y camadas con

un   solo   padre.   Ademas   se   utiliz6   Ia   f6rmula    n(n-1)/2   para   calcular   el   total   de

parentescos de  las  crfas  (hermanos completos y medios  hermanos,  "sibs") y hermanos

completos  (``full  sibs")  en  una  camada  en  particular  (v6ase  Burland  y  col.  2001).   La

diferencia  entre  el  total  de  "sibs" y "full  sibs"  result6  en  el  total  de  medios  hermanos

("half sibs") (Burland y col. 2001).
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RESULTADOS

Se determin6 que solo cinco de  los  30 pares  partidores  eran  polim6rficos y con

amplificaciones fiables.  Los  analisis  muestran  que  dos  partidores  no  se  encuentran  en

equilibrio    de    Hardy-Weingberg,    mostrando    valores    significativos    de    deficit    de

heterocigotos (Tabla  1).

Tabla   1.   Secuencias   de   los   partidores   y   sus   caracterfsticas   para   cinco   loci   de
microsat6lites.

Locus            Secuenciadelpartidor(5'-3')       Repet.      (¥)          N         Ho/He        Fis          NA

Thyl7

Thyll5

Thyl21

Thyl23

Thyl27

POBLAC16N

F : TACCTATGTATCTGGTACTGG

R: TACCTATGTATCTGGTACTGG

F : AATATATGATCATAGTGTGGG

R : AATATATGATCATAGTGTGGG

F : TGTG llTAG AAATCCTCTCTA

R : TGTGTITAGAAATCCTCTCTA

F : TACATCACAGGl|ACATAGGT

R: TACATCACAGGTTACATAGGT

F : TCAGTAAATGAGCTAGAGAAG

R: TCAGTAAATGAGCTAGAGAAG

(GT)7          50          188

(TG)8          55          164

(CA)14          55           134

(TAA)io        55           90

(lITG)7       55         182

0,755/
0,488

0,982/
0'755

0,716/
0,752

0,144/
0'135

0,AI2:31

0,461

0,604/
0,519

-0'545*       4

-0,298*        7

0,058         6

-0,061        4

0,086         3

-0'159       24

71ii  temperatura  de  anillamiento,  N  ntimero  de  individuos  analizados,  NA  ndmero  de
alelos;  *  p  <  0,01  para  desviaciones  significativas  del  HWE  (Ho/He),  evaluado  despues
de 3000 permutaciones.
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Se capturaron  10 individuos adultos y 35 individuos juveniles entre los periodos

reproductivos 2011 y 2012,  mientras que en los periodos  reproductivos 2012 y 2013 se

capturaron   35   adultos  y  77  juveniles   (Tabla   2).   Asi  mismo,   la   media   de  crias   por

camada/hembra   en   ambos   periodos   reproductivos   fue   5,3   ±   0,9   EE   (n   =   18),

encontrandose  camadas  entre  1  y  15  crfas.  Cabe  mencionar que  no  se  incluyeron  los

resultados  correspondientes  al  periodo  reproductivo  2013  y  2014, ya  que  el  esfuerzo

de captura en temporada de reclutamiento fue menor al de las temporadas anteriores.

Tabla 2.  Ntlmero de  individuos capturados en  los  periodos  reproductivos y ndmero de
crias con madre y padre identificados, con al menos uno, y sin padres identificados.

Periodo
Crias con        Crias con un        Crias sin

dos padres           padre               padres
identificados    identificado    identificados

2011 -2012
2012 -2013

Ambos periodos

1511

715
8616

La  tinica  hembra  capturada  con  crfas  tuvo  15  fetos  adheridos  a  sus  glandulas

mamarias (Fig.1).
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Figura  1.  Fotograffa  de  una  hembra  de  Thy/omys e/egons con  15  crias adheridas a  sus

glandulas mamarias.  Foto capturada en la temporada reproductiva del 2012.

Por   otro   lado,   los   analisis   de   paternidad   considerando   los   dos   periodos

reproductivos  muestran  un  total  de  18  camadas,  de  las  cuales  el  83,33%  exhibieron

mtlltiple paternidad (Tabla 3), y el 98,71% fueron  medios hermanos (Tabla 4).
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Tabla  3.  Resultados  del  analisis  de  proporci6n de  camadas  con  mtlltiple  paternidad  en
los dos periodos reproductivos.

Periodo

Total
Total       camadas con

camadas        mdltiple
paternidad

Total camadas
con mdltiple

paternidad %

Total
camadas sin

mdltip[e

paternidad

Total camadas
sin md[tip[e

paternidad %

2011 -2012
2012 - 2013

Ambos periodos

4                        66,67
11                        91,67
15                         83,33

Tabla  4.   Resultados   del   analisis   de   proporci6n   de   medios   hermanos  y  hermanos
completos en los dos periodos reproductivos.

periodo        ::r:ao:tt:e::,::  cHoe::,ae:::   :fL::o:c:;.:,s;.:   heT:dai::s    ::a,:a:r!i::.:,.:.;

2011 -2012                 253
2012 -2013                2628

Ambos periodos           4560

10,28                    227                      89,72
1,26                    2595                     98,74
1,29                    4501                    98,71

Ademas,  la  media  del  ndmero  mfnimo  de  padres  en  una  camada fue:  (i)  2011-

2012  =  1,8 ± 0,3  EE,  (ii)  2012-2013  =  4,2 ± 0,6  EE,  y (iii)  ambos  periodos  =  3,4 ±  1,1  EE.

En  ese sentido,  14 camadas  mostraron tener entre  3 y 4 padres  machos  por camada,

mientras  que  una  sola  camada  mostr6 tener 8  padres  machos.  De  las  18 camadas  en

total, solo tres camadas tuvieron un solo padre (Fig. 2). Asf mismo,  11 machos tuvieron

entre  1 y 2  crfas,  mientras  que  10 machos tuvieron  entre 4 y  7 crfas.  Finamente,  dos

machos llegaron a tener hasta 13 y 15 crfas (Fig. 3).
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1234567

Multiple paternidad
(ndmero de machos)

Figura   2.   Frecuencia   de   camadas   que   exhibieron   mtiltiple   paternidad   (ndmero   de
machos asignados como padres).  Las  barras  blancas con  lineas diagonales  representan
la temporada  reproductiva  2011-2012,  Ias barras  negras  la temporada  2012-2013 y las
barras grises representan ambas temporadas reproductivas.
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DISCUS16N

Poliginandria gen6tica y mtiltiple paternidad

Los  analisis  de  paternidad  muestran  que el  83,3% de  las camadas de  7lf]y/crmys

e/egcrns exhiben mdltiple paternidad (Tabla 3), con un promedio de 3,4 ± 1,1 EE machos

por camada (Fig. 2 y 3), y donde el 98,70/o de las crias son medios hermanos (Tabla 4). EI

ndmero  promedio  de  machos  por  camada  en  el  presente  estudio  es  mayor  que  el

observado  en  otras  especies  de  pequefios  mamiferos  donde  se  ha  propuesto  una

fuerte  promiscuidad  (e.g.,  Holleley  y  col.  2006,  Waser  y  Dewoody  2006,  Glen  y  col.

2009,   Beasley  y  col.   2010).   Por  ejemplo,  en   los   marsupiales   oceanicos  Antech/.r}us

srucrr£/./. y Dc7syms mc7cu/crrus se  observ6  en  promedio  2,7  ± 0,1  EE y  1,8 ± 0,3  machos

por camada,  respectivamente (Holleley y col.  2006, Glen y col.  2009),  mientras que en

el  marsupial  americano  D/.de/ph/.s  vi.rg/.n/.oncr,  este  valor  es  de  1,4  ±  0,1  machos  por

camada  (Beasley y col.  2010).  De  igual  manera,  Ios  estudios  de  Holleley y col.  (2006) y

Glen  y  col.   (2009)  proponen  que  el  92%  y  66,70/o  de  las  camadas  exhiben  mdltiple

paternidad,   respectivamente.   En   relaci6n   a   D.   v/.rg/.n/.crnc7,   el   24%   de   las   camadas

presentaron   mdltiple   paternidad,   lo   cual   apoya   los   resultados   encontrados   en   I.

e/egcrns,    sugiriendo    un    sistema    de    apareamiento    poliginandrico    con    mdltiple

paternidad  en  la  poblaci6n  de  Rinconada  de  Maipti.  Cabe  mencionar  que,  aquellos
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estudios   de   mdltiple   paternidad   en   marsupiales   oceanicos   (e.g.,   Lazenby-Cohen   y

Cockburn  1988,  Fisher y Owens 2000,  Kraaijeveld-Smit y col. 2002a,  b, 2003,  Holleley y

col.  2006, Glen y col.  2009) y americanos  (Beasley y col.  2010), sugieren  un sistema  de

apareamiento  promiscuo  asociado a  la  selecci6n  sexual.  Sin  embargo,  Ia  promiscuidad

esta  definida  como  la  ausencia  de  un  patr6n  de  apareamiento,  y  por  ende,  en  una

reproducci6n  azarosa,  el  efecto de  la  selecci6n  sexual serfa  nulo  (Emlen y Oring  1977,

Clutton-Brock  1989).   En  ese  sentido,  Ia  teoria  de  sistemas  de  apareamiento  actual

carece de un estudio (te6rico y/o empfrico) que sintetice y parametrice las condiciones

que  limitan  los  diferentes  sistemas  de  apareamiento,  particularmente  aquellas  que

diferencien entre la  promiscuidad y la poliginandrfa.

La  multiple  paternidad  ha  sido  reportada  en  muchas  especies  de  marsupiales,

sugiriendo  que el  mdltiple apareamiento  de  la  hembra  es  un aspecto  importante en  la

ecologfa de este grupo de mamiferos (Taylor y col. 2000, Wooller y col. 2000, Kraaijveld

y  col.  2002a,  Holleley  y  col.  2006,  Alistair  y  col.  2009,  Beasley  y  col.  2010).  Se  han

propuesto  algunas  hip6tesis  para  explicar  el  multiple  apareamiento  de  las  hembras.

Algunas de ellas proponen que esta conducta  minimizarfa el  infanticidio de  los machos

(Ebensperger 1998,  Wolff y Macdonald  2004), aumentarfa  la  diversidad gen6tica de las

camadas  (Kraaijveld  y  col.  2002a),  incrementaria  la  diversidad  gen6tica  dentro  de  las

camadas    (Madsen    y   col.    1992,   Tregenza    y   Wedell    2000),   o    incrementaria    la

compatibilidad gen6tica entre los gametos de los padres (Kraaij.veld y col. 2002a, b). Sin
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embargo,  la  semelparia  de  los  machos  en  algunas  especies  de  marsupiales  oceanicos

(Bradley y col.  1980,  Kraaijveld y col.  2003)  y americanos  (Pine y col.  1985,  Lorini y col.

1994,  Martins y col.  2006,  Leiner y col.  2008)  podria  ser  la  principal  explicaci6n  de  por

qu6   las   hembras   se   reproducirian   con   mss   de   un   macho   durante   la  temporada

reproductiva  (Lazenby-Cohen  y  Cockburn  1988,  Kraaijveld  y  col.  2003,  Holleley  y  col.

2006).  Estudios  preliminares  en  r.  e/egcrns sugieren  que  los  machos  no sobreviven  una

segunda   temporada    reproductiva    a    diferencia    de   algunas    hembras    (incluyendo

periodos  de  estudio  entre  los  afios  1998  -  2007  y  2011  -  2013),  incluso  aquellos

machos   que   mueren   durante   la   temporada   post-reproductiva   presentan   mayor

densidad  de  dlceras  estomacales  en  comparaci6n  con  las   hembras  (E.   Baz'an-Le6n,

datos   nos   publicados).   Considerando   ademas   la   semelparfa   del   macho   en   otras

especies  de  la  misma  familia  (Pine  y  col.  1985,  Lorini  y  col.  1994,  Martis  y  col.  2006,

Leiner y col.  2008),  es  probable  que  r.  e/egcrns  presente  semelparia  sesgada  hacia  los

machos,  lo  cual  podria  explicar que  las  hembras  se  apareen  con  mss de  un  macho en

temporada  reproductiva.  Asf,  el  apareamiento  mtlltiple  de  las  hembras  en  I.  e/egcms

podrfa  representar  una  estrategia  para  disminuir  el  riesgo  de  aparearse  con  un  dnico

macho  infertil  o  con  un  macho  que  se  haya  apareado  en  mss  de  una  oportunidad,

disminuyendo  su  capacidad  espermatica  y  en  consecuencia  el  6xito  reproductivo  de

ellas  mismas  (Taggart  y  Temple-Smith   1991,  Kraaijveld  y  col.  2002a,  Holleley  y  col.

