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RESUMERN

Enn las poblaciones de Rkodon golivaceus y Oryzomys

lonpicaudatus, roedores criceétidos del bosque higrofilo

templado del Sur de Chile, ocurren tres eventos demograficos
que podrian relacionarse con la estructura genética temporal
y espacial de la poblacidn, similares a los descritos en
roedores microtinos. Estos eventos se refieren a gque en
algurna etapas del ciclo anual se presentan muy bajos
nimercos, en otras un fuerte incrementc de la densidad y una

- - - - . e
drastica disminucidn de esta una vez alcanzado su maximo.

En este estudio, las poblaciones fueron seguidas en
dos #reas de habitats contrastantes, bosque tipico valdiviarno
y un drea abierta de pradera matorral en las cuales se
instalaron reticulos de trampec con 144 trampas para captura
de animales vivos entre Septiembre de 1985 y Mayoc de 1987. Se
utilizaron como marcadores para determinar la composicidn
genética de la poblacidn, enzimas y proteinas obtenidas de

muestras de sangre.

Las poblaciornes de Akodon olivaceus y Oryzomys lon—

gicaudatus mostraron cambios estacionales de 1la densidad
durante el ciclo anual, mdximos ndmeros en otofc e invierno,
declinando a fines de este y un bajo wnimerc de individuos

durante la primavera y verarno.
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Los resultados mostraron que los eventos demograficos
estdn asociados a cambios en la composicidn genética de las
poblaciornes.En A.olivaceus las frecuencias genicas fluctuaron
con la densidad. La frecuencia del aleloc comin en los cuatro
loci estudiados (PGD, GPI, GOT-1 y TRF) aumenta a medida
que dismirnuye la densidad, con la consecuente disminucidn de
los alelos poco frecuentes durante la primavera. Se encontrd
una correlacidn negativa entre GOT-1,el locus mé&s polimdérfico
y la densidad. Se determind sdlo 10/84 desviaciones del
equilibric de Hardy-Weinberg y no se encontraron diferercias
en las frecuerncias génicas entre las cohortes de veranoc (K1 y
K2) y las cohortes de otofc (K3 y K4). Por otra parte, en
A.glivaceus se muestra wuna heterogeneidad alélica entre
subpoblaciones a través de las pruebas de homcgeneidad y de
los valores de Fst. Los valores de Fst son mayores en los
periodos de menor densidad en gque la poblacidn se distribuye
en el habitat en parches discretos con bajo nimerco de
individuos. Los resultados encontradeos en A.oclivaceus no
constituyen una prueba decisiva de la accidn de la seleccidn
natural. Es posible que este mecanismo actde cuando la
poblacidn alcanza sus maximos mimercs, en cambio factores
estocdsticos como la deriva podrfén causar variacidn cuarndo
el rvmero de individuos es bajo, en algunas etapas del ciclo

arnual.

En 0.lonpicaudatus los resultados mostraron que los

- - L4 - rd -
cambiocs de las frecuerncias genicas no estan asociados con la
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densidad a 1lo large del ciclo arual y que no existen
diferencias en la composicidn gengtica entre dreas.
Se postula gue las dreas muestreadas pertenecerian a una

misma poblacidn no reconociéndose subunidades genéticas.
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SUMMARY

Two cricetid rodents inhabiting the temperate
rainforest of Southern Chile, A.clivaceus y O. longicaudatus
showed three demcographic events in their arnnual cycle. These
events are a few number of individuals during a phase of the
cycle, a proncunced increase in density during the breeding
season with a rapid decline in numbers that followed the
peak. It is postulated that these events might affect the

temporal and spatial genetic structure in both populations.

In this study, the populations were monitored in two
contrasting habitats, a typical valdivian forest and an open
area, a grassland with shrubland patches. In each area, there
were stablished a grid with 144 living traps and were
censused from September, 1985 to May, 1987. Blood samples
were obtained to determine the genetic composition of the

population with enzymatic and protein markers.

Both species exhibited seasonal changes in num-—
bers during the armual cycle, with high densities during

Autumn and Winter decreasing to a low number in Spring and

Summer.
Demcgraphic events are related with changes in the
geretic composition in these populations. In A.glivaceus,

allele frecuency changes with density. Allele frecuency of




the common allele in the four studied loci (PGD.GPI,G0T-1 and
TRF) increased during Spring, when density decline, with the
decrease of rare alleles. It was found a negative correlation
between GOT—1, the most polimorphic locus and density. Only
10/84 desviations from Hardy—Weinberg equilibrium were found.
No differences between the genic frecuencies of summer
cohorts (K1 and K2) and autumn cohorts (K3 and K4) were
fourd. On the other hand, fH.clivaceus showed a allele
hetercgeneity between grids,determined by homogeneity tests
and Fst wvalues. Fst values increased during low density
pericds when the population were distributed in discrete
patches of a few individuals in the habitat. These results
might rot be considered as a decisive proof of the effect of
natural selection. It is possible that this mechanism acts
when the population reachs the highest numbers. By the
contrary, genetic drift might cause the variations of the
allele frecuencies due to the small size of the population in

some stages of the armual cycile.

In 0. longicaudatus, no relation between the allele
frecuencies and the density was found. This species did not
show differences between grids. It can be postulated that both
grids belong to a single population with no different genetic

subunits.
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INTRODUCC ION

La ecolog{a y 1a genética de poblaciones, dmbito en
el gque se inserta esta tesis, se han desarvrcllado en forma
independiente. Porcos investigadores han reconocido las rela—
ciones de estas dos disciplinas en el estudio de las pobla—-
ciones naturales (Dobzhansky, 19373 Ford, 1964). Es tan solo
en los dltimos 25 afios Qque estas disciplinas se han unificado
en la biologia de poblaciones, con un mejor entendimiento de

£

ias interacciones genético-ecoldégicas que en ellas ocurren.

Dos han sido los enfogues wutilizados en el estudio
de las poblaciones naturales, por una parte, asociar los
rambios demogrd#ficos con la variacidn en la composicidn
gengtica de la poblacidn y buscar relaciones causales entre
ambos procesos {Krebs et al.,1969; Bowen, 1982). En segundo
lugary estudiar 1la estructura o subestructura gendtica

espacial (Selander et al., 19713 Kawata, 1983).

