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1.1 - Marco teé6rico: Antecedentes, hip6tesis y modelos acerca del
proceso de dispersion

Durante mucho tiempo la dispersién fue ignorada por 1los
ec6logos de poblaciones, seguramente la dificultad en distinguir
mortalidad de emigracién y el aceptar la cléasica visién que 1los
dispersores tendrian probabilidades de sobrevivir y reproducirse
cercanas a cero lejos de su "home”, por lo que su efecto sobre 1la
demografia de las poblaciones serian minimos (ver Lidicker,
1975), contribuyeron a la indiferencia hacia este proceso. En
efecto no hace muchas décadas atras los nacimientos y las muertes
fueron "suficientes” para interpretar los procesos poblacionales
(ver Lidicker, 1985 c¢). A medida que los desplazamientos dentro y
entre poblaciones comenzaron a ser tenidos en cuenta, la
dispersién se adicioné a la lista de mecanismos esenciales para
comprender la biologia de poblaciones.

Se define como dispersién a cualquier desplazamiento en el
cual un individuo abandona su a&rea de accién 8in retornar
(Lidicker, 1975; Lidicker & Stenseth, 1992). Si tales
desplazamientos resultan en individuos entrando o saliendo de 1la
poblacién bajo estudio, se denominan inmigrantes o emigrantes
respectivamente. La definicién no incluye cambios en los 1limites
del A&rea de accién tal que la nueva area de accién 1incluya al
menos parte de la primera.

El comportamiento dispersivo tiene trea fases (Lidicker &
Stenseth, 1992) la partida, el viaje y el arribo. En esta Gltima
fase es cuando los individuos establecen su nueva drea de accién
independiente de la cual partieron. Ocasionalmente los ejemplares
pueden regresar a su antigua 4area de accién v estos
desplazamientos, en general organizados estacionalmente, se
denominan migraciones.

Comportamientos muy relacionados con los dispersivos son:
1) las excursiones en las cuales los individuos abandonan su 4rea
de accidén temporariamente retornando luego de un breve episodio
exploratorio, 2) nomadismo en el cual 1los individuos no
establecen un &4rea de accién, asemejandose a una dispersiodn
crénica, y 3) "shifting” que son desplazamientos en los cuales
los ejemplares adicionan gradualmente una porcién nueva a su &rea
de accién restando una porcidén similar en el extremo opuesto de
la misma, de esta manera estos ejemplares nunca abandonan del



todo su Gltima drea de accién, (Lidicker & Stenseth, 1992).

En 1los 1Ultimos afios loas estudios sobre dispereién en
pequefios mamiferos 8s8e han incrementado en forma acelerada,
asigndndosele un papel de relevancia como uno de los principales
mecanismos de regulacién poblacional (Tamarin, 1980; Stenseth,
1983; Lidicker, 1975, 1985 a, b y c; Gaines & McClenaghan, 1980),
primariamente a causa de observaciones en islas (Lidicker, 1973;
Tamarin 1977) o en experiencias con clausuras (Krebs et al.,
1969; Boonstra y Krebs, 1977) donde roedores privados de
dispersién exhibieron demografias aberrantes.

También se le ha adjudicado a este proceso un rol importante
en el mantenimiento de la variabilidad genética por medio del
flujo de genes que produce entre poblaciones (Roff, 1975; Spieth,
1979).

Lidicker (1975) expresa que para que ocurra la dispersidn,
los individuos no solamente tienen que estar motivados a irse de
su 48rea de accién, sino que también deben estar fisicamente
capacitados para hacerlo. Barreras fisicas rodeando a una
poblacién pueden prevenir o reducir seriamente la dispersién a
pesar de Que exista una fuerte motivacién y alin en ausencia de
barreras fisicas, es necesario un sitio donde 1los potenciales
dispersores puedan ir, estas areas refugio son 1las denominadas
"dispersal sink” 6 sumideros ecoldégicos. Tales sumideros pueden
ser habitats aprovechables, poblados o no, tal vez marginales o
ain habitats no éptimos en los cuales al menos por algin tiempo
la supervivencia es posible. En ausencia de estos sumideros un
dispersor potencial retornaria a su drea nuclear después de haber
hecho wuna excursién exploratoria, aungque posiblemente algunos
individuos podrian persistir por un tiempo 1limitado como
vagabundos mientras buscan un refugio.

La dispersién es un fenémeno que depende de maltiples
factores: 8se la ha relacionado con la variacién de la densidad,
con la densidad en si misma, con la estructura y calidad del
hdbitat, con factores sociales, comportamentales y genéticos. Las
hip6tesis y modelos formulados tendientes =& explicar los
mecanismos subyacentes de la dispersién tienen en cuenta uno o
varios de estos factores, a saber:

a) La hip6tesis de Subordinacién social propuesta por Christian
(19790) establece que el aumento de la densidad poblacional genera



un incremento de la competencia intraespecifica y de 1los
niveles de agresién. Los individuos méds agresivos fuerzan a
individuos socialmente subordinados a dispersarse hacia habitats
sub6ptimos. Segin esta hipdétesis la agresion y la dispersiédn son
respuestas comportamentales a la densidad y las tasas de

dispersidén serian maximas en las fases poblacionales de pico de
densidad.

b) La hip6tesis del Polimorfismo genético-comportamental,
planteada originalmente por Chitty (1967) vy modificada
posteriormente por Krebs (1978), propone que como respuesta al
incremento de la densidad aumenta el comportamiento de
espaciamiento de individuos dominantes promoviendo la dispersién
de 1individuos subordinados.

Segin Krebs, y a diferencia de los propuesto por Christian,
los comportamientos de espaciamiento y de dispercidén tienen una
base de variacidén genética que estd bajo la influencia de 1la
seleccién natural. A baja abundancia de roedores, cuando 1la
interferencia es minima la selecciodn natural favorece los
genotipos con un alto éxito reproductivo, mientras que durante
las fases de incremento en la densidad, cuando los recursos tales
como alimento o pareja comienzan a escasear, son favorecidos
aquellos genotipos agresivos que exhiban comportamiento de
espaciamiento.

Krebs sugiere que en poblaciones que presentan ciclos
multianuales en densidad, 1la dispersién es altamente favorecida
durante las fases de incremento en la misma, y que los
dispersores deberian tener una alta probabilidad de sobrevivir en
habitats vacantes de baja densidad comparada a periodos de picos
de densidad cuando deben interactuar con los residentes en las
nuevas Areas.

c) La hipb6tesis de Cohesidén social (Bekoff, 1977), suglere que
los individuos que no forman parte de grupos sociales serian los
més propensos a dispersarse. Bekoff resta importancia al

comportamiento agonistico como causante de dispersién, pudiendo
ser los dispersores individuos tanto dominantes como
subordinados.

d) La hip6tesis de Cerca social (Hestbeck, 1982), relaciona el
comportamiento social de 1los individuos con 1la regulacién

poblacional. Considera a uila poblacidén central (poblacidén bajo



estudio) rodeada por poblaciones vecinas. Cuando las densidades
de las poblaciones vecinas son bajas el comportamiento de
espaciamiento regula a la poblacién central a través de 1la
emigracién. A medida que las densidades vecinas se incrementan la
efectividad del comportamiento de espaciamiento para regular 1la
densidad de 1la poblacién central disminuye. Cuando 1las A4reas
vecinas alcanzan altas densidades los grupos vecinos cercan a la
poblacién central inhibiendo 1la emigracién. Una vez que 1la
emigracién es bloqueada, la regulacién de la poblacién se da a
través del agotamiento de 1los recursos.

e) Lidicker (1975) distingue dos tipos de dispersién
cualitativamente diferentes en pequefios mamiferos: Dispersién de
saturacién y Dispersién de presaturacién. La primera implica el
movimiento del excedente de individuos de una poblacién que se
encuentra en o cerca de su capaclidad de carga. Estos individuos
serian parias soclales, que no llegaron a formar parte de la
poblacién residente, generalmente Jévenes y viejos con baja
eficiencia competitiva, que prueban sus chances de 8sobrevivir
trasladandose hacia otra parte.

La dispersi6n de presaturacidén, segin Lidicker, es aquella
en la que se produce la emigracidén de individuos durante 1las
fases de baja e incremento en la densidad poblacional antes que
los recursos s8se hagan limitantes. Tales emigrantes no son
socialmente inferiores y se hallan en general en buena condicién
fisica, pueden ser de cualquier sexo y edad, inclusive hembras
prefiadas. Estan caracterizados por poseer una sensibilidad
particular al incremento de la densidad o por haber descubierto
alguna mejor localizacién para establecerse durante una excursién
exploratoria. Comparados con los emigrantes de saturacién tienen
mads chances de sobrevivir y reestablecerse en otra parte.

Lidicker asimismo (1985, a y b), distingue 4 tipos de
dispersién de presaturacidn:
1) Estacional: donde 1los movimientos dispersivos ocurren
regularmente en alguna estacién del afio.
2) Ontogenética: que ocurre en algin estado particular del
desarrollo de los individuos.
3) Colonizante: que ocurre cuando los individuos se mueven hacia
parches vacios y establecen su "home" ahi.

4) De Interferencia: Movimientos provocados por predadores,
pardsitos o competidores superiores.



f) Stenseth (1983) analiza la dispersién en pequefios roedores
desde un punto de vista evolutivo y sugiere abandonar la
terminologia de Lidicker argumentando qQue no hay ninguna razén
te6rica para que la dispersién de saturacién sea un fendmeno
adaptativo. Propone el uso de los términos Dispersién adaptativa
v no adaptativa en lugar de dispersién de presaturacién y de
saturacién.

Segun Stenseth la dispersidén adaptativa tendria alta
heredabilidad y ocurriria durante periodos de alta tasa de
crecimiento poblacional (r). Los dispersores serian individuos
adultos en condicidén reproductiva y joévenes saludables.

La dispersién no adaptativa tendria baja heredabilidad vy
estaria mediada por individuos no reproductivos de cualguier
clase de edad. Estos constituirian el excedente de la poblaciédn
v serian obligados a dispersarse por individuos competitivamente
superiores.

g) Anderson (1980) sugiere, de acuerdo a estudios realizados en
el género Microtus, gque los dispersores son individuos
socialmente subordinados. Pero agrega que los Jjoévenes son
subordinados a sus padres que los forzarian a dispersarse. Segun
Anderson la dispersién es entonces involuntaria.

Este mismo autor en 1989, expande el analisis hecho
inicialmente para Microtus a los roedores en general proponiendo
la "Resident Fitness Hvpothesigs”. De acuerdo con esta hipétesis
la dispersion de los Jjuveniles es controlada por el
comportamiento de s8us padres, los cuales maximizan su fitness
forzando a sus hijos a dispersarse. Anderson es escéptico en
cuanto al valor adaptativo que tiene la dispersién para 1los

emigrantes ("Emigrant fitness hypothesis”).

h) Lidicker (1985 a), planted para el género Microtus, el modelo
de Plasticidad fenotipica. Este modelo se basa en que existe
clerta tendencia general a considerar que los dispersores no son
individuos agresivos, y que esta falta de agresividad se deberia
a 8u condicién de no residentes, ya que esta 1Ultima condicién
generalmente estd asociada a la defensa de un territorio. Cuando
un dispersor reestablece su adrea de accién se tornaria m&s
agresivo, cambliando entonces fenotipicamente, por lo que dicho
comportamiento deberia tener baja heredabilidad.



Estas hipdtesis y modelos fueron en general formulados
basados en los conocimientos de especies de ciclos multianuales
en densidad y consideran a la dispersién como una de las
alternativas para explicar dichos ciclos. Como pudimos observar
dichas hip6tesis no son mutuamente excluyentes vy podrian
sefialarse dos generalizaciones. 1) Los dispersores poseen
caracteristicas diferentes a aquellas de los residentes. 2) §Si
bien algunas de las hipétesis no hacen mencién explicita a 1la
relacién entre densidad poblacional y la dispersidén, en general
predicen mayor dispersién en las fases de incremento en densidad
(aunque la hipbétesis de subordinacién social predice mas
dispersién en las fases pico de densidad) Que durante las fases
de declinacién en las mismas.

1.2 - Antecedentes en la Argentina

Son pocos los estudios sobre dispersién en pequefios
mamiferos realizados en la Argentina. La mayoria de los trabajos
que incluyen el andlisis de los desplazamientos no lo hacen en
relacién &a este proceso sino para determinar areas de accién,
horarios de actividad, o para relacionarlos con el uso del
espaclio u otras variables (Contreras 1972; De Villafafie et al.,
1983 a y b; De Villafafie & Bonaventura, 1987; Lizarralde et al.,
1986; Bonaventura & Kravetz, 1984, 1989; Bonaventura et al.,
1992; Zuleta, 1989).

Dalby (1975) estudi6 la dispersién de Akodon azarae hacia
dreas en las cuales efectuaba remociones de esta especie, y
observé que las tasas de dispersién fluctuaban estacionalmente,
siendo mayores en el invierno concomitantemente con el deterioro
del habitat observado en este periodo. Sin embargo consideré que
la magnitud de dichas fluctuaciones no fueron suficientemente
altas por lo que concluydé que la dispersién en A. azarae es
densoindependiente.

En la localidad de Diego Gaynor, donde s8se realizé6 1la
presente experiencia, se han efectuado varios trabajos que
incluyen el andlisis de los desplazamientos en A. azarae:

Bonaventura & Kravetz (1984, 1989) estudiaron 1la relacidn
entre factores del hédbitat y la movilidad de A. azarae en bordes



de campos de cultivo observando una relacién inversa entre la
movilidad de los ejemplares y la cobertura verde. Estos autores
observaron en el periodo invernal diferencias en densidad entre
distintos microhabitats de los bordes, lo que atribuyeron a 1los
desplazamientos de ejemplares entre los mismos siguiendo a las
variables del habitat, principalmente a la cobertura verde.

La inmigracién de individuos de A. azarae a bordes de campos
de cultivos en el periodo invernal fue la respuesta mas rapida de
las observadas a la adicién de alimento en los mismos (Cittadino
et al., 1994).

Estas evidencias sugieren que en un periodo en el cual 1los
recursos son limitantes los desplazamientos de los individuos son
un factor clave en la dinadmica de poblacién de esta especie.

En otros ambientes, Marconi & Kravetz (1986) describieron
resultados similares. Estos autores observaron desplazamientos de
A. azarae de pastizales a palmares ralos durante el invierno,
que también atribuyeron a la presencia de microhabitats més
favorables en los palmares.

Finalmente Marconi (1988) describié para Akodon xanthorhinus
en Tierra del Fuego desplazamientos de individuos de bosques a
turbales luego que en los bosques se alcanzd la maxima densidad
de esta especie, lo que interpretéd como dispersién de
saturacién o no adaptativa.

1.3 —~ HIPOTESIS

De acuerdo con las dos generalizaciones rescatadas de la
interpretacidén de las diferentes hipdétesis y modelos presentados,
en esta experienclia se pretende poner a prueba que en Akodon
azarae:

1) Ocurre mé&s dispersién durante las fases de incremento en
densidad que durante las fases de decrecimiento de la misma.

2) Los dispersores en las distintas épocas del afio poseen
caracteristicas diferentes a aquellas de los residentes.



1.4 - PREDICCIONES DERIVADAS

1) La recuperacién de la abundancia de A. azarae en las 4reas
en las cuales se produjo un vacio de roedores respecto de las
Areas en la que no, serd mayor en el periodo otofial cuando
las densidades poblacionales se incrementan.

2) Los dispersores poseen caracteristicas diferentes en cuanto al

sexo, la edad o tamafio, y estado reproductivo respecto de 1los
residentes.

1.5 - OBJETIVOS

1) Estudiar 1la magnitud de la dispersién de A. azarae en las
diferentes etapas de 8u ciclo de variacién anual en 1la
densidad poblacional.

2) Establecer las caracteristicas de los dispersores Vv
compararlas con las de los residentes.






2.1 - AREA DE ESTUDIO

2.1.1 - Caracteristicas Bioclimaticas

El estudio se realizé en la localidad de Diego Gaynor (34°
18° S y 59° 14° W), partido de Exaltacidén de la Cruz, Pcia. de
Buenos Aires. El1 drea estudiada pertenece a la subregidédn Pampa
Ondulada, caracterizada pPor un relieve predominantemente
ondulado, con pendientes en general no mayores de 2 %, recortado
por cafiladas, arroyos y rios. Debido al relieve caracteristico 1la
zona no posee grandes problemas de drenaje.

El suelo es de origen edlico a partir de un material de tipo
loessoide, de textura franco-limosa rico en minerales, el cual se
ha denominado 1loess pampreano (Frenguelli, 1925). Los bajos,
cafiadas y arroyos presentan materiales de tipo aluvional
redepositados por las aguas. Son comunes los suelos con
engrosamientos superficiales debido al arrastre proveniente de
las partes méds altas del relieve, por lo que su material
originario es de composicién més variable y por 1lo general
corresponden a depbésitos aluviales o coluviales.

El tipo de suelo mas frecuente es el brunizem, existiendo
distintos tipos segin condiclones locales.

En la Tabla 2.1 se presentan algunos datos climaticos,
agrupados de acuerdo al periodo del afio, extraidos de la Carta de
Suelos del INTA Pergamino (1972). Se observa que durante el
periodo invernal el promedio de dias con heladas es mayor que 5,

lo cual lo torna critico para la supervivencia de 1los roedores
(Crespo, 1944).

El balance hidrico muestra que el &rea se caracteriza por un
exceso de precipitaciones respecto de la evapotranspiracién
durante la época invernal, y por un leve déficit de los mismos en
los meses de verano. Este déficit, relativamente pequefio en el
promedio de los afios, suele manifestarse con mayor intensidad en
algunos. Crespo (1966) postula que las condiciones de humedad
6ptimas para los roedores son inviernos secos y veranos humedos.
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2.1.2 - Vegetacién

La Pampa Ondulada es una llanura herbdcea sin A4rboles,
denominada de 1los "pastizales pampeanos’”. Se encuentra en la
regioén fitogeogrdafica Neotropical, dominlo Chaquefio, provincia
Pampeana (Cabrera, 1953). La vegetacién pristina ha sufrido una
intensa transformacién como resultado de la explotaciédn agricola-
ganadera. Originariamente, la comunidad predominante la
constituian gramineas cespitosas de 9.5 a 1 m de altura. Las
lomadas se hallaban ocupadas por un manto graminoso de ‘“pastos
fuertes" formados por una asociacién de Bothriocloa laguroides vy
las flechillas: Stipa neesiana, Stipa papposa, Piptochaetium
montevidense y Piptochaetium bicolor. Estas comunidades, hoy
practicamente inexistentes, han sido sustituldas por sembradios y
campos de pastoreo, en los que se ha favorecido la propagacién de
“pastos tiernos”. Ademéds se han naturalizado diversas especies
ex6ticas, como Bromus mollis, Briza minor, Lophocloa phleoides vy
numerosasg malezas (INTA, 1972). El manto vegetal es casi seco en
invierno, se hace verde en primavera y rajizo a fines del verano.

A lo 1largo de caminos y huellas, a 1la orilla de los
alambrados, normalmente linderos con terraplenes o campos de
cultivo o de pastoreo, se desarrolla una flora de composicién
particular como resultado de las modificacliones del medio. Estos
habitats representan lo que denominamos "bordes" o ambientes B
segin Crespo (1966). También 8e observan bordes bajo las
alambradas que separan a dos campos de cultivo que 1llamamos
bordes "internos” distinguiéndolos de 1los primeros (bordes
"externos".

Casi la totalidad de la zona estd dedicada a la explotacidén
agricola y agricola-ganadera, predominando en este Ultimo caso
los tambos. Los ambientes menos perturbados quedan parcialmente
reducidos a los bordes, raramente se encuentran pastizales
naturales o bosques mixtos de reducidas dimensiones.

2.1.3 - Fauna

La zona estudiada estd ubicada en el distrito zoogeogrdfico
pampédsico, que abarca casi toda la Pcia. de Buenos Alres, partes



de ©Santa Fé, CAlrdoba y La Pampa, y se ubica en el borde austral
de la Subregién zoogeogradfica Guyano-Brasilefia.

La accién del hombre ha modificado el ambiente natural,
afectando tanto & la fauna como a la flora, pero su efecto ha
sido desparejo para los distintos taxones. Muchos vertebrados
terrestres, especialmente depredadores de tamafio mediano, han
sido muy afectados, como los zorros, gatos, hurones, zorrinos,
etc, en cambio otros, ya sea por tener h&dbitos omnivoros, su
menor tamafio o mayor capacidad de recuperacién, han sobrevivido,
aunque en numeros poblacionales inferiores a 1los de antafio.
(iguanas y comadrejas).

De acuerdo con Crespo (1966) una estimacién de los numeros
poblacionales por nivel tré6fico 1llevaria al esbozo de una
pirdmide Eltoniana totalmente desproporcionada, con wuna amplia
base de herbivoros y subsiguientes niveles tr6ficos de
consumidores insignificantes, incluso aunque se incluyeran aves y
reptiles predadores.

Los roedores, en cambio, han s8ido favorecidos por 1los
camblios acaecidos, que han generado aumento de fuentes de
alimento y disminucién de 1la densidad de 1los predadores,
asimismo, sus caracteristicas demogrédficas les permitieron
adaptarse mejor que otros grupos a las perturbaciones
ambientales, en particular la colonizacién de campos de cultivo.
Sin embargo tal capacidad adaptativa varia de acuerdo a 1la
especlie considerada (De Villafafie et al., 1977; Kravetz, 1978;
Busch, 1987).

En la Tabla 2.2 se adjunta la lista no exhaustiva (segin
Crespo, 1966) de mamiferos presentes en la zona. Entre las aves
predadoras mds comunes debemos citar &a las lechuzas (Asio
flammeus, Tyto alba y Athene cunicularia), chimangos (Milvago
chimango), caranchos (Polyborus plancus) y halcén blanco (Elanus

leucurus). Para una lista méds exhaustiva de los predadores ver
Bellocq (1988).

2.1.4-Estructura del paisaje

Forman & Godron (1986) definen paisaje como una unidad



ambiental distintiva y mensurable, cuyos principales elementos
son: 1) Matriz: el elemento mds extenso, mds conectado y que
tiene el papel dominante en el funcionamiento del paisaje. 2)
Manchén: &rea no 1lineal que difiere de 8sus alrededores. La
perturbacién en un &rea pequefia de la matriz produce un manchén
de perturbacién, el proceso inverso, es decir, un manchén que se
produce por una perturbacién que rodea un &4rea pequefia, es un
manchén remanente. 3) Corredor: bandas estrechas que difieren de
la matriz. Una serle interconectada de corredores forman el
elemento del paisaje denominado red.

Bellocq (1988), toma estos conceptos e interpreta que la
matriz del paisaje de esta Area de estudio son 1los campos de
cultivos, los corredores son los bordes y los pocos campos con

pasturas naturales serian los manchones remanentes dentro de 1la
matriz de perturbacién antrépica formada por los cultivos.

Los bordes formados entre campos y entre campos y caminos
(internos y externos respectivamente) son fisondémica v
floristicamente lo méds parecido a la vegetacién original de 1la
zona. Los campos de cultivos abandonados después de 1la arada
evolucionarian a comunidades similares a los pastizales
originarios de la zona.

El sistema formado por el campo y sSu borde presenta
condiciones contrastantes en cuanto a su habitabilidad por 1los
roedores, especialmente en cuanto al rango y los momentos en que
se producen las variaciones en las condiciones del ambiente, como
cobertura vegetal, disponibilidad de alimento y accién de 1los
factores de mortalidad. En los bordes estos son principalmente
estacionales y debidos a causas naturales, mientras que en los

campos, sujetos a las labores culturales, los camblos s8son mas
intensos y no siempre en la misma época del afio. En cuanto a los
factores de mortalidad, a 1las causas naturales (bajas
temperaturas, predacién, parasitismo, enfermedades etc) se

agregan en los campos el efecto de las labores agricolas, ya sea
causando mortalidad directa o aumentando la producida por otras
causas (Manjén et al., 1983; De Villafafie et al., 1988).
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2.1.5 - Caracteristicas principales de Akodon azarae

Akodon azarae es un pegquefio roedor de amplia distribucién
geografica que utiliza habitats variados: pastizales, pajonales,
palmares, terraplenes ferroviarios, bordes de caminos, de
arroyos y de campos de cultivo (Cabrera, 1961; Crespo, 1966;
Barlow, 1969; Dalby, 1975; Kravetz, 1978; Marconi & Kravetz,
1986; Zuleta et al., 1988; Zuletsa, 1989). El habitat
caracteristico de esta especie es el pastizal pampeano, por tal
razén Zuleta et al. (1988) propusieron denominarlo como: ’'ratdn
del pastizal pampeano'.

Su renovacién es anual y la longevidad maxima estimada por
Pearson (1967) es de alrededor de 18 meses. El ciclo reproductivo
abarca un periodo de 6 a 8 meses, 1iniciédndose en primavera
(septiembre-octubre) y finalizando en otofio (abril-mayo). Se
distinguen cuatro fases en sus numeros poblacionales 1) de
incremento (abril-mayo), 2) méxima (Junio-agosto), 3) declinacién

(fines de agosto-octubre), 4) minima (noviembre-marzo), (Pearson,
1967; Zuleta et al., 1988; Zuleta, 1989).

Al 1iniclio de la estacidén reproductiva 1la poblacidén estéa
compuesta solo por individuos sobreinvernantes, representantes de
las cohortes otofiales y estivales de la estacién anterior, parsa

marzo la poblacidén se renueva completamente (Crespo, 1966; Zuleta
et al., 1988; Zuleta, 1989).

La comunidad de pequefios roedores en nuestro lugar de
estudio estd compuesta &demds por Calomys laucha, Calomys
musculinus, Oligoryzomys flavescens y Mus musculus.

Estas especies exhiben un uso diferencial del espacio vy
diferentes habilidades competitivas. A. azarae y 0. flavescens
son mas abundantes en 1los bordes donde A. azarae es
competitivamente dominante mientras que su presencia en los
campos de cultivos es solo ocasional. C. laucha y C. musculinus
son més comunes en los campos y M. musculus es raro en estos dos
tipos de habitat siendo méds abundante cerca de establecimilientos
humanos (Busch, 1987; Busch & Kravetz, 1992 a y b; Zuleta et al.,
1988; Zuleta, 1989).
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2.2 - PRINCIPALES TECNICAS UTILIZADAS EN EL EKESTUDIO DE LA
DISPERSION

Como se seflalé en el Capitulo I, la dificultad en distinguir
dispersién de mortalidad fue una de las causas por las que este
proceso fue ignorado durante mucho tiempo, asumlendo que tenia

los mismos efectos demogréaficos, genéticos y sociales que 1la
mortalidad.

En pequefios roedores tal dificultad técnica para estudiar la
dispersién se agrava ain mas por el tamafio y los hédbitos de estos
animales. El seguirlos requiere generalmente de métodos

indirectos que seguramente tienen influencia sobre los resultados
obtenidos.

Entre las técnicas mds usadas en el estudio de la dispersién
en pequefios roedores podemos citar:

2.2.1 - Técnica de la grilla de remocidn:

Si1 bien existen variantes en los diferentes trabajos,
basicamente la técnica original consiste en instalar una grilla
de remoci6n de roedores (o experimental) y a cierta distancia de
la misma, generalmente entre 390 y 5@ m, una grilla control en 1la
cual se hacen simultédneamente muestreos de captura, marcado vy
recaptura de roedores. Ambos muestreos se repiten aproximadamente
cada 15 dias. Se considera a todos los ejemplares removidos en
las grillas experimentales a partir del segundo muestreo como
dispersores, estos pueden ser rotulados si provienen de las
grillas controles o no rotulados si se lgnora su procedencia.

Esta técnica es de las méas usadas (Baird & Birney, 1982;
Gaines et al., 1979; Keith & Tamarin, 1981; Krebs et al., 1976;
Myers & Krebs, 1971; Tamarin, 1977; Gliwicz, 1988; Tamarin et
al., 1984; Adler & Tamarin, 1984; Gaines & Johnson, 1984, Nadeau
et al., 1981; Dalby, 1975) y su principal ventaja es la
posibilidad de cuantificar los resultados por medio de tasas de
dispersién. Sus fuentes de error pueden ser:

a) Si las remociones no son exhaustivas, residentes no removidos
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podrian ser considerados como dispersores. Esto podria ser una
fuente de error en el caso de especies de baja capturabilidad.

b) Residentes que habitan en los limites cercanos a las Aé&reas
donde se efectudé el vacio pueden expandir sus dreas de acciédn
hacia las mismas y ser considerados dispersores cuando en
realidad no lo son.

c) Las areas en las cuales se efectué el vacio podrian inducir a
algunos individuos a colonizarlas. Individuos realizando
desplazamientos exploratorios ante el hallazgo de un drea vacia o
de menor densidad pueden convertirse en dispersores
colonizéndolas, mientras que en circunstancias normales
regresarian a 8u &rea de accién. Por ello el método tiende a
sobreestimar las tasas de dispersioén.

d) La historia de los colonizadores en el &rea de remocién puede

gser significativamente diferente de aquella de 1los dispersores
sobre Adreas no disturbadas.

Algunos trabajos han 1intentado disminuir estos sesgos
colocando semiclausuras o desmalezando franjas de hdbitat
alrededor de las grillas de remocidén para desalentar a residentes

cercanos o eJjemplares no muy motivados a dispersarse (Hestbeck,
1982; Tamarin, 1980; Tamarin et al., 1984).

2.2.2 — Clausuras con escapes

Otra aproximacién al estudio de la dispersidén en pequefios
mamiferos son las clausuras con escapes (Gaines et al., 1979;
Johnson & Gaines, 1987). Este método consiste en clausurar una
zona permitiendo que los roedores escapen por salidas construidas
especlialmente. Los roedores que lo hacen son considerados como
dispersores.