2006).
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Oportunidad para la competencia espermdtica

La  presencia  de  paternidad  mdltiple  dentro  de  una  camada  y  la  capacidad  de

una   hembra   de   almacenar  esperma   de  diferentes   machos  son   caracteristicas  que

sugieren  la  competencia  espermatica  en  una  especie  (v6ase  Gomendio  y  col.   1998,

Kraaijveld y col.  2002b,  Holleley y col.  2006, Glen y col.  2009, Fisher y col.  2013).  En dos

especies de  marsupiales, Anrech/.nus c7g/.//.s y A. srucJrfi.i., se ha  reportado  una  limitaci6n

espermatica en los machos previo al inicio de la temporada reproductiva (Kerr y Hedger

1983,  Shimmin  y  col.  2000),  lo  que  podrfa  significar  un  riesgo  de  infertilidad  en   las

hembras,  y  otorgando  una  oportunidad  a  la  promiscuidad  de  las  hembras  (Taggart  y

Temple-Smith   1991).   Asi  mismo,  el   incremento   en  tamafio   del  escroto   durante   la

temporada  reproductiva  tambien  es  evidencia  de  competencia  espermatica  en  estas

especies  (Glen  2008).  Por  otra  parte,  un  estudio  realizado  por  Fisher  y  col.  (2013),

sugiere  que  la  semelparia  parcial  en  mamiferos,  principalmente  en  marsupiales,  es

controlada   por   la   competencia   espermatica,  y   que   este   escenario   competitivo  se

intensifica  en  especies  insectivoras  con  periodos  cortos  de  apareamiento  y  con  una

marcada estacionalidad reproductiva (v6ase Fisher y col. 2013).  En ese sentido, aunque

se desconoce acerca de la capacidad de la hembra de Thy/c7mys e/egcJns para almacenar

esperma,    al    igual    que    en    otras    especies    de    marsupiales    americanos,    ciertas

caracteristicas   observadas   en   I.   e/egc7ns,   como:   (i)   la   mulltiple   paternidad,   (ii)   el

incremento en  el tamafio del escroto de los  machos durante temporada  reproductiva,
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el  cual  se  encuentra   correlacionado   positivamente  con   el  tamafio  corporal   (v6ase

capitu[o   2),   (iii)   la   marcada   estacionalidad   reproductiva   (Lima   y   col.   2001),   (iv)   la

alimentaci6n  preferentemente  insectivora  (Glanz  y  Meserve  1982),  y  (v)  la  aparente

semelparia   parcial   (E.   Bazan-Le6n,   datos   no   publicados),   son   evidencia   de   que   los

machos de r. e/egcrns podrfan exhibir competencia espermatica.

En  conclusi6n,  el  presente  estudio  sugiere  que   Tf]y/crmys  e/egcrr}s  exhibe  un

sistema  de  apareamiento gen6tico  poliginandrico, y que  la  multiple  paternidad  podria

abrir una oportunidad para que la competencia espermatica acttie. Ademas, el mtlltiple

apareamiento  de  la  hembra  podrfa  ser  explicada  por  la  aparente  semelparia  parcial

sesgada hacia machos.
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CAPITULO V

Dimorfismo sexual, preferencia de pareja y competencia

intrasexual: Ia oportunidad para la selecci6n sexual



RESUMEN

El  dimorfismo  sexual  en  tamafio  corporal  (SSD)  y  el  ambito  de  hogar  sesgado  hacia

machos  son  caracteristicas  predominantes  en  mamiferos.  A  menudo  se  sugiere  que

uno  de  los  dos  mecanismos  de  selecci6n  sexual  serfa  la  causa  dltima  del  dimorfismo

sobre   ambos    rasgos,    aunque   se   desconoce    si   ambos    mecanismos    interacttian

simultaneamente.  En  el  presente  estudio  se  evalu6  la  oportunidad  para  la  selecci6n

sobre   el  tamafio  corporal  del  marsupial  sexualmente  dim6rfico,   7lf]y/c7mys  e/egc7ns,

considerando   ambos   mecanismos   intra-   e   intersexual   actuando   simultaneamente.

Ademas,   se   evalu6   si   la   oportunidad   para   selecci6n   sobre   el   ambito   de   hogar

considerando   la   competencia   intrasexual.   Para   ello   se   realizaron   experimentos   en

laboratorio  de  competencia  entre  machos  y  preferencia  de  pareja  de  las  hembras,

como  medidas  de  selecci6n  sexual  para  evaluar  el  6xito  de  apareamiento  sobre  el

tamafio  corporal.  Ademas,  como  medida  de  competencia  entre  machos,  se  calcul6  el

6xito de apareamiento del ambito de hogar considerando los resultados del capitulo 3.

Finalmente,  se  calcul6  el  exito  reproductivo  de  machos  y  hembras  considerando  los

resultados  de  asignaci6n  de  paternidad  del  capitulo  4.   Los  resultados  las  hembras

tienen  preferencias  por machos  de  mayor tamafio  corporal,  mientras que  los  machos

no  mostraron  conductas  territoriales  dependientes  del  tamafio  corporal.  Ademas,  se

observ6   que    el    6xito   de    apareamiento    de    los    machos    estuvo    correlacionado
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positivamente  con  el  tamafio  corporal,  favorecido  por  selecci6n  intersexual,  y  con  el

ambito   de   hogar,   favorecido   por   la   competencia   intrasexual   entre   machos.   Estos

hallazgos   no   apoyan   la   hip6tesis   de   que   los   dos   mecanismos   de  selecci6n   sexual

puedan  actuar  simultaneamente  sobre  el  mismo  rasgo.  Sin  embargo,  Ios  resultados

sugieren  que  la  selecci6n  sexual  direccional  seria  la  fuerza  evolutiva  que  modula  el

dimorfismo sexual en el tamafio corporal y el ambito de hogar.  Finalmente, la fuerza de

la selecci6n sexual sobre un rasgo conductual (ambito de hogar) y un rasgo morfol6gico

(tamafio  corporal)  fue  similar,  y  moderadamente  alta  en  relaci6n  a  estudios  previos

similares.

Palabras   claves.   Rango   de   acci6n,   conducta   sexual,   estrategias   de   apareamiento,

selecci6n intersexual, selecci6n intrasexual
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ABSTRACT

Sexual    dimorphism    on    body   size   and    home    range    biased   towards    males    are

predominant features  in  mammals.  It is often suggested that the two sexual selection

mechanisms  would  be  the  ultimate  cause  of  dimorphism,  although  it  is  unknown  if

both   mechanisms   interact   simultaneously.    In   the   present   study   I   assessed   the

opportunity  for  selection   on   body  size  of  sexually  dimorphic  marsupial,   Thy/crmys

e/egcrns, considering both, intra-and  intersexual mechanisms.  Laboratory trails of male

competition and female  mate choice were conducted  as  measures of sexual selection

to  assess  the  mating  success  on  the  body  size.   Furthermore,  as  measure  of  male

competition,I  calculated the mating success on the home range of males and females,

considering the  results from  chapter 3.  Finally,  I  calculated the reproductive success of

males  and  females  considering  the  paternity  allocation  results  from  chapter  4.  Trials

revealed that females have higher preference for larger male, while males did not show

territorial behaviors dependent on body size.  Besides, male relative mating success was

positively  correlated  with  body  size  (favored  by  intersexual  preferences)  and  home

range (favored by intrasexual competition among males). These findings do not support

the    hypothesis    that    both    two    mechanisms    of   sexual    selection    could    favor

simultaneously   the   same   trait.    However,   results   suggest   that   directional   sexual

selection  is  an  evolutionary force that  modulates  sexual  dimorphism  in  body size  and
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home range.  Finally, the strength of sexual selection on a behavioral trait (home range)

and on a morphological trait (body size) was similar, and  moderately high in relation to

similar previous studies.

Keywords.  Movement range, sexual  behavior,  mating strategies,  intrasexual selection,

intersexual selection
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INTRODUCC16N

Darwin   (1871)   describe   dos   modos   de  selecci6n   sexual:   (i)   Ia   competencia

directa  entre  individuos  de  un  mismo  sexo  (generalmente  machos)  para  acceder  a

parejas  reproductivas  del  sexo  opuesto,  y,  (ii)  la  preferencia  de  apareamiento  de  las

hembras   por   machos   reproductivos.   La   competencia   intrasexual   es   el   mecanismo

predominante  de  selecci6n  sexual  en  mamiferos  (vease  Clutton-Brock y  Parker  1995,

Nelson  1995,  Kappeler  1997,  Gray  y  Hurst  1998,  Alberts  y  col.  2006,  Clutton-Brock  y

MCAuliffe  2009),   la  cual  favorece  el  desarrollo  de  rasgos  que  incrementan  el  exito

competitivo y reproductivo  de  los  machos  (Clutton-Brock y  Parker  1995, Alberts y col.

2006).  Existen  muchas  razones  para  suponer  que  la  competencia  intrasexual  es  mss

frecuente   en   mamiferos.   Por  ej.emplo,   en   la   mayor fa   de   mamiferos   se   observan

sistemas de apareamiento poliginicos, donde la monogamia social y el cuidado parental

por parte de  los  machos  son  relativamente  raros,  ocurriendo en  menos del 5% de  las

especies (v6ase Clutton-Brock 1989,  1991, Boness y col.  1993, Kappeler 1997, Jackson y

Skinner 1998). Tambi6n es comtin observar un sesgo hacia los machos en la  proporci6n

de  sexos  operacional  (OSR)  de  muchas  especies  de  mamiferos,  lo  cual  sugiere  que  la

competencia  entre  machos  es  mss  intensa,  en  donde  solamente  aquellos  machos  de

alta calidad tendrfan  mayor probabilidad de acceder a  hembras  (v6ase Anderson  1994,

Mitani y icol.  1996, Clutton-Brock y MCAuliffe 2009).
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Sin  embargo,  aunque  la  competencia  entre  machos  es  una  caracteristica  que

define a  muchos sistemas reproductivos de mamiferos, es probable que el efecto de la

preferencia  de  parej.a  de  las  hembras  sobre  el  6xito  reproductivo  de  los  machos  est6

subestimado    (Small    1989).    En    efecto,    numerosos    estudios    en    mamiferos    han

evidenciado   que   las   hembras  tienen   preferencias  de  apareamiento   por  categorias

particulares  de  machos,  que  incluyen  atributos  tales  como  el  estatus  de  dominancia,

fertilidad,  desarrollo  de  armamento,  despliegue  vocal  y/o  odorifero,  y  compatibilidad

gen6tica, entre  otros  (vease  Home y Y16nen  1996, We.ber y col.  2007,  Clutton-Brock y

MCAuliffe  2009,  Cutrera   y  col.   2012).   En   especies  donde   la   preferencia   de   parej.a

ocurre, Ias hembras generalmente seleccionan aquellos machos que pueden otorgarles

mayor  protecci6n  y  acceso  a  recursos,  asf  como  tambi6n  beneficios  gen6ticos  a  su

descendencia,  incrementando  la  adecuaci6n biol6gica de ellas  mismas y/o de sus crfas

(v6ase  Anderson  1994,  Weber y  col.  2007,  Clutton-Brock  y  MCAuliffe  2009,  Cutrera  y

col.   2012).   Por   lo   tanto,   la   preferencia   de   las   hembras,   tambien   j.uega   un   papel

importante en el 6xito  de reproductivo de  los machos. Sin embargo, es dificil distinguir

entre el 6xito  reproductivo generado  por la  preferencia  de  pareja de  las  hembras y la

competencia entre machos (Clutton-Brock y col.  1993, Home y Y16nen 1996).  En efecto,

en muchos casos  las hembras muestran  preferencia  por tipos de  habitat en particular,

mientras   que,   territorios   de   mayor   calidad   seran   defendidos   por   machos   mss

competitivos  (Rubestein  1986,  Rosser  1992),  observandose  una  correlaci6n  positiva

entre el 6xito reproductivo y el rasgo del macho. Sin embargo, esto no es evidencia de

130



que hembra  prefiera  una  categorfa  particular de  machos  (Clutton-Brock y col.  1993,

::;:||!P:afr::t:a":aaer:era:f::Care::n:C:'a°d:i:a:Peu:I,:mi::rta::ssy::e[:::i:°:,::o:::n:::::;P:::oeenr::S:::a:C::a:e:s'

prese|taimportantesproblemaslogistlcos,Iapreferenciadeparejadelashembrasen

mamiferos se ha estudiado ampliamente con animales en cautiverio, principalmente en

pequ]fiosmamfferos,dondelosefectosdelacompetenclaentremachossepuede

excluir (e.g. Gosling y Roberts 2001a,   b).