En esperies de roedores, numerosas investigaciones
han relacionade las fluctuaciones ciclicas de la densidad con
cambios en las frecuencias génicas ( Semeoroff y Roberson,
19683 Krebs et al., 1969; Tamarin y HKrebs, 19689; Gaines vy
Hrebs, 1971z Myers y Krebs, 19713 Gairnes et al. ;19713 HKrebs
et al.,1976; Bowen, 1982). Se ha postulado que los cambios
demograficos que ocurren en los riclos de los roedores

- - rd . rd
microtinos, obedecerian a la seleccidon natural gque opsraria

sobre los genotipos de la poblacidn cambiando su composicidn




genética (Chitty, 1960, 1967; Tamarin y Krebs, 1969; Gaines,
1970). Tamarin y HKrebs (1963) sefialan el efecto de 1la
seleccidn sobre el locus Trf, Gaines (1970) scobre los loci
LAP y Trf vy Semeonoff y Roberson (1968) sobre el locus ES.
Por ofra parte, Charlesworth y Giesel {(1972) han demostrado
que la variacidn de las frecuencias génicas puede obedecer a
cambios en la estructuwra demogrdfica de la poblacidn en lugar
de cambios en la densidad, es asi como la estructuwra de
edades de la poblacidn, determina cambios en la frecuencias
génicas, debido a variaciones de las tasas de mortalidad Yy

fecundidad.

El procesc de seleccidn natural estd operando
cuando la poblacidn muestra variacidnm entre los individuos en
algdn atributo o caracter heredable y una relacidn consisten-—
te entre el carackter y la habilidad para aparearse y/o la
sobrevivencia. Por lo tanto, 1la distribucidn del rasgo
difiere entre las clases de edad o etapas de la historia de
vida, mds de 1lo esperadc por la ontogenia (Endler, 13986).
Otra argumentacicn gue intenta explicar la variacidn gendtica
y los cambios demogrdficos cbservados se basa en los factores
estocdsticos producto del reducido tamafio poblacional, como

es el efecto de deriva (Bowen, 198283 Endler, 1986).

Comc se sefiala anteriormente, se ha estudiade la
estructura genética espacial de diferentes especies intentado
explicarla mediante modelos {(Wright, 1943; Malecot, 1959;

Kimura y Weiss, 196435 Weiss y Kimura, 19653 Crow y Kimura,




1970). En 2l modelo de aislamiento por distancia (Wright,
1943) se supone una distribucidn continua de los individuos
con una densidad que puede variar de lugar a lugar, sin una
clara division de la poblaridn en subunidades. Los limites de
los nrupos de apareamiento dependen de la distancia de
dispersidn de los individuos. En cambio, en el modelo de
islas se supone que la poblacidn estd constituida por un alto
mimeroc de subpoblaciones independientes o demos. En estos
demos pueden occurrir cruzamientes al azar, perc entre los
demos, las barreras fisicas o la segrepgacion conductual
determinan que los cambios genéticos no puedan ser explicados
por el simple azar. Se ha discutido 1los efectos del tamaho
poblacional, de 1la migracidn y de la seleccidn sobre el
proceso de diferenciacidn gengtica entre las subpoblaciones
{Wright, 1940). Por depender del ambiente local, los efectos
de urna seleccidn fuerte pueden aumentar las diferencias entre
subpoblaciones. En cambio, si la seleccidn es débil, entonces
el balance entre migracidn y tamafio efectivo de la poblacidn
determinara la cantidad de diferenciacidn que occurre. Con un
tamafic efectivo peguefio, se espera que aumente la diferencia—
cidn no adaptativa entre subpoblaciones. La cantidad de
diferenciacidén genética que ocurre depende del aislamiento
entre las subpoblaciones, vya que 1la mimpracidn tiende a
retardar la diferenciacidn. Ademds, el tamatio efectivo
peblacional puede disminuir debido a la varianza en el mimero
de la descenderncia y a efectos de cuello de botella poblacio-

males. E1 tamafo efective de la poblacidn y la tasa de




incremento poblacional que sigue al cuello de botella son
determinantes para el nivel de heterociposidad genica enm las

poblaciones (Nei et al.,1975).

La estructura microgeografica de 1la variacicn
gengtica ha sido estudiada en roedores, especialmente en Mug
musculus, reveldndose que las poblaciones se subdividen en
pEqUEROs demos y gue la distribucidn espacial de los
genotipos no es al azar (Selander, 19703 Johnson y Selander,
19713 Myers, 1974). Por oira parte, en los microtinos cuyas
poblaciones han sido consideradas como continuas, se ha
ignorado usualmente los estudios de la distribucidn
individual de los pgenotipos dentro de 1la poblacidn. Adn en
una poblacidn continua, el patrdn de distribucidn de los
genotipos puede ser afectado no sdlo por la dindmica de 1os
cambios de las frecuencias génicas, sino también por la
conducta social y por la dindmica poblacional { Charnov vy

Finerty, 139803 Michod, 1982; Kawata, 139835).

Esta tesis ha sido disefiada para establecer un nexo
entre ambas categorias de cambio, tanto demogrdficos como
gentdticos, utilizando el hecho natural ohservado en las

poblaciones de A.olivaceus brachiotis vy 0. longicaudatus

philippii, ambos cricétidos del sur de Chile, los cuales
experimentan fluctuaciones numéricas importantes durarte su
ciclo anual. RAmbas especies exiben un ciclo arual y Fluctua—
ciones multiarmales de densidad {(Gonz&lez et al., 1982; Murida

y Bonzdlez, 1985; Murda et al., 1986).




fikodon olivaceus brachiotis, especie dominante de

la asoriacidn de peguefics mamiferos del hosgue higrafilo
templado, se caracteriza por presentar una distribucidn
apregada durante el afic. El eciclo anual obedece a un perfodo
reproductive limitade que se inicia con un nimero bajo de
individuos distribuidos en parches discretos aislados,
formados por pocos individuos; este mimeroc aumenta rdpidamen—
te siendo colonizadas las areas desocupadas hasta alcanzar
las maximas densidades durante el otofio, posteriormente las
poblaciones declinan a fines del invierno y se rompe nueva-—
mente en la primavera, en parches de animales sobrevivientes

{Gonzdlez et al., 1982).

De acuerdo a Wiens (1976) es posible distinguir un
habitat de sobrevivencia y un habitat de colonizacidn para
las especies. El primerc corresponderia a la pradera—nmatorral
donde permanece durante todo el afio y se reproduce, y el
segundoe al bosgue gue es recolonizado afio a afoc. No se
han detectado animales reproductivos e el bosque,
pareciera ser que la pradera cumple con las condiciones de
habitat requeridés para la reproduccidn {Gonzalez et al.,

1382).