Dichas salidas o escapes generalmente son tubos que culminan
en trampas Yy las bocas de los mismos, dentro de 1la clausura,
estdn escondidas o rodeadas de una banda desnuda de vegetacién o
alguna otra modificacidén que haga dificil su acceso, para evitar
que las mismas sean atravesadas por individuos no muy motivados a
hacerlo.



Con este tipo de estudio se plantea al igual qgque con 1la
técnica anterior la incertidumbre de considerar a residentes
como dispersores, porque los residentes también pueden alcanzar
las bocas de salida en sus desplazamientos diarios y explorarlas
a pesar de la precauciones tomadas. Este método, puede producir
ademds cambios en la poblacidén relacionados con las clausuras, ya
sea mayores densidades, cambios en los comportamientos, en las

jerarquias sociales, mayor predacién, etc. en especial en
experiencias prolongadas.

2.2.3 - Muestreos a grandes distanclas

Este método consiste en trampear una gran Adrea alrededor de
una poblacién fuente previamente marcada (Stoddart, 1970). El
mismo es conflable para definir desplazamientos dispersivos ya
que no se hace ninguna manipulacién, inclusive permite distinguir

otros tipos de desplazamientos como por ejemplo los
exploratorios. ©Su dificultad radica en el esfuerzo de captura
que hay gque realizar, el cual depende mucho de la geometria del
habitat, y en que generalmente no 8e obtlenen resultados

cuantificables (ver Lidicker, 1985 a).

2.2.4 — Uso de is6topos radioactivos y radiotelemetria

Los seguimientos individuales ya sea con el uso de 1is6topos
radiocactivos (Godfrey, 1954; ver revision de Stenseth & Lidicker,
1992) o radiotelemetria (Madison, 1978, 19890; ver revisién
McShea & Madison, 1992) también son utilizados para identificar y
caracterizar a los dispersores. Si bien con ambas técnicas se
pueden obtener datos muy detallados de los desplazamientos de los
roedores los tamafios de muestra que se manejan son generalmente
reducidos.
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2.3 - DESCRIPCION DEL DISENO DE LA EXPERIENCIA

La experiencia se desarrolld entre junio de 1991 y Julio de
1993 en bordes de campos de cultivo por ser estos ambientes, como
se mencioné més arriba, el hédbitat caracteristico de A. azarae
siendo su presencia en los campos solo ocasional. La misma contd
con un total de 6 campafias ublicadas en el tiempo de acuerdo al
ciclo de variacidén anual de los numeros poblacionales de esta
especie a saber:

ABUNDANCIA CAMPANAS
Maxima y ly 4

declinacién

Minima 2y 5

Incremento 3y 6

En todas las campafias se trabajé sobre bordes externos de
450 m de 1longitud (la cantidad se detalla en la Tabla 2.3)
instalando 1lineas de 99 trampas Sherman distanciadas 5 m una de
otra. Cada borde fue dividido para el anédlisis en tres sectores
de 150 m de longitud, quedando asi wun sector central que
denominaremos CENTRO y 1los dos laterales adyacentes (a 1la
izquierda y derecha del centro respectivo) gque denominaremos
LATERALES.

Los bordes escogidos cumplieron el requisito de no estar
interrumpidos por alambradas internas dado que bajo estas se
forman bordes internos entre dos campos vy puede haber
desplazamientos de roedores entre estos y los bordes externos
utilizados que dificultarian la interpretacién de los resultados.
Ademds los campos adyacentes debieron estar sembrados o en
rastrojo descartando los campos con pasturas o abandonados,
porque el uso de los mismos por A. azarae hubiese sido mayor que
en los campos escogidos siendo necesario en este caso el uso de
grillas para realizar el estudio.



En todas las campafias se escogieron bordes fisondémicamente
similares tanto en su vegetacidén como en el cultivo o rastrojo
del campo adyacente y se siguieron los pasos que se detallan a
continuacién:

1) Remocién de roedores en las areas centrales de los bordes y
captura marcado Yy recaptura intensiva de roedores en los
laterales adyacentes. Muestreos Ml.

En esta etapa las trampas funclonaron durante 5 dias
consecutivos para la primer campafia, e interrumpldos por tres
dias de descanso a partir del tercer dia en las restantes para
evitar 1la mortalidad de roedores en trampas observada en la
campafia 1. Durante estos muestreos las adreas centrales (CENTROS)
de cada borde permanecieron semiclausuradas mientras se removia a
todos los roedores capturados (de cualquier especie), en tanto
que en los laterales , se realizaron simultaneamente muestreos de
captura, marcado y recaptura de roedores, Fig. 2.1.

Las semiclausuras se realizaron colocando chapas
transversales a los bordes de aproximadamente el ancho de estos
enterradas 40 cm. A ambos lados de cada chapa se desmalezdé una
franja de 1.5 m.

2) Deteccién y caracterizacion de 1los desplazamientos hacia
los centros tras las remociones. Muestreos M2.

Finalizados los muestreos Ml se retiraron inmediatamente las
semiclausuras a fin de permitir la 1libre invasién por 1los
roedores y aproximadamente entre 156 y 20 dias méas tarde se
realizé a lo 1largo de los 450 m de cada borde muestreos de
captura, marcado y recaptura de roedores de tres dias
consecutivos de duracidn.

3) Evolucidén en el tiempo del sistema estudiado. Muestreos M3.
Pasados entre 30 y 40 dias aproximadamente de haber
finalizado los muestreos M2 se realizaron nuevamente muestreos de

captura, marcado Vv recaptura de roedores de tres dias
consecutivos de duracién a lo largo de los 450 m.

A fin de obtener una estimacién independiente de 1la
abundancia de roedores, dada la cercania de 1las lineas
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laterales de las zonas de remocién, en las campafias 4, 5 y 6 se
instalaron lineas de muestreo de 150 m de longitud con 30 trampas
ubicadas también cada 5 m (TESTIGOS) en Dbordes externos
independientes de los tratados experimentalmente (la cantidad se
detalla en la Tabla 2.3).

En estas lineas se realizaron en las tres etapas muestreos
de captura marcado y recaptura de roedores de la misma duracién
qQue en las 1lineas de 450 m. E1 detalle de las fechas de
realizacién de cada muestreo puede observarse en la Tabla 2.4.

En cada muestreo se reglistrdé para cada animal su estaciédn de
captura, especie, s8sexo, peso, longitud y estado reproductivo,
distinguiendo en este aspecto machos y hembras "activos" (hembras
prefiadas, hembras con vaginas abiertas, evidencias de lactancia
en los pezones, y machos con testiculos en posicién escrotal) e
"inactivos" reproductivamente (machos con testiculos en posicidn
abdominal, hembras con vagina cerrada y cerrada perforada).

Las trampas fueron provistas con algodén y envueltas en
bolsas de papel y nylon, para proteger a los animales de las

bajas temperaturas, las mismas fueron cebadas con una mezcla de
grasa, avena y pasta de mani.

Cada animal fue 1individualizado mediante cortes en las
Gltimas falanges y 1las estimaciones de abundancias fueron
obtenidas por medio del conteo directo de los animales originales
capturados.

2.3.1 - Diferencias entre el método utilizado y la técnica de 1la
grilla de remociodn:

a) Se utilizaron lineas de muestreo en lugar de grillas. Dada las
caracteristicas longitudinales de los bordes y la seleccién casi
excluyente de A. azarae por estos ambientes respecto de 1los
campos de cultivo, se utilizaron lineas de muestreo en lugar de
grillas.

b) Las 1lineas de captura, marcado y recaptura se ubicaron
contiguas a las 1lineas de remocidén. Favorecidos por las

caracteristicas longitudinales de los bordes y por el hecho de



instalar lineas en lugar de grillas, se muestre6 en las 2zonas
contiguas a las areas de remocidén y se evalud el efecto del vacio
sobre los residentes adyacentes.

c) En las 1lineas experimentales, se realizaron remociones

seguidas de muestreos de captura marcado y recaptura, en lugar de
seguir removiendo continuamente. Esta modificacién fue también

realizada en otros trabajos (Johnson & Gaines, 1985, 1987) vy
permite evaluar la suerte de los dispersores en dichas areas.

d) Cada campafia 8se realizdé en bordes de campos de cultivos
diferentes para lograr independencia de los resultados obtenidos
en las mismas.

En el capitulo III se discuten las ventajas y desventajas de
las modificaciones hechas a la técnica original.
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Tabla 2.1.- Principales caracteristicas climéticas de
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Orden Marsupalia
Familia Didelphidae
Lutreolina crassicaudata paranalis Thomas -
Comadreja colorada
Didelphis azarae azarae Temm - Comadreja overa
Orden Chiroptera
Familia Vespertilionidae
Lasiurus cinereus villosissimus (Geoff.) -
Murciélago blanquizco
Familia Molossidae
Tadarida brasiliensis (I.Geoff.) - Murciélago cola
de ratdn
Orden Edentata
Familia Dasypodidae
Chaetophractus villosus (Desm.) - Peludo
Dasypus hybridus (Desm.) - Mulita
Orden Carnivora
Familia Canidae
Dusicyon gymnocercus antiquus (Amegh.) - Zorro
gris pampeano
Familia Mustelidae
Conepatus chinga gibsoni Thomas - Zorrino
Galictis cuja huronax (Tomas) - Hurén mediano
Familia Felidae
Felis colocolo pajeros Desm. - Gato de los pajonales
Felis geoffroyi geoffroyi D° Orbig. y Gerv. - Gato
montés
Orden Lagomorpha
Familia Leporidae
Lepus europaeus subsp. Pallas- Liebre europea
Orden Rodentia
Familia Muridae

Mus musculus brevirostris Waterh. - Laucha doméstica
Rattus rattus alexandrinus E. Geoff. - Rata
alejendrina

Oligoryzomys flavescens (Waterh.)

Akodon azarae azarae (Fisher)

Akodon obscurus aff. benefactus Thomas

Calomys laucha laucha (Olfers)

Calomys musculinus murillus (Thomas)

Holochilus brasiliensis subsp. (Desm.)
Familia Capromyidae

Myocastor coypus bonariensis (Comm.) - Nutria
Familia Caviidae

Cavia pamparum Thomas - Cuis

Tabla 2.2- Lista no exhaustiva de mamiferos presentes en la zona.
Tomado de Crespo (1966), con correcciones en el orden rodentia
seguin Musser & Carleton (1993).
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Bordes Muestreados

Bordes de 450 m bordes de 150 m

Camparia 1 5 -

Campafia 2 3 -

Campafia 3 5 -

Campafia 4 4 3

Camparia 5 4 3

Campafia 6 3 2
Tabla 2.3 - Cantidad de bordes muestreados en las diferentes
campafias.

AfNO Muestreo M1 Muestreo M2 Muestreo M3

Campafia 1 1991 11/06 al 15/06 ©01/07 al 03/07 20/08 al 22/08
Campafia 2 1991 09/10 al 11/10 14/11 al 16/11 28/12 al 30/12
18/10 al 19/10

Campafia 3 1992 24/03 al 26/03 22/04 al 24/04 27/05 al 29/05
31/03 al 01/04

Campafia 4 1992 ©08/07 al 10/07 ©6/08 al 08/08 08/09 al 10/09
16/07 al 17/07

Campafia 5 1992 08/10 al 10/10 ©02/11 al 04/11 17/12 al 19/12
15/10 al 16/19

Campafia 6 1993 27/04 al 29/04 28/05 al 30/05 29/06 al 01/07
07/05 al 09/05

Tabla 2.4 - Detalle de la fecha de realizacidén de cada muestreo

i)
N



CAMPO

\ /
Lateral Lateral
Izquierdo Centro Derecho
150 m / 150 m \ 150 m

CAMINO DE TIERRA

! semliclausuras

Fig. 2.1- Esquema del disefio de los muestreos M1l. En las
zonas centrales, previamente semiclausuradas por la
colocacién de chapas en sus extremos, se efectuaron remociones
intensivas de roedores. Mientras tanto en los laterales
adyacentes (izquierda y derecha) se efectuaban muestreos de
captura, marcado y recaptura de roedores.






3.1.- INTRODUCCION

Tal como se vidé en el capitulo I, se define como dispersién
a cualquier movimiento en el cual un individuo abandona su &rea
de a&accidén sin retornar a ella. Por lo tanto es fundamental para
el estudio de este proceso el conocimiento del area de accidén y
las condicionantes de su tamafio. Reconocer que los individuos al
menos en alguna parte de sus vidas tienen un drea en la cual
desarrollan sus actividades vitales de bisqueda de alimento,
pareja y culdado de crias (el &drea de acciédn segin Burt, 1943),
da s8ignificacién &a 1la dispersién y plantea como requisito
determinar la misma.

Las estimaciones del a&rea de accién se realizan a partir de
dos modelos generales, cartograficos y probabilisticos. Los
modelos cartograficos se basan principalmente en informacién
obtenida por capturas y recapturas teniendo en cuenta la
geometria de las mismas. Estos trabajos son los pioneros en el
tema (Dice & Clarke, 1953; Calhoum & Cashby, 1958) y se basan en
el supuesto de que el sistema de muestreo no afecta los
desplazamientos de los individuos siendo los puntos de capturas
parte del drea de accién de los mismos.

Los modelos probabilisticos ajustan los puntos de deteccidn
a funciones matemdticas, 8u uso se incrementé &a partir del
perfeccionamiento de las técnicas de seguimientos 1ndividuales,
principalmente: telemetria (Madison, 1978, 19890), is6topos
radiocactivos (Godfrey, 1954; ver Stenseth & Lidicker, 1992) y
pigmentos fluorescentes (Lemen & Freeman, 1985). Se basan en los
supuestos que los puntos de deteccién reflejan el uso del espacio
qQque hacen 1los individuos y que la ubicacién de 1los mismos se
ajustan &a una distribucién conocida (ver Zuleta, 1989, para una
revisioén del tema).

Los desplazamientos de los individuos se caracterizan en
relacién con sus Areas de accidén. Madison (1989) con el uso de
radiotelemetria aportd informacién detallada al respecto. Este

autor diferencia residentes, "shifters"”, vagabundos y
dispersores. Los residentes son los roedores gque permanecen en
una misma &rea de accidén con un mismo centro de actividad de un
periodo al otro. Shifters son 1los animales que cambian

gradualmente 8u centro de actividad en alguna direccidén o a una
nueva localizacién. Vagabundos o también llamados exploradores
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son aquellos individuos que hacen excursiones breves y temporales
fuera de Bsu area de accidén y dispersores que son los individuos
que abandonan su &rea de accién en forma permanente.

El intervalo de tiempo considerado entre observaciones puede
tener influencia sobre la clasificacidén de los individuos, en tal
sentido 81 este es prolongado un “shifter"” podria ser
caracterizado como dispersor al no observarse 1los cambios
graduales en su adrea de accién, a la inversa en un intervalo de
tiempo relativamente corto desplazamientos exploratorios podrian
ser caracterizados como dispersivos.

McShea & Madison (1992) sefialan al respecto que el Area de
acciébn de los roedores puede ser flexible N4 que los
investigadores deberian definir el intervalo de tiempo de
acuerdo a los hdbitos de la especie y a los eventos que afectan
la vida de estos.

Existe bastante controversia en la literatura respecto a 1la
relacién entre la dispersién y la densidad. Segun Krebs (1992) La
importancia de la dispersién en causar cambios en los numeros
poblacionales puede demostrarse de tres maneras. 1) probando si
la dispersion es densodependiente, en este caso se deberia
demostrar que existe una correlacidén positiva o negativa entre la
tasa de emigracidén o de inmigracién con la densidad poblacional.
Esta es la aproximacidén clédsica en estudios de regulacioén
poblacional. 2) Privando a los individuos de dispersién es decir
provocando un efecto cerca (Krebs et al., 1969; Lidicker, 1985
b). 3) manipulando las tasas de inmigracién y dispersién. Esta
ultima opcidén es una modificacién de la anterior.

Como se 8efiald en el capitulo I poblaciones privadas de
dispersién exhibieron demografias aberrantes, por lo que el
efecto cerca demuestra que la dispersidén es necesaria para una
normal regulacién de la poblacional. Pero cabe destacar que 1la
mayoria de los estudios en que se probdé fueron en especies que
presentan ciclos multianuales en densidad (ver revisién Krebs,
1992).

Gaines y McClenaghan (1980) concluyen gque para especies que
exhiben ciclos multianuales la dispersién es principalmente de
presaturacién (ver dispersidén de presaturacién, Capitulo 1)
siendo un fenémeno densoindependiente. Estos autores basaron sus
conclusiones en la revisién de experiencias (especialmente en el



género Microtus) que utilizaron la técnica de 1la grilla de
remocién (ver Capitulo II) encontrando en la mayoria de los casos
una correlacién positiva pero no significativa entre la tasa de
dispersi6én y la densidad poblacional o la tasa instantdnea de
crecimiento. Stenseth (1983) plantea un modelo que concuerda en
sus predicciones con lo sefialado por Gaines & McClenaghan, en el
mismo la dispersidén es maxima cuando las tasas de crecimiento
poblacional son maximas, disminuyendo su influencia cuando las
densidades 8e aproximan a niveles asintéticos a la capacidad de
carga.

Sin embargo Lidicker (1985 a y b) no cree gque la dispersién
sea el factor clave en todas las etapas del ciclo de densidad de
las poblaciones y expresa que es8 necesario analizar mas
detalladamente como cambia la tasa de dispersidén cuando las tasas
de crecimiento poblacional van cambiando de positivas a negativas
considerando también 1las fases en las cuales 1la densidad es
estable o decrece.

Esta discusién se centra principalmente en especies que
presentan ciclos multianuales de densidad, especies que no ciclan
muy pocas veces han sido consideradas (ver Gliwicz, 1992).

En poblaciones anuales como 1la de Akodon azarae, las
abundancias, el estado reproductivo y la condicidén social de 1los
individuos cambia méAs dréasticamente en el curso de un afio que
entre sucesivos afios. Segun Gliwicz (1988, 1992) dichos cambios
provocarian que el patrén de dispersién sea estacional en
relacién con estos eventos.

El objetivo de este capitulo es detectar y caracterizar los
desplazamientos de los individuos hacia las &reas previamente
removidas y relacionar la dispersién con los cambios en las
abundancias poblacionales y con los eventos que suceden en la
historia de vida de los roedores.

3.2 - MATERIALES Y METODOS

En cada muestreo M1 se calculd el area de accién de todos
los roedores de los laterales que fueron capturados tres o mas
veces por el método cartogrdfico llamado Largo méximo (Linsdale,



1946; Hayne, 1949; Van Vleck, 1969). A fin de disminuir el efecto
borde (Hansson, 1969; Stenseth & Hansson, 1879) no sSe
consideraron aquellos ejemplares en los que el 5@ % o méds de 8us
capturas se produjeron en las dos 1WUltimas estaciones en
cualquiera de los dos extremos de cada linea . Cabe destacar que
con el Largo Maximo no se obtienen superficies sino la distancia
maxima registrada entre las dos estaciones de captura mas
extremas y es utilizado como una ponderacién del area de accién.

En los muestreos M2 se caracterizé a los ejemplares de 1los
laterales como:

a) residentes: individuos recapturados en los muestreos M2, cuyas
capturas, todas o alguna de ellas, se ubicaron dentro del Area de
accién previamente calculada para 1los mismos en los muestreos M1,
Fig.3.1 a, b y c.

b) dispersores en el mismo lateral: individuos recapturados en
los muestreos M2 en los laterales, en 1los Que ninguna de sus
capturas s8e ubicaron dentro de las dreas de accidén calculadas
para los mismos en los muestreos M1, Fig. 3.1 d.

¢) nuevosa: individuos no rotulados capturados por primera vez en
los laterales.

Los eJjemplares capturados por primera vez en un muestreo
comunmente son denominados transeuntes, pero aqui al
conslderarlos como 'nuevos” no solo se hace referencia a
individuos que transitan sin establecer su residencia sino ademés
a los gque son capturados por primera vez porque nacieron en el
lugar.

En los muestreos M2 se caracterizé a los ejemplares de 1los
centros como:

d) Dispersores colonizadores rotuladog: individuos recapturados
en los muestreos M2 en los centros provenientes de los laterales,
en los que ninguna de sus capturas se ubicaron dentro de las
dreas de accioén calculadas para los mismos en los muestreos Ml1.
Fig. 3.1 d.

e) Dispersores colonizadores no rotulados: individuos no

rotulados capturados por primera vez en los centros.



Para caracterizar a 1los ejemplares recapturados en los
muestreos M2 a quienes no se le calcularon &reas de accién en los

muestreos M1, por haberlos capturado menos de tres veces, se
utilizé wuna distancia de referencia para cada sexo en cada
campafia, que denominaremos en adelante "dlim", que es igual al

promedio de 1los largos maximos (Lméx) de todos 1los individuos
capturados tres o méas veces en los muestreos M1 mds un desvio
estdndar. La minima distancia recorrida por un ejemplar de M1 =&
M2 se compard con el dlim de manera que s8i esta fue mayor se
considerd al individuo como dispersor (ya sea colonizador o no) y
en caso contrario se lo considerd residente.

En los muestreos M3, los ejemplares capturados en los
laterales fueron caracterizados al igual que en los muestreos M2
en residentes, dispersores en el mismo lateral y nuevos.

Los ejemplares capturados en los muestreos M3 en los centros
que también fueron capturados en ellos en M2, fueron
caracterizados en: residentes, dispersores en el mismo centro y
nuevos, mientras que 1los capturados en M3 en los centros pero en
M2 en 1los laterales fueron caracterizados como dispersores
colonizadores rotulados si abandonaron sus &dreas de accidén o se
desplazaron una distancla mayor al dlim.

Los criterios utilizados para caracterizar a los ejemplares
recapturados en los muestreos M3 fueron los mismos que para los
muestreos M2 pero con referencia a los muestreos M2, ya sea

respecto de las areas de accidén calculadas en estos muestreos, o
aplicando los dlim. Para los individuos recapturados en M3 que no

fueron capturados en M2 se utilizaron los mismos criterios pero
con referencia a M1.
En los muestreos M2 se consideraron 4 medidas de dispersiédn:

1) Namero total de inmigrantes: Es la suma de los dispersores
colonizadores rotulados mas los no rotulados.

2) NGmero de inmigrantes rotulados: es igual al numero de
dispersores colonizadores rotulados.

3) Tasa de recuperacién TR (Krebs et al., 1976) definida como:



numero total de inmigrantes

TR =
Numero promedio de roedores capturados en los laterales

4) Porcentaje minimo de pérdidas por dispersién: es el nimero de
dispersores colonizadores rotulados referido, en porcentajes, al
total de eJjemplares perdidos (no vueltos a capturar en la
experiencia) en los laterales de los muestreos M1 a los M2. Este
porcentaje expresa cuanto de las pérdidas de ejemplares de 1los

laterales se explican por la dispersién de los mismos hacia 1los
centros.

Para los laterales se calcularon tasas de cambio
poblacionales como :

N2 - N1
TC =

N1

donde N1l y N2 representan el numero de capturas originales en
los muestreos M1l y M2 respectivamente, descontando en 1los
muestreos M1 la mortalidad en trampas.

Andlisis estadistico

Los andlisis estadisticos para 1los muestreos M1 se
realizaron utilizando las siguientes pruebas:

-— ANOVA de un factor y contrastes por intervalos de
confianza: para la comparacién de los largos maximos (Lmé&x) entre
los diferentes muestreos M1l. Los datos fueron transformados con
la transformacidén Box-Cox para obtener homocedacia (programa
HOMOV del paquete BIOM-PC V.:2.1). También se utilizdé analisis de
la varianza de un factor para la comparacién de los Lmdx entre
machos y hembras dentro de los diferentes muestreos Ml.

-— Para el cdlculo de las &reas de accién de 1los ejemplares
capturados en octubre de 1992 se consider6é a lineas testigos vy
laterales como una sola muestra debldo a los bajos nimeros de
capturas obtenidos, especialmente en estas Gltimas.

-— Se calcularon coeficientes simples de correlacién para
estudiar la asoclacidén entre los Lmédx y las medidas morfométricas



peso y largo cabeza-cuerpo de los roedores. Para las hembras en
las épocas reproductivas solo se hicieron con el 1largo del
cuerpo por el efecto de la prefiez sobre el peso.

-- Test de G de bondad de ajustes repetidos (Sokal & Rohlf, 1969)
para comparar las abundancias de roedores de las lineas laterales
y centrales en cada campafia. E1l componente de heterogeneidad (Gh)
indica 1las diferencias entre las réplicas (bordes en cada
campafia), el G promedio (Gp) indica las diferencias entre centros
y laterales tomados en conjunto, el G total (Gt= Gp + Gh)
establece el ajuste a la proporcién 2:1 de la hipétesis nula:
igual abundancia de roedores en los laterales y centros.

Los andlisis estadisticos para 1los muestreos M2 se
realizaron utilizando las siguientes pruebas:

-- Test de G de bondad de ajustes repetidos: igual que para 1los
muestreos M1.

-~ Coeficlentes "Tau" de correlacién de Kendall por rangos
(Daniel, 1978) para estudiar la asociacidén entre las 4 medidas de

dispersién y las medidas de los laterales: abundancia y tasas de
cambio.

Los andlisis estadisticos para 1los muestreos M3 se
realizaron utilizando las siguientes pruebas:

-- Test de G de bondad de ajustes repetidos: igual que para 1los
muestreos M1.

-— X2 de independencia con tablas de contingencia de 2 x 2: para
comparar la proporcién de las recapturas de los ejemplares de los
laterales versus la de los centros de los muestreos M2 a los M3.
En los casos en que no se cumplidé con los requisitos del mismo se
utilizé el test exacto de Fisher.



3.3 - RESULTADOS

3.3.1 - MUESTREOS DE REMOCION DE ROEDORES EN LAS AREAS CENTRALES
DE IOS BORDES Y DE CAPTURA Y RECAPTURA INTENSIVA DE
ROEDORES EN LOS LATERALES ADYACENTES (Muestreos M1)

3.3.1.1. - Efectos de las remociones y de las semiclausuras

En todos los muestreos M1 las remociones en las &reas
centrales fueron exhaustivas, ya que en los dos Gltimos dias de
capturas de cada muestreo prdcticamente no se removieron animales
en los centros mientras gque en los laterales la mayoria de 1los
roedores capturados eran recapturas. El muestreo de mayo de 1993
(campafia 6) debidé alargarse un dia para obtener estos resultados.

En los dos Gltimos dias de remociones en las Areas centrales
se capturaron algunos ejemplares marcados provenientes de 1los
laterales, Tabla 3.1, dichos ejemplares debieron sortear las
semiclausuras para arribar a los centros.

Los porcentajes mas altos de cruces de ejemplares a través
de las semiclausuras se observaron en los muestreos de primavera
(campafias 2 y 5), seguidos por los muestreos de otofio (campafia 3
y 6) y por Gltimo por los muestreos de invierno (campafia 1 y 4)
Tabla 3.1. Al comparar los desplazamientos de estos individuos
respecto de sus areas de accidn, calculadas en los laterales, o
en s8u defecto con los dlim se distinguieron dos casos bien
diferenciados:

1) individuos que se desplazaron distanclas cortas (entre 15 y
30 m) haclia los centros, 26 % de los casos (N=23) y

2) ejemplares que recorrleron distancias mds largas desde su
ultimo lugar de captura (> 60 m u 82 m en primavera) antes de ser

recapturados en los centros, 74 % de los casos (N=23). Los
porcentajes de estos ultimos individuos ("dispersores
colonizadores” segin el criterio sefialado en la pdgina 31 para

los ejemplares recapturados en los centros en los muestreos M2
provenientes de los laterales) pueden observarse en la Tabla 3.1.



3.3.1.2. - Abundancia de roedores en laterales y centros

Si bien para estos muestreos los métodos de capturas de
roedores fueron diferentes en los laterales y en los centros, las
abundanclas medias de roedores en ambos sectores fueron muy
similares, Fig. 3.2, no observando diferencias significativas en
ninguna de las campafias (ver G totales) respecto de lo esperado
bajo la hipétesis nula 2:1 (Laterales - centros) ya que hubo dos
laterales (Izquierda y Derecha) por cada centro, Tabla 3.2.
Tampoco 8se observaron diferencias entre los distintos Dbordes
dentro de una misma campafia (ver G de heterogeneidad), aunque en
los muestreos de Junio de 1991 (campafia 1) y marzo de 1992
(campafia 3) hubo un borde en cada caso, donde s8se observaron
mayores capturas en los laterales respecto de lo esperado, Tabla
3.2.

3.3.1.3. - Comparaciones de largos maximos (Lmax) como
estimadores de areas de accién

En ambos sexos se observaron diferencias significativas en
los largos médximos entre los diferentes muestreos M1, Tabla 3.3.

Las &Areas de accién de los machos en primavera fueron
mayores que las de invierno, mientras que los muestreos de otofio
(fines de &bril, principios de mayo de 1993 y fines de marzo,
principios de abril de 1992) representaron una situacion
intermedia, las 4&reas de accién en abril de 1993 fueron
semejantes a las de invierno y las de marzo de 1992 fueron
semejantes a las de primavera, Tabla 3.4.

Para las hembras las diferencias no fueron tan claras. Con
un nivel de confianza del 894 % las dreas de accién de 1los
ejemplares capturados en octubre de 1991 fueron mayores que las
de los capturados en Junio de 1991, mientras qQue con un nivel de
confianza del 90 % las &reas de accién en octubre de 1991 fueron
también mds grandes que las de abril de 1993, Tabla 3.4.