Las interacciones intra-e intersexuales son factores importantes en la conducta

sexual  de  los  animales,  sin  embargo,  estas  suelen  ser estudiadas  de  forma  aislada.  Se

ha  propuesto  que  los  mecanismos  intrasexuales e intersexuales son  complementarios,

sugiriendo  que  ambos  podrian  favorecer  el  mismo  rasgo  (Hudman  y  Gotelli  2007),  y

que  incluso,  el  6xito  durante  la  competencia  intrasexual  podria  ser  un  indicador  de

calidad  para  la  hembra  (Bisazza  y  col.  1989,  Kodric-Brown  1996).  Sin  embargo,  esta

hip6tesis  ha  sido  evaluada  dnicamente  en  peces  y  aves  (Berglund  y  Rosenqvist  2001,

Berglund     y     col.     1986,     Aspbury    y     Basolo     2002,     Basolo     2004).     Aunque     la

complementariedad de la competencia intrasexual y la  preferencia de la  hembra nunca

se  ha  puesto  a  prueba  en  mamiferos,  Trillmich  y  Wolf  (2008)  y  P6rschmann  y  col.

(2010) sugieren que el le6n marino (Zo/aphus wo//ebcrekt.)  utilizarfa ambos mecanismos.

Por lo tanto, estudiar ambos  modos de selecci6n  simultaneamente en  una especie de
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mamifero,     podria     enriquecer     nuestro     entendimiento     sobre     las     estrategias

reproductivas    en    diferentes    especies,   y   determinar   si    ambas    interacciones,    Ia

competencia  entre  machos  y  la  preferencia  de  las  hembras,  actdan  sobre  un  mismo

fenotipo.

El   dimorfismo  sexual   en  tamafio  corporal   (SSD)   y  en   ambito  de   hogar  son

considerados  los  principales   rasgos  sexuales  secundarios  en  mamiferos  (Ralls  1977,

Andersson   1994),   y   la   selecci6n   sexual   es   la   principal   fuerza   que   genera   esta

diferenciaci6n  (Darwin  1871,  Clutton-Brock y col.  1977,  1980,  Ralls  1977,  Alexander y

col.  1979,  Payne  1984,  Ryser  1992, Andersson  1994,  Loretto y Vieira  2005,  Lane y col.

2009, Marmet y col. 2012).  Esto es comdnmente explicado en mamiferos debido a que

las  hembras  son  consideradas  mss  discriminativas  que  los  machos  debido  a  que  ellas

invierten  mss  energia  en  la  producci6n  de  gametos,  gestaci6n,  lactancia  y  cuidado

parental  (Bateman  1948,  Trivers  1972).  Por  lo tanto,  el  dimorfismo  sexual  en  tamafio

y/o ambito  de hogar sesgado  hacia  machos en  mamiferos,  puede ser consecuencia  de

la   preferencia   de   las   hembras   por   machos   que   exhiban   sefiales   honestas   que

incrementen el fitness de las hembras y de sus crfas, por ejemplo machos  mss grandes

(e.g.,  Cote  y  Hunte  1989,  Weber  y  col.  2007,  Cutrera  y  col.  2012)  y/o  que  tengan

mayores  ambitos de hogar (e.g.,  Loretto y Vieira  2005,  Lane y col.  2009,  Marmet y col.

2012).  Asi mismo,  Ios  machos,  al ser considerados  mayoritariamente  indiscriminantes,

se apareararan  con cada  hembra disponible (Williams 1975,  Parker 1983, Ridley 1983),
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y por ello, el dimorfismo sexual en tamafio y ambito de hogar sesgado hacia los machos

tambi6n son considerados como una consecuencia de la competencia intrasexual por el

acceso a  hembras  (Clutton-Brock y  Harvey  1977, Smuts y Smuts  1993,  Clutton-Brock y

Parker  1995).   La  evidencia  sugiere  que  el  dimorfismo  sexual  en  tamafio  corporal  y

5mbito de  hogar sesgado  hacia  machos  son  una  consecuencia  de  la  preferencia  de  la

hembra  y la  competencia  intrasexual. Sin  embargo,  no existen  estudios  en  mamiferos

que     hayan     evaluado     los     dos     mecanismos     de     selecci6n     sexual     actuando

simultaneamente sobre estos dos rasgos.

EI  SSD  y  OSR  sesgado  hacia   los  machos  en   Thy/crmys  e/egcJns  sugieren   una

relaci6n   causal   entre   la   selecci6n   sexual   y   el   desarrollo   del   SSD   (capitulo   2).   Sin

embargo,  se  desconoce  si  existe  un  efecto  de  la   preferencia  de  parej.a  y/o  de  la

competencia    entre   machos   sobre   el   SSD,   y   si   el   SSD   incrementa   el   6xito   de

apareamiento     y     reproductivo     de     los     individuos.     Considerando     lo     expuesto

anteriormente  se  espera  que  en  I.  e/egcJr}s:  i)  Ios  machos  de  mayor tamafio  corporal

exhiban conductas mss competitivas por el acceso a las hembras que machos de menor

tamafio   corporal,   confiri6ndoles   mayor   6xito   de   apareamiento   y   otorgando   una

oportunidad   para   que   la   selecci6n   direccional   intrasexual   acttle,   ii)   los   machos  de

mayor tamafio corporal sean preferidos por las hembras, confiri6ndoles mayor 6xito de

apareamiento   y   otorgando    una    oportunidad    para    que    la    selecci6n    direccional

intersexual  acttle,  y  iii)  el  tamafio  corporal  de  los  machos  se  relacione  positivamente
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con el 6xito  reproductivo  (ndmero de crias  [capitulo 4]), evidenciando que  la  selecci6n

sexual  direccional  estaria  modulando  el  SSD  observado  en  I.  e/egcrns.  Finalmente,  el

efecto  de  la  temporada  reproductiva  sobre  el  dimorfismo  sexual  en  ambito  de  hogar

sesgado  hacia  machos  (capitulo  3),  sugiere  que  la  selecci6n sexual,  particularmente  la

competencia  entre  machos,  estaria  actuando sobre este  rasgo,  por lo tanto se espera

que en I.  e/egons: iv) el ambito de hogar se correlacione positivamente con el 6xito de

apareamiento, otorgando una oportunidad para que la selecci6n direccional intrasexual

actde.

EI   presente   trabaj.o   representa   el   primer   estudio   realizado   en   marsupiales

americanos que tiene como objetivo evaluar si el tamafio corporal y el ambito de hogar

confieren  un  6xito  de  apareamiento  diferencial  entre  machos,  Io  cual  otorgarfa  una

oportunidad   para   que   la   selecci6n  sexual  acttle.  Ademas,  es  el   primer  estudio   en

mamiferos   que   evalde,   simultaneamente,   las   interacciones   intra-   e   intersexuales

operando sobre un mismo rasgo, el tamafio corporal.
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MATERIALES Y METODOS

Captura de individuos v mantenci6n en cautiverio

Se  realizaron  dos  grupos  de  experimentos  de  selecci6n  sexual  en  diferentes

afros  (2009 y 2013) y se  utilizaron  individuos  capturados  en  la  misma  zona  de estudio

descrita  en  el  capitulo  2.  Para  los  experimentos  del  2009,  se  capturaron  y  llevaron  a

cautiverio  18  machos y 10  hembras  de  Thy/c7mys  e/egor}s durante  mayo  del  2009  para

realizar experimentos durante temporada reproductiva (agosto -septiembre del 2009).

Asf mismo,  para los experimentos del 2013, se capturaron y trasladaron a cautiverio 24

machos  y  15  hembras  durante  abril  del  2013  (previo  al  inicio  de  la  temporada  pre-

reproductiva), y  18 machos y  18 hembras  durante junio del  2013  (previo al  inicio de  la

temporada   reproductiva).   Con   la   finalidad   de   observar  si   existe   un   efecto   de   la

temporada   reproductiva   sobre   las   conductas   asociadas   a   la   selecci6n   sexual,   los

experimentos   fueron    realizados   en   temporada    pre-reproductiva    (junio   2013)   y

temporada  reproductiva  (agosto -invierno  2013).  Todos  los  individuos  capturados  en

el  2009  y  2013  fueron  adultos  de  la  misma  edad,  nacidos  en  la  misma  temporada

reproductiva del afro 2008 y 2012, respectivamente.  En cautiverio, todos los individuos

del  2009  y  2013  fueron  colocados  en I.aulas  individuales  de  30  x  20  x  15  cm  (largo  x

ancho  x  alto)  y  con  un  sustrato  de  viruta.  Hembras  y  machos  fueron  ubicados  en
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ambientes   separados   y   alimentados   con   comida   para   gato   (marca   Whiskas   para

primeros  meses),  atdn  desmenuzado  en  conserva  (marca  Acuenta),  frutas  (platano  y

manzana) y agua cJd //.b/turn. Usando temporizadores de luz, se mantuvo el fotoperiodo

similar  a  las  condiciones  naturales,  controlando  la  cantidad  de  horas  de  luz  por  dfa,

dependiendo   de   la   estaci6n.   Asf   mismo,   se   control6   el   promedio   estacional   de

temperatura utilizando un climatizador (otofio 23° C, invierno 18 a C).

Variables del tamafio corporal

Para  realizar  los  experimentos  de  selecci6n  sexual  del  2009,  se  utiliz6  el  peso

como   medida   de  tamafio   corporal   de   los   machos,   mientras   que   para   realizar  los

experimentos del 2013, se calcularon dos variables de tamafio corporal  de los machos:

el peso (medido en gram6s) y el indice de masa corporal  (lMC). Las dos medidas fueron

descritas  previamente en  el capitulo 2. Ademas,  para el  2013, se midi6 el volumen del

saco testicular como medida  morfo-fisiol6gica de nivel de testosterona, la cual juega un

papel importante en  la expresi6n de  rasgos sexuales secundarios en  mamiferos (v6ase

Preston  y  col.  2012).  El  volumen  del  saco testicular fue  medido  utilizando  la  f6rmula

para un elipsoide (vease Rose y col.1997):

4         'L      bl      b2
vo|umen testicu[ar =5TT XZ X T X T
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donde  L  corresponde  al  largo  y  bl  y  b2  a  los  anchos  del  elipsoide.  El  volumen  fue

medido en mm3.

Experimentos de selecci6n sexual

Para realizar los experimentos de selecci6n sexual, se manipul6 Ia masa corporal

(peso)  de  los  individuos  en  cautiverio.  El  peso  de  las  hembras  se  mantuvo  similar  al

promedio  observado  en  vida  silvestre  en  el  presente  estudio,  es  decir,  2009:  26 g  en

temporada   reproductiva   y  2013:   20  g  en  temporada   pre-reproductiva   y  25  g  en

temporada    reproductiva,    mientras    que    los    machos    fueron    divididos    en    dos

tratamientos  en   cada  temporada   para   el   2009  y  2013.   En   el   primer  tratamiento,

Ilamado   `'grandes",   los   machos   fueron   sobrealimentados   para   mantener   un   peso

cercano al maximo observado en vida silvestre durante cada temporada, es decir, 2009:

63 g en temporada reproductiva, y 2013: 41 g en temporada pre-reproductiva y 65 g en

temporada    reproductiva.    El   peso   del   segundo   tratamiento   de   machos,   llamado

"pequefios", fue mantenido cercano al minimo observado durante cada temporada, es

decir,   2009:   20  g   en   temporada   reproductiva,   y  2013:   21   g  en  temporada   pre-

reproductiva  y 24 g en  temporada  reproductiva.  Posteriormente,  se formaron  parej.as

de  machos  utilizando  un  individuo  del  tratamiento  ``grandes"  y  otro  del  tratamiento

"pequefios".  Para  ello,  se construy6  una  distribuci6n  de peso observado en cautiverio,
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procurando tener parej.as con machos presentes en ambos extremos de la distribuci6n.