Ademds, es importante sefhalar en esta especie la
existencia de una composicidn de edades heterogénea, pudiendo
distinguirse las cohortes de verano (Ki+K2) que se incorporan
a la poblacidn en Diciembre y Enerc principalmente y las

cohaortes de otoVio en bMarzo y Abril {K3+K4) que presentan una




sobrevivencia y reproducecidn diferencial {(diferente fecundi—
dad, nimero de prefieces). Esto se evidencia en la sobrevivern—
cia diferencial gue presentan las distintas cohortes a lo
iargec del afio y la composicidon por cohortes gque presenta el
linaje bdsico ("breeding stock” sensu Gliwicz, 1975). Este
linaje bésico estd constituido por el grupo de individuos gque
schreviven el inviernoc (o) y dan origen a la generacicn
siguiente. En esta generacicn estdn presentes las cohortes de
verano (Ki+K2) y las cohortes de otofio (K3+K4). La composi-—-
cidn de edades del linaje bdsico se cornsidera un factor
importante en la regulacidn de los mimercs en #A.olivaceus
{Murida y Gonzilez, 1985, 1986). Este grupoc puede ser
relativamente viejo =i predominan en €1 las cohortes de
verano. El factor crucial que afecta a las poblaciones esta
relacionado con la edad en la cual 1los animales inician la
reproduccidn. En esta espercie un cambic dramdtico en la
cocmposicidn de edades del grupo bésico, se observé el afic
1981 de alta densidad, en el cual en la composicidn del
linaje bdsico de 1la primavera previa predominaron las

cchortes de otofic {Murda y Gonzalez, 1985, 1986).

Orvzomvs ionpicandatus philippii muestra al igual
que PAkodon olivaceus, cambios en la densidad. Se observa en
esta especie una alternancia de afios de alta y baja densidad
con fluctuaciones intraanuales en el nuimerco de individuos,
con una desaparicién durante el veranc en el habitat (Murda

et al. y 1986). En esta especie la composicidn del linaje




bdsico no cambid durante los afos estudiados y estd formado

principalmente por las cohortes K2 y K3 {Murda et al., 1986).

En resumen tres eventos demograficos pueden afectar
la composicidn genética de las pcblaciones, a) 1la baja
densidad en algunas etapas de su. ciclo, b) el aumento de la
densidad en el periodo reproductivo y c) la severa declina-
cidn de esta una vez alcanzado su maximo. En el caso de
Akodon se agrega la diferencia en sobreviverncia y reproduc-

cion de las cochortes.

La declinacidn poblacional es la contingencia real
que permite plantear una hipdtesis de variacidn de la compo-
sicidén genética de la poblacidn, asociada a los cambios
demogrificos. Otras hipdtesis que surgen de la ecoclogia de
estas especies son, que las cohortes que exiben diferencias
en su eficacia bicldgica mostrarian también diferencias en su
composicidn genética; que la estructura del 1linaje bdsico
(frecuencias génicas, proporciones genctipicas) diferiria
significativamente de la etapa del cicloc con mayor tamano
relativo ya que las variaciones estacionales constituyen
factores que modificarian las intensidades de seleccidn.
Ningun locus polimdrfico puede ser considerado como parte de
un mecanismoc de control para las fluctuaciones ciclicas en
pecblaciones mnaturales, a menos que se demuestren interaccio-
nes intraespecificas, producto de la seleccidn en ese locus,
que sean de una magnitud suficiente para causar una tipica

declinacidn de la densidad y que los genctipos seleccionados




a alta densidad sean favorecidos cuando la densidad es baja.

8i por otra parte, los linajes bdsicos difieren
genética, temporal y/o espacialmente entre subpoblaciores,
podria interpretarse comc producto de deriva genética. Por lo
tanto, se manejan dos hipdtesis alternativas no excluyentes.
Estas hipdtesis estdn fundadas en los mecanismos preponderan—
tes que explican la dindmica poblacional, la selectiva y la
deriva genética. Sin embargo, no se desconoce que en la
dindmica de estas poblaciones ocurren otros mecanismos

compensatorios como el ordenamiento espacial y la migracidn.

Para poner a prueba las hipdtesis planteadas, los
cbjetivos de la presente tesis se centran en:

1) mostrar la existencia de variacidn en la composicidn
gernética de una poblacidn en los diferentes pericdos del
ciclo anual.

2) relacionar la variacicn genética temporal con los cambios
demograficos y espaciales que ocurrern en la poblacidn.

3) establecer comparaciones por cohortes de cotonco y de verano
entre los diferentes periocdos.

4) determinar la ocurrencia de estructura gerética entre las

subpoblaciones ubicadas en dos habitats diferentes.




MATERIALES wh METODGOS

2. 1. AREA DE ESTUDIO

El estudioc se desarrclld en el Bosque Experimental
San Martin ubicado a 74 km al norte de la ciudad de Valdivia
(39°38'5, 73°7'0, comuna de Valdivia, X Regidn). El1 bosque
valdiviano temperado se caracteriza por un clima de altas
precipitaciones anuales (2000 — 3000 mm), inviernos suaves Yy

himedos y veranos cortos y secos ( Di Castri y Hajek, 1976).

La vegetacidn ha sido descrita por Cardenas (1976).

Las especies dominantes de &rboles son Aextoxicon punctatum

{ S04 cubierta aprox.) y Gevuina avellana { 10% cubiertal.
También estdn presentes Nothofagus obligua, Eucryphia cordi-

folia, DMyrceugenella apiculata, Laurelia sempervirens,

estdn presentes y el sueloc muestra una gruesa capa de

bridfitas y hongos. En d&reas abiertas del bosque existen

\
|
Laurelia philippiana y Drimys winteri. Epifitas y enredaderas
\
|

parches de pradera matorral dominadas por vegetacidn

herbacea, comc Agrostis tenuis, Heolcus lamatus, Bromus |
|

unicloides y Dactylis glomerata y arbustos tales como

Greigia sphacelata, Rubus constrictus, Rosa moschata vy

Chusguea guila.

2. 2. METODOLOGIA

Las poblaciornes de B.clivaceus vy 0. longicaudatus

fueron estudiadas en dos Aareas con habitats diferentes, uria

R T . -
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de bosque tipice valdiviano y la otra, un drea abierta o
parche de pradera-matorral donde se instalaron reticulos de
trampec de 110 x 110 m con estaciones fijas (estacas
rotuladas a 10 m. de distancia entre ellas) cubriendo una
superficie de 1.2 hectdreas cada reticulo { reticulo No.l y
No.2 respectivamente) (Fig-1). En rada estacidn se instalad
urria Ekrampa Sherman mediana (7.6 = 8.9 x 22.9 cm )} para
capturar animales viveos, cebada con avena machacada y prote—
gida de la lluvia con un techo de madera. En cada reticulo se
efecrtud un censc mensual gque abarcd 6 noches consecutivas
durante 21 meses, desde Septiembre 1985 a Mayo 1987 { Tabla
1). Las trampas fueron revisadas temprano en la manarna con el
objete de evitar la mortalidad por el frio. Se utilizd el
metodoe de captura, marcaje y recaptura (C.M.R.}, de acuerdo
al cual los animales una vezr captwrados y registrados sus
datos, son liberados en el punto de captuwra. BEn terrenc, los
animales capturadcos fueron sometidos al siguiente procesa—

miento:s

a) Marcaje. Se utilizaron anillos rnumerados o en su defecto
fueron marcados empleandoc el wmétodo IBP por corte de
falarnpes.

b)Y Medidas corporales. En hojas de campo se registraron la
longitud total, lomgitud de la cola y peso corporal.