Para los machos las diferencias en los tamafios de &rea de

acciétn se relacionaron con su condicién reproductiva, dado que en
el grupo de Jjunio, Julio y fines de abril principios de mayo



solo s8e encontrdé un macho escrotal, siendo el porcentaje de
actividad reproductiva igual a 1.41 (N=71), mientras que en el
grupo de fines marzo principios de abril y los dos muestreos de
octubre, de mayores 4&areas de accién que el anterior, el
porcentaje de actividad ascendidé a un 78 % (N=40).

Para las hembras, la relacién entre el tamafio de las Areas
de accién y la actividad reproductiva no fue tan clara como para
los machos. En 1los muestreos de primavera se obtuvieron los
promedios de Lméx méds grandes y estos muestreos representaron
también el periodo de mayor actividad reproductiva (47.06 % N=17
en octubre de 1991 y 88.89 % N=9 en octubre de 1992), seguidos
por el muestreo de julio de 1992 donde no se registrdé actividad
reproductiva (N=25) y los dos muestreos de otofio (marzo de 1992 y
abril de 1993) con 33 % (N=24) y 14.29 % (N=21) de actividad
reproductiva respectivamente y por Ultimo el muestreo de junio de
1991 en el cual no se registrd esta actividad (N=22).

Si1 bien desde el comienzo del andlisis se discrimindé entre
machos y hembras, para ninguna de las campafias las diferencias
observadas en los promedios de Lmdx entre los dos sexos fueron
estadisticamente significativas, aunque en el muestreo de marzo
de 1992 (Campafia 3) las mismas se acercaron al nivel de
significacién del 5 %, en dicho muestreo los machos presentaron
dreas de accidén més grandes que las hembras (Lmadx machos=44.33 %
34.84 m N=15, ILmédx hembras=26.46 * 23.19 m N=24, F=3.716
P=0.062).

Para los machos las asociaciones entre los Lmax y las
medidas morfométricas fueron estadisticamente significativas
inicamente en los muestreos de invierno (junio 1991 r=0.4154 N=27
P=0.0312 entre Lméx y Peso; julio 1992 r=0.4276 N=22 P=0.0471
entre Lméx y Largo cabeza-cuerpo). Independientemente de 1la
significacién, las correlaciones en este sexo siempre fueron
positivas, ' excepto en octubre de 1992 con los largos cabeza-
cuerpo.

Lo contrario sucedidé con las hembras donde a excepcidén de
las campafias de otofio (campafias 3 y 6) las correlaciones fueron
siempre negativas. Para este sexo se obtuvieron correlaciones
significativas solamente en junio de 1991 con el peso (r=-0.4301
N=22 P=0.0457), y en octubre de 1992 con el largo cabeza-cuerpo
(r=-90.7066 N=9 P=0.0333).



3.3.2. - MUESTREOS EN BORDES INDEPENDIENTES (Testigos M1)

3.3.2.1. - Abundancia de roedores

En los muestreos de Julio de 1992, octubre de ese mismo afio
y abril de 1993, las abundanclas medias de roedores en los
testigos estuvieron por encima de aquellas de los laterales, sin
embargo las lineas testigos mostraron mayor varlabilidad en las
abundancias de roedores, Fig. 3.2.

3.3.2.2. ~ Comparaciones de largos méximos (Lméax) como
estimadores de areas de accioén

Los resultados en las lineas testigos fueron similares a los
hallados en las laterales.

Para los machos se observaron diferencias significativas en
los tamafios de Area de accldén entre 1los diferentes muestreos
Tabla 3.5. Las mismas se debieron principalmente a 1los mayores
tamafios de A&rea de accidn que presentaron los ejemplares en
octubre de 1992 respecto de aquellos de los muestreos de Julio
de 1992 y abril de 1993, Tabla 3.6. Estas diferencias se
relacionaron con el estado reproductivo de los animales dado que
en octubre todos los ejJemplares estuvieron activos
reproductivamente mientras que en los otros dos muestreos no se
registré actividad reproductiva (salvo un ejemplar en el muestreo
de abril de 1993).

Para las hembras no se observaron diferenclas significativas
en sus Areas de acclén entre los diferentes muestreos, Tabla 3.5
(recordemos que las diferencias encontradas en los laterales se
debieron al mayor promedio de Lmdx en los muestreos de octubre
de 1991). El1 muestreo de octubre de 1992 representé el de mayor
actividad reproductiva (100 % N=5), segulido por el de abril (9.09
% N=11) vy no se registrdé actividad en julio de 1992 (N=86).

En ninguna de estas tres campafias las diferencias en los
tamafios de drea de accidén entre sexos fueron significativas y 1la
unica asociacién entre los Lmédx y las medidas morfométricas se
observé en Julio de 1991 donde hubo wuna correlacién negativa



entre las dreas de accidén de las hembras y el peso de estas (r=
-90.9172 N=6 P=z0.01).

En la Tabla 3.7 pueden observarse 1la distancias limites
(dlim) para los ejemplares de los laterales y testigos que se
utilizardn en adelante para caracterizar a 1los individuos
respecto de sus desplazamientos.

3.3.3 — MUESTREOS DE DETECCION Y CARACTERIZACION DE LOS
DESPLAZAMIENTOS DE EJEMPLARES HACIA IOS CENTROS TRAS
LAS REMOCIONES (Muestreos M2)

3.3.3.1 - Abundancia de roedores en laterales y centros

Pasados entre 15 y 20 dias de realizadas las remociones en
las adreas centrales, las abundancias promedio de roedores en las
mismas estuvieron, en todas las campafias, por debajo de las
abundancias promedio de los laterales Fig. 3.3.

En el muestreo de jullo de 1991, estas diferencias fueron
significativas, capturdandose un menor nimero de ejemplares en los
centros respecto de lo esperado bajo 1la hipbétesis nula 2:1
(laterales - centros), Tabla 3.8. En este muestreo todos 1los
bordes mostraron la misma tendencia lo que se reflejé en el bajo
valor del G de heterogeneidad y en el alto valor del G promedio,
Tabla 3.8.

En el muestreo de noviembre de 1991, campafia 2, no se
capturé ningin ejemplar en ninguno de los tres centros y 1las
capturas de ejemplares en los laterales fueron muy bajas por 1lo
qQue no se realizd la comparacidén estadistica, Tabla 3.8.

En el muestreo de noviembre de 1992, el nuimero de capturas
también fue reducido. En el borde 3 no pudo realizarse el test de
“"G" por la frecuencia de captura cero obtenida en el centro, por
tal razén se lo consider6 en conjunto con el borde 4, con el
criterio de unir las muestras de menor tamafio.



En este muestreo se observd en general una menor captura en
los centros respecto de lo esperado bajo la hipétesis sefialada
anteriormente, reflejado por el valor de G total que estuvo muy
cerca de la significaecién al 5 %, reforzado por la menor
abundancia de 1los centros considerédndolos en conjunto (G
promedio) y por no haber hallado diferencias entre Dbordes (G
heterogeneidad) Tabla 3.8.

En el muestreo de abril de 1992, campafia 3, no se
observaron diferencias significativas entre 1la abundancia de
roedores de laterales y centros y tampoco entre los distintos
bordes, aunque en uno de ellos (borde 1) se capturd una menor
proporclén de ejemplares en los centros respecto de lo esperado,
Tabla 3.8.

En el muestreo de agosto de 1992 tampoco s8e observaron
diferenclas entre las abundancias de los laterales y centros pero
al igual que lo descripto para el muestreo de abril, en uno de
los bordes (borde 4) se capturd una menor cantidad de eJjemplares
en los centros respecto de 1lo esperado aunque el G de
heterogeneidad no arrojé diferencias entre bordes, Tabla 3.8.

En el muestreo de mayo de 1993 no se obtuvieron diferencias
significativas entre la abundancia de roedores de los laterales y
centros, Tabla 3.8, aunque en el borde 3 se observéd una menor
captura de ejemplares en el centro respecto de lo esperado. El
valor de G obtenido en este borde elevdé el valor del G promedio
haciéndolo significativo y también elevé el valor del G total (P
< ©0.12). Sin embargo hay que sefilalar que el centro de este Dborde
soportd finalizados 1los muestreos M1 el pastoreo repetido de
vacas lo que produjo un deterioro evidente del mismo.

3.3.3.2. - Caracterizacién de los ejemplares segin sus
desplazamientos

En los centros se capturd, a excepcidén del muestreo de
noviembre de 1991 (campafia 2), altos porcentajes de dispersores
colonizadores no rotulados. Es decir que gran parte de 1la
abundancia de roedores en los mismos se debe a ejemplares que no
fueron capturados y marcados en los laterales en 1los muestreos
M1, Tabla 3.9.



En las campafiag 4 y 5 (muestreos de agosto y noviembre de
1992 respectivamente) 1los porcentajes de ejemplares rotulados
capturados en los centros fueron mayores qQue para el resto de las
campafias, pero al caracterizar a dichos roedores se encontré una
diferenclia entre ellas: mlientras que en la campafia 4 los
ejemplares fueron en su mayoria caracterizados como dispersores
colonlizadores, en 1la campafia 5 se traté principalmente de
ejemplares que sl bien fueron recapturados en los centros, o no
cambiaron su area de accidén o no superaron los dlim
correspondientes, razén por la cual no fueron considerados como
dispersores colonizadores, Tabla 3.9.

Los nuimeros de dispersores colonizadores rotulados al igual
que los numeros de dispersores en 1los mismos laterales,
representaron una fraccién menor de las recapturas totales
registradas en los muestreos M2 dado que 1la mayoria de 1los
ejemplares de 1los laterales exhibieron altos porcentajes de
residencia, Tsbla 3.10. Sin embargo hay que tener en cuenta que
de 1los muestreos M1 a los M2 los porcentajes de recapturas no
fueron altos (Tabla 3.10), los mismos a excepcidén del muestreo de
noviembre de 1992 (campafia 5) no superaron el 50 %, lo que
indica que las pérdidas de ejemplares de 1los laterales entre
estos dos muestreos por causas no detectadas fueron importantes
yva que muy poco de las mismas se debleron a dispersién hacia 1los
centros.

Salvo en los muestreos de noviembre de 1991 y agosto de 1992
(campafias 2 y 4 respectivamente) los porcentajes de ejemplares
nuevos (no rotulados) en los laterales representaron entre un 40
y un 65 % del total de las capturas, es decir que en la mayoria
de las campafias, al igual que en los centros, 1la captura de
ejemplares no rotulados representé una fraccién elevada de las
abundancias totales obtenidas, Tabla 3.11.

3.3.3.3 - Medidas de dispersidén - Asoclacién con la abundancia de
roedores de los laterales y las tasas de cambio
poblacionales de los mismos

Las tasas méAs altas de dispersién se observaron en los
muestreos de otofio y en uno de lo muestreos de invierno (agosto
de 1992) seguldas en orden decreciente por el muestreo de Julio
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de 1991 y por Gltimo por los muestreos de primavera. Tabla 3.12.

Salvo en dos ocasiones, los porcentajes minimos de pérdidas
por dispersién fueron siempre inferlores al 16 %, Tabla 3.12,
recalcando nuevamente que 1las pérdidas de ejemplares de los
laterales entre los muestreos Ml y M2 por causas no detectadas
fueron elevadas.

La 1Unica correlacidén significativa entre las medidas de
dispersién y las abundancias de roedores y las tasas de cambio
poblacionales de los laterales se obtuvo entre el numero total de
inmigrantes y la abundanclia media de roedores de 1los 1laterales
que mostraron una asoclacién positiva, Tabla 3.13.

3.3.4. - MUESTREOS EN BORDES INDEPENDIENTES (Testigos M2)

3.3.4.1. - Abundancia y caracterizacién de los roedores segin sus
desplazamientos

Al 1igual que en los muestreos M1l las abundancias medias de
roedores en los bordes testigos estuvieron por encima de aquellos
de los laterales y dichos bordes mostraron una mayor
variabilidad en las abundancias de roedores, Fig. 3.3.

De los muestreos M1 a los M2 los porcentajes de recapturas,
salvo en el muestreo de noviembre de 1992, fueron al 1igual que
para los laterales inferiores al 50 % y la fraccidén recapturada
mostrd altos porcentajes de residencia, Tabla 3.14.

Los eJjemplares capturados por primera vez, representaron
como en los laterales una fraccidén considerable del total de
capturas obtenidas, Tabla 3.15.



3.3.5 - EVOLUCION EN EL TIEZMPO DEL SISTEMA ESTUDIADO (Muestreos
M3)

3.3.5.1 - Abundancia de roedores en laterales y centros

Pasados aproximadamente dos meses de finalizadas las
remociones en las &reas centrales, las abundancias promedio de
roedores en las mismas estuvieron, al 1igual que para los
muestreos M2, por debajo de las abundancias de 1los 1laterales,
salvo en el muestreo de mayo de 1992 (campafia 3). Fig 3.4. En
ningin caso las diferencias entre los centros y laterales fueron
estadisticamente significativas, Tabla 3.16.

En el muestreo de junio de 1993 (campafia 6) al igual
que en el muestreo M2 se observé en el borde 3 una menor captura
de ejemplares en los centros respecto de lo esperado bajo 1la
hipétesis nula 2:1 (laterales - centros) Tabla 3.16, pero 1la
vegetacién del mismo practicamente queddé cortada al ras por el
efecto del pastoreo de las vacas qQue se mencioné anteriormente.

3.3.5.2. - Caracterizacion de los roedores segin sus
desplazamientos

A diferencia de 1lo que ocurria en los muestreos M2 1la
captura de ejemplares rotulados en los centros no se explica
solamente por las recapturas de ejemplares provenientes de los
laterales, sino ademé&s por las recapturas de eJemplares ya
capturados en los mismos centros. Ademds no se pueden considerar
a todos los roedores capturados sin marcas como dispersores
colonizadores, al menos en los periodos reproductivos, porque
dado el lapso de tiempo transcurrido estos pudieron haber sido
producto de la reproduccién in situ.

Salvo en 1los muestreos de septiembre de 19892 y Junio de
1993 (campafias 4 y 6 respectivamente), los porcentajes de
ejemplares sin marcas capturados en los centros fueron méds altos
que los porcentajes de ejemplares recapturados, Tabla 3.17. Los
roedores rotulados fueron en su mayoria recapturas de los mismos
centros, mientras que un numero menor provino de los laterales,



todos caracterizados, segin los criterilios mencionados (pdg. 32),
como dispersores colonizadores, Tabla 3.17.

Al 1gual que lo sucedido en 1los muestreos M2, los
dispersores colonizadores rotulados y los dispersores en el mismo
lateral representaron una fraccién menor de 1las recapturas
totales de los laterales, dado que la mayoria de los ejemplares
recapturados fueron caracterizados como residentes. Sin embargo
hay que tener en cuenta que en los muestreos de diciembre de 1991
y 1992 (campaifias 2 y 5 respectivamente) estos porcentajes se
basaron en tamafios de muestras muy pequefios, Tabla 3.18.

En los centros los ejemplares recapturados también mostraron
altos porcentajes de residencia pero cabe sefialar que en todos
los muestreos los tamafios de muestra con gue se calcularon dichos
porcentajes fueron pequefios, Tabla 3.19.

Salvo en el muestreo de junio de 1993 (campafia 6) 1los
porcentajes de ejemplares recapturados de los laterales de los
muestreos M1l y M2 fueron inferiores al 40 % (menos de un 5 % se
recapturé en los centros) y los porcentajes de ejemplares
recapturados de los centros de los muestreos M2 fueron inferiores
al 50 % (Tabla 3.18 y 3.19), es decir que las pérdidas no
explicadas de 1individuos entre muestreos fueron nuevamente
elevadas en los laterales y también en los centros.

En cada campafia se compararon las proporciones de ejemplares
capturados en los muestreos M3 recapturados de los muestreos M2
para los laterales y centros . En ninguna de ellas se observaron
diferencias significativas entre dichas proporciones, las Qque
podrian considerarse como una estimacién de la supervivencia de
roedores entre estos dos muestreos, Tabla 3.290. En la campafia 2,
no pudo realizarse la comparacidén porgque en los centros en los
muestreos M2 no se capturé ningin ejemplar, por lo qQue no se
registraron recapturas en el muestreo posterior.

Con excepcidén del muestreo de junio de 1993, los porcentajes
de ejemplares nuevos en los laterales y centros fueron elevados,
los mismos variaron entre un 52 y un 93 ¥ en 1los 1laterales,
Tabla 3.21, y entre un 53 y un 109 % en los centros, Tabla 3.17
(suma de las columnas de ejemplares s8in marcas més las recapturas
de los laterales).
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3.3.6. - MUESTREOS EN BORDES INDEPENDIENTES (Testigos M3)

3.3.6.1. - Abundancia y caracterizacién de los roedores segin sus
desplazamientos
A diferencia de lo ocurrido en los muestreos M1 y M2, 1la

abundancia media de roedores en los testigos en la campafia 4
(muestreo de septiembre de 1992) estuvo por debajo de aquella de
los laterales. En los otros dos muestreos se observd nuevamente
que los promedios de abundancia en los testigos estuvieron por
encima a aquellos de los laterales pero solamente en Junio de
1993 se evidencié una mayor variabilidad en la abundancia media
de estos, Fig. 3.4.

De igual manera que para los laterales los porcentajes de
recapturas en los muestreos M3 de los muestreos M1 y M2 no fueron
altos, Tabla 3.22. Es decir que las pérdidas no explicadas de
ejemplares de un muestreo al otro fueron elevadas como en el
muestreo anterior. A pesar de los pequefios tamafios de muestra,
los ejemplares residentes fueron la fraccién mas representativa
de las recapturas registradas, Tabla 3.22.

Los porcentajes de capturas de ejemplares nuevos fueron

elevados como en los laterales, los mismos variaron entre un 41
y un 78 %, Tabla 3.23.

3.3.7. - CARACTERIZACION DE OTROS TIPOS DE DESPLAZAMIENTOS

Exploratorios:

A lo largo de la experiencia se detectaron 9 casos de
ejemplares que realizaron desplazamientos de ida y vuelta entre
laterales y centros, 7 de los mismos fueron ejemplares
caracterizados como residentes de 1los laterales y 1los dos

restantes fueron caracterizados como residentes de los centros.
Tabla 3.24.

Salvo un caso registrado en el mes de diciembre de 1992
(campafia 5) el resto de estos desplazamientos se detectdé en los



meses invernales, Junio 1993, Jjulio de 1991 y agosto 1992
(campafias 6, 1 y 4 respectivamente). De acuerdo con las
distancias recorridas, se distinguieron dos grupos: 1) individuos
que se desplazaron cortas distancias, =< 35 m. Fueron en total 4
e incluyeron a los dos residentes del centro.

2) 1individuos que s8e desplazaron distancias = 40 m, todos
residentes de los laterales (5 casos).

Los ejemplares del primer grupo fueron individuos que
habitaban en los limites entre laterales y centros y fueron
capturados en uno u otro lugar. El segundo grupo se traté de
ejemplares que realizaron desplazamientos exploratorios a
distancias considerables de sus lugares habituales de captura
(Tabla 3.24).

Desplazamientos dispersivos de largas distancias:

En las campafias invernales (campafias 1 y 4) 8e detectaron
dos 1individuos, una hembra en la campafia 1 y un macho en la
campafia 4, capturados en los laterales en el muestreo M1,
racapturados en los centros en los muestreos M2, y vueltos a
recapturar en los muestreos M3 en el lateral opuesto.

En octubre de 1992 (campafia 5) un macho fue capturado en el
muestreos M1 en un lateral y en el mismo muestreo fue recapturado
en el 1lateral opuesto recorriendo como minimo 245 m. En 1la
campafia 6, se detectdé un movimiento similar de otro macho pero
entre los muestreos M1 y M2 recorriendo como minimo 200 m.

En octubre de 1992 (campafia 5) se capturd una hembra prefiada
en uno de los testigos (muestreos M1) la misma fue recapturada
con un peso mucho menor en los muestreos M3 pero en el lateral de
uno de los bordes de 450 m. Dicha hembra recorrié mds de 400 m
desde su lugar inicial de captura.

“homing"”

En la campafia 3 (muestreo de marzo de 1992) por error se
liberéd a un macho en uno de los centros a 115 m de su lugar de
captura en el lateral. En el muestreo M2 fue recapturado en el
lateral en las mismas estaciones que en los muestreos M1, este
tipo de desplazamiento de ‘“vuelta a casa” se denomina
generalmente como homing.
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3.4 - DISCUSION

3.4.1 - Areas de accién

Los bordes de campos de cultivo son ambientes extremadamente
angostos. Mientras el ancho promedio varia entre 2 y 2.5 m el
largo minimo encontrado (ininterrumpido por cercas, caminos o
bordes internos) es superior a 199 m. En ambientes con tales
caracteristicas lineales el uso del método del largo maximo
(Lmdx) para estimar las areas de acclidédn es adecuado (Van Vleck,
1969). Por otra parte Zuleta (1989), utlilizando este método
sefiala que con dos recapturas se estima aproximadamente el 74 %
del &rea de accldn y con tres recapturas el 94 %.

Los tamafios de las areas de accidén de los ejemplares de
Akodon azarae mostraron una gran variabilidad dentro y entre cada
periodo de muestreo en los cuales fueron determinados. El1 mayor
o menor tamafio de las areas de accidén es producto de la acciédn de
un conJjunto de factores que afecta a los movimientos de 1los
individuos. En 1los roedores se ha descripto a: el sexo, la
estacién del afio, 1la condicidén reproductiva, la geometria vy
caracteristicas del hédbitat, la edad, la dietas, las demandas
energéticas, los factores sociales vy a las relaciones
interespecificas como factores que influyen el wuso que 1los
individuos hacen del espacio (Mc Nab, 1963; Brown & Orians, 1970;
Madison, 1985; Zuleta, 1989).

Para los machos las diferencias en los tamafios de &rea de
acién entre las distintas estaciones estuvieron asociadas a sus
condiclones reproductivas, los machos activos presentaron dreas
de accién méds grandes que los machos 1inactivos. También se
observé la tendencia que machos mas grandes posean Aareas de
accidén de mayor tamafio.

Estos resultados concuerdan con los descriptos en estudios
previos, que asocian 1la mayor movilidad de los machos en 1la
estacién reproductiva con su sistema de apareamiento que al ser
promiscuo/poliginico favorece que los machos inviertan menos
tiempo en el cuidado parental y mads tiempo a la busqueda de
hembras (Zuleta, 1989).

Para las hembras no se pudo establecer una asoclacién clara
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entre los tamafios de las 4&reas de acclién y 1la actividad
reproductiva, aunque en octubre de 1992, periodo en el cual se
registrdé la mayor actividad, se evidenci6 una asociacién negativa
significativa entre los tamafios de &reas de accidén y los largos
del cuerpo, indicando que la hembras mas grandes y prefiadas se
mueven menos.

Zuleta (1989) tampoco hallé una relacién entre las areas de
accién de 1las hembras en las distintas épocas del afio y sus
actividades reproductivas y al igual que en esta experiencia
obgservd que las hembras en el inicio de la primavera aumentaron
sus desplazamientos con respecto a las demas estaciones.

El hecho gque en este periodo coexistan en 1la poblacién
hembras prefiadas fijas al hédbitat con baja movilidad y hembras no
prefiadas con alta movilidad podria explicar que no se observe una
relacidén entre la actividad reproductiva y las areas de accidén en
este sexo.

S1 bien los promedios de &reas de accidén (Lmédx) de machos
fueron mads grandes que los de las hembras en todos los muestreos
menos en los invernales, estas diferencias no fueron
estadisticamente significativas como las obtenidas por Dalby
(1975) vy Zuleta (1989) en esta misma especie.

3.4.2 - Consideraciones acerca de la metodologia experimental
utilizada

3.4.2.1. - Uso del dlim

El dlim es una medida utilizada para la caracterizacién de

los individuos rotulados en dispersores con un criterio
conservador, dado que un ejemplar para ser considerado como tal
debl®é desplazarse una distancia superior al promedio de los

tamafios de las dreas de accién (Lmédx) mds un desvio estandar
calculados para ejemplares capturados tres o més veces.

Un criterio similar fue usado por Baird & Birney (1982) en

Microtus pennsylvanicus con el que caracterizaron a "movers" como
individuos que se desplazaron en las grillas controles més que la
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media de 1la poblacién residente méas un desvio estandar,

distinguiéndolos de ‘'verdaderos dispersores” que fueron 1los
individuos que colonizaron una grilla de remocidn.

Si bien el dlim es conservador para la caracterizacidén de
dispersores no 1lo es para la condicién de residencia por 1los
motivos inversos, pero el error qQque pudo cometerse en este
sentido es realmente minimo dado gque practicamente no fue
necesario utilizarlo porgque 1los individuos definidos como
residentes no se desplazaron o lo hicieron minimamente (alrededor
de 20 m) de sus estaciones de capturas habituales.

3.4.2.2. - Ventajas y desventajas respecto de la técnica
de la grilla de remocién

Ventajas:

1) Se puede cuantificar la influencia del vacio producido sobre
los roedores que habitan las zonas adyacentes al mismo (ver Tabla
3.9). La metodologia original ignora si los residentes adyacentes
a las zonas de remocidén son atraidos ampliando sus &dreas de
accién hacia estas y asume que todos los ejemplares removidos a
partir del segundo periodo de muestreo son dispersores.

2) Se pueden distinguir movimientos exploratorios de movimientos
dispersivos. El realizar las remociones seguidas de muestreos de
captura y recaptura permitidé detectar, aunque en numeros muy
reducidos, movimientos exploratorios de roedores (ver Tabla
3.24). Con la técnica original dichos movimientos hubieran sido
catalogados como dispersivos.

3) Al alternar muestreos de remocidén con muestreos de captura
marcado y recaptura se logra monlitorear la suerte o el futuro de
los dispersores en las zonas experimentales. Asi no solo se
estudia la dispersién desde el punto de vista de 1la emigracidén
sino también de la inmigracién (ver Tablas 3.19 y 3.20). Aspecto

no muy tenido en cuenta en los trabajos de dispersién en roedores
(Gaines & McClenaghan, 1989; Lidicker, 1985 b).

4) Al trabajJar en cada campaiia en lugares diferentes se logra
total independencia entre ellas, eliminado asi la duda de si 1las

A%



respuestas observadas al tratamliento experimental en una campafia
se deben a cambios producidos en la poblacién en las campafias
anteriores.

Degventajas:

La dificultad mads grande residié en el hecho que los
laterales fueron adyacentes a los centros, ya que segin Krebs et
al. (1976) la principal asuncidén de la técnica de la grilla de
remocién, es que la remocidén en las zonas experimentales no
afecta los procesos normales de las &reas controles.

Estos autores sefilalan que s8i las grillas controles se
sitian 1lejos de las de remocidén es muy probable que no pueda
detectarse y cuantificar el proceso dispersivo y tamblién
exlstiria la duda de si tal distancia es adecuada para obtener
una medida de los eventos que estdn sucediendo alrededor del &rea
de remoclién. Por el contrario si las grillas de remocidn se
sitdan muy cerca de las grillas controles es probable que se esté
forzando la dispersién.

Krebs et al. (1976) sefialan que deberia sospecharse
interferencia entre los controles y las &reas de remocién si una
fraccidén significativa de roedores rotulados de los controles
fueran removidos en cada seccidén de remocién y/o 81 un gran
numero de roedores sobre las areas de remocidn coincide con una
caida en densidad de los controles.

Con referencia al cumplimiento de esta asuncién podemos
analizar varias lineas de evidencia:

1: En todos los muestreos M2 existié un bajo numero de ejemplares
rotulados en los laterales qQue colonizaron las &reas centrales vy

estos no estuvieron correlacionados con la abundancla de 1los
laterales (ver Tablas 3.12 y 3.13).

2: Los porcentajes minimos de perdidas por dispersién de los
laterales (muestreos M2) fueron en todos los casos inferiores al
16 %, s8salvo dos excepciones en la campafia 5 pero en ellas 1los

porcentajes fueron calculados con N muy pequefios (100 % n=1 y 25
% n=4), ver Tabla 3.12.

3: Existe un alto indice de permanencia de los individuos en sus
dreas de accidén de los muestreos M1 a los M2 en los laterales a



pesar del vacio producido en las &reas centrales (Tabla 3.19).

4: Los cambios en abundancia que se produjeron en los laterales
de los muestreos M1l a los M2 fueron similares (tuvieron la misma
tendencia) a aquellos que se produjeron en los testigos, Fig.
3.5, lo que indica que el tratamiento experimental no alteré el
patrén de variacién en las abundancias poblacionales.

5: Al menos para los ejemplares rotulados recapturados en 1los
centros las distancias limites establecidas para considerar a un
individuo como dispersor Jjuegan las veces del espacio dejado
entre ambos tipos de grillas en la técnica original. En 1la
mayoria de las experiencias que involucran a pequefios roedores
las grillas controles se sitdian aproximadamente entre 30 y 50 m
de 1las grillas de remocidén (Krebs et al., 1976; Gailnes et al.,
1979; Gaines & Johnson 1984; Nadeau et al., 1981; Tamarin, 1977;
Johnson & Gaines, 1985; Keith & Tamarin, 1981; Adler & Tamarin,
1984) mientras que en esta experiencia los dlim variaron entre
30 y 96 m en funcidén de la variacidén del tamafio de las dreas de
acclién de los individuos segin la época del afio.

De todas maneras al descartar de los andlisis a todas las
capturas registradas en los 50 m a cada lado de los centros vy
haber considerado a todos los ejemplares que se capturaron en
estos 1UWltimos, marcados o no, como dispersores, es decir
respetando el protocolo usual de la técnica de la grilla de
remocidédn (ver Capitulo II) y realizar los mismos anédlisis de
correlacidén entre las 4 medidas de dispersién y las abundancias y
tasas de cambio de 1los ahora ‘“controles”, se obtuvieron
resultados analogos a los descriptos anteriormente. La 1nica
correlacién significativa se obtuvo entre la abundancia de 1los
laterales y el nimero total de inmigrantes en las &reas centrales
quienes mostraron una asociacidén positiva (Tau=0.6739 n=24
P=0.00001).