Ademas,   se   calcul6   una   raz6n   de   peso   entre   machos   "grandes"   y   `'pequefios",

procurando que todas las parej.as, independientemente de sus pesos, mantuvieran una

raz6n  de  peso  similar,  de  1,5  en temporada  pre-reproductiva, y de  2,0 en temporada

reproductiva  para  el  2009  y 2013,  que  es  la  raz6n  de  pesos  entre  machos  y hembras

observadas en otras especies de marsupiales de similar tamafio (Kraaijeveld-Smit y col.

2002a).   Cabe   mencionar  que   para   los   experimentos   del   2013   se   sigui6   Ia   misma

metodologia para conformar las parejas de machos considerando las otras dos medidas

del  tamafio  corporal  descritas  anteriormente  (lMC  y  volumen  testicular),  obteniendo

las mismas parejas que las conformadas utilizando el peso.

Por otro lado, previo al inicio de los experimentos, se evalu6 el estatus de estro

de  las  hembras  cada  dos  dias  (Fisher  y  Cockburn  2005).  Para  este  procedimiento,  se

coloc6    una    gota    de    orina    de    cada    hembra    sobre    una    lamina    portaobjetos.

Posteriormente,  la  gota  de  orina  fue  tefiida  con  azul  de  metileno  y  se  coloc6  una

laminilla  sobre  la  muestra  para  observar  las  c6lulas  epiteliales  presentes  (Shimmin  y

col.  2000).  Para  es{e proceso se  utiliz6  un  microscopio 6ptico con  un  aumento  de 40x.

De  esta  manera,  se  control6  que  durante  la  temporada  pre-reproductiva  las  c6Iulas

epiteliales   presenten   forma   no-cornificadas   y   con   ndcleo   visible,   evidenciando   un

estatus  de  anestro  y/o  disestro  (hembras  no  receptivas  sexualmente).  En  temporada

reproductiva,    se    control6    que    las    celulas    epiteliales    estuviesen    cornificadas    y

138



anucleares,  como  evidencia  de  hembras  en  estado  de  estro  o  receptivas  (Shimmin  y

col. 2000, Fisher y Cockburn 2005).

Dada  la conducta  nocturna de la especie (Mufios-Pedreros y Yafiez 2009), todos

los experimentos se realizaron durante la  noche.  La  habitaci6n donde se desarrollaron

los experimentos fue equipada con c5maras de video (Sony Handycam 460) conectadas

a  un  ordenador  donde  se  grabaron  los  experimentos  realizados.  Esta  habitaci6n  fue

iluminada   utilizando  una  luz  roja   para  grabar  los  videos  y  ayudar  a   la  visi6n  de  los

investigadores,  procurando generar una  minima  interferencia  a  los  animales.  Con  esta

premisa,  se  desarrollaron  dos  tipos  de  experimentos  para  evaluar  el  efecto  de  cada

mecanismo de selecci6n sexual sobre las medidas de tamafio corporal:

1. Competencia macho-macho

Estos   experimentos   se   realizaron   dnicamente   para   el   afro   2013   durante

temporada  pre-reproductiva  (junio  2013)  y  reproductiva  (agosto -septiembre  2013).

Para ello se utiliz6 como arena experimental una  caja  metalica de 75 x 75 x 50 cm.  Esta

caj.a  fue  pintada  de  blanco  al  interior,  con  la  finalidad  de  generar  contraste  con  la

coloraci6n oscura  del dorso de los  individuos de  Thy/c7mys e/egcrns. Ademas, al interior

de  esta  caj.a,  se  coloc6  una  I.aula  de  malla  metalica  de  25  x  11  x  13,5  cm,  ubicada  al

centro de una de las paredes de la caja (v6ase  Fig.  1), donde se ubic6 a  una  hembra de

I.  e/egcrns.  La arena se dividi6 en tres zonas: i) zona de exclusi6n, que corresponde a  la
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zona   mss  alejada  de   la   hembra,   ii)  zona   de  contacto,  que  corresponde  a   la  zona

alrededor de  la  hembra  donde se  coloc6  la  orina  de  uno  de  los  machos,  y iii)  zona  de

interacci6n, donde  los machos pod fan tener contacto directo con  la  hembra en  la I.aula

(Fig.1).  Ademas,  para  fines  estadisticos, se considero  como  cuarta  zona  la  suma  de  la

zona de contacto y la zona de interacci6n.

75cm

I!Tas^          311
IinTit`-                             -.      1

V,~`-```:=`;-         .        `-                   .I

3

2

1cf

Figura  1. Arena  experimental disefiada  para  evaluar la  competencia  entre  machos.  Los
ndmeros representan: (1) zona de exclusi6n, donde no existe orina del macho opositor,

(2)  zona  de contacto,  donde  la  orina  del  macho  opositor se encuentra  esparcida, y (3)
zona  de  interacci6n,  donde  existe  orina  del  macho  opositor y  donde  el  macho  puede
interactuar directamente con la hembra en la I.aula.
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Se formaron 12 parej.as de machos en la temporada pre-reproductiva, las cuales

fueron    asignadas   aleatoria   y   equitativamente   a    cuatro    hembras,   seleccionadas

previamente al  azar,  mientras  que,  en  la temporada  reproductiva, se formaron  nueve

parejas de machos asignadas a tres hembras.

Para  evaluar  el  efecto  de  la  competencia  macho-macho  sobre  las  diferentes

medidas  de  tamafio  corporal,  se  desarroll6  un  experimento  de  tipo  marcaje  urinario

con acceso a  una  hembra  (v6ase Fuxjager y col. 2010).  Dos semanas previas al  inicio de

estos experimentos, se cambi6 el sustrato de viruta de las jaulas de los machos por una

capa  de  papel  absorbente  blanco  (simulando  el  color de  la  arena)  con  la  finalidad  de

recuperar   muestras   de   orina.   Durante   esas  semanas,   se  trasladaron,   diariamente,

hembras  al  ambiente  donde  se encontraban  los  machos  con  el  objetivo  de  incentivar

una  potencial  conducta  de  marcaje  de  territorio  con  orina  por  parte  de  los  machos

(siguiendo   el   protocolo   de   Fuxjager  y  col.   2010).   Un   dia   previo   al   inicio   de   estos

experimentos,   se   retir6   el   papel   absorbente,   y   con   ayuda   de   luz   ultravioleta   se

recortaron  aquellas  zonas  marcada  con  orina  (v6ase  Fuxjager y col.  2010).  Se  procur6

que los recortes de orina de todos los machos mantuvieran  un tamafio y forma similar,

los cuales fueron  posteriormente conservados de  manera  independiente, en  bolsas de

cierre herm6tico hasta el momento de su uso.

El  disefio  de  este  experimento  consisti6  en  colocar  una  hembra  dentro  de  la

jaula   metalica   ubicada   dentro   de   la   arena   (Fig.   2).   Inmediatamente   despu6s,   se
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seleccion6 una pareja de machos y se esparcieron los recortes de papel absorbente con

orina de uno de ellos (es decir, con ausencia fisica de este animal en el experimento) en

aquella  mitad  de  la  arena  donde  se encontraba  la jaula  con  la  hembra.  De esta forma,

se   buscaba   recrear  un   escenario   natural,   y  comtln   en   mamiferos   de   marcaje   de

territorio  con   hembras   presentes   (v6ase  Andersson   1994,  Jordan  y  col.   2011a,  b).

Posteriormente, utilizando una caj.a acrilica transparente, se coloc6 durante un minuto,

en  la  pared opuesta a la  hembra, al otro macho de la  pareja seleccionada. Transcurrido

el  minuto,  se  liber6  al  macho y se  retir6  la  caja  para  dar  inicio  al  experimento,  el  cual

dur6  20  minutos.  Terminado  el  experimento,  se  retir6  al  macho  y  los  recortes  con

orina,  y se  realiz6  el  mismo  procedimiento  para  el  otro  macho.  La  arena  fue .limpiada

con  alcohol  al  96%,  para  eliminar  desechos  organicos  y  olores  residuales  antes  del

inicio del siguiente experimento  (vease Villavicencio y col.  2009).  El orden temporal en

el  que  los  machos  de  un  determinado  tratamiento  (``grandes"  o  ``pequefios")  fueron

utilizados fue  determinado  al  azar. Seis  dfas  despues  de terminados  los  experimentos,

se  realizaron  los experimentos correspondiente a  los controles, donde se  mantuvieron

las  mismas  condiciones  pero  en  ausencia  de  la  hembra.  Finalizados  los  controles,  se

realiz6    un    segundo    ensayo    correspondiente    a    una    replica    id6ntica    de    cada

experimento, incluido iel control.

Se   midieron   dos   variables   dependientes:   (i)   tiempo   de   permanencia,   que

corresponde al tiempo invertido por el macho en cada una de las areas demarcadas en
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la  arena, y  (ii) frecuencia  de visitas,  el  ndmero de visitas  que  el  macho  realiza  en  cada

una  de  las  areas  demarcadas  en  la  arena.  Estas  variables  fueron  consideradas  como

medidas indirectas de 6xito de apareamiento de los machos evaluados.

2. Preferencia de la hembra

Estos   experimentos   se   realizaron   durante   temporada   reproductiva   2009   y

durante  las  temporadas   pre-reproductiva  y  reproductiva   del  2013.   Para   evaluar  la

preferencia  de  las  hembras  por  machos  de  diferente  tamaFio  corporal,  se  utiliz6  un

laberinto cerrado en forma de ``Y", el cual fue fabricado con acrilico transparente y con

un fondo blanco para generar contraste con el color oscuro del dorso de los individuos.

EI  laberinto  estuvo  conformado  por  tres  cajas  posicionadas  equidistantes  entre  isi  y

unidas por tres brazos (v6ase Weber y col. 2007, Villavicencio y col. 2009, Cutrera y col.

2012).  La  caja  posicionada  en  la  base  del  laberinto  fue  destinada  para  cada  hembra

experimental,  mientras  que  las cajas  de  los  extremos  se  destinaron  para  los  machos,

sobre  los  cuales  la  hembra  experimental  expresarfa  preferencia  (v6ase  Fig.  2).  Cabe

menciongr que  las  cajas  de  los  machos  pose fan  una  doble  puerta  hacia  el  interior del

laberinto, una primera puerta con orificios ubicados homog6neamente, la cual permitia

el  contacto  olfativo,  visual  y  tactil  parcial  entre  machos  y  hembras,  y  una  segunda

puerta  s6lida  y pintada  de  color negro  para  evitar el  contacto  entre  ellos.  EI  laberinto

estuvo equipado con  un sistema de ventilaci6n  ubicado en  la zona  exterior de las cajas

destinadas  para  los  machos,  disefiado  especialmente  para  que  la  hembra  reciba  las
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sefiales  olfativas  de  ambos  machos  (Fig.  2).  Ademas,  el  laberinto  se  dividi6  en  cuatro

zonas  virtuales   para   evaluar  el   comportamiento  de   las   hembras   (Fig.   2):   (1)   zona

neutral, donde la hembra no mantiene contacto con los machos; (2) zona de indecisi6n,

donde  la  hembra  tiene  contacto  visual  y  olfativo  con  los  machos  pero  no  muestra

preferencia  por  ninguno  de  los  dos  tratamientos;  (3)  zonas  de  preferencia,  donde  la

hembra  tiene  preferencia  por un  macho con  el  cual tiene  contacto visual y olfativo; y

(4)  zonas  de  interacci6n  directa,  donde  la  hembra  puede  mantener  contacto  visual,

olfativo  y  tactil  parcial  con  el  macho  seleccionado.  Ademas,  se  consider6  una  quinta

area conformada por la zona de preferencia y la zona de interacci6n directa (Fig. 2).
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Figura 2. Representaci6n grafica del laberinto en ``Y". Los ndmeros representa: (1,) zona
neutral,  (2)  zona  de  indecisi6n,  (3)  zonas  de  preferencia,  y  (4)  zonas  de  interacci6n
directa.

Con  la finalidad  de que  las  hembras exploren y se acostumbren  al laberinto,  un

dia  previo  al  inicio  de  los  experimento,  las  hembras  fueron  colocadas  dentro  de  este

durante una hora, sin presencia de los machos.