) Condicidn reprcductiva. Se sexaron 1los animales y se
evalué su estado reproductivo. En los machos, segan la ubica—

cidn de los testiculos (1 escrotales o abdominales ), en las
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Caso-Laboratorio-vivero
1inst. Ecologio y Evolucidn

¥

Area obiertio de
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—.—/-'-_ e
FIGURA 1. URICACION DEL. RAREA DE ESTUDIO EN EL BOSGQUE

EXPERIMENTAL SAN MARTIN, COMUNA DE SAN JOSE DE
LA MARIGUINA, X REGION.

12x 12 trampas| HHOm.




TABLA 1. Lista

de los censos

12

mensuales realizados durante
el estudioc que se extendid por 21 meses.

-
|

MES ARG FECHA
Sept itembre a5 e -7
Cctubre 85 30 Sept.—- 5
Noviembre 85 4 — 3
Diciembre a5 9 - 14
Enero 86 6 — 11
Febrero 86 3-8
Marzo 8& 3-8
Abril a6 7 - 12
Mayo a6 S - 10
Jurnia 86 g -7
Julic a& 30 Junio
Agosto a6 4 — 5
Sept iembire 86 1 -6
Oetubre a6 6 — 11
Noviembre a6 3-8
Diciembre 86 i -5
Enero a7 5 — 10
Febrero a7 g2 -7
Marza a7 g -7
ARnil a7z 6 — 11
Mayo 87 4 — 9
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hembras por la vagina cverrada o perforada, presencia de mamas
lactogenicas v poyr signos evidentes de prefiez.

d) Extraccion de muestras de sangre. Las muestras de sangre
fueron cobterniidas por puncidn de la arteria caudal y colecta-—
das en solucidn de 1 % de citrato de sodioc y 0.9% de clorurc
de scdio para prevenir la ecoagualacidn. Fueron llevadas al
laboratoric en wnitrdgenc liguido, donde se separd el plasma
de los pgldbulos rojos por centrifugacidn, 2500 g por S
mirmutos. Los gldbulos rojos fueron lavados y  lisados y el
plasma y 21 hemclizado guardados a —=70° C hasta ser analizados

{Gaines, 1970).

De todos los animales capturados, fue sangrado el
85.8% de los animales de la especie B.glivaceus y el S96.9% de

B. longicaudatus.

2. 3. ANALISIS DEMOGRAFICO

La informacidn obtenida en los reticulos No.i y
No.2 permitid establecer los siguientes paridmetros poblacio—
nales de las especies.
a) Densidad especifica. La densidad se calculd por el método
de la ernumeracicdn directa descrita por Krebs (196868). Por este
métode, todos los animales capturados durante un pericdo de
trampeac (t) mds todos aquellos animales supuestos vivos, por
encontrarse presentes en capturas anteriores pericdo (8t — 1)
y posteriores (t + 1}, son contabilizados. De esta forma se

considera que la ausencia de un animal durante un periodo de
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trampes no se debe a ausencia de el en el reticulo. Krebs
{19668) estimd que en Microtus el nimerco de animales captura—
dos corresponde a alrededor del 90% del total de su poblaciodn
usando esta metodoliogia. Este método requiere que se cumpla
la presuncidn de una probabilidad de captura superior al S0%.
Esta probabilidad se calculd considerando el mimero de capbu-—
ras exitosas en relacidn al nlmero de dias de captura. En
A.clivaceus esta condicion se cumple en rasi el 85% de los

meses estudiados.

Se supone que los animales trampeados representan
uria muestra al azar de la poblaridn para todos los caraciteres
estudiados.

b) Estructura de edades. Se establecieron cuatro pgrupos
etarios en base a cohortes mdviles de acuerdc a Feito et al.
{i1981) y Santana (1981), considerando como criteric 1la
lonpgitud de la cola y ademds, la gporca de sus nacimientos.

c) Proporcidn de sexos. Se expresd como el porcentaje de
hembras presentes. Se compard el mtimero de animales presentes
por sExc con una relacidn 1 @ 1, mediante la prueba de ji
cuadradc.

d}) Sobrevivencia. Se estimd como el cuorciente entre el nimero
de individuos presentes en el pericdeo t que estuvieron

presentes en el pericdo t—-1, expresado en porcentaje.

2.4%. CARACTERIZACION DE LAS ESPECIES. POSICION TAXONOMICA.

En el drea de estudio, conjuntamente con las dos

especies consideradas en 1a tesis, fueron capturadacs otras
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cuatroc especies de roedores. A continuacidn, se precisa su
¥

posicidn taxondmica:s

ORDEN RODENTIR
Familia Cricetidae Rochebrune, 1883.
- Género Pkodon Meyer, 1833.

* Akodon colivaceus brachiotis (Waterhouse), 1837,

Akodor lonpipilis apta Osgood

— Geénero Oryzomys Baird, 1858.

¥ Orvyzomys longicaudatus philippii {lLanbeck), 1858.

- Género Ausliscomys Osgood, 1915.

Ausliscomys micropus (Waterhouse), 1837.

- Género Irencomys Thomas, 1919.

Irenomys tarsalis tarsalis (Philippii), 13S00.

— Género Geoxus Thomas, 1919.
Geoxus valdivianus (Philippii), 18358.

— Género Notiomys Thomas, 18350.

Notiomys sp.

No hay claridad respectoc a la posicidn taxondmica

de Akodon olivaceus brachictis. Tamayo et al. {1987) lo clasi-—

fica dentro de Abrothrix, basdndose en comunicacidén personal

con el Dr.fAngel Spotornc.

Esporddicamente se capturaron algunos ejemplares de

Rattus rattus. Los hallazgos son coincidentes con las

capturas realizadas por Murda y Gonzdlez, {1986) v Murda et

al. (1986).

o
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2.59. TEENICAS ELECTROFORETICARS

La electroforesis es el medic por 21 cual la
corrienté directa o um apropiado buffer permite la
separacicon de proteinas con diferentes carpas electricas.
Estas cargas meleculares resultan de las carpas eléctricas
de los aminodcidos gue forman las proteinas. Diferentes
formas de una proteina polimdrfica pueden distinguirse por
electroforesis, pero solamente si difierem en sus cargas
eldrtricas netas. Un polimorfismo es el resultado de la

sustitucidin de un aminodcide en la molécula de proteina

debido a la mutacidn de un coddn en el locus implicado.