3.4.3. - Abundancias de roedores - factores estacionales vy
dispersioén

El total de ejemplares de A. azarae removidos de las Areas
centrales de los bordes fue semejante a la cantidad de ejemplares
rotulados en el mismo muestreo en los laterales. Este resultado,



considerando que las remociones fueron exhaustivas ya que en los
iltimos dias de captura practicamente no se removian eJjemplares
en los centros, nos indica gue también fueron exhaustivas las
capturas de ejemplares originales en los laterales. Si bien es
factible que la fraccidén residente posea una mayor probabilidad
de captura, extendiendo el muestreo a 5 o 6 dias de duracién se
puede conflar en que se rotuld a la mayor parte de la poblacién
teniendo en cuenta que el sistema de muestreo nunca se saturb.

Por otro 1lado recién a partir del 4° y 5° dia de estar
efectuando las remocliones en las Areas centrales, se capturaron
en ellas ejemplares previamente rotulados en los laterales. Estos
roedores debieron llegar a los centros ya sea por el 1lado del
campo de cultivo o por el lado del camino, dado que 1la
comunicacién por el borde estaba dificultada por las
semiclausuras. Este hecho demuestra que la semiclausuras a 1lo
sumo constituyen un obstaculo para los desplazamientos, quizas
atravesadas por los individuos méds motivados a hacerlo afrontando
los riegos, especlalmente 1la exposicién a predadores, que
significa desplazarse por afuera de los bordes, por zonas 1libres
o de menor cobertura vegetal. (Bellocq, 1988).

Del total de los ejemplares rotulados que fueron removidos
se distinguleron dos grupos:
a) uno minoritario que se desplazé pocos metros hasta los centros
(aproximadamente entre 15 y 3@ m). Estos individuos pudieron ser
atraidos por el vacio producido expandiendo sus &reas de accidn,
o fueron removidos mientras realizaban movimientos
exploratorios, o tal vez las semiclausuras fueron instaladas
dentro de sus Areas accién. Si se tiene en cuenta gque los dos
iltimos dias de muestreo estuvieron separados por 3 dias de
descanso de los tres primeros y que estos roedores fueron
rotulados en los laterales en los dos primeros dias de capturas,
es més probable la primer alternativa ya que los cruces a través
de las semiclausuras no fueron detectados antes.
b) Otro grupo de individuos recorrié distancias méds grandes (> a
60 u 80 m dependiendo de la época) para arribar a los centros. Si
bien los mismos al ser removidos no tuvieron la posibilidad de un
eventual regreso a sus areas de accidén, dada la magnitud de 1las
distancias recorridas muy probablemente se trate de dispersores.

Los porcentajes de estos ejemplares referidos al total
capturado en los laterales, pueden ser considerados como las
primeras tasas de dispersidén en un lapso pequefio de tiempo, las



mismas seguramente subestiman la verdadera magnitud de la
dispersién, dado que asi como se capturaron ejemplares rotulados
pudieron capturarse también dispersores no rotulados que no se
distinguieron en esta primera etapa de los residentes de 1los
centros.

Pasados aproximadamente 15 dias de haber finalizado 1las
remociones en las A&reas centrales, 1la recuperacidén de 1la
abundancia de A. azarae en estas fue variable, es decir que 1la
magnitud de la dispersién no fue la misma en los dliferentes
muestreos.

La menor dispersién cobservada en los muestreos de primavera
puede tener relaclén con 1la estructura que presenta la
poblacién en noviembre. En este mes la mayor parte de las
capturas de los laterales fueron ejemplares adultos mientras que
ejemplares de menor tamafio colonizaron 1los centros (ver
Capitulo 1IV). Estos resultados se relacionan con el hecho que las
hembras sobreinvernantes son muy territorlales y estan muy
fijadas al habitat comprometidas con el cuidado de sus crias
(Bonaventura & Kravetz, 1989; Bonaventura et al., 1992; Zuleta,
1989). Por otro lado, los ejemplares nacldos al principlo de 1la
estacién reproductiva comienzan a capturase recién en noviembre
(Zuleta et al., 1988) por lo que s8i bien podrian ser la fraccién
mas propensa a dispersarse, en este mes son minimamente
detectados.

Los machos por otra parte se desplazan grandes distanclas
probablemente en busca de parejas, no exhiben territorialidad
como las hembras y no estan comprometidos con el cuidado parental
(Bonaventura & Kravetz, 1989; Bonaventura et al., 1992; Zuleta,
1989). Sus Aareas de accién son muy grandes en este periodo y por
ende también las distancias limites (dlim). Caracterizar a un

macho como dispersor resulta entonces dificil, e inclusive
complicado a pesar que los bordes tuvieron 450 m de longitud, ya
que un ejemplar para superar el dlim debidé partir de los

extremos de los laterales (los opuestos a los centros). En este
sentido en el muestreo de noviembre de 1992 se observd el mayor
porcentaje de ejemplares capturados en los centros no
considerados dispersores.

En los muestreos de otofio se observaron las tasas mds altas
de dispersién, las mismas posiblemente se deban a los cambios que
se producen en la poblacién en este periodo. En otofio



finaliza 1la estacién reproductiva y la poblacién se renueva
totalmente, sobreviviendo pocos de los individuos nacidos el afio
anterior (Crespo, 1966; Dalby, 1975; Zuleta et al., 1988; Zuleta
1989). Los sobreinvernantes dejan vacantes sus &areas lo que
provocaria situaciones de fuerte competencia intraespecifica
para acceder a ellas y con ello a las Gltimas oportunidades de
reproducirse. Ante esta situacidén los individuos que no lograron
un lugar tendrian dos opciones, ser subordinados a los
residentes y esperar la estacidén reproductiva siguiente o)
dispersarse arriesgdndose a encontrar un lugar adecuado para
reproducirse antes que las densidades lleguen a un pico y 1la
probabilidad de hallar tal lugar sea aun mas baja.

Este conjunto de situaciones explicarian la mayor dispersién
observada en el muestreo de abril de 1992, mientras que en el
muestreo de mayo se sumaria el deterioro del ambiente, debido a
las inclemencias del tiempo, a los factores determinantes de
dispersidn.

En los dos inviernos muestreados se observaron respuestas
diferentes. La alta dispersién observada en agosto de 1992,
cuando el deterioro del habitat fue evidente, permite adelantar
la hip6tesis que los individuos se ven obligados a dispersarse en
busca de mejores lugares para acceder a refugios y alimento.

El aumento de la movilidad invernal siguiendo a las
variables del habitat mds favorables en especial a la cobertura
verde y al alimento fueron descriptos en wvarias oportunidades
(Dalby, 1975; Bonaventura & Kravetz 1984, 1989; Marconi &
Kravetz, 1986; Zuleta, 1989). Bonaventura & Kravetz (1989)
sefialan que A. azarae presenta dos tipos de respuestas frente a
los cambios de la vegetacién durante el invierno, por un lado la
fijacién &8l hébitat de los residentes y por el otro los
desplazamientos de los transelintes (nuevos en esta experiencila).
Los resultados presentados aqui son consistentes con lo observado
por dichos autores, pero ademds el hecho que el porcentaje de
dispersores colonizadores rotulados en este muestreo
practicamente doble al del resto de las campafias (ver tabla 3.9)
v que estos ejemplares previamente fueran capturados 3, 4 y b5
veces en los laterales antes de dispersarse a los centros, es
una firme evidencia que el deterioro del habitat induce también
la dispersién de residentes, siendo el factor principal que
actia sobre este proceso en esta época del afio.

on
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En el muestreo del mes de julio los centros no alcanzaron
los niveles de abundancia de los laterales que prédcticamente se
mantuvieron desde el muestreo anterior (ver tasas de cambio,
Tabla 3.12) siendo los mas elevados de toda la experiencia.

En este periodo de alta densidad y de receso reproductivo,
(Crespo, 1966; Dalby, 1975; Zuleta et al., 1988; Zuleta 1989)
probablemente las jerarquias sociales se hayan establecido desde
el otofio y migrar no seria una buena alternativa dado que, como
se dijo mas arriba, la probabilidad de hallar un buen lugar es
baja porque todos estarian también con altas densidades.

Por otra parte Dalby & Heath (1976) sugirieron que A.
azarae es un mal termorregulador , siendo muy sensible a las
bajas temperaturas. Estos autores proponen como mecanismo de
adaptacidén al frio invernal la eleccidén de microclimas adecuados
a través de factores comportamentales. Segin Zuleta (1989)
existen evidencias para pensar que A. azarae presenta una
regulacién social de la temperatura en invierno, basadas en la
mayor sobrevida de los residentes respecto de los transeintes, en
la gran superposicidén de &reas de accidén y en la baja agresidén
entre 1individuos en este periodo, resultados similares fueron
reportados por Bonaventura & Kravetz (1989) y Bonaventura et al.
(1992).

La baja capacidad dispersiva en esta época estaria
relacionada con el eventual comportamiento de agrupamiento para
disminuir las pérdidas de calor, en cuyo caso los dispersores
serian 1individuos que no pudieron formar parte de tales grupos
sociales.

En todos los muestreos M3, pasados aproximadamente 6@ dias
desde la finalizacién de las remociones en las areas centrales de
los bordes, se observd que las abundancias de roedores en las
mismas no difirieron de 1las abundancias de los laterales,
revirtiéndose 1la situacidén observada en los muestreos M2 en
primavera y en uno de los muestreos de invierno (julio de 1991).

En los muestreos de primavera la recuperacién de los centros
no solo es atribuible a la dispersidén ya que este fue un periodo
de intensa actividad reproductiva y las crias de los
colonizadores pudieron integrarse a la poblacién capturable. En
cambio la recuperacién de los centros en el muestreo de agosto de
1991, se debié a la dispersién hacia ellos de ejemplares no



rotulados va que la reproduccién finalizé en abril-mayo,
recalcando nuevamente la importancia de los desplazamientos en
este periodo.

El numero total de inmigrantes estuvo correlacionado en
forma positiva con la abundancia de roedores de los laterales.
Este resultado es wuno de los méds comunes en experiencias
realizadas con la técnica de la grilla de remocidén o similares
(ver revisidén en Gaines & McClenaghan, 1980; Keith & Tamarin,
1981; Nadeau et al., 1981; Adler & Tamarin 1984), en estos
trabajos también se observa, aungque no tan frecuentemente, una
agsociacién positiva entre el numero total de inmigrantes y las
tasas 1instantdneas de crecimiento (r). En esta experiencia se
andlogo la tasa de crecimiento poblacional (r) con las tasas de
cambios poblacionales y no se observé ninguna asociacioén
significativa entre dichas tasas y las medidas de dispersién.

El no haber observado asociaciones entre 1las tasas de
recuperacidén o los porcentajes minimos de pérdidas por dispersién
con la abundancia de roedores de los laterales o las tasas de
cambios poblacionales calculadas en ellos, indicarian siguiendo
el razonamiento de Gaines & McClenaghan (198Q0) que la dispersion
en A. azarae es densoindependiente. §Sin embargo no puede
descartarse que en algin momento del afio exista wuna asociacidn
entre la densidad y las tasas de dispersién, por lo que se
deberia contar al menos con datos continuos de todo el <ciclo
anual en abundancias y con tamafios suficientes de muestras para
considerar fases de crecimiento y de decrecimiento.

De acuerdo con lo observado en esta experiencia A. azarae
presentd un patrén estacional en los desplazamientos
dispersivos, relacionados con las condiciones climadticas y el
deterioro del habitat asi como con los eventos que suceden en la
historia de vida de los roedores siendo la densidad un factor méas
que influye sobre este proceso, lo que no descarta que en ciertas
ocasiones pueda ser el factor determinante de los patrones de
dispersidn.

Dalby (1975) también atribuydé la variacién observada en
las tasas de dispersién de esta especie a fenémenos estacionales
relacionados con la severidad de las condiciones climdaticas y el
deterioro del hébitat. Este autor concluydé que la dispersién en
A. azarae es independiente de la densidad.



3.4.4. - Caracterizacion de los ejemplares segan sus
desplazamientos

En los muestreos M2 la dispersién haclia las areas centrales
de 1los bordes involucrdé un bajo numero de ejempleres rotulados,
siendo la mayoria de los colonizadores de estas dreas ejemplares
cuya procedencia no se conoce. En estos muestreos los porcentajes
de dispersores colonizadores rotulados fueron inferiores al 9 %,
salvo en agosto de 1992 donde fue casi del 16 %.

Mads del 70 % de los ejemplares recapturados en los laterales
fueron caracterizados como residentes, es decir que el wvacio
producido en los centros tuvo muy poco efecto sobre esta fraccidn
de la poblacién.

Varios trabajos han examinado los efectos de 4reas
despobladas sobre los residentes adyacentes encontrando
resultados similares. Hyne (1949), Van Vleck (1968), y Tamarin
(1977) no hallaron efectos de las zonas de remocidén 8sobre las
areas de accion de residentes adyacentes de Microtus
pennsylvanicus. Baird & Birney (1982) aportaron evidencias en M.
pennsylvanicus donde grillas de remocidén se colonizaron mas con
individuos moviéndose largas distancias que por residentes
expandiendo sus &reas de accidén. Adler y Tamarin (1984) +también
sugieren que las dreas de remocidén tienen muy poco efecto sobre
la demografia de residentes de Peromyscus leucopus sobre 1los
controles al igual que Johnson & Gaines (1985) para Microtus
ochrogaster. Pocos trabajos han encontrado lo contrario, Stickel
(1946).

En los laterales, al igual qQue en los centros, 8se observéd
en los muestreos M2, que la proporcidén de ejemplares capturados
por primera vez fue elevada (ver Tabla 3.11) . Dichos ejemplares
pudieron ser: a) individuos que estaban en los laterales y no
fueron capturados en los muestreos M1 b) individuos nacidos in
situ, ¢) individuos incorporados a los laterales por sus
desplazamientos.

Como sefialamos mds arriba, asi como las remociones en las
dreas centrales fueron exhaustivas, también lo fue el rotulado
de eJemplares en los laterales, por lo que 1la opcién "a”
(individuos de los laterales no rotulados en los muestreos M1)
por 8i sola dificilmente podria explicar las proporciones de



capturas nuevas obtenidas.

La opcidén “b" (individuos nacidos in situ que comienzan a
ser capturables en los muestreos M2) puede explicar parte de las
capturas ‘"nuevas’” registradas en los muestreos primaverales por
la intensa actividad reproductiva desarrollada en este periodo,
aunque como ya se sefialé los ejemplares nacidos al comienzo de la
estacién reproductiva comienzan a capturarse recién en noviembre,
a principios del cual se realizaron los muestreos M2. Esta opcidén
también puede explicar parte de las capturas nuevas registradas
en otofilo, porque podrian estar incorporadndose a la poblacién
capturable de los laterales individuos nacidos al final del
verano.

En las campafias invernales, dado el receso reproductivo que
se produce, se puede asumir que la captura de ejemplares nuevos
en los laterales se debe a los desplazamientos hacia ellos
(opcibn "c¢"), pero estrictamente no se puede considerar a estos
individuos como dispersores dado que se ignora si cambiaron o no
de area de accidn.

Al igual qQue en los muestreos M2, en los muestreos M3 tanto
en los laterales como en los centros generalmente se capturaron
proporciones elevadas de ejemplares nuevos (ver Tablas 3.17 vy
3.21). La importancia de los desplazamlentos en las
incorporaciones de estos individuos a la poblacidén capturable se
puede contrastar, como en los muestreos M2, en los meses en los
cuales no se registrdé actividad reproductiva. Asi en los
muestreos anteriores al de agosto de 1991, septiembre de 1992, vy
junio de 1993 no hubo reproduccién, es decir que salvo algunos
ejemplares presentes pero no capturados en los muestreos M2 el
resto se incorpor6 por movimientos (opcidén 'c).

Aunque los tamafios de muestra fueron en algunas ocasiones
pequefios los ejemplares recapturados en los laterales y centros
mostraron altos porcentajes de residencia. E1 haber obtenido este
resultado en los centros indica que los dispersores una vez
hallado un lugar donde establecerse pueden convertirse en
residentes tal como lo sefiala Lidicker (1985 a) en su modelo de
plasticidad fenotipica planteado para el género Microtus.



3.4.5. - Supervivencia y dispersioén

La pérdida o desaparicion de ejemplares de una poblacioén
puede darse a través de la muerte o emigracién de sus individuos.
En esta experiencia la pérdida de ejemplares de 1los 1laterales
pudo ser evaluada por la dispersién hacia los centros,
observando que muy poco de las mismas fueron explicadas por este
mecanismo (ver porcentajes minimos de pérdidas por dispersién
Tabla 3.12)

Sin embargo debemos tener en cuenta que la dispersidén en
otras direcciones no esta impedida y no fue calculada, pero aun
cuadruplicando el efecto de la dispersién de ejemplares rotulados
observado en los centros, no se explicarjan la pérdidas de

ejemplares registradas entre muestreos. Es decir que la
mortalidad va 8ea debido a las condiciones ambientales,
enfermedades, vejez, predadores, parasitismo u otras causas

jugaria un papel significativo en la pérdida de individuos
observada entre los muestreos. Varios de estos factores han sido
descriptos afectando en forma significativa la supervivencia de
A. azarae (Crespo, 1966; Bellocg, 1988; Zuleta, 1989).

El haber realizado muestreos de remociones seguidos por
muestreos de capturas y recapturas permitié comparar en los
muestreos M3 la supervivencia de los ejemplares en los centros vy
laterales no hallando diferencias entre ellos (ver Tabla 3.20).
Las tasas de recaptura estrictamente serian wun indice de
permanencia en un hdbitat dado y pueden ser utilizadas como una
estimacién conservadora de la supervivencia (Cittadino et al.,
1994).

Johnson & Gaines (1985, 1987) han utilizado un criterio
similar para estimar y comparar la supervivencia de residentes y
dispersores, y junto con la actividad reproductiva de los mismos
construyeron un indice de fitness, reportando que los
dispersores de Microtus ochrogaster mostraron un mayor valor
adaptativo durante la colonizacidén equiparando el menor fitness
que tendrian durante la fase previa a la colonizacién es decir
cuando fueron transetntes, por lo que estos autores consideraron
a la dispersidén como una estrategia evolutivamente estable. Sin
embargo Johnson & Gaines (1985, 1987) son cautelosos en sus
conclusiones porque, tal como se sefialé en el capitulo II, la
historia de los dispersores en las areas de remocién puede ser



muy distinta de la historia de los dispersores en A&reas no
disturbadas.

Lamentablemente en esta experiencia no se pudo hacer un
andlisis de este tipo porque los porcentajes de recapturas fueron
muy bajos en todas la campafias, especialmente en las épocas de
reproduccidén (meses de diciembre, ver Tabla 3.20).

3.4.6. - Incorporacién de las lineas testigos

Los resultados producidos en los testigos fueron similares a
aquellos de los laterales, esto es: a) en la variacién de 1los
tamafios de &rea de accién de ambos sexos en las diferentes épocas
del afio, (Tabla 3.5 y 3.6); b) en la variacién de las abundancias
de roedores a lo largo de los distintos muestreos, Fig. 3.5; ¢)
en general se observd elevadas pérdidas de ejemplares entre
muestreos y los ejemplares recapturados mostraron altos
porcentajes de permanencia en sus areas de accidén (ver Tablas
3.14 y 3.22); d) la captura de ejemplares nuevos también
significé un porcentaje elevado de las abundancias totales
de roedores obtenidas (Tablas 3.15 y 3.23).

Estos resultados indican que la estructura de los laterales
en cuanto a la composicién de los distintos tipos de individuos
caracterizados por sus desplazamientos al igual que el patrén de
variacién en las abundancias poblacionales no fueron afectados
por el tratamiento experimental efectuado en los centros.

Sin embargo 1los testigos mostraron mayores abundancias
medias de roedores desde el comienzo de la experiencia, pero como
se destacdé en su momento también mostraron una mayor variabilidad
en los mismas. Dicha variabilidad es intrinseca de los bordes de
campos de cultivos y explicaria estas diferencias.

Por otra parte el hecho que en los laterales el acceso de

individuos se puede producir por uno solo de sus extremos, dado
que el otro limita con los centros donde se efectuaron las
remociones, mientras que en las lineas testigos el acceso de

los individuos puede darse por ambos extremos, podria ser
también una explicacidén de por qué los testigos en los muestreos
M1 mostraron mayores abundancias medias de roedores que en los
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laterales, los cuales se mantuvieron en 1los muestreos M2

achicandose dichas diferencias en los muestreos M3 quizéds a causa
que pasados 60 dias de las remoclones Be restituyé el flujo

normal de individuos.



Muestreo N % total de recap. % de dispersores

M1 en los centros Colonizadores

Jun. 1991 270 1.85 1.11

Oct. 1991 30 10.00 10.00

Mar. 1992 116 5.17 3.45

Jul. 1992 103 1.94 1.94

Oct. 1992 40 10.00 7.50

Abr. 1993 121 2.48 1.65
Tabla 3.1 - Porcentajes totales de ejemplares recapturados en los

centros provenientes de los laterales vy porcentajes de
dispersores colonizadores en los muestreos M1. N: abundancia de
A. azarae en los laterales.



Linea Laterales Centros G

1 44 (45.33) 24 (22.67) ©0.116
Jun. 2 65 (62.00) 28 (31.00) ©.443 Gt= 8.115 gl= 5
1991 3 B3 (59.33) 36 (29.87) 1.9864 Gp= 0.005 gl= 1
:\ B7 (48.67) 16 (24.33) 4.599 x Gh= 8.119 gl= 4
5 51 (55.33) 32 (27.67) ©.993
270 (270.66) 136 (135.34)
1 5 (4.900) 1 (2.900) 9.845 Gt= 1.017 gl= 3
Oct. 2 17 (16.67) 8 (8.33) 9.9020 Gp= 90.045 gl= 1
1991 3 B (8.87) 5 (4.33) 9.152 Gh= 0.972 gl= 2
30 (29.34) 14 (14.686)
1 29 (30.67) 17 (15.33) 0.268
Mar. 2 33 (27.33) 8 (13.67) 3.870 x Gt= 5.5566 gl= b5
1992 3 15 (16.00) 9 (8.00) 1.184 Gp= 0.000 gl=1
:\ 31 (32.00) 17 (16.00) 0.093 Gh= 5.556 gl= 4
5 8 (10.090) 7 (5.00) 1.140
116 (116.00) 58 (58.00)
1 31 (29.33) 13 (14.87) ©.291
Jul. 2 24 (24.00) 12 (12.00) 0.000 Gt= 0.766 gl= 4
1992 3 20 (20.0990) 10 (10.00) ©.000 Gp= 0.412 gl= 1
4 28 (26.00) 11 (13.09) ©.475 Gh= ©0.354 gl= 3
103 (99.33) 46 (49.67)
1 8 (7.33) 3 (3.67) ©.190
Oct. 2 13 (12.99) 5 (6.00) ©0.258 Gt= 0.634 gl= 4
1992 3 9 (B8.67) 4 (4.33) 0©0.038 Gp=- 0.588 gl= 1
4 19 (9.33) 4 (4.67) 0.148 Gh= 0.046 gl= 3
40 (37.33) 16 (18.87) Gp= 0.588 gl= 1
Abr. 1 41 (44.67) 26 (22.33) ©0.883 Gt= 1.199 gl= 3
1993 2 23 (23.33) 12 (11.87) ©.9014 Gp= 0.968 gl= 1
3 57 (54.67) 25 (27.33) 0.302 Gh= 1.131 gl= 2
121 (122.67) 63 (61.33)
Tabla 3.2 -~ Test de G de bondad de ajuste repetidos realizados
en cada muestreo M1 entre las abundancias de A. azarae en los
laterales y centros de cada borde. Gt (total): indica el ajuste a 1la
proporcién esperada 2:1 (laterales - centros). Gp (promedio): 1indica
la diferencia, en conjunto, entre estos dos sectores. Gh

(heterogeneidad): indica las diferencias entre los diferentes bordes.
Entre paréntesis figuran las frecuenclas esperadas de acuerdo a 1la
proporcién sefialada. X P < 0.05.



MACHOS HEMBRAS

MUESTRO

M1 Lmax N Varianza Lméx N Varianza
Jun. 1991 18.148 27 271.426 18.409 22 165.200
Oct. 1991 49.545 11 1087.285 36.765 17 749.829
Mar. 1992 44.333 15 1213.826 26.458 24 538.008
Jul. 1992 21.818 22 284.631 27.800 25 206.411
Oct. 1992 59.286 14 1361.020 38.889 9 967.334
Abr. 1993 22.273 22 137.452 20.238 21 441.210

F= 9.837 P= 0.00001 F= 2.589 P= 0.0295

Tabla 3.3 - Largos maximos medios en metros "Lmax"” (estimadores

de &reas de accidén) y sus varianzas para machos y hembras de A.
azarae de los laterales en los distintos muestreos M1. Analisis
de 1la varianza de un factor con la transformacién BOX-COX con
Lambda= 0.14114 y 0.27227 para machos y hembras respectivamente.

MACHOS HEMBRAS
Inte. Conf. Int. Conf.
Jun. 1991 * Jun. 1991 k
Jul. 1992 * Abr. 1993 b 3
Abr. 1993 X X Mar. 1992 Xk
Mar. 1992 X X Jul. 1992 X X
Oct. 1991 * Oct. 1992 X 3k
Oct. 1992 * Oct. 1991 %
Tabla 3.4 - Contrastes realizados por intervalos de confianza

entre los largos maximos (estimadores de d4rea de accidén) de
machos (nivel de confianza 95 %) y hembras (nivel de confianza
90 %) de A. azarae en los diferentes muestreos M1 en
los laterales. Los asteriscos representan grupos en los cuales
no se hallaron diferencias significativas.



MACHOS HEMBRAS

MUESTRO
M1 Lmax N Varianza Cmax N Varlianza
Jul. 1992 28.077 13 718.934 38.333 6 1536.640
Oct. 1992 62.000 19 978.876 41.000 5 717 .4990
Abr. 1993 12.500 8 49 .999 19.091 11 104.081

F= 10.595 P= 0.0004 F= ©0.875 P= 0.4328

Tabla 3.5- Largos maximos medios en metros "Lmax"” (estimadores de
drea de accidén) y sus varianzas para machos y hembras de A.
azarae de los testigos en los distintos muestreos Ml. An&alisis de
la varianza de un factor con la transformacién BOX-COX con
Lambda= ©0.07381 y 0.01578 para machos y hembras respectivamente.

MACHOS
Inte. Conf.
Abr. 1993 X
Jul. 1992 k
Oct. 1992 *
Tabla 3.6 - Contrastes realizados por intervalos de confianza

entre los largos méximos (estimadores de &rea de accibén) de
machos (nivel de confianza 95 %) de A. azarae en los testigos.
Los asteriscos representan grupos en los cuales no se hallaron
diferenclas significativas.



LATERALES TESTIGOS
MACHOS HEMBRAS MACHOS HEMBRAS
Jun. 1991 35 m 31 m
Oct. 1991 83 m 64 m
Mar. 1992 79 m 50 m
Jul. 1992 39 m 42 m 55 m 77 m
Oct. 1992 96 m 79 m 93 m 68 m
Abr. 1993 34 m 41 m 20 m 29 m
Tabla 3.7 - Distancias limites (dlim) calculadas en cada
muestreo M1 para machos y hembras de A. azarae como el promedio

de las Areas de acclidédn de todos los individuos capturados tres o
mas veces méas un desvio estandar.



Linea Laterales Centros G

1 26 (20.00) 4 (19.09) 6.313 *x
Jul. 2 34 (27.33) 7 (13.87) 5.479 %%k Gt= 23.947 *%xx gl= 5
1991 3 39 (32.67) 10 (16.33) 4.006 % Gp= 23.143 %%k gl= 1
4 31 (25.33) 7 (12.87) 4.217 % Gh= ©0.894 gl= 4
5 36 (30.00) 9 (156.00) 3.932 %
166 (135.33) 37 (67.67)
1 1 (0.67) Q@ (9.33)
Nov. 2 3 (2.900) Q@ (1.00)
1991 3 3 (2.00) Q9 (1.90)
T (4.67) Q@ (2.33)
1 25 (20.00) 5 (10.00) 4.226 %
Abr. 2 13 (12.90) 5 (6.00) 0.258 Gt= 7.334 gl=b5
1992 3 9 (8.909) 3 (4.900) 0.394 Gp= 2.249 gl=1
4 23 (25.33) 15 (12.67) 0.626 Gh= 5.085 gl= 4
5 19 (16.00) 5 (8.00) 1.830
89 (81.33) 33 (490.67)
1 13 (12.09) 5 (6.90) 0.258
Ago. 2 13 (11.33) 4 (5.67) 0.784 Gt= 5.299 gl= 4
1992 3 13 (13.33) 7 (6.67) ©.024 Gp= 2.007 gl=1
4 11 (8.99) 1 (4.90) 4.233 % Gh= 3.292 gl= 3
50 (44.66) 17 (22.34)
1 12 (12.909) 6 (6.90) 0.000
Nov. 2 16 (12.67) 3 (6.33) 2.987 Gt= 7.798 gl= 3
1992 3 5 (3.33) @ (1.67) Gp= 4.802 * gl=1
4 11 (8.67) 2 (4.33)| 4.811 Gh= 2.996 gl= 2
44 (36.67) 11 (18.33) Gp= 4.802 gl=1
May. 1 16 (14.09) 5 (7.00) 0.908 Gt= 7.0990 gl= 3
1993 2 18 (17.33) B8 (B8.87) ©.979 Gp= 4.826 % gl=1
3 29 (22.67) 5 (11.33) 6.103 xkx Gh= 2.264 gl= 2
63 (564.00) 18 (27.00)
Tabla 3.8 - Test de G de bondad de ajuste repetidos realizados

en cada muestreo M2 entre las abundancias de A. azarae en los
laterales y centros de cada horde. Gt (total): indica el ajuste a la
proporcién esperada 2:1 (laterales - centros). Gp (promedio): indica
la diferencia, en conjunto, entre estos dos sectores. Gh
(heterogeneidad): indica las diferencias entre los diferentes bordes.
Entre paréntesis figuran las frecuencias esperadas de acuerdo a la
proporcién sefialada. En el muestreo de noviembre de 1992 se considerod
en conjunto a los bordes 3 y 4 por los bajos numeros de capturas en
los centros. X P £ 0.05; % P < 0.025; %%k P < 0.001.
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Muestreos M2 N % de dispersores % de recapturas
colonizadores no de los laterales
rotulados

Dis.Col.Rot. No Dis. Col.