El  disefio  del  experimento  consisti6  en  colocar  una  hembra  dentro  de  la  caja

ubicada  en  la  base  del  laberinto  y  una  pareja  de  machos  en  los  extremos  de  la  ``Y"

durante  un   minuto,  con   la   finalidad   de  disminuir  sus  niveles  de  estr6s  durante  la
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manipulaci6n (Fig. 2). Transcurrido este tiempo, se retir6 la  puerta s6lida de los machos

y  se  mantuvo  la  puerta  con  orificios.  Simultaneamente,  se  liber6  a   la  hembra  y  se

encendi6  el  sistema  de  ventilaci6n  del  laberinto  con  el  obj.etivo  de  que  las  hembras

mantengan  contacto  visual,  tactil  parcial  y  olfativo  con  los  machos.  La  velocidad  del

viento de este sistema es bajo y solamente esta diseFiado para que el fluj.o de odorante

sea    constante   en   velocidad   y   direcci6n    para    cada    brazo   del    laberinto   (v6ase

Villavicencio   y   col.   2009).   El   tiempo   de   experimentaci6n   fue   de   15   minutos.   Las

hembras  fueron  sometidas  a  experimentaci6n  con  diferentes  parejas  de  machos.  La

arena fue  limpiada y pulverizada  con  alcohol al  960/o,  para eliminar desechos org5nicos

y olores  residuales  antes  del  inicio  del  siguiente  experimento.  La  posici6n  de  las  caj.as

de  los  machos  (extremo  izquierdo  o  derecho  del  laberinto),  fue  determinada  al  azar,

con   la   finalidad   de  eliminar  la   existencia  de  algdn  sesgo  en   la   preferencia   de   las

hembras  por  un  extremo  en  particular del  laberinto.  Ademas,  dos  dfas  despu6s  de  los

experimentos,  se  realiz6  una  replica  id6ntica  de  cada  experimento,  para  eliminar  el

sesgo en la preferencia de una hembra en un dia en particular.

Durante el experimento, se  midieron dos variables:  (i) tiempo de  permanencia,

que  corresponde  al tiempo  invertido  por la  hembra  en  la  zona  de  preferencia,  Ia  zona

de interacci6n y la suma de ambas zonas, y (ii) frecuencia de visitas, correspondiente al

ndmero de veces que una hembra visita la zona de preferencia, Ia zona de interacci6n y

la suma  de ambas zonas.  Estas variables fueron  consideradas como  medidas indirectas
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de 6xito de apareamiento de los machos evaluados.

Exito de apireamiento, 6xito reproductivo v la oportunidad para la selecci6n sexual

Para  calcular  el  exito  de  apareamiento  considerando  el  tamafio  corporal,  se

utilizaron  los  resultados  provenientes  de  los  experimentos  de  selecci6n  sexual  como

una  medida  indirecta  del  6xito  de  apareamiento  de  los  machos.  Para  el  caso  de  los

experimentos  de  competencia   intrasexual,   el  6xito  de  apareamiento  fue  calculado

como el tiempo que los machos permanecen cerca a la hembra con marcaj.e urinario de

otro  macho,  mientras que,  para el caso de los experimentos de  preferencia  de pareja,

el 6xito de apareamiento de los machos fue calculado como el tiempo que una hembra

permanecejuntoaunmachoenparticular.  Asf    mismo,    para    calcular    el    6xito    de

apareamiento    considerando    el    ambito    de    hogar,    se    utilizaron    los    resultados

provenientes de los analisis de telemetrfa obtenidos en el capitulo 3.  Para  ello, el 6xito

de  apareamiento   de   los   machos  se  calcul6   como   medida   indirecta   el   ntimero   de

hembras   dentro   del   ambito   de   hogar   de   un   macho   en   particular   (analisis   de

sobreposici6n realizado en el capftulo 3)  (e.g., Lane y col. 2009, Marmet y col. 2012).

Por  otro  lado,  el  exito  reproductivo  de  machos  y  hembras,  considerando  el

tamafio   corporal,   fue   calculado   como   el   ndmero   de   crfas   asignados   a   machos   y

hembras  (e.g.,   Holleley  y  col.  2006,   Kraaij.eveld-Smit  y  col.  2003)   observados  en  el

capitulo 4.
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Finalmente,   se   midi6   Ia   oportunidad   para   la   selecci6n   que   fue   calculado

mediante  la  varianza  estandarizada  del  6xito  reproductivo  (/)  (Arnold  y  Wade  1984a,

b).   Este   estimador   fue   utilizado   para   medir   las   medidas   indirectas   del   6xito   de

apareamiento  relativo  anual  de  machos  (/in)  y  hembras  (/I)  y  para  medir  la  medida

directa  del  6xito  reproductivo  anual  de  machos  (/in)  y  hembras  (//).  Para  evaluar  la

variaci6n  en  el  6xito  de  apareamiento  y  reproductivo  relativo,  tambi6n  se  calcul6  Ia

raz6n  de  la  oportunidad  para  la  selecci6n  sexual  de  los  2  sexos  (/in / //)  (Vanp6  y  col.

2008).  Es  importante  mencionar  la  distinci6n  entre  6xito  reproductivo  relativo  anual

(i.e.,  ndmero  promedio  de  crfas  de  un  individuo  dividido  por  la  media  poblacional)  y

exito  de  apareamiento  relativo  anual  (i.e.,   ndmero  anual   promedio  de  potenciales

c6pulas  de  un  sexo  en  particular  dividido  por  la  media  poblacional).   En  el  presente

estudio  se  estimaron  las  dos  medidas  como  estimadores  de  la  oportunidad  para  la

selecci6n. Ademas, se estim6 el  promedio,  la varianza y el  coeficiente  de variaci6n  del

peso y el ambito de hogar evaluados en el capitulo 2 y 3, respectivamente.

Analisis estadisticos

Debido  a  que  la  mayor fa  de  variables  evaluadas  en  este  estudio  no  siguieron

una   distribuci6n   normal,   se   utilizaron   distintas   pruebas   de   permutaciones.   Estos

analisis fueron realizados utilizando el programa estadistico R (R Core Team 2014).

En   relaci6n   a   los   experimentos  de  selecci6n  sexual   del   2013,  se  realizaron
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ANDEVAs  factoriales  basados  en  permutaciones  con  100.000  replicas  para  evaluar  el

efecto  del  tamafio  corporal  de  los  machos  (`'grandes"  o  "pequefios")  y  la  temporada

reproductiva  sobre el tiempo de  permanencia y frecuencia  de visitas de  los machos en

las zonas de contacto e interacci6n con la hembra, correspondiente al experimento de

competencia  por marcaje  urinario, y el tiempo  de  permanencia  y frecuencia  de visitas

de    las    hembras    en    las   zonas    de    preferencia    e    interacci6n    con    los    machos,

correspondiente   a   experimento   de   preferencia   de   pareja.    Debido   a   que   cada

experimento y su  replica correspondiente difirieron significativamente, ambos  ensayos

fueron analizados de forma  independiente.  En  relaci6n a  los experimentos del 2009, se

utiliz6  una transformaci6n  logaritmica de  los datos y se realiz6  una  prueba  '`t-student"

para muestras independientes, con la finalidad de comparar'el tiempo invertido por las

hembras con ambos tratamientos de machos y en consecuencia, su preferencia.

Por  t]Itimo,  con   la  finalidad  de  evaluar  si  los  rasgos  de  los  machos   (peso  y

ambito de hogar)  estan correlacionados con sus correspondientes medidas de 6xito de

apareamiento  y  reproductivo  relativo  anual  durante  la  temporada   reproductiva,  se

realiz6  una  prueba  de correlaciones  de  Pitman  basado  en  permutaciones  con  100.000

replicas.
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RESULTADOS

Los  experimentos  de  selecci6n  intrasexual  mostraron  inicialmente  que,  en  al

menos el primer ensayo,  los machos "grandes" permanecen mss tiempo en la zona de

contacto  y  zona  de  interacci6n  con  la  hembra  que  los  machos  ``pequefios"  durante

temporada  reproductiva, mientras que los machos "pequefios" frecuentaron en mayor

oportunidad   la   zona   de   exclusi6n   durante   la   temporada   reproductiva   (Tabla   1).

Ademas, tanto  machos  "grandes" como  "pequefios"  permanecen  mss tiempo en zona

de interacci6n con  la  hembra durante temporada  reproductiva, pero ambos sexos a la

vez   invierten   mayor   tiempo   en   la   zona   de   contacto   durante   la   temporada   no

reproductiva   (Tabla   1).  Sin  embargo,   ninguno  de  los   resultados  encontrados  en  el

primer  ensayo  difieren  de  los  del  control  (Tabla  2,  Fig.  3),  excepto  la  frecuencia  de

visitas   de   los   machos   "pequefios"   a   la   zona   de   exclusi6n   durante   temporada   no

reproductiva,  que  fue  mayor  que  lo  observado  en  el  control  (Tabla  2).  En  el  segundo

ensayo no se encontraron diferencias significativas en ninguna de las variables.

150



Tabla  1.  Resultado  del  analisis  estadistico  para  los  experimentos  de  marcaje  urinario
del primer ensayo entre temporada y tamafio de machos.

Variable                     n                        Efecto                         GI                SC                 CM                 p

Tiempopermanencia       42

zona de exclusi6n

Frecuencia de visitas       42

zona de exclusi6n

Tiempopermanencia       42

zona de contacto

Frecuencia de visitas       42

zona de contacto

Tiempopermanencia       42

zona de interacci6n

Frecuencia de visitas        42

zona de interacci6n

Tiempopermanencia       42

zona de contacto +

zona de interacci6n

Frecuencia de visitas       42

zona de contacto +

zona de interacci6n

Temporada

Tamaiio

Temporada* Tamafio

Residuales

Temporada

Tamafio

Temporada* Tamafio

Residuales

Temporada

Tamafio

Temporada* Tamafio

Residuales

Temporada

Tamafio

Temporada* Tamafio

Residuales

Temporada

TamaFio

Temporada* Tamafio

Residuales

Temporada

Tamafio

Temporada* Tamafio

Residuales

Temporada

Tamafio

Temporada* Tamafio

Residuales

Temporada

Tamafio

Temporada* Tamafio

Residuales

1              8016

1              18732

1               6385

38          357430

1               1276

1               2188

1               1189

38            13558

1            256090

1             13429

1               3008

38          930243

1             25132

1             15367

1             30256

38         13 66459

1            361703

1             14373

1             32240

38          1301263

1             37752

1             35535

1             35867

38         1300951

1              9095

1             55588

1             15554

38          320928

1            124489

1             97639

1            150628

38         5302478

1276

2188

119

357

25 6090        0'002

13429         0,643

3008           0,726

24480

25132         0,784

15367          1,000

30256         0,564

35959

3 61703        0,002

14373         0,726

32240         0,418

34244

37752         0,643

35535         0,346

35867         0,203

34236

9095           0,563

55588         0,017

15554         0,116

8445

124489        0,281

97639         0,843

150628        0,843

139539
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Tabla  2.  Resultado  del  analisis  estadistico  para  los  experimentos  de  marcaje  urinario
del primer ensayo entre tamaFio de machos y el experimento con su respectivo control.