Se realizaron geles horizontales de almiddn para la
electroforesis utilizando almiddn hidrolizado {Cormaugh®
Medical Research Laboratories, Toronto, Ont. Canadal, al
12.5%. Las tinciones de las enzimas se hicieron de acuerdce a
ia metodologia descrita por Selander et al. (1971). Para la
tincion de leucincaminopeptidasa (LAPY y trarnsferinas {TRF)

se utilizd la metodologia de Gaines {(13970) {Tabla 2).

Eri @1 andlisis de la composicién gendtica de la
poblacidn se utilizaron agquellos marcadores gendticos gue
reunian al menos dos condiciones a) presencia de sistemas

polimérficos, b) una buena resclucidn de bandas, 1o gue

significd utilizar cuatro sistemas en f.clivaceus y tres en

b. longicaudatus. Ademds, se consideraron aguellos 1loci

gengticamente interpretables de acuverdo al coriterico del 1%

R
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TABLA No.2. SISTEMAS ENZIMATICOS ESTUDIADOS EN A.olivaceus

¥ O.lonpicaudatus.

Mombre Enzima Simbolo Buffer Tincidn Tejido
(1) Proteina (2) 3 (4) {5)
Fosfogiucormato FGD 7 8 P, H
deshidrogenasa

Slutamato—oxalace— GBOT-1 3.2 5 P, H

tato transaminasa

Esterasas EST-1 = 85 P
EST—2
EST—3
Glucosa fosfato GP1 7 s P, H
isomerasa
Leucinoc amino LA = G =
peptidasa
Transferrinas TRF = G B
Albdmina ALB 2 5 PsH

{12
{2}
{3}
(4)

{3

Nomenclatura Comisidn Bioguimica, 1973.

Harris y Hopkinson, 1976.

Buffers de acuerdcec a Selander et al.,1971.

Referencia tincidn: S = Selander et al., 19713 6 = Gaines,
1970. a

Tejido: P = plasma , H = hemclizado.




18

de Lewontin (1967).,de acuerdo al cual un locus es considerado
polimdrfice =i la frecuencia del electromorfo mds frecuente

rno es mayor gque 0. 95,

2.6. CARACTERIZACION DE 105 POLIMORFISHMOS ENZIMATICOS

Se estudiaron los siguientes sistemas de enzimas vy
proteinas: fosfogluconatoe deshidrogenasa {(PGD), oxalacetato
transaminasa (60T-1), levcincaminopeptidasa {LAP), pglucosa
Ffosfato isomerasa (6P1), transferrinas {(TRF), esterasas {(ES)

y albdmina (ALB).

En A.olivaceus se utilizaron los siguientes sistemas:
B0T—1. Este locus codifica para una enzima dimdrica que
migra anddicamente; el alelo mds comin migra lentamente
{G0T S) y cotro de migracidn rapida es poco comin {607 F). La
forma mitocondrial de esta enzima (B0T—2) migra catddicamente
y es moncmorfica.
PGI. #fmbos, 21 alelo comin y las variantes raras de esta
proteina migran anddicamernte en buffer discontiruc de litio.
Los individuos homorcigotos para cualguiera de los alelos
expresan una sola banda en el gel, los heterocigotos muestran
tres bandas como lo esperade para una proteina ‘dimérica.
PGD. Esta enzima migra anddicamnte y se tifie con bandas
azules alrededor de 3 cm. del origen. Se detectan dos alelos,
uno comdn de migracidn rdpida (PGD F) vy un alelo rarco de

migracidn lenta (PGD 5.

TRF. Esta proteina migra anddicamente y se obtiene debajo de

ALB vy son reconocibles tres alelos, unc comin, gque migra mds
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répidamente (TRF F) y dos alelos mas lentos poco frecuentes

{TRF 8).

En 0. lonnicaudatus sdloc se utilizaron tres sistemas:

PED. Se presenta en la poblacidn con dos alelos, mimgra and—
dicamente, siendo el aleloc comin de migracidn mds lenta.

GPI. Para este locus se presentan tres alelos, siendo el mds
comin el de migracidn mds lenta y los otros dos alelos raros
de migracidn mias radpida.

EST-1. Se pueden distinguir tres sistemas de esterasas en
esta especie, peroc en el estudio se utilizard sélo la ES5T-1
por su mejor definmicidn. EST-2 cuando estd presente, aparece
come una sola banda em el centro del campe de las esterasas
estando ausente en algunos individuos. La EST—3 aparece como
el sistema mds ancdal, por lo menos ftres movilidades distin-—
tas es posible determinar en este sistema. Los hetercocigotos
muestrarn dos bandas como se espera para una proteina
monomerica. La EST-1 gue es el sistema utilizado muestra tres
movilidades distintas; el alelo comin es de migracidn mds

rdpida y dos formas de migracicn mas lenta.
2.7 ANALISIS DE LA COMPOSICION GENETICA

Una vez estandarizadas las corridas electroforéti-—
cas se determinaron los genotipos de los individuos, utili-—
zandose aguellos loci polimdrficos. Se determinaron las
frecuencias geEnicas mensualmente para cada reticulo y para

~
el total con el cohjeto de correlaciocnarlas con los pardme—

tros demopraficos de las poblaciones estudiadas.
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Para el andlisis se dividid el rciclo anual en &

pericodos en f.clivaceus y en 3 en 0O.lonpicaudatus, con el

objeto de aumentar el tamafic de la muestra y mejorar su
validez estadistica , al no repetir un mismo individuo que ha
sido capturado en dos oportunidades diferentes, ya que de
esta forma las muestras son independientes. En A. olivaceus
el periodo HNo.1 comprende desde Septiembre a Diciembre y
corresponde al pericdco previo a la incorporacidn de juveniles
er 21 d&rea; en Diciembre se alcanza la menor densidad. El
periodo No.2 entre Enero y Marzo, donde se concentra la mayor
reproduccidn, mayor ndmerc de juveniles (Ki+K2). El1 periodo
No. 3 entre Abril y Maye corresponde a las mds altas
densidades, continua la reproduccidn y se incorporan a la
poblacidn atrapable las cohortes K3 y K4. El1 periodo No.4
entre Junic y Agosto; es el periodo de declinacidn poblacio-

nal, dwrante =1 cual no ccurre reproduccidn. En 0. lonpicauda—

tus el periodo No.l se extiende entre Septiembre y Diciembre
con las mds bajas densidades, el periodo No.Z2 entre Enero y

Abril, donde se incorporan individuos de las diferentes

coheortes v periodo No.3; entre Mayo y fAgosto, donde ocurren

ias mdximas densidades.