Jul. 1991 37 75.68 18.92 5.490

Nov. 1991 o @ o -—— e—e—— e

Abr. 1992 33 90.91 9.09 9.900

Ago. 1992 17 58.82 35.309 5.88

Nov. 1992 11 45. 46 18.18 36.36

May. 1993 18 88.89 11.11 .00
Tabla 3.9 - Namero de ejemplares de A. azarae capturados en los
centros en los muestreos M2, distinguliendo entre ellos a los
dispersores colonizadores no rotulados, dispersores colonizadores

rotulados (Dis.Col.Rot.) y ejemplares recapturados en los centros pero
Qque no cambiaron de &rea de accién o no superaron los dlim
correspondientes (No Dis. Col.).

Muestreos % % % %
M2 Recapt. Res. D.L. D.C.
Jul. 1991 48.92 84.62 7.69 7.69
(1886) (91) (91) (91)
Nov. 1991 27 .27 83.33 16.67 0.00
(22) (6) (6) (6)
Abr. 1992 37.36 79.41 11.76 8.83
(91) (34) (34) (34)
Ago. 1992 40.00 71.05 13.16 15.79
(95) (38) (38) (38)
Nov. 1992 76.67 82.690 8.79 8.70
(39) (23) (23) (23)
May. 1993 41.76 84.21 10.53 5.26
(91) (38) (38) (38)
Tabla 3.1@ - Porcentaje de ejemplares de A. azarae recapturados en

muestreos M2 de los muestreos M1 (descontando en estos 1ltimos 1la
mortalidad producida en trampas) tanto en los laterales como en los
centros y su caracterizacién en residentes (Res.) dispersores en mismo
lateral (D.L.) y dispersores colonizadores rotulados (D.C.). Entre
paréntesis figuran los tamafios de muestra.
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Muestreo N % de ejemplares % de ejemplares
M2 "nuevos" rotulados
Jul. 1991 166 49.40 50.60
Nov. 1991 7 14.29 85.71
Abr. 1992 89 65.17 34.83
Ago. 1992 50 36.00 64.090
Nov. 1992 44 52.27 47.73
May. 1993 63 42 .86 57.14
Tabla 3.11 - Namero total de ejemplares de A. azarae capturados en los

muestreos

por

M2 en los laterales distinguiendo a
primera vez (% de ejemplares '"'nuevos’”) de los recapturados (% de
ejemplares rotulados).

&6

elemplares capturados



Abun. Prom TC Inmigran. Inmigrant. TR % Min.

Laterales Totales Rotulados Per. Dis
13.0 -0.257 4 2 0.308 9.52 (21)
17.0 -0.055 7 Q 0.412 0.200 (22)
Jul. 19.5 -0.9071 8 3 0.410 14.29 (21)
1991 15.5 -0.162 7 2 0.452 11.76 (17)
18.0 0.000 9 Q 9.500 90.09 (23)
2.5 -0.759 Q Q 9.000 0.99 (3)
Nov. 1.5 -0.786 (%] 9 0.000 0.90 (11)
1991 1.5 -0.250 Q Q2 0.000 .00 (2)
12.5 0.9000 5 1 0.400 5.56 (18)
6.5 -0.435 5 1 0.769 6.25 (16)
Abr. 4.5 -0.250 3 1 9.667 12.59 (8)
1992 11.5 0.000 15 (7] 1.304 .00 (13)
9.5 1.375 5 7] @.526 0.90 (5)
6.5 -0.552 4 2 0.615 9.52 (21)
Ago. 6.5 -0.381 4 2 90.615 15.38 (13)
1992 6.5 -0.316 7 1 1.077 7.69 (13)
5.5 -0.577 1 1 0.182 5.88 (17)
6.0 0.500 5 1 9.833 25.900 (4)
Nov. 8.0 0.455 1 %} 0.125 0.200 (3)
1992 2.5 0.2590 0 %] 0.000 0.99 (2)
5.5 0.571 1 1 90.182 100.00 (1)
8.9 -0.448 5 1 0.625 5.00 (20)
May. 9.0 -0.100 8 1 9.889 11.11 (9)
1993 14.9 -0.310 5 Q 9.357 0.9090 (26)
Tabla 3.12 - Abundancia media de A. azarae en los laterales en
los muestreos M2, numero de inmigrantes rotulados y totales

(rotulados + no rotulados) capturados en los centros en los mismos
muestreos. Tasa de cambio poblacional (TC) calculada en los laterales
de 1los muestreos M1 a los M2 como (abundancia M2 - abundancia M1l) [/
abundancia M1 ( aproximadamente entre 15 y 20 dias descontando en los
muestreos M1 la mortalidad producida en trampas). Tasa de recuperacidn

(TR): numero de inmigrantes totales / abundancia promedio en 1los
laterales. Porcentaje minimo de perdidas por dispersién (% Min. Per.
Dis): inmigrantes rotulados / numero de perdidas en los laterales de

los muestreos M1 a M2. El numero de ejemplares perdidos figura entre
paréntesis.



Inmigra. Inmigra. TR % Min.

Laterales Totales Rotulados Per. Dis.
Tau 0.6686 9.1781 0.2019 -0.90081

Abundancia N (24) (24) (24) (24)
M2 P 0.0000 9.2835 0.1775 0.9587
Tau 0.2363 -0.1500 0.0667 0.0520

TC N (24) (24) (24) (24)
M1 a M2 P 9.1239 ©.3639 0.6537 Q0.7367

Tabla 3.13 - Coeficientes Tau de correlacién de Kendall entre
las medidas de dispersién de A. azarae y las medidas de los
laterales: abundancia de roedores en los muestros M2 y tasas de
cambio poblacional (TC) de los muestreos M1 a los M2 (entre 15 y
20 dias aproximadamente). % Min. Per. Dis.: porcentaje minimo de
perdidas por dispersidén. TR: tasa de recuperacién.

MUESTREO % % %

M2 Recapt. Res. D.T.

Ago. 1992 43.59 74.47 23.53
(39) (17) (17)

Nov. 1992 70.37 100.00 0.00
(27) (19) (19)

May. 1993 31.58 75.00 25.00
(38) (12) (12)

Tabla 3.14 - Porcentaje de ejemplares de A. azarae recapturados

en los muestreos M2 de los muestreos M1 (descontando en estos
tltimos la mortalidad producida en trampas) en los testigos y su
caracterizacion en residentes (Res.) y dispersores en el mismo

testigo (D.T.) para las diferentes campafias. Entre paréntesis
figuran los tamafios de muestra.



Muestreo N % de ejemplares % de ejemplares

M2 Test. "nuevos” rotulados
Ago. 1992 29 41.38 58.62
Nov. 1992 30 36.67 63.33
May. 1993 27 55.56 44 .44
Tabla 3.15 - Numero total de ejemplares de A. azarae capturados

en los muestreos M2 en los testigos, distinguiendo a ejemplares
capturados por primera vez (% de ejemplares ‘'nuevos’”) de 1los
recapturados (% de ejemplares rotulados).



Linea Laterales Centros G
1 14 (14.00) 7 (7.00) ©.000
Ago. 2 18 (18.900) 9 (9.00) ©.000 Gt= 1.4890¢ gl= 5
1991 3 30 (28.67) 13 (14.33) ©.188 Gp= 0.681 gl=1
4 14 (12.009) 4 (6.00) 1.072 Gh= ©.799 gl= 4
5 26 (24.67) 11 (12.33) ©0.219
102 (97.34) 44 (48.66)
Dic. 2 6 (5.33) 2 (2.867) @.265 Gt= 0.303 gl= 2
1991 3 9 (8.67) 4 (4.33) 0.038 Gp= 0.220 gl=1
_ _ Gh= 0.083 gl=1
15 (14.09) 6 (7.900)
1 28 (26.67) 12 (13.33) ©.203
May. 2 16 (14.67) 6 (7.33) ©.374 Gt= 4.218 gl=5
1992 3 18 (22.67) 16 (11.33) 2.740 Cp= 0.112 gl= 1
4 42 (44.67) 25 (22.33) ©.470 Gh= 4.106 gl= 4
5 41 (38.67) 17 (19.33) ©.431
145 (147.35) 76 (73.65)
1 15 (12.67) 4 (6.33) 1.392
Sep. 2 12 (11.33) 5 (5.67) 0.121 Gt= 2.397 gl= 4
1992 3 10 (8.67) 3 (4.33) ©.653 Gp= 1.478 gl=1
4 1 (1.33) 1 (0.67) ©.231 Gh= ©0.919 gl= 3
38 (34.00) 13 (17.00)
1 20 (18.900) 7T (9.90) 0.696
Dic. 2 9 (8.00) 3 (4.00) ©.394 Gt= 2.780 gl= 4
1992 3 5 (4.900) 1 (2.90) ©.845 Gp= 2.342 gl=1
4 5 (4.900) 1 (2.20) ©.845 Gh= ©.438 gl= 3
39 (34.90) 12 (17.909)
Jun. 1 14 (13.33) 6 (6.67) ©.103 Gt= 6.775 gl= 3
1993 2 17 (17.33) 9 (8B.67) ©0.919 Gp= 2.372 gl=1
3 23 (17.33) 3 (8.67) 6.653 %xkx Gh= 4.403 gl= 2
54 (47.99) 18 (24.901)
Tabla 3.16 -- Test de G de bondad de ajuste repetidos realizados
en cada muestreo M3 entre las abundancias de A. azarae en los

laterales y centros de cada borde.
la proporcion esperada 2:1 (laterales - centros).
en conjunto,
indica

indica 1la diferencia,
(heterogeneidad):
bordes. Entre

acuerdo a la proporcion sefialada.

Gt (total):

Gp

los

entre estos dos sectores.
las diferencias entre
paréntesis figuran las frecuencias
¥k P < 0.001.

diferentes
esperadas

indica el ajuste a
(promedio):

Gh

de



Muestreos M3 N % de ejemplares % de ejemplares
sin marcas recapturados

del centro de los later.

Ago. 1991 44 63.64 27.27 9.09
Dic. 1991 6 100.09 0.00 0.09
May. 1992 76 84.21 14.47 1.32
Sep. 1992 13 38.46 46.16 15.38
Dic. 1992 12 91.67 8.33 0.00
Jun. 1993 18 27.78 66.67 5.55

Tabla 3.17 - Porcentaje de ejemplares de A. azarae capturados en
los centros en los diferentes muestreos M3 distinguiendo
recapturas de los mismos centros, recapturas de los laterales y
ejemplares sin marcas.

MUESTREO % % % %
M3 Recapt. Res. D.L. D.C.
Ago. 1991 30.77 81.25 10.42 8.33
(156) (48) (48) (48)
Die. 1991 14.29 100.00 0.00 0.00
(7) (1) (1) (1)
May. 1992 34.72 88.00 8.00 4.900
(72) (25) (25) (25)
Sep. 1992 36.73 88.89 0.00 11.11
(49) (18) (18) (18)
Diec. 1992 18.52 80.00 20.00 0.09
(27) (5) (5) (5)
Jun. 1993 64.52 95.00 2.50 2.50
(62) (49) (49) (49)

Tabla 3.18 - Porcentaje de ejemplares de A. azarae recapturados
en los muestreos M3 de los muestreos M2 y M1l (descontando en M2

la mortalidad producida en trampas), tanto en los laterales
como en los centros y su caracterizacién en residentes (Res.)
dispersores en el mismo lateral (D.L.) \4 dispersores

colonizadores rotulados (D.C.). Entre paréntesis figuran los
tamafios de muestra.



MUESTREO % % %

M3 Recapt. Res. D.M.C

Ago. 1991 36.36 83.33 16.67
(33) (12) (12)

Dic. 1991 0.00 9.00 0.00
(@) (9) (2)

May. 1992 42 .31 90.91 9.09
(26) (11) (11)

Sep. 1992 47 .06 66.67 33.33
(17) (6) (6)

Dic. 1992 9.09 100.00 0.00
(11) (1) (1)

Jun. 1993 70.59 100.00 0.900

(17) (12) (12)

Tabla 3.19 - Porcentaje de ejemplares de A. azarae recapturados

en los muestreos M3 en los centros provenientes de los mismos de
los muestreos M2 (descontando la mortalidad producida en trampas)
YV Su caracterizacién en residentes (Res.) y dispersores en el
mismo centro (D.M.C). Entre paréntesis figuran los tamafios de
muestra.

MUESTREO M3 LATERALES CENTROS
Ago. 1991 0.314 ©.364 X*= 0.307
(153) (33)

Dic. 1991 0.143 ©0.000 @ —----
(7) (9)

May. 1992 0.352 @.423 X2= 0.410
(71) (286)

Sep. 1992 0.383 0.353 X*= 0.048
(47) (17)

Dic. 1992 ©0.185 0.991 P= 0.650
(27) (11)

Jun. 1993 Q.727 0.7086 P= 1.000
(55) (17)

Tabla 3.20 - Proporcién de ejemplares capturados en los muestreos
M3 en 1los 1laterales y centros recapturados de los muestreos
M2. Las comparaciones estadisticas entre ambos sectores de los
bordes se realizaron con el test de X2 con tablas de contingencia
de 2 X 2 y en caso hallar frecuencias esperadas menores que 5 se
utilizé el test exacto de Fisher. Entre paréntesis figura el
total de ejemplares rotulados en los muestreos M2.



Muestreo N % de ejemplares % de ejemplares

M3 “nuevos” rotulados

Ago. 1991 102 52.94 47 .06

Dic. 1991 15 93.33 6.67

May. 1992 145 82.76 17.24

Sep. 1992 38 52.63 47 .37

Dic. 1992 39 87.18 12.82

Jun. 1993 54 25.93 74.07
Tabla 3.21 - Numero total de ejemplares de A. azarae capturados
en los muestreos M3 en los laterales distinguiendo a ejemplares
capturados primera vez (% de ejemplares ‘'nuevos’) de los

recapturados (% de ejemplares rotulados).

MUESTREO % % %
M3 Recapt. Res. D.T.
Sep. 1992 25.00 85.71 14.29
(28) (7) (7)
Dic. 1992 28.57 75.00 25.00
(14) (4) (4)
Jun. 1993 50.00 81.82 18.18
(22) (11) (11)

Tabla 3.22 - Porcentaje de ejemplares de A. azarae recapturados
en los muestreos M3 de los muestreos M2 y M1 (descontando en M2
la mortalidad producida en trampas) en los testigos y su
caracterizacidn en residentes (Res.) y dispersores en el mismo
testigo (D.T.). Entre paréntesis figuran los tamafios de muestra.

Muestreo N % de ejemplares % de ejemplares
M3 Test. "nuevos” rotulados
Sep. 1992 12 41.67 58.33
Dic. 1992 18 77.78 22.22
Jun. 1993 19 42 .11 57.89

Tabla 3.23 - Numero total de ejemplares de A. azarae capturados
en los muestreos M3 en los testigos, distinguiendo a ejemplares
capturados por primera vez (% de ejemplares ‘'nuevos’”) de 1los
recapturados (% de ejemplares rotulados).



MUESTREO Campafia Sexo Res. Direccién

Jul. 1991 (M2) 1 m L 65 m al centro

Jul. 1991 (M2) 1 L 20 m al centro

Ago. 1991 (M3) 1 h L 40 m al centro

Ago. 1992 (M2) 4 m L 220 m al centro

Ago. 1992 (M2) 4 m L 35 m al centro

Dic. 1992 (M3) 5 h C 20 m al lateral

Jun. 1993 (M3) 6 m C 25 m al lateral

Jun. 1993 (M3) 6 m L 80 m al centro

Jun. 1993 (M3) 6 h L 75 m al centro
Tabla 3.24 - Desplazamientos de ejemplares de A. azarae de 1da vy
vuelta entre Laterales y centros en los distintos muestreos vy
campafias. L: laterales, centros indican el sector del borde en
el cual el individuo es residente seflalando 1la direccién del

desplazamiento y la distancia recorrida.



a)

x

b)
C_ D -
c) d)

Fig.3.1- Areas de accié6n (Lméax) representadas con lineas
horizontales y esquematizadas con elipses, para un muestreo
hipotético. Los asteriscos representan recapturas de ejemplares
en un muestreo posterior a la determinacién del area de accién.
En los casos a, b y c s8e considera a los ejemplares
residentes, en el caso d dispersores.
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3.5 - EXPERIENCIA DE MARCADO DE HECES CON PIGMENTOS FLUORESCENTES

3.5.1 - Objetivo y Descripcion del disefio de la experiencia

En todas las campafias se observd que los colonizadores de
los centros en los muestreos M2 fueron en su mayoria individuos
no rotulados (ver Tabla 3.11), es decir se tratdé de roedores que
no fueron capturados y rotulados en los muestreos M1 en los
laterales adyacentes. Con el objeto de detectar la procedencia de
los ejemplares no rotulados que colonizan los centros, se
realizé una experiencia que incluy® ademds del muestreo de
roedores por trampeo el uso de alimento marcado con pigmentos
fluorescentes que colorean las heces de estos animales.

La tincién de la orina o de las heces en animales es una
técnica utilizada desde hace muchas décadas en especial para
determinar las dreas de accidén de los individuos (Davis et al.,
1948; Brown, 1961; Brown and Conaway, 1961; New, 1958; Frantz,
1972; Evans & Griffith, 1973). El marcado de heces con pigmentos
fluorescentes constituye una metodologia alternativa para el
estudio de 1los desplazamientos de 1los roedores y aporta
informacién que escapa al sistema de captura, marcado y recaptura
de estos animales.

La experiencia Be realizdé entre los meses de julio y agosto
de 1993. Se trabajdé sobre un borde de 759 m de longitud (borde A)
dividido para el andlisis en una zona central de 150 m (CENTRO) vy
dos laterales adyacentes (a la izquierda y a 1la derecha del
centro) de 300 m de longitud cada uno (LATERALES). A lo largo de
los 750 m se 1instald una linea de muestreo de 150 trampas
distanciadas 5 m una de la otra.

En el campo adyacente, el cual estaba sembrado con soja, se
instalé wuna linea de trampas paralela a la del borde a wuna
distancia de 20 m de este, de la misma longituad y con 1igual
nimero y disposicién de trampas.

En el borde de enfrente al "A", al otro lado del camino de
tierrsa, se 1instald una linea de trampas de 450 m de longitud
centrada respecto de la lineas de 750 m, con 90 trampas
distanciadas 5 m una de la otra (borde B).



Tanto en las 1lineas de borde como en la de campo se
colocaron cebaderos con alimento coloreado con pigmentos
fluorescentes de diferentes colores. Los cebaderos se ubicaron
coincidiendo con las estaciones de trampeo de roedores y entre
estaciones es decir que estuvieron distanciados 2.5 m uno de
otro.

La distribucién del alimento coloreado y de las lineas de
muestreo puede observarse en el siguiente esquema:

Linea de muestreo instalada en el campo (759 m, 150 trampas)

\
300 cebaderos: Color amarillo-naranja !
l:
Campo H
20 m
borde A: H
Lateral Lateral !
Izquierdo Centro Derecho !
Ext. 159m Int. 150m Int. 150m Ext. 150m H
/
Color H Color Color Color H Color
Rojo H Verde Azul Verde H Rojo
60 Ceb. i 60 Ceb. 60 Ceb. 60 Ceb. ! 60 Ceb.
300 m 150 m 300 m
69 Trampas 39 Trampas 6@ Trampas
Camino de Tierra
borde B:

Linea de muestreo instalada en el borde
(459 m, 99 trampas)
189 cebaderos: Color naranja

El alimento consistié de una masa de aproximadamente 20 g
de: avena, grasa, pasta de mani y pigmento fluorescente
acompafiada en el cebadero con un poco de harina de maiz coloreada
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con el mismo pigmento. Los cebaderos fueron armados con dos
bandejas de plastico superpuestas de 19 cm de ancho y largo vy 5
cm de profundidad, dejando una boca de entrada para los
roedores. Los mismos fueron anclados en la tierra.

En el borde "A" se siguieron los siguientes pasos:

1) Remocién de roedores en el area central del borde y captura,
marcado y recaptura intensiva de roedores en los laterales
adyvacentes. Muestreo M1.

En esta etapa se realizdé un muestreo de 5 dias de duracidn
interrumpido a partir del tercer dia con tres dias de descanso
para evitar muertes de roedores por exceso de permanencia en
trampas. En este muestreo se removidé a todos los ejemplares
capturados en el centro, previa semiclausura de este sector del
borde con la colocacidén de chapas ubicadas transversalmente vy
haber desmalezado una franja de 1.5 m alrededor de las mismas,
mientras que en los laterales se realizaron muestreos de captura
marcado y recaptura de roedores.

2) Muestreos de roedores en el centro.

Finalizado el muestreo M1l se levantaron las semiclausuras
para permitir la libre invasién de los roedores al centro y a los
3, 7 y 12 dias se realizaron sendos muestreos de un dia de
duracién para observar los pasos secuenciales de su
colonizacién, Tabla 3.25.

3) Deteccidn y caracterizacion de los desplazamientos hacia el
centro a los 16 dias de finalizada la remocién. Muestreo M2.

A los 16 dias de finalizada la remocién y haber levantado
las semiclausuras, se realizd6 un muestreo de captura, marcado y
recaptura de tres dias consecutivos de duracién a lo 1largo de
los 759 m del borde.

En 1la 1linea del campo y en el borde "B"” se realizaron
siempre muestreos de captura marcado y recaptura de roedores en
forma simultdnea y de igual duracién a los desarrollados en 1los
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pasos 1 vy 3 en el borde A.

En cada muestreo se registré para cada animal su estacidn de
captura, especie, sexo, peso, longitud y estado reproductivo (ver
Capitulo II). Cada animal fue individualizado mediante cortes en
las ultimas falanges. Las trampas fueron provistas con algodén vy
envueltas en bolsas de papel y nylon, para proteger a los
animales de las bajas temperaturas, las mimas fueron cebadas con
una mezcla de grasa, avena y pasta de mani. Cada vez que 1un
animal fue capturado se revisé en la trampa la presenclia de heces
coloreadas.

Coincidiendo con los 3 muestreos de roedores realizados en
el centro del borde A en el paso 2, 8e revisaron, limpiaron y
completaron todos los cebaderos, los cuales fueron instalados
luego de los tres dias de receso del muestreo M1l. Se registrd en
cada cebadero la presencia de heces de un color diferente al
color original del alimento colocado en el mismo, lo que fue
usado como evidencia indirecta de los desplazamientos de 1los
individuos. Se consideré a dichos desplazamientos como
dispersivos cuando la distancia desde el cebadero donde se
encontraron las heces de distinto color al cebadero mas cercano
con alimento del mismo color al de tales heces super6 el mayor de
los dlim calculado para la época.

Las heces coloreadas fueron identificadas a simple vista vy
con el uso de tubos fluorescentes UV en la obscuridad.

En resumen esta experiencia respetdé el disefio de la
experiencia original (ver Capitulo II) salvo por las siguientes
modificaciones: a) los laterales fueron del doble de longitud, b)
se muestred en el campo, c) se muestred en el borde al otro lado
del camino, d) se utilizaron cabaderos con alimento coloreado, e)
se realizaron en el centro 3 muestreos de roedores entre 1los
muestreos M1 y M2 y £) no se realizdé el muestreo M3.

El cronograma completo de la misma puede observarse en 1la
Tabla 3.25.



3.5.2 - Resultados

3.5.2.1 - Remocién de roedores en el centro del borde A y captura
v recaptura intensiva de roedores en el resto de las

lineas. Muestreo M1.

En la 1linea del campo solo se capturd un ejemplar de A.
azarae que al ser liberado se dirigidé hacia el borde donde fue
recapturado posteriormente (izquierda del borde A). En el borde B
se capturaron 7 ejemplares de esta especie.

En el borde A, al igual que lo sucedido en la experiencia
original, 1la cantidad de ejemplares que se removié del centro no
difirié de la cantidad rotulada en los laterales. Tabla 3.26.

La abundancia de roedores del centro tampoco difirié de 1la
abundancia registrada en los 150 m de laterales adyacentes a
ambos lados del mismo (Laterales internos), Tabla 3.27 y de 1la
abundancia registrada en los 150 m de laterales distantes 150 m
(Laterales externos), Tabla 3.28. Por otra parte no se
observaron diferencias significativas entre la abundancia de
roedores de los laterales internos y externos, Tabla 3.29.

De igual manera que en la experiencia original se estimé el
drea de accién por el método del Largo médximo para todos 1los
ejemplares capturados mds de tres veces y se determinaron 1los
dlim para la posterior caracterizacién de los desplazamientos de
los individuos, Tabla 3.30.

3.5.2.2 - Muestreos de roedores en el centro de borde A,
intermedios a los muestreos M1 y M2.

En ninguno de los tres muestreos se capturaron ejemplares de
A. azarae
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3.5.2.3 - Deteccidén y caracterizacion de los desplazamientos de

los roedores a los 16 dias de haber finalizado las
remociones. Muestreo M2.

En la linea de campo no se capturdé ningin ejemplar de A.
azarae y en el borde B se registraron 5 capturas 2 de las cuales
fueron recapturas del muestreo M1, ambos individuos recapturados
fueron caracterizados como residentes.

En el borde A se capturd en el centro una menor cantidad de
eJemplares de A. azarae respecto de la abundancia registrada en
los laterales, Tabla 3.31.

La abundancia de roedores del centro también fue menor
respecto de la abundancia de roedores observada en los laterales
internos y externos, Tabla 3.32 y Tabla 3.33 respectivamente.
Por otra parte no se observaron diferencias significativas entre
la abundancia de roedores de los laterales internos y externos,
Tabla 3.34.

De los 8 ejemplares que colonizaron los centros del borde A
en los muestreos M2, 2 provinieron de los 150 m externos de los
laterales, verificado por sus marcas individuales y en uno de
ellos ademés por haber hallado en su trampa de captura del centro
heces de color rojo. En uno de los colonizadores del centro sin
marca se halldé en su trampa heces de color verde revelando que
estuvo en los laterales.

En los laterales se observdé de los muestreos M1 a los M2 un
alto porcentaje de recaptura y al igual que en la experiencia

original los ejemplares mostraron altos porcentajes de residencia
Tabla 3.35.

3.5.2.4 - Revisacioén de los cebaderos durante la realizacién de
los muestreos intermedios a los M1 y M2.

En la primer revisacidén se observé en el centro del borde A
que el 65 % de los cebaderos instalados no fueron usados mientras
que en el resto hubo escasa evidencia de uso con muy poco del
alimento consumido hallando un numero reducido de heces en 1los
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mismos la mayoria coloreadas de azul.

En los laterales de este borde todos los cebaderos mostraron
sefiales de uso, en ellos gran parte o la totalidad del alimento
fue consumido 1lo que se reflejdé en la mayor cantidad de heces
halladas respecto de los cebaderos del centro, la mayoria de
igual color al alimento colocado. En ocasiones también se observéd
el arrastre del alimento fuera del cebadero.

En el campo y en el borde B hubo muy pocos indicios de uso
de los cebaderos, en estas zonas el alimento pacticamente no fue
consumido.

En las revisaciones siguientes se observé una situacién
similar a la descripta arriba con un incremento del consumo del
alimento de los cebaderos del centro respecto de la primer
revisacioén.

En la tres revisaciones se observé en los cebaderos de las
diferentes zonas consideradas del borde A, heces de distinto
color al alimento colocado en las mismas. En los centros se
observaron mas cebaderos con heces rojas que con heces verdes lo
que indica desplazamientos de ejemplares hacia los mismos de mas
de 1590 m, Tabla 3.36. En los laterales se observaron 34 cebaderos
con heces de distinto color al original del alimento pero a
distancias que no pueden ser consideradas como dispersivas (Tabla
3.37), en tanto que de los 19 cebaderos con heces de otro color a
distancias qQue si podrian considerarse dispersivas se observaron
16 con heces rojas en las zonas con alimento de color verde y 3

con heces verdes en las zonas con alimento de color rojo, Tabla
3.37.

Tanto en el centro como en los laterales se observdé la
presencia de heces naranjas, lo que indica desplazamientos de
roedores a través del camino de tierra. En los laterales se
observd ademds la presencia de heces de color amarillo-naranjas
(alimento colocado en el campo), gque no pertenecieron a A azarae,
las mismas fueron del género Calomys y su hallazgo coincididé con
el comienzo de la cosecha de la soja (28 de julio).