Variable                   n                     Efecto SC                   CM                   p

Tiempopermanencia      36

zona de exclusi6n

Frecuenciadevisitas      36

zona de exclusi6n

Tiempopermanencia     36

zona de contacto

Frecuenciadevisitas      36

zona de contacto

Tiempopermanencia     36

zona de interacci6n

Frecuencia devisitas      36

zona de interacci6n

Tiempopermanencia      36

zona de contacto +

zona de interacci6n

Frecuenciadevisitas      36

zona de contacto +

zona de interacci6n

Tamafio

Tratamiento

Tamafio*Tratamiento

Residuales

Tamaiio

Tratamiento

Tamafio*Tratamiento

Residuales

Tamafio

Tratamiento

Tamafio*Tratamiento

Residuales

Tamafio

Tratamiento

Tamafio*Tratamiento

Residuales

Tamaiio

Tratamiento

Tamafio*Tratamiento

Residuales

Tamafio

Tratamiento

Tamafio*Tratamiento

Residuales

Tamafio

Tratamiento

Tamafio*Tratamiento

Residuales

Tamafio

Tratamiento

Tamafio*Tratamiento

Residuales

1              31093            31093          0,1419

1              52299            52299          0,0810

1                 672                 672            0,7647

32            362350           11323

1034

2584

633

13091

1               3490

112

1                3668

32            412809

1               3490

112

1                3668

32           412809

1               62159

1                3199

1              10249

32            132143

1              74165

1              33367

1              37636

32            128489

1               36191

1              30763

1               26181

32            619141

1             262485

1              100912

1              114019

32           5266203

62159

31991

10249

41295

74165         0,0238

33367          0,8627

37636          0,9412

40153

36191          0,2046

30763          0,462 2

26181          0,2744

19348

262485         0. 0688

100912         0.8039

114019         0.6154

164569
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Control   Experimento

Figura 3. Tiempo de  permanencia en (a) zona  de contacto, (b) zona de  interacci6n y (c)
zona  de  contacto  mss  zona  de  interacci6n entre tamafio  de  machos y el  experimento
con   su   respectivo   control.    Los   resultados   corresponden   a   los   experimentos   de
competencia  entre  machos  por marcaje urinario durante temporada  reproductiva.  Las
columnas  claras  muestran  los  machos  "pequefios"  y  las  columnas  oscuras  los  machos
`'grandes"  (datos  muestran  las  medias  ±  2  EE,  n  =  36  para  el  control,  n  =  42  para  el

experimento).
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En  relaci6n  a  los  experimentos  de  preferencia  de  parej.a,  los  resultados  de  los

experimentos  del  2009   muestran  que  las  hembras  invierten  mss  tiempo   (visto  en

segundos)  en  zonas  de  preferencia  e  interacci6n  directa   de  los  machos  de  mayor

tamafio  corporal  durante  temporada  reproductiva  (tratamiento  `'grandes":  media  =

662575,1 y DE = 206942,5; tratamiento "pequefios": media = 483514,2, DE = 162555,5;

t = -2,595, p = 0,032) (Fig. 4)).

Pequefios    Grandes

Tratamiento machos

Figura  4.  Tiempo  de  permanencia  de  la  hembra  en  la  zona  de  preferencia  y zona  de
interacci6n entre los dos tratamientos de machos durante temporada reproductiva del
2009.  Las columnas claras  representan  los  machos  "pequefios" y las columnas oscuras
los machos ``grandes" (datos muestran las medias ± 2 EE, n = 27).
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Asf mismo, en relaci6n a  los experimentos de de preferencia de parej.a del 2013,

el  primer  ensayo  mostr6  que  las  hembras  permanecen  mss  tiempo  en  la  zona  de

interacci6n   con   machos   "grandes"  que   machos   "pequeFios"  durante  la  temporada

reproductiva, mientras que,  las hembras frecuentan mss y permanecen mss tiempo  la

zona de preferencia durante temporada no reproductiva, independiente del tamafio de

los  machos  (Tabla  3).  EI  segundo  ensayo  mostr6  que  las  hembras  permanecen  mss

tiempo  en   la  zona  de  preferencia  y  zona  de  interacci6n  durante  la  temporada  no

reproductiva independiente del tamafio de los machos. Sin embargo, consistentemente

con  los  resultados  del  primer ensayo,  las  hembras  invierten  mss tiempo en  la  zona  de

interacci6n  durante  la  temporada  reproductiva,  aunque  sin  diferencias  significativas

entre el tamafio de los machos (Tabla 4, Fig. 5).
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Tabla  3.  Resultado  del  analisis  estadistico  para  los  experimentos  de  preferencia  de

pareja del 2013 del primer ensayo entre temporada y tamafio de machos,

Variable                    n                     Efecto

Tiempo permanencia      286              Temporada

zona de preferencia                                Tamafio

Temporada*Tamafio
Residuales

Frecuencia de visitas      286              Temporada

zona de preferencia                                Tamafio

Temporada*Tamafio

Residuales

Tiempo permanencia     286              Temporada
zona de interacci6n                                 Tamafio

Temporada*Tamaiio

Residuales

Frecuencia de visitas      286              Temporada

zona de interacci6n                                  Tamafio

Temporada*Tamafio

Residuales

Tiempo permanencia     286              Temporada

zona de preferencia +                              Tamafio

1         317904,00
1          251555,00

1           65826,00

325853        <0,001
37303          0,180

25196          0,270

29109

7680,00        0'004
558,00         0,353

145,00         0,804
1168,20

317904,00     0,014
251555,00     0,050

65826,00       0,129

282    15769559,00      55920,00

1             49,00
1           95119,00

zona de interacci6n                    Temporada*Tamafio        1            9571,00

Residuales                282     19507656,00

Frecuencia de visitas      286              Temporada

zona de preferencia +                              Tamafio

zona de interacci6n                    Temporada*Tamafio

Residuales

355,00         0,909

22,00           1,000

2284,00        0,177
953,60

49,00          1'000
95119,00       0,444

9571,00        0,824
69176,00
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Tabla  4.  Resultado  del  analisis  estadistico  para  los  experimentos  de  preferencia  de

parej.a del segundo ensayo entre temporada y tamafio de machos.

Variable                    n                     Efecto

Tiempo permanencia      286               Temporada

zona de preferencia                                 Tamafio

Temporada*Tamafio

Residuales

Frecuencia de visitas       286               Temporada

zona de preferencia                                 Tamafio

Tempor.ada*Tamaiio

Residuales

Tiempo permanencia      286              Temporada

zona de interacci6n                                   TamaFio

Temporada*Tamafio

Residuales

Frecuencia de visitas      286               Temporada

zona de interacci6n                                  Tamafio

Temporada*Tamafio

Residuales

Tiempo permanencia      286              Temporada

zona de preferencia +                               Tamaiio

zona de interacci6n                     Temporada*Tamafio

Residuales

Frecuencia de visitas       286               Temporada

zona de preferencia +                               Tamafio

zona de interacci6n                    Temporada*Tamafio

Residuales

14507300    0,0568
1731900      0,4137

3948400      0,5217
7506300

53800        0,2170

6900          0,6667

131600       0,1082

95644
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No reproductiva  Reproductiva

Temporada

Figura  5.  Tiempo  de   permanencia   de   la   hembra   en   la   zona   de   interacci6n   entre
temporada  y tamafio  de  machos  de  los  experimentos  del  2013.  La  letra  `'a"  indica  el

primer ensayo y la  "b" el segundo ensayo.  Las columnas claras representan los machos
"pequefios" y las columnas oscuras los machos "grandes" (datos muestran las medias ±

2 EE, n = 150 temporada no reproductiva, n = 136 para temporada reproductiva).
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Por otro lado, el tamafio corporal en machos proveniente del monitoreo a corto

plazo  (2011 -2013)  (v6ase  capitulo  2)  mostr6  valores  de  varianza  y de  coeficiente  de

variaci6n  mss  altos  que  las  hembras  en  los  dos  periodos  reproductivos  (Tabla  5).  De

igual  manera, Ia oportunidad  para la selecci6n sexual del 6xito reproductivo en  machos

fue  mayor  que  el  de  las  hembras  para  todos  los  periodos  reproductivos  (Tabla  5),

mientras  que  la  raz6n  entre  /in e /A  mostr6  diferencias  en  el  exito  reproductivo  para  el

tamafio  corporal  en  los  dos  periodos  reproductivos  (2011-2012  =  1,84;  2012-2013  =

1,74; ambos periodos = 1,68).

Tabla   5.    Resultado   de    las   medidas   calculadas   del   tamafio   corporal   y   el   exito
reproductivo  de  hembras  y  machos  del  monitoreo  a  corto  plazo  (capitulo  2).  Datos
muestran  el  ntlmero  de  individuos  (n),  media  (i),  varianza  (s2),  desviaci6n  estandar

(DE), coeficiente de variaci6n (CV) y la oportunidad para  la selecci6n absoluto y relativo
(, abs. y , rel.).

Periodo                   2011 -2012                                      2012 -2013                               Todos los periodos

Tamafio                Exito                   Tamajio                Exito                   Tamafio                Exito
Medida       corporal        reproductivo          corporal        reproductivo          corporal        reproductivo

n4646

i        42,75   32,83     4,50      3,83
s2          14,92    4,17      29,67     11,77

DE          3,86      2,04       5,45       3,43

CV         9,03      6,22     121,04   89,48

/abs.           -            -          1,47       0,80

/rel.                          -           1,49       0,81

22          13           22           13

33,68   19,46      3,36       5,62

63,51    4,44      12,05     19,26

7,97     2,11       3,47       4,39

23,66   10,82   103,21   78,15

-          1'07       0'61

-           1,22       0,70

2619

35,06   23,68

66,07   44,89

8,13      6'70

23,19   28,29

2619

3,54       5,05

13,86     16,83

3,72      4'10
105,21   81,20

1'11       0,66

-           1,26       0,75



Mientras que  las  medidas  indirectas de 6xito de apareamiento consideradas en

este estudio, tanto para los experimentos de preferencia de parej.a del 2013 (tiempo de

permanencia  de  las  hembras  en  la  zona  de  interacci6n  de  los  machos  en  temporada

reproductiva),  como  para  el  analisis  de  sobreposici6n  de  area  de  los  machos  (ndmero

de   hembras   incluidas   en   las   areas   de   los   machos   en   temporada   reproductiva),

mostraron  altos valores  de varianza y del  coeficiente de variaci6n y de  la  oportunidad

para la selecci6n sexual (Tabla 6). Asi mismo, la raz6n de /in e /h mostr6 diferencias en el

exito de apareamiento de ambos sexos para el ambito de hogar (/in / /h = 2,46).

Tabla  6.  Resultado  de  las  medidas  calculadas  de  los  rasgos y su  correspondiente exito
de apareamiento.  Datos  muestra  el  ndmero de  individuos  (n),  media  (i), varianza  (s2),
desviaci6n   estandar   (DE),   coeficiente   de   variaci6n   (CV)   y   la   oportunidad   para   la
selecci6n absoluto y relativo (/ abs. y / rel.).

Ambito de

Medida                   hogar (m2)

Exito de

apareamiento

(ambito de hogar)

Tamafio

corporal (g)

Exito de

apareamiento

(tamafio corporal)

n8686

X             25053,25           3810,58         3,12              4,17

s2           189755186     2949420,54     2,98              2,17

DE            13775,16           1717,39          1,72               1,47

CV               54,98                 45,07           55,26            35,33

/ abs.                                                              0,30              0,12

/ rel.                                                                 1,43              0,58

8188

37,1     24,763         211,56

92,22    32,871      74887,41

9,60     5,7334         273,34

25,88    23,153         129,34

1,67
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En  relaci6n  al  6xito  reproductivo  de  las  hembras,  este  mostr6  una  correlaci6n

positiva  con  el  tamafio  corporal  dnicamente  en  el  periodo  reproductivo  2011 -2012

(Tabla  7,  Fig.  6),  mientras  que  en  los  machos  se  observ6  una  correlaci6n  significativa

entre el tamafio corporal y el 6xito reproductivo en el periodo 2012 -2013 y en ambos

periodos (Tabla 7, Fig. 7).

Tabla  7.  Resultados  de  la  correlaci6n  entre  el tamafio  corporal y el  6xito  reproductivo
de hembras y machos.