Se utilizd la prueba de Ji cuadrado para determinar
si la poblacidn se encuentra en eguilibrio de Hardy- Weinberg
para los 1loci estudiados. fAidemds, para cada pericdce de
trampeo, se determind la heterocigosidad promedio la cual se

calculd dividiendo el porcentaje de individuos heterocigotos
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en cada locus polimcrfico por el mimerc de loci. Se calculd
el valor D promedic para cada periodo de trampeo, sumando D
de todos los periodos y dividiendo por el mimerc de loci
{ D =Ho ~He /7 He ) {(Selarnder,1970). Un valor de D positive o
negativo indica exceso o deficiencia de heterocipotos respec—

tivamente.

Se compard la composicidn gengtica de las cohortes
agrupadas como cohortes de verano (K1 + k2) vy cohortes de
otofic (K3 +K4) mediante la prueba de G para la homnogeneidad

de las frecuencias alélicras.

A1 elegir un metodo para describir la estructura
genética de una poblacidn, debe considevarse el tipe de dato
disponible vy escoger el método gQue resuma mejor esos datos.
Ent este estudioc se han escogido como los mds apropiades dos
métodos usados ampliamente, e1 test G para homogeneidad de
las frecuencias alélicas entre areas (Sokal y Rchif,1969) vy
el Fst de Wright compornente de la estadistica F (Wright 1951,
1965) gue mide diferenciacidn genética entre grupos. Fst
corresponde a la correlacidn entre los gametos dentro de
subpoblaciones en relacidn a la poblacidn total y puede
también expresarse comc la varianza en la frecuencia alélica
entre subpoblaciones. La varianza debido a las subdivisiones
resulta en una disminucion de la frecuencia de heterccigotos
esperada en la poblacidn, proporcional a la wvarianza en la

’ . 0
frecuencia alelicay siendo Fst =@ / pg. Este efecto,

producto de la subdivisidn de 1la poblacidn, fue sefialado
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como el efecto de " Wahlund " Li, 1955 ). Los valores de
Fst varianm entre ¢ yv 1, donde los valores altos indican una

' la Trecuencia alélica y valores bajos

alta wvarianza en
indican frecuencias alélicas uniformes entre las subpobla—
ciornes. Cuando se comparan dos subpoblaciones un valo de 1

podria ccuwrrir si ellas tuviesen fijado un alelo alternativo

para un locus.
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RESULTRADOS

3. 1. DINAMICA POBLACIONAL
3.1.1. Densidad
La Fig.2 muestra la distribucidn de la densidad
(niimero mivimo de supuestos viveos) de ambas especies entre
Septiembre de 19850 y Mayo de 1987. Al inmicioc de las ecapturas
en Septiembre de 1985, las densidades de ambas especies
mostraron valores intermedios, estando 1las poblaciones

distribuidas en parches de habitat.

En A.olivaceus, la densidad declind en Noviembre de
1985, llegandc a su valor minimo durante el mes de Diciembre,
aumentando en los meses de Eneroc y Febrero, disminuyendo
ruevamente en Marzo y alecanzando 2l maximo durante los meses
de Abril y Mayo de 1986. A partir de Junioc las densidades
comienzan a declinar muevamente llepando a los valores mds
bajos en Octubre. A partir de Octubre se muestra un pequefic
incremento en Noviembre y Diciembre, manteniendc wvalores
bajos durante 21 veranoc empezando a aumentar en ctofio.
No se observaron diferencias en los patrones de densidad de
ambos reticules. La densidad es similar a lo chservado para
esta especie en ctros akos de bajos ndmeroes { Murda v Gonzid—

iez, 1985 ).

Er 8. longicaudatus, desde Septiembre hasta Diciembre

se observa una fuerte declinacidn de la densidad con valores

muy bajos durante el verano, siendc esta dismirucidn critica
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FIGURR 2. FLUCTUACIONES DE LA DENSIDAD POBLACIONAL ENTRE
SERPTIEMBRE, 1985 # MAYO, 1987.La densidad corres—
ponde al minime wimero de supuestos vivos
ern ambas especies.
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en el reticulo No.2 {bosque) donde los valores caen a reroj
posteriormente la poblacidin comienza a aumentar a partir de
Abril con el maximo durante el inviernc (Julio), declinandc a
partir de Agosto y manteniéndose al igual que el anc 1985,
baja durante todo el verano y empieza de rnuuevoe a aumentar en
Abril de 1986, con valores muy bajos en el mes de Octubre.s
Los valores menores se encontraron en el reticulo No.i en
los meses de invierrnoc. Esto se explica posiblemente por ser

0. longicaudatus una especie esencialmente granivora y por

existir muy escaso recursc durante esta gpoca.

La tasa finita de incremento de la poblacidn muestra
qgue en ambas especies el mayor incremento occurre en el obtofic
{Mayo—RAlnil). En A.glivaceus se observa otro marcado aumento

al inicio de la estacidn reproductiva (Fipg.3).
3. 1.2 Periodo reproductiveo y reclutamiento

En A.clivaceus el pericdo reproductivo se inicid en
Octubre en ambos afios {machos reproductivos) y se extendid
hasta Mayo donde sdlo aparecen hembras lactarntes (Fig.-4).
Este pericdo reproductivo limitado es similar al descrito por
Bonzdlez y Murda (1985) que abarca desde Noviembre a Abril,
cornn algunas variaciornes en su extensidn. A  pesar de que en
Noviembre ya existian individuos reproductivos, solo aparecen

las primeras hembras prefadas en Diciembre y ademds, los

primeros juveniles aparecen en Enero {cohortes Ki y K2, 1886)

{Fig.5)y 1o que hace presumir gue la reproduccidn no fue
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exitosay, al inicic de la temporada. En cambio, las primeras
hembras prefadas aparecern Een Noviembre de 1386. La
poblacidn crecidé lentamente hasta Marzo de 1986, ain cuandc
los juveniles estaban sientdo reclutados durante los meses
de veranc I(Emero—rtfebrero). Esto puede obedecer a mortalidad
de los adulios que han sobrevivido el verano y a dispersidn
tanto de adultos come de Jjuveniles. Los datos colectados no
permiten distinguir entre estas dos alternativas ya que ambas

estarian ocurriendoc en la poblaciodn.