En ninguna revisacién se observaron heces con colores
pertenecientes al borde A en los cebaderos instalados en el campo
pero se observaron tres cebaderos en el borde B con heces de
color verde.
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3.5.3 - DISCUSION

En los muestreos intermedios a los M1l y M2 realizados en los
centros no se capturaron ejemplares de A. azarae pero se
observaron indicios de sus desplazamientos dispersivos. En la
primer revisacién de los cebaderos se registré en el centro la
presenclia de heces de color verde a distancias del cebadero méas
cercano con alimento de ese color que podriamos considerar
dispersivas. En las posteriores revisaciones se halléd en 1los
centros una mayor cantidad de cebaderos con heces rojas que
verdes sefialando que los ejemplares que se desplazaron hacia el
centro recorrieron distancias superiores a 150 m. Ademas se
obtuvieron indicios de desplazamientos de ejemplares hacia el
centro cruzando el camino de tierra.

En los muestreos M2 se capturaron dos ejemplares de A.
azarae que colonizaron los centros en cuyas trampas se hallaron
heces coloreadas gque indicaron gque uno de ellos provino de 1la
zona roja de los laterales, corroborado también por su marca, vy
el otro provino de la zona de los laterales de color verde.

Estas evidencias parecen indicar que se produce una rapida
colonizacién por parte de ejemplares qgque habitan 1las zonas
cercanas al vacio pero a medida gque transcurren los dias la
colonizacién se produce por ejemplares provenientes de lugares
mas distantes del borde e inclusive por ejemplares que atraviesan
el camino de tierra. El haber hallado que la mayoria de los
desplazamientos dispersivos detectados con este método en 1los
laterales s8e produjeron en direccidén al centro concuerda con
estas apreciaciones.

El hecho de encontrar heces rojas en los centros constituye
una evidencia inequivoca gque los individuos estuvieron en 1las
zonas de los laterales con alimento de ese color pero el hallar
heces de color verde no elimina la posibilidad gque los animales
provengan también de las zonas rojas y comieran alimento verde
dado que debieron pasar por alli.

Aunque no sSe <conoce a cuantos ejemplares corresponden
las heces de otro color halladas en los cebaderos del centro, la
mayor cantidad de cebaderos con heces rojas respecto de los
hallados con heces verdes sugiere que la colonizacidén del centro
involucra mas individuos provenientes de zonas distantes a més de



1560 m del mismo Que de zonas cercanas, resultado que explicaria
las altas proporciones de ejemplares no marcados capturados en
los centros en los muestreos M2 de la experlencia original. Esta
tendencia también se observdé con el sistema de trampas ya gque al
duplicar la longitud de los laterales se obtuvo que 2 de 1los 8
colonizadores del centro provinieron de las zonas rojas de 1los
laterales, es decir distantes 150 m del centro.

El registrar wun menor uso de 1los cebaderos del centro
respecto de los cebaderos de los laterales en la primer
revisacién 1indica que la remocidén fue exahustiva por lo que 1la
captura de ejemplares no rotulados en 1los centros en los
muestreos M2 no se debe a ejemplares gque no fueron removidos en
los muestreos M1l sino a ejemplares que arribaron a ellos por
dispersidn.

El hecho de duplicar la longitud de los laterales no solo
resultdé 10til en detectar que ejemplares rotulados en las 2zonas
mads externas de estos posteriormente fueron recapturados en el
centro sino ademds para corroborar que los 150 m de laterales
adyacentes a ambos lados del centro, tal como fue la longitud de
los laterales en la experiencia original, mostraron abundancias
de roedores semejantes tanto en los muestreos M1l como en los M2 a
los 150 m de laterales distantes 150 m del centro donde deberia
sospecharse poca influencia del vacio producido en el centro.

En esta experiencia se observdé que la abundancia de A.
azarae en la zona central no difirié de la abundancia registrada
en los 1laterales en los muestreos M1, mientras que a los 186
dias de haber finalizado las remociones el centro no alcanzdé el
nivel de abundancia hallado en los laterales.

Los laterales mostraron alta abundancia de roedores tanto en
M1 como M2, inclusive pudo observarse un leve incremento de 1la
misma entre estos dos muestreos (ver Tablas 3.26 y 3.31). Esta
situacién es semejante a la hallada en la campafia 1 de la
experiencia original, en el sentido que se observéd alta
abundancia de roedores en los laterales y baja recuperacidén de
los centros. La tasa de recuperacién en esta experiencia,
referida a la abundancia promedio de los laterales en 150 m, es
igual a 9.42 (TR= 8/19) que es similar a las tasas halladas en la
campafia 1 (ver Tabla 3.12). Este resultado corrobora qgque en
situaciones de alta densidad invernal cuando aun el ambiente no
se ha deteriorado A. azarae muestra tasas bajas de dispersidn

Q2






Muestreos M1 (paso 1): 13 al 15 y 20 al 21 de Jjulio de 1993
Muestreos en el centro solamente (paso 2): 24 de Julio

28 de Jjulio
3 de agosto

Muestreo M2 (paso 3): 8 al 10 de agosto
Instalacién de cebaderos: 19 de Julio.
Primera revisacién y rellenado de cebaderos: 24 de julio

Segunda revisacién y rellenado de cebaderos: 28 y 29 de julio
Ultima revisacién y rellenado de cebaderos: 3 de agosto

Tabla 3.25 - Cronograma de muestreo de la experiencia de marcado
de heces con pigmentos fluorescentes.

Observado Esperado G
Centro 18 16.6
0.145
Laterales 65 66.4
Tabla 3.26 - Frecuencias de capturas originales de A. azarae
observadas en el centro y en 1los laterales del borde A,
comparadas con las frecuencias esperadas de acuerdo a 1la
proporcién 4:1 (Laterales - centro). Muestreo M1.
Observado Esperado G
Centro 18 15.67
0.508
Lat. Int. 29 31.33
Tabla 3.27 - Frecuencias de capturas origlnales de A. azarae

observadas en el centro del borde A y en los 150 m de laterales
adyacentes a ambos lados del mismo comparadas con las
frecuencias esperadas de acuerdo a la proporcidén 2:1 (Laterales -
centro). Muestreo M1.
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Observado Esperado G
Centro 18 18
0.000
Lat. Ext. 36 36
Tabla 3.28 - Frecuencias de capturas originales de A. azarae
observadas en el centro del borde A y en los 150 m de laterales
distantes 150 m a ambos lados del mismo comparadas con las

frecuencias esperadas de acuerdo a la proporcién 2:1 (Laterales -

centro).

Muestreo M1.

Observado Esperado
Lat. Int. 29 32.5
0.755

Lat. Ext. 36 32.5

Tabla 3.29 - Frecuencias de capturas originales de A. azarae
observadas en los laterales internos y externos del borde A,
comparadas con las frecuencias esperadas de acuerdo a 1la
proporcién 1:1. Muestreo Ml.

Lmax N Varianza dlim

machos 14.62 13 47 .75 22 m

Hembras 18.33 9 131.33 39 m
Tabla 3.3@ - Promedios de Lmax en metros (estimadores de area de
accién) calculados para todos los ejemplares capturados mas de

tres veces en el muestreo M1l. dlim= [méax + 1 desvio esténdar.



Observado Esperado G

Centro 8 16.8
6.834 P< 0.01
Laterales 76 67.2
Tabla 3.31 - Frecuencias de capturas originales de A. azarae
observadas en el centro y en los 1laterales del borde A,
comparadas con las frecuencias esperadas de acuerdo a la

proporcién 4:1 (Laterales - centro). Muestreo M2.

Observado Esperado G
Centro 8 14.67
5.052 P =< 0.025
Lat. Int. 36 29.33
Tabla 3.32 - Frecuencias de capturas originales de A. azarae

observadas en el centro del borde A y en los 150 de laterales
adyacentes a ambos lados del mismo comparadas con las frecuencias
esperadas de acuerdo a la proporcién 2:1 (Laterales - centro).

Muestreo M2.

Observado Esperado G
Centro 8 16
6.761 P < 0.01
Lat. Ext. 40 32
Tabla 3.33 - Frecuencias de capturas originales de A. azarae

observadas en el centro del borde A y en los 150 m de laterales
distantes 150 m a ambos lados del mismo comparadas con las
frecuencias esperadas de acuerdo a la proporcioén 2:1 (Laterales -
centro). Muestreo M2.



Observado Esperado G

Lat. Int. 36 38
0.211
Lat. Ext. 49 38
Tabla 3.34 - Frecuencias de capturas originales de A. azarae

observadas en los laterales internos y externos del borde A,
comparadas con las frecuencias esperadas de acuerdo a la
proporcién 1:1. Muestreo M2.

% Recapt. % Res. % D.L. % D.C.
81. 54 83.02 13.21 3.77
(65) (53) (53) (53)

Tabla 3.35 - Porcentaje de ejemplares de A. azarae recapturados
en el muestreo M2 del muestreo M1 tanto en los laterales como en
el centro del borde A y su caracterizacién en residentes (Res.)

dispersores en el mismo lateral (D.L.) y dispersores
colonizadores de los centros (D.C.).

Revisacidn Centro (Azul)

Disp. No Disp. otros

24 de Julio 2V
28-29 de Julio 1V 2V 3N
11 R
3 de agosto 9R 1V 3 N
Tabla 3.36 - NGmero de cebaderos en el centro del borde A con

heces de otro color al alimento colocado en el mismo. De acuerdo
a las distancias en que se hallaron respecto del cebadero mas
cercano con alimento de su mismo color se distinguieron
desplazamientos dispersivos (Disp.: > 30 m) de no dispersivos
(No Disp.: <= 30 m) V: verde, R: rojo y N: naranja.



Revisacidn Lateral Int. (verde) Lateral Ext.(rojo)

Disp. No Disp. otros Disp. No Disp. otros

24 de Julio 7R 7R 1N 1V

28-29 de Julio 6 R 7R 1N 3V 5V
5 AN

3 de agosto 3R 5 R 8 N 5V
4 A 1 AN

Tabla 3.37 - Numero de cebaderos en los laterales de borde A con
heces de otro color al alimento colocado en el mismo. De acuerdo
a las distancias en que se hallaron respecto del cebadero méas
cercano con alimento de su mismo color se distinguieron
desplazamientos dispersivos (Disp. > 3@ m) de no dispersivos (No
Disp. = 32 m) V: verde, R: rojo, A: azul, N: naranja y AN:

amarillo-naranja.






4.1.- INTRODUCCION

En los estudios de dispersién en pequefios roedores, se

dedican considerables esfuerzos para caracterizar a los
dispersores. Principalmente se trata de responder si la
proporcién de sexos, estructuras de edades, pesos, actividad

reproductiva, comportamiento y genética difieren entre residentes
y dispersores. La visidn generalizada es que los dispersores no
son un subconjunto al azar de los residentes (Gaines et al.,
1979; Gaines & McClenghan, 1980; Lidicker, 1985 a y b). El
conocimiento de las caracteristicas distintivas de los
dispersores brinda un elemento para conocer los mecanismos o las
causas que desencadenan la dispersioén.

Para roedores de ciclos multianuales en densidad existe una
leve tendencia a qgque los machos sean el 8sexo mads dispersivo
(Myers & Krebs, 1971; Gaines et al., 1979; Krebs et al., 1976;
Keith & Tamarin 1981, ver recopilaciones de Gaines & McClenaghan,
1980 y Lidicker, 1985 a). Sin embargo Tamarin (1977) observé en
Microtus pennsylvanicus que durante el invierno se dispersaban
predominantemente machos pero durante el verano sucedia 1lo
contrario. Gaines et al. (1979) nutilizando la técnica de 1la
grilla de remocidén reportaron que la proporcidén de sexos de los
dispersores de Microtus ochrogaster estaba sesgada hacia 1los
machos, pero en el mismo trabajo utilizando otras técnicas
(clausuras y observando la colonizacién de &reas quemadas) no
hallaron diferencias en la proporcién de sexos entre dispersores
vy residentes. Johnson & Gaines (1987) tampoco hallaron en esta
especie diferencias en la proporcién de sexos entre estos dos
tipos de individuos.

Para especiles de ciclo anual Gaines & McClenaghan
(1980) sefialan Qque la proporcién de sexos de los dispersores es
similar a la de los residentes, sin embargo Keith & Tamarin
(1981) hallaron en Microtus townsendii que en verano los machos
se dispersaban méds qQue las hembras y Gliwicz (1988) hallé que la
proporcidn se sexos de los dispersores de Clethrionomys glareolus
en bprimavera-verano estaba sesgada hacia las hembras subadultas
en tanto que en Apodemus flavicollis, en esta misma estacidn,
lo estuvo hacia los machos subadultos.

Gliwicz (1992) presentd algunos ejemplos, tanto en especies
de ciclos multianuales como anuales, donde el sexo mas
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dispersivo fue también el mé&s territorial, pero ante 1la
presencia de contradicciones sugiere qQque la proporcién de sexos
de los dispersores puede variar entre poblaciones, aun dentro de
la misma especie, dependiendo del grado de competencia
intrasexual bajo las condiciones locales, dado qgque el éxito
reproductivo de 1las hembras depende del acceso al alimento
mientras que el de los machos estd ligado a 1la obtencién de
hembras para aparearse.

La edad o el tamafio al que se dispersan los individuos,
constituye otra intrigante pregunta. En varios trabajos se han
descripto movimientos dispersivos de machos adultos al comienzo
de la actividad reproductiva, asociados con 1la reorganizaciodn
social qgque se produce en las poblaciones en este periodo
(Pearson, 196Q; Lidicker, 1973; Beacham, 1981; Wolff & Lidicker,
1980).

Las comparaciones en estructuras de edades o pesos entre
residentes y dispersores indican que generalmente se dispersan
mas los individuos de menor tamafio (Myers & Krebs, 1971; Gaines
et al., 1979; Krebs et al., 1976; ; Gliwicz, 1988; Nadesau et al.,
1981; Adler & Tamarin, 1984). Tamarin (1977) observd en Microtus
pennsylvanicus una mayor proporcién de dispersores Jjuveniles
machos en invierno, mientras que en el verano era mayor la
proporcién de hembras adultas. En ese mismo trabajo no fueron
detectadas diferencias entre dispersores y residentes para
Microtus breweri. Keith & Tamarin (1981) en estas mismas especies
observaron que el peso medio de los dispersores machos de
Microtus pennsylvanicus fue mayor al de los residentes en tanto
que fue menor el peso medio de las hembras dispersoras, también
hallaron una menor proporcién de machos subadultos entre los
dispersores. En Microtus breweri observaron nuevamente un mayor
reso medio de los machos dispersores.

A partir de los distintos trabajos no surge una relacidén
clara entre la actividad reproductiva de los individuos y 1la
dispersidén. Los machos que se dispersan a las grillas de remocidn
suelen presentar niveles de actividad reproductiva semejante a
aquellos de 1los residentes (Gaines & McClenaghan, 1980), sin
embargo Myers & Krebs (1971) reportaron Qque dispersores machos
subadultos de Microtus ochrogaster maduraron mas rapido Vv
tuvieron una mayor actividad reproductiva que 1los resldentes de
esa edad. Krebs et al. (1976) reportaron también una mayor
actividad en 1los machos subadultos dispersores de Microtus



townsendii mientras que Gliwicz (1988) observé una menor
actividad reproductiva en esta clase de edad y sexo en los
dispersores de Apodemus flavicollis.

En las hembras la situacién es aiin mas confusa, se ha
descripto en muchas ocasiones qQue hembras subadultas alcanzan
niveles mayores de actividad reproductiva respecto de las
hembras residentes de esa edad, madurando también a menores pesos
(Tamarin, 1977; Gaines et al, 1979; Krebs et al., 1976; Nadeau,
1981; Adler & Tamarin 1984; Baird & Birney, 1982) lo que en
general se atribuye a la liberacidén de la inhibicidén provocada
por hembras de mayor tamafio y jerarquia (Lidicker, 1975, 1985 a,
Gaines & McClenaghan, 1989). Sin embargo en otros trabajos se
reportaron menores porcentajes de actividad reproductiva de
hembras subadultas dispersoras respecto de las residentes de esa
clase de edad (Myers & Krebs, 1971; Gliwicz, 1988).

Las hembras adultas dispersoras en general presentan niveles
semejantes o menores de actividad reproductiva respecto de 1las

residentes de esa clase de edad (Krebs et al., 1976; Gliwicz,
1988; Nadeau, 1981; Adler & Tamarin, 1984; Myers & Krebs, 1971;
Gaines et al., 1979). Pocas veces se ha observado wuna mayor

actividad de las hembras adultas dispersoras respecto de las
adultas residentes (Tamarin, 1977).

Las hipétesis de subordinacidn social, polimorfismo
genético-comportamental, cerca social, saturacidn, cohesidn
social, aunque esta ultima no tan directamente, predicen en
general que los dispersores 8son Jjuveniles o subadultos
subordinados, forzados a dispersarse por interacciones agresivas
con individuos dominantes.

Cominmente, como se sefialdé mas arriba (ver ademas
recopilaciones de Gaines & McClenagan, 198¢ y Lidicker, 1985 a)
los dispersores son ejemplares de menor tamafio que los

residentes. Estos resultados muchas veces son utilizados también
como evidencias de una menor jerarquia social existiendo pocos
trabajos donde se hayan desarrollado experiencias especificas de
comportamiento (Myers & Krebs, 1971; Gregory & Cameron, 1988; ver
Tabla 5.1 de Brandt, 1992).

Brandt (1992) en una extensa recopilacién investigando 1la

influencia del comportamiento social en 1la emigracién e
inmigracién de individuos, concluye qQue en pequefilos mamiferos la
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agresidén asociada al comportamiento de espaciamiento puede ser
més importante en limitar la inmigracién que en provocar la
emigracién de individuos.

Como se vio en el capitulo I, las diferencias genéticas son
el factor clave que distingue a la hipétesis del polimorfismo
genético-comportamental (Chitty, 1967-Krebs, 1978) de la
hipétesis de subordinacion social (Christian, 1979). La
posibilidad que los dispersores sean genéticamente distintos ha
sido tema de discusidén y amplia especulacién (ver recoplilaciones
de Gaines & McClenaghan, 1980, Lidicker, 1985 a, Cockburn, 1992).
Las investigaciones principalmente se centran en corridas
electroforéticas de enzimas de residentes y dispersores y si bien
varios trabajos han aportado evidencias que los dispersores no
son una muestra al azar de la poblacidén (Myers & Krebs, 1971;
Keith & Tamarin, 1981; Krebs, et al., 1976, Baird & Birney,
1982) la relacién de cada genotipo con los movimientos
dispersivos es dudosa.

4.1.1 Antecedentes especificos

En A. azarae las comparaciones de las caracteristicas de
dispersores y residentes son muy escasas. Dalby (1975) observd
que las grillas en las cuales efectuaba remociones practicamente
no eran colonizadas por juveniles por lo que concluyd que los
ejemplares de A. azarae no se dispersan hasta alcanzar la

pubertad. También observdé que la proporcidén de sexos de
residentes y dispersores no diferian en la estacioén no
reproductiva, mientras que durante 1la estacién reproductiva
halldé un menor numero de hembras dispersoras respecto de los
esperado por la proporcién de sexos de los residentes, lo que

atribuy6 a la fijacidén al hdbitat de las hembras en este periodo
en relacidén con el parto.

Zuleta (1989) observé en A. azarae un mayor peso medio, una
mayor sobrevida y una mayor actividad reproductiva (sobre todo
en hembras) de 1los residentes respecto de 1los transeuntes,
mientras que no observdé diferencias en las proporciones de 8sexos
entre estas dos fracciones de la poblacién. Cittadino et al.
(1994) observaron también en A. azarae un mayor peso medio de los
residentes respecto de los transeintes en el periodo invernal.
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Si bien no se puede considerar a todos los transeintes como
dispersores, porque podria tratarse de eJjemplares nacidos in
situ, en épocas en las cuales hay receso reproductivo estos
individuos se incorporan a la poblacién capturable por sus
desplazamientos hacia las zonas muestreadas, por los que es
probable que muchos de estos sean dispersores.

El objetivo de este capitulo es caracterizar a los
dispersores, por medio de la comparacidén con los residentes en
cuanto a edad, peso, largo cabeza-cuerpo, proporcién de sexos,
condicién reproductiva y comportamiento.

4.2 - Materiales y Métodos

En el Capitulo III se caracterizdé a los ejemplares segin sus
desplazamientos. En los muestreos posteriores a las remociones,
Muestreos M2, se reconocidé en los laterales y testigos a
individuos residentes, nuevos y dispersores en la misma linea, en
tanto que en los centros se reconocidé a los dispersores
colonizadores.

A excepcién de los dispersores en la misma linea, que no
fueron considerados en los andlisis por los pequefios tamafios de
muestra que representaron, la fraccidén residente y nueva de
laterales y testigos y los dispersores colonizadores de los
centros fueron estructuradas en tres clases de edades de acuerdo
al peso de los individuos. Se consideraron diferentes intervalos
de peso para cada sexo ya que los machos son més grandes qQue las
hembras. Los intervalos considerados fueron:

Machos Hembras
Juveniles < 18 g < 16 g
Subadultos > 18 £ 24 g > 16 < 22 g

Adultos > 24 g > 22 g
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El hecho que las clases de edades se hayan definido por el
peso de los individuos torné dificultoso encasillar a una hembra
prefiada en una de ellas, en especial distinguir si se tratd de
una hembra adulta o subadulta al momento de quedar prefiada. Aqui
se tomé el criterio de considerar a las hembras prefiadas como
funcionalmente adultas.

Para los residentes y nuevos de los laterales y testigos asi
como para los dispersores colonizadores de los centros se
calcularon proporciones de sexos (PS) como:

Nimero de machos
PS=

NUmeros de machos + Numeros de hembras

vy las proporciones de individuos activos reproductivamente (AR)
como:

Nimeros de individuos activos

Nuimero total de individuos

Como indicios de actividad reproductiva se consideraron para
las hembras: prefiez, vaginas abiertas y evidencias de lactancia
en los pezones, en tanto para los machos se tuvo en cuenta la
posicién de los testiculos considerandolos activos cuando estos
ultimos se hallaban en posicidén escrotal, ya que a pesar que la
condicién de escrotal no necesariamente esta asociada a una
fertilidad efectiva, es indicadora de madurez sexual (Zuletsa,
1989; De Villafafie, 1981).

An&lisi tadist

Las comparaciones estadisticas entre las distintas
fracciones de los laterales, testigos y centros en los Muestreos
M2 se realizaron utilizando:

—-— X2 de independencia con tablas de contingencia de 2 x 2: para
la comparacién de clases de edades, proporciones de sexos vy
estado reproductivo. En caso de muestras pequefias se utilizé el
test exacto de Fisher.

-— Test de t para dos muestras: para la comparacién de los pesos
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(en gramos) y largos cabeza-cuerpo (en milimetros) medios. Las
hembras prefiadas fueron eliminadas de las comparaciones de pesos.
En caso de no cumplirse con los supuestos de dicho test, se
realizaron analisis de la varianza por rankings (Kruskal-Wallis).

El muestreo de noviembre de 1991 (campafia 2) no fue incluido
en ninguno de los andlisis mencionados por no haberse capturado
ningin ejemplar en los centros en tanto que en los laterales el
numero de residentes y de ejemplares nuevos fue también muy
reducido (5 residentes y 1 ejemplar nuevo).

En 1los muestreos M3 (realizados aproximadamente entre 5@ y
60 dias tras las remociones) se reconocieron en los laterales y
testigos, al igual gque en los muestreos M2, a ejemplares
residentes, nuevos y dispersores en las mismas lineas. En tanto
que en los centros se reconocié ademas de dispersores
colonizadores a ejemplares residentes, nuevos y dispersores en
los mismos centros (ver Capitulo III).

Debido a 1los pequefios tamafios de muestra resultantes al
subdividir a la poblacién de los laterales, centros y testigos en
los distintos tipos de individuos, se decidié para estos
muestreos comparar las variables y parametros considerados en los
muestreos M2, con las mismas técnicas estadisticas, para el total
de los ejemplares de laterales, centros y testigos, apoyados
también en el hecho que dado el lapso de tiempo transcurrido
entre los muestreos M2 y 1los M3 es muy probable que los
ejemplares cambien de c¢cndicidén, asi por ejemplo individuos
nuevos para nuestra clasificacién en 30 o 4@ dias pudieron
tornarse residentes y con ello también cambiar sus
caracteristicas (peso, largo cabeza-cuerpo).

En mayo de 1993 se realizaron 8 enfrentanientos de a pares
entre ejemplares mayores de 20 g elegidos al azar entre los
capturados en los muestreos M2 (campafia 6) en los laterales vy
centros caracterizados como residentes y dispersores
colonizadores respectivamente.

Los enfrentamientos se realizaron en un corral de 4 x 2 m
cubierto con vegetacién de borde segada a 10 cm de altura para
poder visualizar a los roedores. El mismo cuenta con tres bocas
de salidas conectadas con tubos de 10 cm de alto y ancho y 5@ cm
de longitud culminando en trampas de captura viva. Durante 1los
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enfrentamientos una boca sobre uno de los laterales de 4 m, fue
habilitada permitiendo que los ejemplares abandcnen el corral.

Las observaciones se realizaron en horario nocturno con
iluminacién artificial de color rojo, a fin de no afectar 1la
actividad nocturna de los roedores. Los animales se introdujeron
silmultédneamente en los extremos opuestos del corral y las
observaciones se realizaron luego de unos minutos de
acostumbramiento de los individuos al medio. Se realizaron 20 min
continuos de observacién divididos en 1intervalos de 1 mim.
Durante ese tiempo se efectué un registro continuo de las
conductas desarrolladas principalmente las relacionadas con
actividades de exploracidén e indicadoras de dominancia
subordinacién. Los animales se distinguieron dentro del corral
pintando al azar el lomo de uno de ellos.

An&lisi tadiati

-- A fin de establecer si la frecuencia de determinadas conductas
diferia entre residentes y dispersores se utilizé el test de t
para una muestra. Para cada conducta se calculé en los ocho
enfrentamientos una proporcién p como: p= Frecuencia de 1la
conducta del residente/ Frecuencia total de esa conducta. Dichas
proporciones fueron transformadas mediante el arco seno de la
raiz cuadrada de la proporcidén. Posteriormente se probé la
normalidad de la muestra obtenida y se calculé la media y desvio
estandar de la misma. Esta media fue comparada con una media
igual a 45, bajo la hipétesis nula de p= 0.5 (igual frecuencia de
la conducta en residentes y dispersores colonizadores) lo que
implica que arc. sen Vp= 45.

—-— En los casos de las conductas en las cuales se obtuvieron
bajas frecuencias en cada enfrentamiento se utilizé la
distribucién binomial para calcular la probabilidad de ocurrencia
de dicha conducta tanto para residentes como para los
dispersores colonizadores bajo 1la hipétesis que en cada
enfrentamiento la probabilidad de exito (que se presente la
conducta) es 1igual a la probabilidad de fracaso (que no se
presente) e igual a 90.5.

Por ejemplo si en los residentes se observa 1la conducta "A"
en 7 de 1los 8 enfrentamientos la probabilidad de ocurrencia
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seria:
8
P (x=7)= x (0.5)7 x (0.5)= 9.0039
7

lo que implica Que para los residentes la conducta "A" ocurre més
veces que lo esperado por azar.

4.3 - Resultados

4.3.1 - Caracteristicas de los ejemplares rotulados en los
laterales removidos en los centros, Muestreos M1.

Como se describid en el Capitulo III, a lo largo de toda la
experiencia se detectaron 23 desplazamientos de ejemplares
rotulados en los laterales hacia los centros en los muestreos Ml
cuando aun estaban instaladas las semiclausuras y se efectuaban
la remociones en ellos.

En primavera (muestreos de octubre de 1991 y 18992) todos los
individuos que se desplazaron hacia los centros fueron machos
adultos activos reproductivamente. Por lo que la proporcién de
sexos de esta fraccién que se desplazé fue igual a 1, siendo
significativamente mayor que la proporcidén de sexo8 de 1los
laterales (PS centro=1 N=7, PS laterales=0.59 N=61 probabilidad
exacta de Fisher P=0.043).

En los muestreos de invierno y otofio no hubo diferencias
significativas en la proporcidén de sexos de los ejemplares que se
desplazaron y aquellos de los laterales, pero salvo un ejemplar
adulto macho capturado en junio de 1991 todos 1los restantes
fueron juveniles o subadultos e inactivos reproductivamente.
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4.3.2 - Comparacién de las caracteristicas de las distintas
fracciones de individuos reconocidas en los laterales,
centros y testigos, en el muestreo inmediatamente
posterior a las remociones, Muestreos M2

4.3.2.1 - Residentes de los laterales vs. Dispersores
Colonizadores de los centros

Clases de edades v dispersidn

En Julio de 1991 se observé que los residentes de 1los
laterales mostraron wuna mayor proporcién de ejemplares machos
subadultos respecto de la fraccién colonizadora de los centros de
esa clase de edad, Tabla 4.1. En este muestreo se observaron
tendencias gque indicaron qgque en los centros la proporcidén de
machos Jjuveniles dispersores colonizadores fue mayor que 1la
proporcién de residentes de los laterales de esa clase de edad,
mientras que la proporcién de hembras adultas dispersoras
colonizadoras fue menor que la proporcién de hembras adultas
residentes de los laterales, Tabla 4.1.

En agosto de 1992 (campafia 4) no ‘hubo diferencias
significativas entre las proporciones de individuos residentes y
dispersores colonizadores en ninguna de las tres clases de edades
definidas. En este muestreo solo se observé 1la tendencia a
capturar una mayor proporcién de hembras subadultas residentes
que dispersoras colonizadoras de esa clase de edad, Tabla 4.2.