Periodo                                      Sexo Rp

2011 -2012

2012 -2013

Ambos periodos

Hembra

Macho

Hembra

Macho

Hembra

Macho

-0'3 6                   0' 74

0,96                   0'06*

0,83                 <0'001

0'76                 <0,001
-0,37                    0,56

0' 66                 <0,001
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15            20            25            30            35            40

Tamafio corporal de
las hembras (g)

Figura  6.  Correlaci6n  entre  el tamafio corporal y el  6xito  reproductivo  de  las  hembras
durante los periodos reproductivos (a) 2011-2012, (b) 2012-2013, y (c) ambos periodos.
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Tamafio corporal de
los machos (g)

Figura  7.  Correlaci6n  entre  el  tamafio  corporal  y  el  6xito  reproductivo  de  los  machos
durante los periodos reproductivos (a) 2011-2012, (b) 2012-2013, y (c) ambos periodos.
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Finalmente,  el  6xito  de  apareamiento  mostr6  una  correlaci6n  positiva  con  los

dos   rasgos   evaluados  entre   machos:   i)  tamafio   corporal   machos   (g)   -  Tiempo  de

preferencia  de  las  hembras  por machos  (s):  n =  8,  r =  0,74,  p =  0,034; y   ii)  ambito de

hogar machos (m2) -Ntimero de hembras con areas incluidas (total o parcialmente) en

el area de los machos: n = 8, r = 0,64, p = 0,052 (Fig. 8 y 9).  Debido a que no se evalu6 el

6xito  de  apareamiento  para  la  hembra  en  los  experimentos  de  preferencia  de  pareja

del   2013,   el   6xito   de   apareamiento   relativo   no   pudo   ser   calculado   para   estos

experimentos.
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20         30         40         50         60         70

Peso de los machos (g)

Figura  8.  Correlaci6n  entre  el  rasgo  (peso)  y  el  6xito  de  apareamiento  (tiempo  de

preferencia de las hembras) de los machos durante temporada reproductiva.
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Figura  9.  Correlaci6n  entre  el  rasgo  (ambito  de  hogar)  y  el  6xito  de  apareamiento

(ndmero de hembras dentro del area de los machos) de los machos durante temporada
reproductiva.
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DISCUS16N

Ausencia de terr.Itorialidad entre machos

En  los  experimentos  de  competencia  intrasexual,  el  tamafio  corporal  no  tuvo

efecto  sobre  las  conductas  territoriales  de  los  machos  frente  al  marcaje  urinario  (Fig.

3).  Sin  embargo,  Ia  ausencia  de territorialidad  no  implica  excluyentemente  la  ausencia

de competencia entre machos (Lane y col. 2009).  En mamiferos, el marcaje por olor de

los  machos  es  considerado  un  regulador  de  la   defensa  de  territorio  o  defensa  de

hembras (v6ase Andersson  1994,  Fuxj.ager y col. 2010), lo cual es frecuente en grandes

mamiferos  (Jordan  y  col.  2011a,  b)  y  algunos  pequefios  mamiferos,  como  roedores  y

marsupiales  (Ralls  1971,  Gray  y  Hurts  1998,  Fuxj.ager  y  col.  2010).  Por  lo  general,  el

marcaj.e   por   olor   esta   asociado   a   competencia    ''contest",   donde   machos   mss

competitivos  monopolizan   el  acceso  a  territorios  de   mayor  calidad   o  de  hembras

reproductivas,  con  la  finalidad  de  incrementar su  6xito de  reproductivo  (Clutton-Brock

1989,  Andersson   1994,   Lane  y  col.   2009).   Por  el   contrario,   en   especies   donde   la

monopolizaci6n  de  territorios  y/o  hembras  no  son  econ6micamente  viables,  es  mss

probable de observar competencia  ``scramble" entre machos  (lms  1988,  Murphy 1998,

Lane y col. 2009).  En la competencia "scramble" los recursos limitados son compartidos

entre  los  competidores,  aunque  usualmente  algunos  competidores  acceden  a  menos
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recursos,  o  en  su  defecto,  no  tienen  acceso  a  ellos   (v6ase  Nicholson  1954,  Kappeler

1997,   Parker   2000,   Lane   y   col.   2009,   Clutton-Brock  y   Huchard   2013).   Si   bien   los

resultados obtenidos de los experimentos de marcaje urinario no permiten afirmar que

los    machos    de    Thy/crmys   e/egc7ns    presentan   competencia    ``scramble",   el   sesgo

significativo   hacia   los  machos  en   la   OSR,  evidencia  de  competencia  entre  machos,

sumado a  la ausencia de competencia "contest'', abren  la  posibilidad  a que los machos

de   I.   e/egcrns  exhiban   competencia   ``scramble"   (Kappeler   1997,   Lane  y  col.   2009,

Clutton-Brock y Huchard 2013).

Selecci6n intrasexual sobre el dmbito de hogar y 6xito de apareamiento

La  oportunidad  para  la  selecci6n  sobre  el  ambito  de  hogar  de  los  machos  fue

mayor en relaci6n a  las hembras, y similar a otros dos estudios realizados en  pequefios

mamiferos  (i.e.,  Lane  y  col.  2009:  /in =  1,52,  Marmet  y  col.  2012:  /in =  1,51).  Por  otra

parte,  la  varianza  de  la   raz6n  entre  /in  / //   fue  de  2,46.   En  especies  poligamas  o

promiscuas, se espera  que  la  //  sea  menor que  la  /in (Clutton-Brock 1988, Venp6 y col.

2007).  Los  resultados  apoyan  esta  predicci6n, y  aunque  los valores  de  la  oportunidad

para    la    selecci6n    de    rasgos    conductuales    son    bajos    comparados    con    rasgos

morfol6gicos de otras especies altamente dim6rficas (v6ase Clutton-Brock y col.  1988),

la  raz6n  de  /in  e  //  en  I.  e/egcrr]s  (2,46),  se  acerca  a  la  encontrada  en  el  ciervo  roj.o

(Cervus e/aphus)  (/in / //  =  2,69).  Ademas,  el  6xito  de apareamiento  de  los  machos  se

correlacion6   positivamente   con   el   ambito   de   hogar   (Fig.    9),   sugiriendo   que   la
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competencia   intrasexual   podria   ser   el   mecanismo   de   selecci6n   sexual   que   est6

actuando sobre  el  ambito de  hogar de  los  machos  en  I.  e/egcrns.  AIgunos  estudios en

mamiferos  han  propuesto  a  la  competencia  intrasexual  para  explicar  esta  conducta

espacial dim6rfica  sexualmente en otros pequefios  mamiferos  (e.g.,  Nelson  1995  en el

roedor  M/.crorus  crgresres,  Kappeler  1997  en  el  lemur  M/.rzcr  coquere//.,  Fisher  y  Lara

1999  en  el  marsupial  Onychogc}/ecJ J+cJencrfcr).  Sin  embargo,  dnicamente  dos  estudios

realizados  en  las  ardillas  Tcrm/.crsc/.um5  hudson/.cus  y  Tcrm/.cJs  5/.b/.r/.cus  cuantificaron  el

efecto  de  la  selecci6n  sexual  sobre  un  rasgo  conductual  (Lane  y  col.  2009,  Marmet  y

col. 2012), encontrado resultados similares al observado en el presente estudio.

Selecc.16n intersexual sobre el tamafio corporal y el 6xito de apareamiento

Los resultados del  presente  estudio  corroboran  que  las  hembras  de  Thy/crmys

e/egc7r]s   muestran   preferencias   por   machos   de   mayor   tamafio   corporal   durante

temporada reproductiva, tanto para los experimentos del 2009 como para  los del 2013

(Fig. 4 y 5).  Cabe  mencionar, que en  el  presente estudio, se consideraron dos  medidas

de tamaFio corporal  (peso e  IMC) y una  morfo-fisiol6gica  (volumen del saco testicular),

y  para   las  tres   medidas,   los   resultados   no  difirieron.  Aunque   la   preferencia   de   la

hembra por machos de I. e/egc7ns de mayor tamafio es consistente solo con un estudio

en marsupiales (Radford y col.1998), esta conducta ha sido reportada frecuentemente

otras  especies  de  mamiferos  (e.g.,  Preston y col.  2005,  Weber y col.  2007), sugiriendo

que  la  selecci6n  sexual  podrfa  actuar sobre  el  tamafio  corporal.  En  efecto,  el  tamafio
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corporal en  I.  e/egcrns muestra altos valores del coeficiente de variaci6n en  los machos

en  relaci6n  a  las  hembras  durante  temporada  reproductiva  (Tabla  6),  sugiriendo  una

varianza  diferencial  en  este  rasgo.  Ademas,  Ia  oportunidad  para  la  selecci6n  sobre  el

tamafio  corporal  de  los  machos  de  I.  e/egc7ns  (/in  =  1,67)  fue  moderada  en  relaci6n  a

otros   estudios   en   marsupiales   australianos   (e.g.,   Holleley   y   col.   2006:  Anfech/.nus

5twcJrr/./. /in =  1,41; y  Kraaij.eveld-Smit y col.  2003: A.  crg/.//.s /in = 0,96 y 1,68  para dos afros

distintos).   Cabe   mencionar  que  valores   iguales  a   cero  en   /in  deberian   representar

sistemas de apareamiento mon6gamos y con ausencia de dimorfismo sexual, mientras

que  valores  moderados  y  altos  de  /in,  sugieren  altos  grados  de  poliginia  (e.g.,  valores

entre 5 a 50 observados en pinnipedos; Boness y col.  1993).  La ausencia de informaci6n

sobre el  exito  de  apareamiento de  las  hembras  para  los  experimentos  de  preferencia

de  pareja,  no  permite  evaluar  si  existe  efecto  diferencial  de  la  oportunidad  para  la

selecci6n  sexual  entre  machos  y  hembras.  Sin  embargo,   los  analisis   muestran   una

fuerte   correlaci6n   entre   el   exito   de   apareamiento   de    los   machos   (tiempo   de

preferencia  de  las  hembras  por machos) y el tamafio corporal  de  los  machos durante

temporada  reproductiva  (Fig.  8),  sugiriendo  que  la  selecci6n  intersexual  podria  ser el

mecanismo de selecci6n sexual que esta actuando sobre SSD sesgado hacia  machos en

I.  e/egons.  Este resultado es respaldado por otros estudios en marsupiales (Kraaij.eveld-

Smit y col.  2003,  Holleley y col. 2006), quienes proponen que el tamafio corporal de los

machos otorga un incremento en su 6xito de apareamiento.
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El 6xito reproductivo y la direcci6n de la selecci6n sexual sobre el tamafio corporal

Los elevados valores del coeficiente de variaci6n de los machos en  relaci6n a  las

hembras  durante  temporada  reproductiva  (Tabla  5)  son  evidencia  de  que  el  tamafio

corporal   podrfa  otorgar  diferencias  en  el  6xito   reproductivo  de  los  machos  (v6ase
(

Weckerly  1998,  Fisher  y  Cockburn  2005).  Ademas,  Ia  oportunidad   para  la  selecci6n

sobre  el  tamafio  corporal  de  los  machos  (/in =  1,26)  fue  moderada  en  relaci6n  a  otros

estudios  en  marsupiales  (e.g., A.  sfucJrt/./. /in =  1,41  [Holleley y col.  2006], y A,  cJg/.//.s /in =

1,68  [Kraaijeveld-Smit y col.  2003]).  Si  bien  se  han  descrito valores  de  /in entre  5  y 50

para  especies  con  alto grado  de  poliginia  (Boness  y  col.  1993),  los  valores  observados

para  I.  e/egcrns indican  una fuerza  moderada de  la selecci6n sexual en  relaci6n  a otras

especies  de  marsupiales  (Holleley  y  col.  2006,  Kraaijeveld-Smit y  col.  2003).  Por  otra

parte,  Ia  varianza  de  la  raz6n  entre  /in //f fue  1,68,  lo cual  apoya  la  predicci6n  que en

especies  promiscuas  la  //   debe ser menor que  la  /in  (Clutton-Brock  1988,  Venp6 y  col.

2007).     Finalmente,    Ios    resultados    mostraron    una    correlaci6n    entre    el    6xito

reproductivo   de   los   machos   y   el   tamaFio   corporal   al   considerar   ambos   periodos

reproductivos  (Fig.  7),  mientras que en  las  hembras, no se observa  correlaci6n  (Fig.  6).

Estos  resultados  sugieren  que  el tamafio  corporal  diferencial  entre  los  machos  otorga

un  incremento  diferencial  en  su  6xito  reproductivo,  donde  la  selecci6n  intersexual

direccional seria  la fuerza evolutiva que estarfa favoreciendo machos de mayor tamaFio

corporal  (Darwin  1971,  Ralls  1977,  Lande  1980,  Kraaij.eveld-Smit y col.  2003,  Holleley y
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col. 2006).

En  resumen,  los  hallazgos  encontrados  en  el  presente  estudio  sugieren  que  el

SSD estarfa fuertemente correlacionado con el exito de apareamiento relativo anual en

machos  y  modulado  por selecci6n  intersexual  direccional.  Por su  parte,  el  dimorfismo

sexual   en   ambito   de   hogar  estarfa   correlacionado   positivamente   con   el   6xito   de

apareamiento  relativo  anual  y  modulado  por selecci6n  intrasexual  direccional,  lo  cual

es    consistente    con    estrategias    de    apareamiento    de    competencia    `'scramble".