S5e observd gue el indice de corndicidn reproductiva
ern hembras presenta su valor mads alto en Diciembre 13985
decreciendo ew Enerc y Febrero 1986, ic gque puede obedecer
tanto a reclutamiento de juveniles gque no estdn sexualmente
maduras y a la declinacidn reproductiva de hembras adultas.
El indice de hembras aumentd ruevamente en Marzo, porgue los
animales nacidos en la estacidn estdan reproductivos. Duwrarnte
el veranc 1986-1987, los valores mds altos del indice
reproductivo de las hembras se presentaron en Noviembre y en

Febrero, anticipdndose a lo occurrido en el veranoc 1985—1986.

En 0. longicaudatus el periode reproductivo se exten—

did desde Noviembre a Mayo, apareciendo las primeras hembras

prefhadas en Diciembre. En Enero, aparecen en la poblacidn los

primeros juveniles correspondientes a las cohortes de veranco
Ki v K2, ¥ en Abril se incorporaron animales de las cohortes

de otoho, en ambos arnos.

O
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3. 1. 3. Proporecidn de sexos

En A.olivaceus la proporcidn sexual de todas las
capturas TfTue de 178 hembras: 229 machos (43.7% hembras),
proporcidn significativamente distinta de 1a proporcidn

sexual psperada 1:21.

La Fig.& muestra la proporcidn de sexos a lo largo
del estudio, la cual fue inferior al S0X en mds del 70% de
los meses estudiados. En Septiembre la proporcién de sexos
Favorerid a los machos conm un 35% de hembras. Este valor
aumentd cuando se inicid la reproduccidn, estando en un valor
cercana al S0% entre Enero y Rbril volviendoe a decrecer en el
invierno, incrementandc nuevamente durante la declinacidwm de
ia poblacicdn para decrecer durante la primavera y el verano
siguiente, estando cerca del 50% sélo en Marzo de 1987. La
aparicidn de una mayor proporcidén de machos pudiese ser
interpretada como una tenderncia de los machos a seyv captura-
dos mas veces que las hembras. La Fige7 muestra la distribu-
cidn del wimero de capturas por individuo y por sexoc. No hubo
diferencia en la proporcidn de sexos de los individuos con
una sola captura. Sin embargo, en los capturados mds de una
vez {(animales residentes) las hembras mostraron una tendencia
a ser capturadas en mayor proporcidn gue los machos. Esta
diferencia pusde obedecer a atrapabilidad diferencial o a

schrevivencia diferencial de los sexos.

En O.lonnicaundatus se captuwraron 17Y5S machos y 142
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hembras { 44.8% de hembras). Esta proporcidn sexual difiere
del S50% significativamente (X2 = S5.17, P ( 0.05) siendo sdlo
en el 48% de los meses estudiados la proporcidn mayor o igual
al 50%. Esta proporcidn favorecid a las hembras durante la
estacidn reproductiva de 1985-1986 disminuyendo durante los
meses de invierno, para volver a incrementar durante Octubre
de 1986. No se cbservd lo mismo en el verano de 1386—-1387, en
gque la proporcidn de hembras fue menor del S0%. Es importante
semalar gque durante los perfodos reproductivos se observa en
ambas especies un mayor mimerc de machos, situacidn que ha
sido observada en anos de bajos rmdmeros en A.oclivaceus y
0. longicaudatus {(Murda y Gonzdlez, 1985; Murda et al.,1986).
Este hecho podria estar relacionadec con el sistema de

apareamientoc de la especie.
3. 1.4 Sobrevivencia.

La sobrevivencia corresponde al porcentaje de
animales que estdn presentes en el pericdo t, perc gque
tambidn estuvieron presentes en el periocdo t —-1. Se analiza
como sobrevivencia a pesar de gQue, cuando un animal no es
recapturado, noc es posible distinguir si la causa de su

desaparicidn del reticulc es muerte o dispersidn. En la Fig.8

se observan los wvalores de la sobreviverncia de ambas
especies. En A.clivaceus la sobrevivencia total fluctud entre

un 9 y 1004, en cambioc en 0. longicaudatus entre un O y 100%.
En R.oclivaceus la scbrevivencia disminuyc en los meses de

veranc y durante 1la declinacidn poblacional entre Julio y
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figposto de 1986, aumentando nuevamente &1 inicico de la
primavera, previc al pericde reprocductivo. En  general, se
observd una mejor sobrevivencia de 1las hembras, a pesar gue

se encuentran en menor proporcidn en la poblacidn.

En D. lonpicaudatus, la mayor sobrevivencia se obser-—

vd en invierno y al inicio del periodc reproductivo, en 1los
meses de verano los individuos desaparecen de los reticulos
muestreados y al inicico del otofio la poblacidn estd consti-
tuida sélo por rnuevos  individuos. B. longicaudatus se
caracteriza por ser una especie altamente mévil y con grandes

tamafios de sus dmbitos de hogar {(Murda et al., 1987).

Se midieron las tasas de sobrevivencia de los anima-—
les sangrados sdla para los dos pericdos siguientes. Los
animales tendieron a mostrar una scbrevivencia més baja pero
o fue significativamente distinta para winguna de las dos
especies. Las diferencias en las tasas de sobrevivencia entre
sanmrados ¥y no sangrados puede ne ser consecuencia del
sangradoc mismo, sino obedecer a la estructura de edades de
los dos grupos. Los sangrados, a pesar de considerarse un
pesc minimo, consistieron de ruevos reclutas en la poblacidn
capturados por primera vez vy a menudo subadultos. Los no
sarnQrados en general, corresponden a los animales mds viejos,
a mernudo adultos, gue han sobrevivido 1los dos pericdos
después del sanmrado. No se tuve un grupo control de animales

rno sangrados ya gue se tratd de obtener muestras de sanpre

del mayor rimerc posible de animales para maximizar la




36

informacidn gengtica.

3.2. COMPOSICION GENETICA DE LAS POBLACIONES.

3.2.1. Patrornes temporales de variacidn genética.

En A.clivaceus, las frecuencias del alelo comin por
reticuloc y total se presentan en las Tablas No.3 al 11
(Apéndice ). El1 locus wmds polimdrfico en A.clivaceus fue
60T—1 con frecuencias para el alelo comin entre 0.38 y 1.00.

PGD,GPI y TRF mostraron un nivel mernor de polimorfismo.

Es importante sefalar que para el andlisis de las
frecuerncias génicas en los loci donde se presentaba mads de un
alelc poce comin, las frecuencias fueron acumuladas, conside-

rdndose sdélo dos formas por loci.