En abril de 1992 (campafia 3) se observé en los centros una
menor proporcién de hembras adultas colonizadoras respecto de 1la
proporcién de hembras adultas residentes de los laterales, Tabla
4.3. Mientras gque en el otro muestreo de otofio (mayo de 1993,
campafia 6) solo se observé la tendencia a capturar en los centros
una mayor proporcidén de ejemplares subadultos machos respecto de
los subadultos residentes capturados en los laterales, Tabla 4.4.

En el muestreo de noviembre de 1992 (campafia 5) no se
capturaron hembras Jjuveniles residentes mientras que si se
capturaron dispersoras colonizadoras de esa clase de edad
(P=0.052), Tabla 4.5.
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En ninguno de los muestreos M2 de las diferentes campafias se
observaron diferencias significativas entre la proporcidén de
gsexos de los dispersores colonizadores de los centros y la

proporcién de sexos de los residentes de los laterales, Tabla
4.6.

Al considerar las proporciones de sexos por clase de edad
solo se observaron diferencias significativas en mayo de 1993

(campafia 6). En este muestreo los subadultos dispersores
colonizadores fueron predominantemente machos mientras que 1los
subadultos residentes fueron predominantemente hembras (PS

residentes subadultos=0.33 N=18, PS dispersores subadultos=0.75
N=12, P=0.034).

En Jjulio de 1991 la proporcién de sexos de los dispersores
colonizadores subadultos mostré la tendencia a ser menor que la
proporcion de sexos de los residentes de esa edad por lo gque en
los centros se capturaron relativamente méds hembras subadultas
dispersoras que hembras residentes subadultas en los laterales.
(PS residentes subadultos=0,52 N=48, PS dispersores
subadultos=0,26 N=19, X®==3.665 P< 0.10).

Actividad Juct i v di .z

En los muestreos de julio de 1991 y agosto de 1992 (Campafias
1 y 4 respectivamente) no se capturaron individuos activos
reproductivamente.

Los muestreos de otofio representaron el final de la estacidn
reproductiva. En abril de 1992 (campafia 3) no se observaron
diferencias entre la actividad reproductiva de los residentes vy
la actividad de los dispersores colonizadores para ninguno de los
dos sexos, Tabla 4.7. En el muestreo de mayo de 1993 (campafia 6)
no se capturaron machos activos y tampoco hembras residentes en
tal condicién, mientras que la actividad reproductiva de 1las
dispersoras colonizadoras fue reducida por lo que no difirid
respecto de la no actividad de las hembras residentes, Tabla 4.7.

El muestreo de primavera, noviembre de 1992 (campafia 5)
representd el periodo de mayor actividad reproductiva, la
totalidad de los machos tenian los testiculos en posicién



escrotal y las hembras mostraron porcentajes de actividad
superiores al 40 %. La actividad reproductiva de las dispersoras
colonizadoras no difirio de la actividad de 1las hembras
residentes, Tabla 4.7.

Al considerar la actividad reproductiva de residentes vy
dispersores colonizadores por clase de edad tampoco se observaron
diferencias significativas en ninguno de los muestreos M2 de 1las
diferentes campafias.

Peso, largo cabeza-cuerpo y dispersidn

Los pesos medios de las hembras residentes fueron mayores a
los de las hembras dispersoras colonizadoras en abril de 1992
(t=2.024, P=0.05) en noviembre de ese mismo afio (t=5.333,
P=0.002) y en mayo de 1993 (t=2.307, P=0.03) Fig. 4.1. En los
muestreos de invierno solo se observd la misma tendencia en julio
de 1991 (t=1.893, P=0.06) mientras que en agosto de 1992 no hubo
diferencias significativas, Fig. 4.1.

Los promedios del largo cabeza-cuerpo de las hembras
residentes fueron mayores a los de las dispersoras colonizadoras
en Jjulio de 1991 (t=2.118, P=0.039) y en noviembre de 18992
(t=2.891, P=0.01), Fig. 4.2.

Para los machos no se observaron diferencias significativas
entre residentes y dispersores colonizadores en ninguna de estas
dos variables. Fig. 4.3 y 4.4.

4.3.2.2 - Residentes de los laterales vs. Nuevos de los laterales

Clases de edades

En Jjulio de 1991, campafia 1, la proporcién de hembras
adultas nuevas fue significativamente menor que la proporcién de
hembras adultas residentes (Prop. adultas residentes=0.33 N=39,
Prop. adultas nuevas=0.13 N=39, X*=4.662 P<0.05).

Para las hembras también se hallaron diferencias

significativas en el muestreo de agosto de 1992 (campafia 4), en
el mismo la proporcién de hembras juveniles nuevas fue mayor que
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la proporcién calculada para las residentes de esa edad (Prop.
hembras Jjuveniles residentes=0.00 N=12, Prop. hembras Juveniles
nuevas=0.44 N=9, P=0.021) mientras que la proporcién de hembras
subadultas nuevas fue menor que la proporcién de subadultas
residentes (Prop. subadultas residentes=0.83 N=12, .Prop.
subadultas nuevas=0.33, N=9 P=0.0318).

En el resto de los muestreos no se observaron diferencias
significativas en las proporciones en cada clase de edad entre
las hembras residentes y nuevas de los laterales.

Para los machos solo sSe observaron diferencias en el
muestreos de abril de 1992 (camparia 3). En este muestreo la
proporcién de machos Jjuveniles nuevos fue mayor que la de los
residentes de esa clase de edad (Prop. machos Juveniles
residentes=9,21 N=14, Prop. machos juveniles nuevos=0.58 N=38;
X2=5.450, P<0.025).

Proporcién de sexos

Las Gnicas diferencias significativas entre la proporcién de
sexos de residentes y nuevos se obtuvieron en las campafias
invernales. En jullo de 1992 hubo una mayor proporcién de machos
adultos nuevos que machos adultos residentes (PS adultos
residentes=0.24 N=17, PS adultos nuevos=0.62 N=13, X2=4.434
P<02,05). En agosto de 1992 +todos los juvenlles residentes fueron
machos, mientras que todos los juveniles nuevos fueron hembras
(PS juveniles residentes=1.00 N=3 , PS juveniles nuevos=0.00 N=4,
P=0.0286).

Actlvidad reproductiva

En ninguno de los muestreos M2 de las diferentes campailas
se observaron diferencias significativas en la actividad
reproductiva de residentes y nuevos de los laterales.

Peso v larego cabeza-cuerpo

Al comparar las medias de peso y de largo cabeza-cuerpo
entre estos dos sectores de la poblacidén de 1los laterales se
observé que el largo medio cabeza-cuerpo de las hembras
residentes fue mayor que el de las hembras nuevas en julio de
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1991 (LCC hembras residentes=91.90 * 7.29 mm N=39, LCC hembras
nuevas=88.21 £ 7.99 mm N=39; t=2.132, P=0.036) siendo también
mayor el peso medio de las hembras residentes en noviembre de
1992 (P hembras residentes= 22.75 + 2.22 g N= 4, P hembras
nuevas=14.67 £ 4.16 g N=3, t=3.366 P=0.01).

Para los machos también se observaron diferencilas
significativas en estas dos variables. Los machos residentes
mostraron un mayor largo cabeza-cuerpo medio que los ejemplares
nuevos en Julio de 1991 (LCC machos residentes=91.63 £ 8.34 mm
N=38, LCC machos nuevos=87.59 = 7.55 mm N=37; +t=2.196, P=0.031)
N4 un mayor peso medio en abril de 1992 (P machos
residentes=22.29 % 5.31 g N=14, P machos nuevos=18.55 + 4.19 g
N=38; t=2.649, P=0.011).

4.3.2.3 - Nuevos de los laterales vs. Dispersores colonizadores
de los centros

En ninguna campafia hubo diferencias significativas en las
proporciones de individuos en cada clase de edad, en las
proporciones de sexos, estado reproductivo, medias de peso y de
largo cabeza-cuerpo de ejemplares nuevos de los laterales vy
dispersores colonizadores de 1los centros. Con un nivel de
significacién del 10 % solamente se observd en abril de 1992,
que la proporcién de machos adultos dispersores colonizadores de
los centros fue mayor gque la de los machos adultos nuevos de los
laterales (Prop. machos adultos dispersores colonizadores=0.25
N=2@, Prop. machos adultos nuevos=0.08 N=38, P=0.109).

4.3.2.4 - Comparaciones con los testigos, Muestreos M2

Las comparaciones realizadas que involucraron a la fraccién
residente y nueva de los testigos fueron:

a) Residentes de los testigos vs. nuevos de los testigos

b) Residentes de los testigos vs. residentes de los laterales

c) Residentes de los testigos vs. dispersores colonizadores de
los centros

d) Nuevos de los testigos vs. nuevos de los laterales

e) Nuevos de los testigos vs. dispersores colonizadores de 1los
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centros

Muestreo de agosto de 1992 (campafia 4):

En la comparacidén entre residentes y nuevos de los testigos
(comparaciodn a) solamente se obtuvieron diferencias
significativas en los largos cabeza-cuerpo de las hembras. Las
hembras residentes mostraron un mayor largo cabeza cuerpo medio
que las hembras nuevas (LCC hembras residentes=94.89 * 2.68 mm
N=5, LCC hembras nuevas=86.80 * 4.55 mm N=5; t=3.387, P=0.001).

En el resto de 1las comparaciones (b, ¢, d y e) no se
observaron diferencias significativas en ninguno de los
parametros y variables consideradas.

Con un nivel de significacién del 10 %, el peso medio de
los machos nuevos de los laterales fue mayor al peso medio de los
machos nuevos de los testigos (P machos nuevos de los
laterales=24.13 + 5.14 g N=8, P machos nuevos de los
testigos=20.00 = 3.56 g N=7; t=1.779 P=0.995) y al igual que lo
hallado en 1la comparacidén entre residentes de los laterales vy
dispersores colonizadores de los centros (ver Tabla 4.2) 1la
proporcién de hembras subadultas residentes en las lineas
testigos fue mayor que la proporcién de hembras subadultas
dispersoras colonizadoras de los centros (Proporcidén hembras
subadultas residentes en los testigos=1 N=5, Proporcién hembras
subadultas dispersoras colonizadoras de los centros=9.38 N=8,
P=0.075).

Muestreo de noviembre de 1992 (campafia 5):
a) Residentes de los testigos vs. nuevos de los testigos:

En el muestreo de noviembre de 1992, tanto para los machos
como para las hembras de las lineas testigos, se observé que la
proporcién de ejemplares adultos residentes fue mayor que 1la
proporcién de ejemplares adultos nuevos, Tabla 4.8, si bien no
pudo realizarse el andlisis estadistico para las hembras
Juveniles todo parece indicar gque existe una mayor proporcién de
estas en el sector capturado por primera vez (nuevas) que en las
residentes, Tabla 4.8.



No se observaron diferencias significativas en las
proporciones de sexos entre estas dos fracciones de los testigos.

Dado que la totalidad de las hembras nuevas fueron Juveniles
inactivas reproductivamente se observ6 la tendencia de una mayor

actividad reproductiva en las hembras residentes (AR hembras
residentes=0.67 N=9, AR hembras nuevas=0.00 N=4, P=0.0699).

Las medias de peso y largo cabeza-cuerpo de las hembras
residentes fueron superiores a aquellas de las hembras nuevas,
Tabla 4.9. Para comparar estas dos variables en los machos se
realizé un andlisis de la varianza por rankings (Kruskal-Wallis)
por no comprobarse homocedacia entre las subpoblaciones
involucradas resultando que los machos residentes mostraron una
mayor mediana en el peso, y con una s8ignificacién del 10 %
también en el largo cabeza-cuerpo, respecto de los machos nuevos,
Tabla 4.9.

b) Residentes de los testigos vs. residentes de los laterales:

Los residentes de los testigos no difirieron en ninguno de
los parametros y variables considerados de los residentes de 1los
laterales.

c) Residentes de los testigos vs. dispersores colonizadores de
los centros:

En la comparacién de estos dos grupos solamente se
obtuvieron diferencias significativas en los pesos y largos
cabeza-cuerpo de las hembras. Las hembras residentes mostraron un
mayor peso medio y una mayor mediana del largo-cabeza cuerpo que
las hembras dispersoras colonizadoras de los centros (P hembras
residentes de 1los testigos=23.90 +* 4.24 g N=4, P hembras
dispersoras colonizadoras de los centros=12 + 3.37 g N=4;
t=4.062, P=0.007 ; M LCC hembras residentes= 191 mm N=9, M LCC
hembras dispersores colonizadoras=90 mm N=7; K-W=6.394, P=0.911).

Con un nivel de significacidén del 10 % se observé una mayor
proporcién de hembras dispersoras colonizadoras Jjuveniles que
hembras residentes de los testigos de la misma edad (Prop. de
hembras Juveniles residentes de los testigos=@ N=9, Prop. de
hembras juveniles dispersoras colonizadoras=0.43 N=7, P=0.063).
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d)Nuevos de los laterales vs. nuevos de los testigos:

La Unica diferencia significativa 8e obtuvo en la
comparacién de los largos cabeza-cuerpo de las hembras, siendo el
promedio de las ejemplares nuevas de los laterales mayor al
promedio de las ejemplares nuevas de los testigos (LCC hembras
nuevas de los laterales=95.14 * 8,57 mm N=7, LCC hembras nuevas
de los testigose=73.75 * 9.25 mm N=4; t=3.877, P=0.0037).

Con un nivel de significacién del 10 % se observdé una mayor
proporcién de machos y hembras Jjuveniles nuevos en las 1lineas
testigos que en los laterales (Prop. machos Jjuveniles nuevos
de 1los laterales=0Q N=12, Prop. machos juveniles nuevos de los
testigos=0.33 N=6, P=0.098; Prop. hembras Jjuveniles nuevas
de los laterales=0.29 N=7, Prop. hembras Juveniles nuevas
de los testigos=1 N=4, P=0.060). También pudo observarse que la
actividad reproductiva de los machos fue mayor en los ejemplares
de los laterales gque en los ejemplares de los testigos debido a
la captura de juveniles inactivos en los testigos (AR machos
nuevos de los laterales=1 N=12, AR machos nuevos de los
testigos=0.67 N=6, P=0.098). La actividad reproductiva de las
hembras nuevas en los laterales fue desarrollada por el 100 % de
las hembras adultas (N=4) mientras en 1los testigos solo se
capturaron hembras juveniles inactivas reproductivamente (N=4).

e) Nuevos de los testigos vs. dispersores colonizadores de 1los
centros:

La Unica diferencia significativa se observé en la
comparacién de las medias de largo cabeza-cuerpo de las hembras,
siendo mayor en las dispersoras colonizadoras respecto de las
nuevas de los testigos (LCC dispersoras colonizadoras de los
centros=89.43 * 10.11 mm N=7, LCC nuevas de los testigos= 73.75 %
9.25 mm N= 4, t= 2.544 P=0.032).

Muestreo de mavo de 1993 (campafia 6):
En este muestreo no se observaron diferencias significativas
en ninguna de las variables y parametros considerados en 1los

cinco tipos de comparaciones mencionadas (a, b, ¢, d v e).

Con un nivel de significacidén del 10 % solamente hubo
diferencias en la comparacidén de las proporciones de sexos en dos



casos:
-Entre ejemplares nuevos de los laterales y testigos (comparacién

d): La proporcién de sexos de los ejemplares Juveniles de 1los
laterales se 1incliné hacia 1los machos mientras qgque no se
capturaron machos Jjuveniles en los testigos (PS Juveniles

laterales=0.67 N=6, PS juveniles de los testigos=9@ N=4, P=0.076).
-Entre ejemplares nuevos de los testigos y dispersores
colonizadores de los centros (comparacién e): se observd una
mayor cantidad de machos subadultos dispersores colonizadores de
los centros que machos subadultos nuevos de los testigos (PS
subadultos dispersores colonizadores=0.75 N=12, PS subadultos
nuevos de los testigos=0.36 N=11, P=0.01).

4.3.3 - Comparacion de clases de edades, proporcién de sexos,
actividad reproductiva, pesos y largos cabeza-cuerpo de
los individuos de laterales, centros y testigos pasados
aproximadamente entre 50 y 60 dias de haber finalizado
las remociones, Muestreos M3

4.3.3.1 - Laterales vs. Centros

Clases de edades

En las campafias 1, 2, 4, 5, y 6 no se observaron diferencias
significativas en las proporciones de individuos en cada clase
edad entre laterales y centros (Tablas 4.10 a 4.14).

En el muestreo de mayo de 1992 (campafia 3) la proporcién de
hembras subadultas en los laterales fue significativamente mayor
a la proporcién de hembras de esa edad de los centros (Tabla
4.15). Mientras que para los machos se observd 1la tendencia
opuesta siendo mayor la proporcién de ejemplares subadultos en
los centros respecto de los laterales, (Tabla 4.15).

Proporcién de sexos

En ninguno de los muestreos M3 de las diferentes campafias se
observaron diferencias significativas en la proporcién de sexos
de los ejemplares de los laterales y aquellos de 1los centros,



Tabla 4.16.

Al considerar la proporcidén de sexos en cada clase de edad
so0lo se observd una diferencia significativa, en el muestreo de
mayo de 1992 (campafia 3), en el mismo se capturdé en los centros
mas machos subadultos que en los laterales (PS subadultos de los
laterales=0.47 N=87, PS subadultos de 1los centros=0.75 N=44,
X2=9.237 P<0.005).

actividad luct

En los muestreos de agosto de 1991, septiembre de 1992, vy
Junio de 1993, no se registrd actividad reproductiva en los
ejemplares de los laterales y centros. En el resto de 1los
muestreos no se observaron diferencias significativas entre 1los
ejemplares de estos dos sectores de los bordes, Tabla 4.17. Al
considerar la actividad reproductiva por clase de edad tampoco se
observaron diferencias significativas.

Peso y Largo cabeza-cuerpo

En ninguna de las campafias se observaron diferencias
significativas en estas variables entre los machos y entre las
hembras de los laterales y centros, Fig 4.5 a 4.8.

En 1la campaifia 1, muestreo de agosto de 1991, se observdé la
tendencia de un mayor largo cabeza-cuerpo en los machos y hembras
de las lineas laterales respecto de los ejemplares de 1los
centros (LCC hembras laterales=89.09 * 6.06 mm N=46, LCC hembras
centros=86.14 * 6.65 mm N=22; t=1.822, P=0.973; LCC machos
laterales=92.63 = 5.33 mm N=48, LCC machos centros.= 89.83 + 6.38
mm N=18;t=1.794, P=0.077).

4.3.3.2 - Comparaciones con los testigos, Muestreos M3

En el muestreo de septiembre de 1992 (campaifia 4) y en el de
diciembre del mismo afio (campafia 5), no se observaron diferencias
significativas entre los ejemplares de los testigos versus los
ejemplares de los centros y laterales en ninguna de las variables
y pardmetros considerados. En diciembre de 1992 se observd la
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tendencia a capturar una mayor proporcién de hembras adultas y
machos de mayor ©peso en las lineas testigos respecto de 1la
proporcién de hembras adultas y el peso de los machos de 1los
centros respectivamente (Prop. de hembras adultas en los
testigos=0.7 N=10, Prop. de hembras adultas en los centros=0.17
N=6, P=0.963; P machos de los testigos=27.86 + 5.21 g N=7, P
machos de los centros=21.80 * 4.21 g N=5; t=2.1490, P=0.058).

En Jjunio de 1993, (campafia 6) los pesos y largos cabeza-
cuerpo de los machos de los laterales fueron superiores a los
presos y largos cabeza-cuerpo de los machos de los testigos, (M
peso machos de los laterales=21 g N=25, M peso machos de los
testigos=18 g N=7, K-W=5.714 P=0.017; LCC machos laterales=96.16
+ 3.36 mm N=25, LCC machos test.= 92.29 * 4.39 mm N=7; t=2.523,
P=0.017). En el resto de las variables y parametros considerados
no s8e hallaron diferencias significativas entre laterales vy
testigos.

En este muestreo también se observaron diferencias en las
comparaciones entre centros y testigos. La proporcién de machos
Juveniles en los testigos fue mayor que la proporcién de machos
de esa edad en los centros (Prop. machos Jjuveniles de 1los
testigos=0.57 N=7, Prop. machos juveniles de los centros=@ N=10,
P=0.2147) y el peso medio de los machos de 1los centros fue
superior al peso medio de los machos de los testigos (P machos de
los centros=21.30 £ 2.11 g N=190, P machos testigos=18.00 * 1.15 g
N=7 P=0.002).

También se observé la tendencia a capturar una mayor
proporcién de machos subadultos en los centrns gque en 1los
testigos (Prop. machos subadultos en los centros=0.9 N=10, Prop.
de machos subadultos en los testigos=0.43 N=7, P=0.10) lo que se
reflejé ademds en la proporcién de sexos (PS subadultos de 1los
centros=0.6 N=15, PS subadultos de los testigos=90.25 N=12,
X2=3.308 P<0.19) y las hembras de los testigos mostraron un mayor
largo cabeza-cuerpo que las hembras de los centros (LCC hembras
de los testigos=91.82 * 6.55 mm N=11, LCC hembras de 1los
centros=85.88 * 6.08 mm N=8; t=2.010, P=0.061).
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4.3.4 - Comportamiento y dispersidn

En los enfrentamientos realizados se registraron 5 conductas
indicadoras de actividades exploratorias y 3 de relaciones de

dominacia subordinacidén, a saber:
Conductas exploratorias:

—— inmovilidad

~- inspeccidén en zona pequefia

-- trepar el alambrado

—-— exploracién en todo el corral

-— entrar en la boca de salida del corral

Conductas de Dominancia subordinacién:

-— echar al otro
-- retirada de uno de los individuos sin ser echado

-—- contactos neutros (encuentros sin agresidén, evitamiento o
algin otro tipo de relacidn)

Ademéas se registro una conducta que podriamos denominar como
"actitud de alerta’.

Conductas exploratorias

Los dispersores colonizadores mostraron méds actividades
exploratorias de todo el corral que los residentes quienes se
mantuvieron méds inm6viles, Tabla 4.18. Estos dos tipos de
individuos no mostraron diferencias significativas en las
conductas de trepar el alambrado e inspeccionar en zona pequefia,

Tabla 4.18.

LLos residentes no entraron en la boca de salida del corral
(P=0.0039) Tabla 4.19, mientras que en los dispersores
colonizadores esta conducta se observé en 4 de los 8
enfrentamientos pero no difirié de lo esperado por azar
(P=0.2734), Tabla 4.19.

120



En 6 de 1los 8 enfrentamientos se registraron contactos
neutros, dicha frecuencia de ocurrencia no difirié de lo esperado
por azar aunque estuvo cerca del nivel de significaecién del 10 %
(P=0.1093), Tabla 3.19.

En los residentes no se observdé la conducta de echar al otro
(P=0.9039), en tanto en los dispersores colonizadores se observd
en un solo enfrentamiento, por lo Qque con un 10 % de
significacién esta conducta no se da tampoco en los dispersores
colonizadores (P=0.0625) Tabla 4.19. En el resto de los
enfrentamientos ante un encuentro se produjo la retirada al azar
de uno de los individuos (Tabla 4.18).

En ninguno de 1los 8 enfrentamientos 1los colonizadores
mostraron actitud de alerta (P= 0.0038), Tabla 4.19, mientras que
en los residentes esta conducta se observod en tres
enfrentamientos rero no difirié de lo esperado por azar
(P=0.2187), Tabla 4.19.

4.4 - DISCUSION

4_4.1 - Caracteristicas de los dispersores colonizadores de 1los
centros y residentes y nuevos de los laterales

4.4.1.1 - Caracteristicas de los dispersores colonizadores
removidos en los Muestreos M1

En los dos Gltimos dias de remocioneas (Muestreos Ml) =se
detectaron los primeros desplazamientos de ejemplares de 1los
laterales hacia los centros. Estos individuos mostraron
caracteristicas bien definidas en primavera (muestreos de
octubre, 1991 y 1992), tratdndose en su totalidad de machos
adultos activos reproductivamente.

Al comienzo de la primavera con el inicio de 1la actividad

reproductiva se producen profundos cambios en los individuos, las
hembras aumentan su movilidad con respecto a las otras épocas del
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afio lo que se interpreta como una busqueda de un lugar para
reproducirse en el cual se fijan (Zuleta, 1989). Los machos se
desplazan grandes distancias en busca de hembras para aparearse
(Zuleta, 1989), la magnitud de los desplazamientos que realizan
durante este periodo aumenta la probabilidad que encuentren
sitios favorables, por lo que es probable que muchos de ellos no
retornen a su lugar de partida ante el hallazgo de un mejor lugar
convirtiéndose entonces en dispersores.

Como se sefialé en la introduccién de este capitulo, en
varias ocasiones fueron descriptos movimientos de machos adultos
al comienzo de la actividad reproductiva (Beacham, 1981;

Lidicker, 1973; Pearson, 1969; Wolff and Lidicker, 1989) los que
también fueron asociados con la reorganizacién poblacional que se
produce en este periodo.

4.4.1.2 - Caracteristicas de 1los ejemplares en el muestreo
posterior a las remociones, Muestreos M2

Primavera:

Al contrario de lo que sucedidé en octubre de 1992, 16 dias
después en el muestreo de noviembre (Muestreos M2), no se
hallaron diferencias significativas en la proporcién de sexos de
residentes y dispersores colonizadores. En este muestreo, se
observé la tendencia a capturar mas hembras que machos en los
centros. Esta diferencia puede deberse a que los machos
dispersores fueron removidos en los muestreos M1 o tal vez al
hecho que los movimientos de los machos en este periodo se
correlacionan con la abundancia de hembras activas (Zuleta, 1989)
por lo cual aun pasando por los centros no se establecerian en
ellos hasta que la densidad de hembras no aumente.

La actividad reproductiva de los dispersores colonizadores
no difirié de la de los residentes y el total de las hembras
activas tanto residentes como dispersoras estuvieron prefiadas.

La metodologia experimental utilizada no nos permite
discernir 81 dichas hembras adquirieron la madurez reproductiva
en los centros o se desplazaron hacia ellos en esta condicién.
Especulando con el peso de las hembras prefiadas se observd que la
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media de las residentes fue 28.67 * 2.88 g (N=6) versus 24.090 =t
1.90 g (N=3) de las dispersoras colonizadoras. Si bien no
conocemos el nimero de embriones de cada hembra y el estado de
desarrollo de la prefilez en cada caso, dichas dispersoras
podrian ser hembras subadultas que adgquirieron la madurez
reproductiva en los centros al liberarse de la inhibicidén que le
provocarian las residentes de mayor tamafio y jerarquia social.

Las hembras residentes de A. azarae en el periodo
reproductivo son muy territoriales {Bonaventura & Kravetz,
1984, 1989; Zuleta, 1989; Busch & Kravetz, 1992 a y b) por lo que
hembras de menor tamafio se verian obligadas a dispersarse para
alcanzar la madurez reproductiva o quedarse y retrasar su madurez
hasta que una hembra residente sobreinvernante deje su lugar.

Aunque los tamafios de muestras son pequeflos para ser
terminantes en las conclusiones, la captura de hembras

Juveniles solo en los centros concuerda con lo expresado arriba.

Gliwicz (1988, 1992) en dos especies de roedores de ciclo

anual en densidad (Clethrionomys glareolus y Apodemus
flavicollis) también registrdé la dispersidén de individuos del
sexo territorial de menor tamafio que los residentes

sobreinvernantes al principio de la estacidén reproductiva, lo que
atribuyé a que dichos individuos, fisiolégicamente aptos para
reproducirse, se tornan competidores de los adultos
sobreinvernantes por lo que para alcanzar la madurez reproductiva
deben dispersarse.

Qtofio:

En los muestreos de otoflo nuevamente se observ6é que los
dispersores colonizadores fueron individuos de menor tamafio que
los residentes. En abril de 1992, la proporcién de hembras
adultas dispersoras fue 1inferior a la proporcién de hembras
residentes de esa clase de edad y el peso medio de las hembras
residentes fue superior al de las dispersoras.

El muestreo de mayo de 1993 constituydé una situacién atipica
para la época, 8se registraron abundantes 1lluvias vy bajas
temperaturas que provocaron el descenso de la abundancia de
roedores de los laterales (Fig. 3.5). En este mes hubo una mayor
dispersiéon de machos subadultos respecto de la proporcién de
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machos residentes de esa edad de los laterales que se reflejd
también en la proporcidén de sexos. Mientras en los laterales 1la
mayoria de los subadultos fueron hembras en los centros la
mayoria fueron machos. Al igual que lo observado en abril el peso
medio de las hembras residentes fue mayor al de las dispersoras.

La rigurosidad ambiental sufrida por los roedores en mayo de
1993 asociada a una menor cantidad de recursos, ya sea alimento o
refugios, probablemente haya influido sobre los individuos de
menor tamafio, que siendo competitivamente inferiores debieron
dispersarse para obtenerlos.

En estos meses, como se sefialé en el capitulo anterior, se
produce una reorganizacién poblacional, los sobreinvernantes
comienzan a dejar vacantes sus areas lo que genera competencia
por acceder a las mismas y con ello a las Ultimas oportunidades
de reproducirse. Estos hechos serian responsables que individuos
de menor tamafno competitivamente inferiores se dispersen.

De 1la experiencia de comportamiento surgidé que existen
conductas distintivas de la condicién de residente y dispersor
asociadas con las actividades de exploracién, mientras que los
dispersores colonizadores efectuaron movimientos exploratorios en
todo el corral entrando inclusive en las bocas de salida del
mismo, los residentes se fijaron en un lugar realizando
desplazamientos cortos y en algunas ocasiones desplegaron
conductas gque podriamos denominar de alerta como pararse en dos
patas y quedarse expectantes.

Salvo en una ocasién donde en uno de los enfrentamientos el
dispersor echo al residente no s8e observaron interacciones
agonisticas que indiquen relaciones de dominancia-subordinacién
entre estos dos tipos de individuos.