Interesantemente,  la fuerza  de  la  selecci6n sexual sobre ambos  rasgos,  morfol6gico y

conductual,   fue   similar  y   moderada   en   relaci6n   a   estudios   previos   en   pequefios

mamiferos. Aunque son  necesarios mss estudios  para apoyar esta  conclusi6n, estudios

como los de Lane y col.  (2009), Marmet y col. (2012) y el presente estudio sugieren que

aunque    la    selecci6n    sexual    no    resulte    en    adaptaciones    conspicuas    llamativas,

principalmente  en  rasgos  morfol6gicos  de los  machos,  la  fuerza  de  la  selecci6n sex_ual

sera similar sobre rasgos conductuales.

Ademas, la evidencia obtenida de los experimentos de selecci6n sexual sugieren

que la  preferencia de la  hembra en   I.  e/egcms, al igual que en otros mamiferos, j.uega

un papel importante en la fuerza de la selecci6n sexual sobre el desarrollo de los rasgos

sexuales secundarios (v6ase Clutton-Brock y MCAuliffe 2009), y particularmente, podrfa

estar  afectando  el  SSD  sesgado  hacia  machos.  Debido  a  la  ausencia  de  competencia

intrasexual  basado  en  marcaj.e  urinario,  no  se  comprueba  la  hip6tesis  de  que  ambos
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mecanismos de selecci6n sexual estarian actuando complementariamente sobre el SSD

en    r.    e/egcms.    Sin    embargo,    estudios   a    futuro   deberfan    incluir   experimentos

conductuales   especificos   para   determinar  el  tipo   de   competencia   intrasexual   que

podrfan  estar  exhibiendo  los  machos  de  esta  especie,  o  en  su  defecto,  confirmar  la

ausencia de ella.
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DISCUS16N GENERAL

La  reconstrucci6n  ancestral  del  SSD  mostr6  similares  probabilidades  de  que  el

ancestro comdn de los marsupiales americanos haya sido monom6rfico o dim6rfico. Asf

mismo,   las  tasas   de  ganancia  sugieren   que   la   evoluci6n   hacia   especies  dim6rficas

durante   la   diversificaci6n   de   los   marsupiales   en   America,   aunque   la   baja   serial

filogen6tica  del  SSD  en  marsupiales  americanos,  sugiere  que  la  evoluci6n  del  SSD  fue

independiente  de  las  relaciones filogen6ticas  entre  las  especies  (v6ase  capitulo  1).  Los

resultados  sugieren  que  la  evoluci6n  del SSD  observado  pudiese estar relacionada  con

patrones microevolutivos, como  la selecci6n sexual, y que cambios en el ambiente o  la

colonizaci6n  de   nuevos   habitats   habrfan  resultado  en   la   adaptaci6n   de  diferentes

estrategias  reproductivas,  dependientes  de  las  variables  ecol6gicas  propias  de  cada

habitat  (Emlen  y  Oring   1977,  Andersson   1994,   Carson   2003,  Shuster  2009),  o   de

caracteristicas de cada  especie (e.g., Jarman  1974,  Mitani y col.  1996,  P6rez-Barberia y

col. 2002). Asi mismo,  la filogenia propuesta en el  presente estudio resolvi6 la  posici6n

de  7l/c7cucrfz/.n cc7nescens y  reorden6 y  resolvi6  los  clados  conformados  por los g6neros

Mormoscr  y  Mc7rmo5ops,  significando  un  aporte  en  las  relaciones  evolutivas  de  los

marsupiales americanos.

De acuerdo a  lo esperado, los machos presentaron mayor tamafio corporal que
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las hembras en todas las estaciones y aFios de los dos periodos de monitoreo (estudio a

largo plazo: septiembre de 1998 a mayo de 2007 y estudio a corto plazo: septiembre de

2011  a  enero  2014)  (v6ase  capftulo  2).  Ademas,  en  ambos  periodos,  se  observa  un

patr6n  en  la ganancia  de tamafio  corporal desde juveniles  hasta adultos.  Esto  coincide

con   la   estructura   etaria   de   la   especie   durante   el   afro,   donde   los   juveniles   son

encontrados   en   verano   y   los   adultos   en   invierno  y   primavera.   Este   resultado   es

consistente  con  el  estudio  de  Lima  y  col.   (2001),  quienes  proponen  un   patr6n  de

dinamica  etaria y poblacional  de  Thy/crmys e/egcJr}s similar al  observado en el  presente

estudio,  y  en  otras  especies  de  marsupiales  americanos  (v6ase  Caceres  y  Monteiro-

Filnho 2001, Morales-Jdnior y Chiarello 2005, Martins y col.  2006).

De   igual   manera,   el   SSD   sesgado   hacia   machos   fue   mayor   en   todas   las

estaciones   y   afros   de   los   dos   periodos   de   estudio,   observando   un   efecto   de   la

temporada  reproductiva sobre el SSD, sugiriendo que, al  igual que en otras especies de

mamiferos   (v6ase   Clutton-Brock   1991,  Andersson   1994,   Clutton-Brock  y   MCAuliffe

2009),  el  SSD  juega  un  papel  importante  en  la  conducta  reproductiva  de  Thy/crmys

e/egc7ns (v6ase capitulo  2). Ademas, aunque en el  periodo   2011 y 2014 no fue posible

comparar la variaci6n  interanual del SSD en  relaci6n a  la  disponibilidad  de  recursos, es

probable  que  los  cambios  del  SSD  sigan  el  mismo  patr6n,  y  est6n  modulados  por  las

precipitaciones,  como  se  observ6  entre  los  afros  1998  y  2007.   Este  resultado  tiene

implicancias importantes, ya que aquellos factores que afecten negativamente el grado
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de SSD en  un  afro  dado  (e.g.,  ENSO) o  muchos afros consecutivos  (e.g., sequias a  largo

plazo),  podrian  afectar  la  conducta  reproductiva  y  tener  repercusiones  en  t6rminos

poblacionales (vease Morrow y Fricke 2004, Quader 2005).

Por otro  lado,  el efecto positivo de la temporada  reproductiva sobre el 5mbito

de   hogar  de   los  machos  en   7lf]y/crmys  e/egcJns  (vease  capitulo  3)  y   la  ausencia   de

conductas    territoriales    (v6ase    capitulo    5)    entre    machos    sugieren    competencia

``scramble",  donde  aquellos  machos  con  mayor ambito  de  hogar tendran  acceso  a  un

mayor ntimero de  hembras  receptivas durante temporada  reproductiva  (Nelson  1995,

Kappeler  1997,  Fisher y  Lara  1999,  Haythornthwaite  y  Dickman  2006).  Este  patr6n  de

movimiento  observado  en  I.  e/egc/ns  es  similar  al  de  otras  especies  de  marsupiales

americanos   (Ryser  1992,  Gentile  y  Cerqueira   1995,  Caceres  2003,   Loretto  y  Vieira

2005), para  las cuales se ha propuesto a la competencia entre machos como estrategia

de  apareamiento  y  mecanismo  de  selecci6n  de  sexual  sobre  el  ambito  de   hogar.

Ademas,  considerando  la  distribuci6n  espacial  de  machos  y  hembras,  se  rechaza  la

hip6tesis   de   poliginia   social   en    I.    e/egcJns,   abriendo   la   posibilidad   de   observar

poliginandrfa o promiscuidad social en la especie. Adicionalmente, se observ6 un sesgo

hacia  los  machos de  la  OSR en siete de  los  10 afros de estudio en total  (v6ase capitulo

2).  En  ese  sentido,  es  probable que  aquellos  afros  donde  la  OSR  estuvo  sesgada  hacia

machos,  la  competencia  `'scramble"  haya sido  mss  intensa,  influyendo sobre el ambito

de hogar de los  machos. Ademas, los altos valores de variaci6n del ambito de hogar de
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Ios  machos  y  su  relaci6n  con  el  6xito  de  apareamiento  sugieren  que   la  selecci6n

intrasexual   direccional   estarfa   actuando  sobre   este   rasgo  conductual,   como  se   ha

descrito  en  otras  dos  especies  de  mamiferos  (i.e.,  Lane  y  col.  2009,  Marmet  y  col.

2012).

Por  otro  lado,  los  resultados  muestran  una  fuerte  poliginandria  con  mdltiple

paternidad  en  Thy/crmys  e/egcrns,  donde  el  83,3%  de  las  camadas  exhibieron  mdltiple

paternidad   y  el   98,7%  de   las  crias  son   medio   hermanos   (vease  capitulo  4).   Estos

resultados  son  consistentes  con  otros  estudios  en  marsupiales  de  Oceania  y America

(e.g.,  Holleley  y  col.  2006,  Waser  y  Dewoody  2006,  Glen  y  col.  2009,  Beasley  y  col.

2010),   donde  se   ha   sugerido   una   relaci6n  entre  el   mdltiple   apareamiento  de   las

hembras   y   la   selecci6n   sexual.   Es   probable   que   el   apareamiento   mtiltiple   de   las

hembras en  r.  e/egc}ns represente una estrategia para disminuir el riesgo de aparearse

con  un t]nico macho infertil, afectando el exito reproductivo de ellas  mismas (Taggart y

Temple-Smith  1991,  Kraaij.veld  y  col.  2002a,  Holleley  y  col.  2006),  y  otorgando  una

oportunidad para que la competencia espermatica actde en  r.  e/€gc7ns (e.g., Gomendio

y  col.  1998,  Kraaijveld  y  col.  2002b,  Holleley y col.  2006,  Glen  y  col.  2009,  Fisher y col.

2013).

Los experimentos de  preferencia  de pareja  realizados en  cautiverio en  los afros

2009  y  2013  (v6ase  capitulo  5)  muestran  que  las  hembras  tienen  preferencias  por

machos  de  mayor tamaFio corporal  Thy/crmys e/egcrns,  lo  cual  es  consistente  con  otros
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hallazgos en  pequefios mamiferos (no marsupiales) y otros taxa  (v6ase Clutton-Brock y

MCAuliffe   2009).   Ademas,   Ia   variaci6n   del   tamafio   corporal   de   los   machos   y   su

correlaci6n  con  el  6xito  de  apareamiento  y  reproductivo,  via  preferencia  de  pareja,

sugieren  que  la  selecci6n  intersexual  direccional  estarfa  modulando  la  evoluci6n  de

machos   de   mayor  tamafio   corporal.   Estos   resultados   son   consistentes   con   otros

estudios en marsupiales de Oceania, donde se cuantific6 la oportunidad de la selecci6n

sexual, con valores similares a los observados en el presente estudio (por ejemplo, para

Thy/crmys  e/egc7ns  obtuvimos  un  valor  de  /in =  1,67;  y  otros  estudios  indican  valores

similares, como e.g., Antech/.nus sfucrrf/./. /in =  1,41  en  Holleley y col.  (2006); y A.  crg/.//.s /in

= 1,68 en Kraaijeveld-Smit y col. (2003)).

En    conclusi6n,    el    presente   trabajo   sugiere    que    la    selecci6n    intersexual

direccional   seria   la   fuerza   dltima   que   regula   la   evoluci6n   del   SSD   en   I.   e/egc7n5,

mientras  que   la   selecci6n   intrasexual  direccional  estarfa   modulando   el   dimorfismo

sexual  en  ambito  de  hogar  sesgado  hacia  machos.  Ademas,  la  fuerza  de  la  selecci6n

sexual  sobre  el  tamafio  corporal  y  el  ambito  de  hogar  estarian  influenciados  por  un

sistema  de  apareamiento  poliginandrico,  donde  los  machos  exhibirian  competencia

``scramble"  por  acceder  al  mayor  ndmero  de  hembras  y  las  hembras  seleccionarfan

machos  de  mayor  tamafio  corporal   para  aparearse.  Adicionalmente,   la   paternidad

mtiltiple exhibida  en  I.  e/egcrns podria abrir una  oportunidad  para  que  la  competencia

espermatica  actde,  sugiriendo  selecci6n  pre-copulatoria  y  post-copulatoria  para  esta
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especie.   Finalmente,   Ia   evoluci6n  del  SSD  en   marsupiales  americanos   podria   estar

determinada  por  atributos  propios  de  cada  especie  y  del  ambiente  donde  habitan,

como serian  los sistemas de apareamiento,  la  OSR y la distribuci6n temporal y espacial

de los recursos, respectivamente.
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