Sin embargo hay Que tener en cuenta que entre los ejemplares
enfrentados no hubo grandes diferencias de tamafio, los animales
pesaron entre 20 y 25 g, y que los enfrentamientos fueron
realizados al azar resultando que 6 de los 8 fueron entre machos
vy hembras y como se sefialé mas arriba la competencia intrasexual
en especial para el sexo mads territorial puede ser responsable
en provocar dispersién de individuos. Por otra parte el hecho de
que exista competencla entre los individuos no significa que debe
haber una agresién directa es decir que exista competencia por
interferencia, sino qQque puede darse competencia por la
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explotacién de los recursos, e inclusive la conducta distintiva
de los dispersores de explorar todo el corral pudo sSer causada
por la presencia del residente en el mismo.

Invierno:

Varias evidencias sugieren que en invierno, mds precisamente
en julio, los dispersores son ejemplares de menor tamafio que los
residentes. En este mes la proporcién de machos Juveniles fue méas
abundante en los centros que en los laterales mientras que 1la
proporcién de machos subadultos, clase mas comun que incluye a la
mayoria de los ejemplares en este periodo (ver también Zuleta et
al., 1988), fue mayor en los laterales. La proporcién de hembras
adultas residentes fue mayor que la proporcién de adultas
dispersantes, y las hembras residentes mostraron promedios
superiores de peso y largo cabeza-cuerpo.

La dispersion de individuos de menor tamafio que los
residentes puede deberse a la necesidad buscar alimento fuera del
dmbito de estos. Es sabido que en esta época de alta abundancia
de roedores los recursos escasean, especialmente el alimento, vy
qQue los residentes de A. azarae hacen un mejor usc de este dltimo
que se refleja en mayores pesos respecto de los ejemplares gue no
alcanzaron dicha condicién, (Cittadino et al., 1994). Estos
autores reportan ademds para el mes de julio la mayor inmigracién
de individuos de las registradas durante el invierno a bordes de
campos de cultivo en los cuales se suministrdé alimento adicional.

Tal como sefiala Zuleta (1989) la condicién de residencia
daria en este periodo mas chances de sobrevivir a la mortalidad
invernal, por lo que los ejemplares de menor tamefio que no forman
parte de grupos soclales se verian obligados a dispersarse para
alcanzar tal condicién.

En agosto de 1992 solamente se observd la tendencia a

capturar mas hembras subadultas residentes que dispersoras
colonizadoras de esa clase de edad. Este mes es critico para la
supervivencia de los roedores (Crespo, 1966; Zuleta, 1989)

inclusive los ejemplares disminuyen o mantienen s8Su peso con
respecto al mes anterior (Zuleta, 1989; Cittadino et al., 1994).
En este periodo parece existir una especie de filtro, 1llémese
inclemencias ambientales o escasez de alimento, que hace que los
sobrevivientes sean parecidos entre si.
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Por otra parte recordemos gque en este muestreo los
porcentajes de ejemplares rotulados considerados dispersores
colonizadores fueron los mas altos de toda la experiencia. Estos
individuos, como se sefialé en el Capitulo III fueron capturados
3, 4 y 5 veces en el muestreo anterior (julio), lo que indica que
residentes ante el deterioro del haéabitat en su lugar de
residencia ("home"”) deben dispersarse. Hecho gque contribuye
también a que las diferencias entre dispersores y residentes sean
méas sutiles y dificiles de determinar.

En general se observé en todas 1las campafias que los
residentes fueron individuos de mayor tamafio que los dispersores
y que esta diferencia fue mucho méds marcada en las hembras,
siendo 1las hembras mas grandes la fraccid6n menos propensa a
dispersarse. El menor tamafio de los dispersores parece ser una de
las caracteristicas mé&s comunes entre los roedores ya sean de
ciclos anuales o multianuales en densidad (Gaines and
McClenaghan, 1980; Lidicker, 1985 a y b; Gliwicz, 1992).

Al menos durante las primeras etapas de 1la estacidn
reproductiva y durante la escasez de recursos la mayor habilidad
competitiva de 1los residentes induciria la dispersién de
individuos de menor tamafio y jerarquia social.

Como se vio en el capitulo anterior de los muestreos M1 a
los M2 en los laterales se capturaron altos porcentajes de
ejemplares no rotulados previamente, la caracteristicas de estos
individuos fueron comparadas con las de los residentes del lugar
vy en general se observaron las mismas tendencias que en la
comparacién entre residentes y dispersores colonizadores, en el
sentido que los residentes fueron individuos de mayor tamafio.

En las campafias invernales los resultados fueron bastante
similares respecto de los obtenidos en las comparaciones entre
residentes y dispersores colonizadores. En estas campafias la
captura de ejemplares nuevos no pueden explicarse por
reproduccién ya que se trata de un periodo de receso en esta
actividad por 1lo que la dispersién seria la explicacién méas
plausible de la incorporacidon de tales individuos a la
poblacién capturable.

En los muestreos de abril y noviembre de 192 también se



observd la tendencia general de un mayor tamafio de los residentes
respecto de los ejemplares nuevos, pero en estos dos muestreos se
produce el reclutamiento de ejemplares por reproduccién
morfolégicamente similares al momento de hacerse capturables a
los individuos incorporados por dispersidén, dado el menor tamafio
de estos Ultimos, lo que dificulta su diferenciacidn.

Lidicker (1975) establece que para que la dispersién ocurra
los individuos deben estar fisicamente capacitados para hacerlo.
En tal sentido los juveniles muy pequefios no lo estarian, pero es
importante tener en cuenta que la clase de edad Jjuvenil abarca
en esta experiencia a ejemplares hasta los 18 g en los machos vy
16 g en las hembras, individuos de este tamafio son totalmente
independientes de sus padres y pueden perfectamente lanzarse a
una aventura dispersiva, mientras que la fraccién menos

representada en las capturas es la de individuos menores a 1los
19 g.

Los dispersores en los mismos laterales no fueron
considerados en los andlisis estadisticos por sus bajos numeros,
y tampoco fueron tomados en conjunto con los dispersores
colonizadores porgque existen antecedentes que sus caracteristicas
podrian diferir. En tal sentido Baird and Birney (1982) al
comparar ejemplares de Microtus pennsylvanicus definidos como
"movers"” de igual manera que los dispersores en la misma linea de
esta experiencia, con los dispersores capturados en las Areas de
remocién observaron diferencias, sobre todo en verano donde los
movers fueron predominantemente machos adultos.

4_.4_2 - Incorporacién de los testigos, Muestreos M2

En ninguna de las campafias los roedores residentes de 1los
testigos difirieron de los residentes de los laterales en 1los
prarametros y variables consideradas.

En la comparacién entre residentes de los testigos con 1los
dispersores colonizadores de los centros se obtuvieron resultados
andlogos a los observados en las comparaciones entre residentes
de los laterales versus dispersores colonizadores. Con excepcidn
de la campafia 6 en la cual no se observd ninguna diferencia
significativa, 1los residentes de los testigos fueron individuos



de mayor tamafio que los dispersores colonlizadores.

La incorporacién de 1l1la 1lineas testigos refuerza los
resultados observados en las comparaciones de los ejemplares de
los laterales versus los ejemplares de los centros ya que en los
laterales se observdé una estructura poblacional similar a la de
los testigos.

4.4.3 - Caracteristicas de los ejemplares en los laterales,
centros y testigos pasados entre 50 y 60 dias de haber
finalizado las remociones, Muestreos M3

Salvo en mayo de 1992 (campafia 3) en el resto de 1los
muestreos M3, pasados aproximadamente 6@ dias de haber
finalizado las remociones, no se hallaron diferencias
significativas entre las caracteristicas de los ejemplares de los
laterales y aquellos de los centros. En dicho muestreo se observd
una mayor proporcién de hembras subadultas en los laterales que
en las zonas centrales, mientras que para los machos se observd,
en esta clase de edad, la tendencia opuesta.

De abril a mayo de 1992 se produjo un aumento de 1la
abundancia de roedores tanto en los centros como en los laterales
que 8Se debid principalmente a la incorporacién de ejemplares
nuevos. En estos muestreos los porcentajes de actividad
reproductiva fueron bajos (Tabla 4.7 y 4.17) tratdndose del final
de 1la estacidén reproductiva. La mayoria de los individuos
incorporados probablemente nacieron al final del verano ya que la

actividad reproductiva en marzo en los laterales fue para los
machos igual AR= 0,45 N= 55 y para las hembras AR= ©.39 N= 61.

Estos resultados indicarian nuevamente que durante el otofio

se produce un reacomodamiento de los ejemplares, las hembras
nacidas al principio del verano tomarian el lugar que dejaron
vacantes las sobreinvernantes 1lo qgque explicaria 1la mayor

proporcion de hembras subadultas en los laterales respecto de los
centros mientras que ejemplares nacidos al final del verano vy
subadultos que no lograron un lugar se dispersarian.

Al comparar las caracteristicas de los ejemplares de 1los
laterales y centros con los testigos, en las campafias 4 y 5 no se



observaron diferencias significativas, mientras que en la
campafia 6 los machos tanto de los laterales como de los centros
parecieron ser de mayor tamafio que los machos de los testigos, 1lo

que sSe debié a 1la captura de un alto porcentaje de machos
juveniles en las lineas testigos (57 % N= 7).

En los muestreos M3 los centros no solo alcanzaron los
niveles de abundancia de 1los laterales sino ademas sus
estructuras poblacionales fueron similares lo que indica una
total recuperacidn de los mismos aproximadamente a los 6@ dias de
finalizadas las remociones.
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Machos Hembras

Res. Dis. Res. Dis.
Juveniles 90.24 90.50 X2= 3.615 0.08 90.16 P= 0.382
Subadultos Q.66 0.31 X2= 5.440 x 0.59 0.74 Xz2= 1.197
Adultos .10 0.19 P=- 0.411 0.33 Q.10 P=- ©.108
N 38 16 39 19

Tabla 4.1 - Proporcién de machos y hembras juveniles, subadultos
y adultos residentes de los laterales y dispersores colonizadores
de los centros en julio de 1991 (Campafia 1). Las frecuencias de
estos individuos en las distintas clases de edades se compararon
con el test de X* de independencia con tablas de contingencia de
2 x 2, en caso de muestras pequefias se utilizé el test exacto de
Fisher. % P< 0.025

Machos Hembras
Res. Dis. Res. Dis.
Juveniles 0.20 .20 -——----- — 9.00 Q.26 P= 0.147
Subadultos 90.53 0.60 P= 1.000 0.83 Q.37 P= 0.062
Adultos Q.27 0.20 P= 1.000 9.17 0.37 P= 0.347
N 15 5 12 8

Tabla 4.2 - Proporcidén de machos y hembras juveniles, subadultos
y adultos residentes de los laterales y dispersores colonizadores
de los centros en agosto de 1992 (Campafia 4). Las frecuencias de
estos individuos en las distintas clases de edades se compararon
con el test exacto de Fisher.



Machos Hembras

Res. Dis. Res. Dis.
Juveniles 90.21 Q.45 P= 0.275 0.31 0.62 X2= 2.476
Subadultos 9.58 9.30 X2= 2.505 0.23 90.31 P= 1.000
Adultos 0.21 90.25 P= 1.000 Q.46 0.07 P= 0.039
N 14 20 13 13
Tabla 4.3 - Proporcién de machos y hembras juveniles, subadultos

y adultos residentes de los laterales y dispersores colonizadores
de los centros en abril de 1992 (Campafia 3). Las frecuencias de
estos individuos en las distintas clases de edades se compararon
con el test de X* de independencia con tablas de contingencia de
2 X 2, en caso de muestras pequefias se utilizdé el test exacto de
Fisher.

Machos Hembras
Res. Dis. Res. Dis.
Juveniles 90.29 0.09 P= 0.341 0.17 0.43 P= 90.194
Subadultos 0.43 0.82 P= 9.099 0.66 9.43 P= 0.378
Adultos 0.28 0.09 P= 0.341 Q.17 0.14 P= 1.000
N 14 11 18 7

Tabla 4.4 - Proporcidén de machos y hembras juveniles, subadultos
y adultos residentes de los laterales y dispersores colonizadores
de 1los centros en mayo de 1993 (Campafia 6). Las frecuencias de
estos individuos en las distintas clases de edades se compararon
mediante el test exacto de Fisher.



Machos Hembras

Res. Dis. Res. Dis.
Juveniles 0.00 .90 ———————- 0.00 0.43 P= 0.052
Subadultos 9.00 9.33 = 0.250 9.30 .14 P= 0.603
Adultos 1.00 Q.67 = 0.250 Q.70 0.43 P= 0.350
N 9 3 19 7
Tabla 4.5 - Proporcidén de machos y hembras juveniles, subadultos

vy adultos residentes de los laterales y dispersores colonizadores
de los centros en noviembre de 1992 (Campaifia 5). Las frecuencias
de estos individuos en las distintas clases de edades se
compararon con el test exacto de Fisher.

PS PS
Muestreos M2 Residentes Dispersores
Colonizadores
Julio 1991 9.49 9.46 X2=0.127
(77) (35)
Abril 1992 90.52 0.61 X2=0.463
(27) (33)
Agosto 1992 9.56 0.38 X2=1.026
(27) (13)
Noviembre 1992 Q.47 0.3 P=0.450
(19) (19)
Mayo 1993 9.44 90.61 X2=1.389
(32) (18)
Tabla 4.6 - Proporcién de sexos (machos/(machos + hembras)

calculada para la fraccién residente de los 1laterales y
dispersora colonizadora de los centros. Entre paréntesis figuran
los tamafios de muestra. Las comparaciones estadisticas se
ralizaron con el test X?® de independencia con tablas de
contingencia de 2 x 2. En el caso de muestras pequefias se utilizé
el test exacto de Fisher.
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Hembras Machos

AR AR AR AR
Resi. Disp. P Resi. Resi. P
Abr. 1992 9.15 0.23 0.661 9.29 9.30 1.000
(13) (13) (14) (29)
Nov. 1992 9.60 0.43 0.637 1.90 1.0 —-——-—-
(19) (7) (9) (3)
May. 1993 0.00 .14 0.280 0.00 .90 @ ————-
(18) (7) (14) (11)

Tabla 4.7 - Proporcién de individuos activos reproductivamente
(AR= nUmero de individuos activos / nimero total de individuos)
de la fraccidén residente de los laterales y dispersora
colonizadora de los centros. Entre paréntesis figuran los tamafios
de muestra. P: probabilidad exacta de Fisher.

Machos Hembras
Res. Nuev. P Res. Nuev. P
Juveniles 0.00 9.33 90.125 0.00 1.0 -—-—--
Subadultos 0.00 0.17 90.375 0.22 9.90 1.900
Adultos 1.900 0.59 ©.036 0.78 0.00 0.021
N 10 6 9 4

Tabla 4.8 - Proporcién de machos y hembras Juveniles, subadultos
y 8adultos residentes y nuevos de los testigos en noviembre de
1992 (campafia 5). Las frecuencias de estos individuos en 1las
distintas clases de edades se compararon mediante el test exacto
de Fisher.



Peso Machos

Peso hembras

M Rank N K-W P X DS N t P
Res. 28 10.35 10 23.00 4.24 4
4.093 0.043 5.235 0.002
Nuev. 25 5.42 6 10.00 2.58 4
Largo cabeza-cuerpo Machos Largo cabeza-cuerpo Hembras
M Rank N K-W P X DS N t P
Res. 104 10.05 190 100.44 4.42 9
2.843 0.092 7.250 0©0.00002
Nuev. 97.5 5.17 6 73.75 9.25 4
Tabla 4.9 - Comparacidén entre pesos (g) y largos cabeza-cuerpo
(mm) para machos y hembras residentes y nuevos de los testigos
(noviembre 1992). t: estadistico de Student para dos muestras, M:
mediana, Rank: rankings promedios DS: desvio estédndar, K-W: test
de Kruskal-Wallis P: significaciédn.
Machos Hembras
Lat. Cent. Lat. Cent.
Juveniles 9.06 9.11 P= 0.6908 0.04 ©.09 P= 0.590
Subadultos 0.44 9.39 Xz= 0.127 9.67 ©.68 X2= 0.004
Adultos 9.50 9.50 X2= 0.000 0.29 0.23 X2= 0.234
N 48 18 46 22
Tabla 4.10 - Proporcién de machos y hembras juveniles,
subadultos y adultos de los laterales y centros en agosto de
1991 (campafia 1). Las frecuencias de los individuos en cada clase
de edad se compararon con el test de X2 de independencias con
tablas de contingencia de 2 x2, en caso de muestras pequefias se
utilizé test exacto de Fisher.



Machos Hembras

Lat. Cent. Lat. Cent.

Juveniles 0.00 0.25 P= 0.364 Q.87 0.59 P= 1.000
Subadultos 9.71 0.25 P= 0.242 9.00 .00  ——————e-

Adultos 0.29 0.50 = 0.576 0.33 0.50 P= 1.000
N 7 4 6 2
Tabla 4.11 - Proporcién de machos y hembras Juveniles,

subadultos y adultos de los laterales y centros en diciembre de
1991 (campafia 2). Las frecuencias de los individuos en cada clase
de edad se compararon con el test exacto de Fisher.

Machos Hembras
Lat. Cent. Lat. Cent.
Juveniles 0.00 Q.00 @ —\—0—————- 90.10 9.38 P= 0.123
Subadultos 0.44 0.40 = 1.000 0.50 Q.50 P= 1.000
Adultos Q.56 0.69 P= 1.009 9.49 0.12 P= 0.214
N 186 5 20 8
Tabla 4.12 - Proporcién de machos y hembras Juveniles,

subadultos y adultos de los laterales y centros en septiembre de
1992 (campafia 4). Las frecuencias de los individuos en cada clase
de edad se compararon con el test exacto de Fisher.



Machos Hembras

Lat. Cent. Lat. Cent.

Juveniles 0.07 0.20 P= 0.468 0.19 0.59 P= 0.290
Subadultos 0.21 0.60 P= 0.262 0.24 2.33 P= 9.633

Adultos .72 0.20 P= 0.111 0.57 0.17 P= 0.165
N 14 5 21 6
Tabla 4.13 - Proporcién de machos y hembras juveniles,

subadultos y adultos de los laterales y centros en diciembre
de 1992 (campafia 5). Las frecuencias de los individuos en cada
clase de edad se compararon con el test exacto de Fisher.

Machos Hembras

Lat. Cent. Lat. Cent.

Juveniles 0.24 0.09 P= 9.152 0.25 0.25 P= 1.000
Subadultos 0.72 0.90 P= ©0.391 0.64 0.75 P= ©0.691

Adultos 0.04 0.10 P= 0.496 0.11 0.00 P= 1.000
N 25 10 28 8
Tabla 4.14 - Proporcién de machos y hembras Juveniles,

subadultos y adultos de los laterales y centros en Junio de 1993
(campafia 6). Las frecuencias de los individuos en cada clase de
edad se compararon con el test exacto de Fisher.

Machos Hembras
Lat. Cent. Lat. Cent.
Juveniles 0.18 9.13 X2= 0.454 0.19 .31 Xz2= 1.579
Subadultos Q.57 Q.74 Xz2= 3.200 Q.64 .38 X2= 5.666 %
Adultos 0.25 0.13 X2= 2.312 Q.17 0.31 X2= 2.591
N T2 45 72 29
Tabla 4.15 - Proporcién de machos y hembras juveniles,

subadultos y adultos de los laterales y centros en mayo de 1992
(campafia 3). Las frecuencias de los individuos en cada clase de
edad se compararon con el test de X* de independencias con tablas
de contingencila de 2 x 2. X P £ 0.0925.
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Muestreo M3 PS Laterales PS Centros

Agosto 1991 0.51 0.45 X*= 0.413

(94) (490)

Diciembre 1991 0.54 0.67 P= 1.000
(13) (6)

Mayo 1992 9.50 0.61 X2= 2.298
(144) (74)

Septiembre 1992 Q.44 Q.38 X2z 0.139
(36) (13)

Diciembre 1992 0.40 0.45 P= 0.742
(35) (11)

Junio 1993 Q.47 Q.56 Xz= 9.378
(53) (18)

Tabla 4.16 - Proporcidén de sexos (PS= Machos / (machos + hembras)
calculada para los ejemplares de los laterales y centros en los
distintos muestreo M3. Entre paréntesis figuran los tamafios de
muestra. Las comparaciones estadisticas se ralizaron con el test
X2 de indeprendencia con tablas de contingencia de 2 x 2. En el
caso de muestras pequefias se utilizdé el test exacto de Fisher.

Hembras Machos
AR AR AR AR
Lat. Cent. Lat. Cent.
Diec. 1991 90.33 0.5 P= 1.000 1.00 1.0 ——————-
(8) (2) (7) (4)
May. 1992 0.14 .11 P= 0.752 9.906 0.04 P=1.000
(72) (29) (72) (45)
Dic. 1992 Q.57 ©.33 P= 0.385 90.57 0.60 P=1.000
(21) (8) (14) (5)
Tabla 4.17 - Proporcidén de individuos activos reproductivamnente

(AR= numero de individuos activos/ numero total de individuos)
para los distintos muestreos M3. P: probabilidad exacta de
Fisher.
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Conducta X DE t P

Exploracidén de todo 33.3732 11.6952 2.812 0.026
el corral

Inmovilidad 58.4649 8.3620 4.554 9.003
Inspeccién en zona 48.1178 8.4725 1.041 ©.333
pequefia

Trepar el alambrado 53.2978 24.3776 9.963 0.368

Retirada de uno 54.2050 31.4661 0.827 0.435

Tabla 4.18 - Media y desvio estandar de las conductas cédlculados
a partir de las proporciones de las frecuencias observadas en los
residentes en cada enfrentamiento / la frecuencia total de esa
conducta, transformadas con el arco seno de la raiz cuadrada de
la proporcién. Las medias fueron comparadas con el test de t para
una muestra con la media de la poblacién= 45 suponiendo igual
frecuencia de conductas en residentes y dispersores
colonizadores, tranformadas de igual manera.

Conducta Frec. Res P Frec. Dis P
Contacto neutro 6 ©0.1093 6 ©0.1093
Echar al otro 0 0.0039 1 ©.0625
Entrar a la boca 7} 0.0039 4 0.2734
de salida
Actitud de alerta 0 ©.2187 3 ©.0039

Tabla 4.19 - Frecuencia de enfrentamientos en 1lo cuales se

observaron las diferentes conductas en residentes y dispersores
colonizadores. P: probabilidad binomial calculada para dichas
frecuencias en los 8 enfrentamientos, en cada caso con
probabilidad de exito= ©.5.
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5.1 - Dinadmica poblacional y dispersién

La magnitud de la dispersidén de Akodon azarae varia en la
distintas épocas del afio, tal variacidén se debe a fenémenos
estacionales relacionados con los profundos cambios que sufren
estos roedores en el término de un afio en la calidad del habitat,
en la abundancia, en la condicién social y en 1la condicién
reproductiva.

El hecho que la dispersidén en esta especie no responda a un
inico factor, que sea un fendémeno heterogéneo, dificulta su
interpretacidén, y quizas la dificultad méds grande resida en el
hecho qQue la importancia relativa qQue tiene cada uno de 1los
factores varia también a lo largo del afio. En tal sentido el
meJor acercamiento para la comprensién de la dispersién debe
hacerse teniendo en cuenta la dinamica de la poblacién en un
mosaico de habitat que cambia estacionalmente.

En 1la primavera, al inicio de 1la estacién reproductiva
(septiembre-octubre) 1la poblacién estd compuesta por individuos
adultos sobrelnvernantes, la densidad es minima y las hembras
muestran muy poca superposicidén de areas de accidén siendo muy

territoriales en esta época. Los machos no muestran tal
territorialidad y sus &areas de accidén, las mayores registradas
durante todo el afio, se superponen con las areas de accidén de

las hembras

Los desplazamlientos de los machos son hembra dependientes vy
algunos recorren grandes distancias en busca de pareja, estos
desplazamientos podrian considerarse dispersivos y encajarian
dentro de lo que Lidicker (1985 a y b) define como dispersidén de
presaturacion estacional.

Con el avance de la estacidn reproductiva se incorporan a la
poblacién individuos de menor tamano (noviembre), estos
ejemplares, maduran reproductivamente en forma acelerada, por 1lo
que se tornan competidores de los adultos sobreinvernantes. En
las hembras, por tratarse del sexo territorial, la magnitud de
dicha competencia es mayor. De acuerdo con Gliwicz (1988, 1992)
esta situacién deberia provocar mas dispersién de hembras que de
machos, esta tendencia fue observada en este estudio, si bien las
diferencias no fueron significativas.
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Las hembras de menor tamafo, rotencialmente activas
reproductivamente, tienen dos alternativas, quedarse en el ambito

de las hembras sobreinvernantes, tal vez inhibidas de
reproducirse, esperando que sSe genere un lugar o dispersarse vy
librarse de esta inhibicién asumiendo los rilesgos de la

dispersién, yva sea mayor predacidén, la incertidumbre de hallar un
lugar adecuado, de hallar pareja o encontrarse con competidores
superiores que eviten su incorporacién a la nueva poblacién.

Por otra parte segin Zuleta et al. (1988) y Zuleta (1989)
los ejemplares nacidos al principio de la estacién reproductiva
comienzan a capturarse en noviembre por lo Qque en este mes recién
comenzarian a detectarse los primeros desplazamientos.
Especulando con este mecanismo el efecto de la dispersion deberia
ir en aumento a medida que se van destetando mas individuos,
aunque muchos de los nacidos al comienzo de 1la estacioén
reproductiva por tener méds edad y tamafio irian tomando 1los
lugares vacantes dejados por muertes o en menor grado por
dispersién de 1los sobreinvernantes y por 1lo tanto no se
dispersarian. Este +tipo de dispersién podria ser considerada
también de presaturaciéon (Lidicker, 1975).

Al comienzo del otofio estdn representadas todas las clases
de edades, la reproduccidn es menor que la registrada en
primavera-verano y se produce un reordenamiento en la poblacién,
que consiste en el reemplazo de las 4&areas que van dejando
vacantes 1los sobreinvernantes y en 1la reubicacidén de los
ejemplares de menor tamafio independizados de sus padres. La clase
de edad subadulta se vuelve la mds abundante e individuos de
menor peso (juveniles) son la fraccidén mas dispersiva.

La competencia por los lugares vacantes seria responsable de
las mayores tasas de dispersion observadas en este periodo dado
que el acceso a estas quizds signifique las Ultimas chances de
reproducirse.

Este tipo de dispersién también podria ser considerada de
presaturacidén, pero a medida que avanza el otofio s8Se van
alcanzando las densidades méds altas del ciclo de variacién anual
en los numeros poblacionales. Sin embargo el establecer cuéando la
poblacién 1llegd a su capacidad de carga se hace dificil por 1lo
tanto también es dificil distinguir entre dispersiodn de
presaturacién o de saturacidn.
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En el invierno se producen dos situacliones diferentes, al
principio de esta estacidén cuando las densidades son altas 1la
dispersién es reducida, las jerarquias sociales probablemente se
establecieron en el otofio y dispersarse no sSeria una buena
alternativa porque todos los lugares estarian en igual condicién
de densidad disminuyendo las chances de encontrar uno adecuado
(Hipétesis de la Cerca Social, Hestbeck, 1982). El1 hecho de que
puedan formarse grupos para regular la temperatura (Zuleta, 1989)
contribuiria a la baja dispersién observada, siendo los
dispersores individuos que no habian formado parte de tales
grupos (Hipdotesis de Cohesidn social, Bekoff, 1977).

Con el avance del invierno y el deterioro del habitat se
produciria una dispersién obligada, principalmente de ejemplares
no residentes siguiendo a las variables del hédbitat, en especial
a la cobertura verde. En este periodo la capacidad de carga del
ambiente va disminuyendo lo que obliga a individuos inferiores
competitivamente o residentes gque sufrieron el deterioro de sus
home, a dispersarse, pudiendo considerar este tipo de dispersidén

como de saturacién (Lidicker, 1975). En este periodo se
produciria nuevamente un reordenamiento de la poblacién y los
sobrevivientes iniciarian la estacién reproductiva en la
primavera.

5.2 - Conclusiones

De acuerdo con los resultados observados podemos concluir
que:

1) La magnitud de la dispersién en A. azarae no es igual en la
distintas épocas del afno, y esta variacién esta muy ligada a
fenémenos estacionales en relacidén con el habitat y la historia
de vida de estos roedores.

2) Las mayores tasas de dispersién se hallan en el otofio en los
periodos de incremento en la densidad poblacional (hipdétesis 1).
Pero en los periodos invernales de descenso en la misma la
magnitud de la dispersién también es elevada.

3) Los dispersores no son un conjunto al azar de 1la poblaciodn
residente (hipoétesis 2). Salvo &al comienzo de la estacién

150



reproductiva donde la poblacién esta compuesta solo por

individuos adultos sobreinvernantes, en el resto de las
estaciones los dispersores son individuos de menor tamafio que los
residentes. Estas diferencias son muchos méas marcadas en las

hembras siendo las de mayor tamafio la fracciédn menos propensa a
dispersarse.

4) Los dispersores tienen la misma capacidad reproductiva que los
residentes y pueden cambiar de condicién social al establecerse
en un lugar tornédndose residentes tal como plantea Lidicker (1985
a) en su modelo de plasticidad fenotipica.

En sintesis los residentes formarian una matriz estable de
individuos rodeados de individuos de menor jerarquia social y
tamafio. Cuando un residente deja su lugar vacante, este seria
ocupado por alguno de estos individuos que cambia de condicién
social. Aquellos ejemplares que no logran acceder a un sitio
serian los més propensos a dispersarse especlalmente en épocas de
alta competencia intraespecifica.

D, €O Lravd>
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