Ernn la Fig.3 se muestran los patrornes temporales de
variacidn de las frecuencias alélicas para cada locus en cada

periocdo de trampeo en A.olivaceus. En esta especie un patrdn

comin se observa en los cuatro loci considerados, el alelo
comin aumenta en frecuerncia gradualmente a medida que declina
la densidad poblacional, perdiéndose los alelos raros de la
pocblacidn. Cuando se inicia la reproduccidn, aumenta la
densidad poblacional aumentando simultdneamente la frecuencia

del alelc poco comidn.

Las diferencias de las frecuencias alélicas en
relacidm al sexo de los individuos sdlo se analizaron para el

locus GOT-1 en A.olivaceus (Fig.10). Aunque las frecuencias
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son inicialmente mayores en hembras, ellas convergen durante
el pericdo reproductivo entre Diciembre y Abril. Durante la
mayor densidad se observa un aumento en la frecuencia del
aleloc GOT-1 comidn en los machos y una disminucidn en las
hembras; posteriormernte durante la declinacidén poblacional
se observa un incremento de ambas frecuerncias, mayor en
hembras, disminuyendo rnuevamente durante la declinacidn de la
poblacidn. Debido al bajo nmerc de individuos es difficil
analizar estadisticamernte estos resultados. No se realizd el
andlisis de los otros loci por el bajo nivel del polimorfismo

en algurios meses y el bajo nimerc de animales.

En 0O. longicaudatus los niveles de polimorfismo
fueron similares en los tres loci analizados con valores de
las frecuencias génicas gue fluctuaron entre 0.42 y 1.00 para
el alelo comin. Sin embargco, en O.longicaudatus no aparece
ura terndencia clara en la variacidn temporal de las frecuern—
cias alélicas, no relacionadas con la densidad poblaciornal

(Fig.11).

Se determinaron las correlaciones entre la densidad
y las frecuencias génicas para cada locus por reticulo vy
total, encontrdndose sdlo una correlacidn negativa significa-
tiva para el 1locus GOT-1 y la densidad total {r=—0.43,
P{ ©0.05) en A.clivaceus. En 0. longicaudatus no se obtuvieron

correlaciones significativas.

Fara probar si las proporciones genctipicas
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erncoritradas en la poblacidn estdn de acuerdo a las proporcio-—
nes de equilibrioc de Hardy-Weinberg, se utilizdé 1la prueba

de Ji cuadrado (Tablas No.12 y No.13).

El andlisis de los valores de Ji cuadrado muestran
desviaciones de las proporciones de equilibric de Hardy-
Weinberg en sdloc 10/84 casos en A.glivaceus y en 5S5/748 en
0. lonpicaudatus. Sin embargo estos resultados son comunes en
estudios de poblaciones mnaturales y no estarian implicando
que todas las presunciones de Hardy-Weinberg se cumplen en la
poblacidn. Tales resultados pueden cbedecer a fuerzas
cpuestas operandc en su composicidn genética como podria ser
el flujo génico que aumentaria la hetercocigosis comparada
con las proporciones esperadas y en sentido contraric, el
endocruzamiento y la subdivisidn de la poblacidn, los cuales
decrecen la proporcidn de heterocigotos observados. Ademéds,
Ward y Sing {(1970) muestran que grandes desviaciones de la
heterocigosis o tamafios poblacionales muy grandes serfan
necesarios para detectar una desviacién estadisticamente

significativa de las proporciones de Hardy— Weinberg.

En las Tablas No.14 y No. 15 se muestran los valores
della Ay D para los distintos pericdos del estudic que
muestra gque existe una deficiencia de heterccigotos muy
acentuada, siendo esta mayor en la poblacidn de A.olivaceus,

especialmente en los perfodos 1 y 4 con un menor nimerc de

individuos.
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TABLA No. 12. VALGRES DE CHI CUADRADO PARA PROBAR LAS DESVIA-
CIONES DE LAS PROPDRCIONES DE HARDY-WEINBERG
PARA TODOS LOS ANIMALES CAPTURADOS POR PERICDO
EN f.olivaceus.l0S VALORES PARA CADA LOCUS ESTAN
DADOS PARA CADA RETICULO INDIVIDUARLMENTE Y PARA
LA POBLACION TOTAL (% INDICA DESVIACION SIGNIFI-
€ATIVA DE LAS PROPORCICNES DE ACUERDO A HARDY-
WEINBERG AL NIVEL DEL 0.05 ).

Periodos
Locus Reticulo 1 z 3 4 i a 3
PED 1 0.33 S5.04 2.14 0.16 0.08 0.63 12.57%
2 0.94 6.01 3.07 0.06 ©0.00 0.5 5.28
1—-2 1.90 16.92% P£.53 0O.21 0.25 ©0.29 17.30%
GPI 0.83 ©0O.14 13.02% 1.96 2.77 3.23 4.32

i
2 0. 62 0.13 .62 15.78*% 3.61 0. 00 s
2 3. 30 .21 15.42% 17.89% 6.13% 3.50 12.680%

Trf 1 0. 48 1.40, i.4c
e 729 2. 82 3.08
i—=2 4. 04 4. 62 3u7?

1 0. 91 0. 89 1.74
= 0. 34 1.48 Q. 25
=2 0. 88 == ) .32

GOT—1
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*

CIONES DE LAS PROPDORCIDNES DPE HARDY-WEINBERG
FARA TODOS LOS ANIMALES CAPTURADOS POR PERIODO
EN 0. lonpicaudatus. LOS VALDRES PARA CAPA LOCUS
| ESTAN DADGS PARA CADA RETICULO INDIVIDUALMENTE Y
1 PARA LA POBLACION TOTAL (¥ INDICA DESVIACION
| SIGNIFICATIVA DE LAS PROPORCIONES DE ACUERDO N
HARDY WEINBERG AL NIVEL DEL 0.05 Y. ¢

’ TABLA No. 13. VALORES DE CHI CUADRADO PARA PROBAR LAS DESVIR—
|
|
|

Pericdos

Locus Reticulo 1 2 3 1 2 3
PED 1 Lo B4y 1.48 9. 71 0. 06 0. 002 1.24
=2 2. 06 0. 66 2. 47 1.67 2. 48 Q. 22%

1—=2 2. 23 0. 595 S= =4 Q. 65 Q.87 6.28

GR1 1 0. 865 d.18 .99 2« 2h S 29 1.&8
2 12.31% 1.11%1 138.26% O. 44 0. 75 5. 50

1—-2 5. 05 0. 38 Se 27 O.28 1.39 0. 31

EST-1 1 T e 30 3. 17 1.14 0. 02 0. 52 1.78
P2 T« 65% 0. 91 1.14 0,001 1.61 0. 55

i1-2 15. 37 0.95 0. 18 0. 001 1.68 0.32




TABLA No.14.

44

VALORES DE H Y D EN fA.oclivacens EN LOS

DISTINTOS PERIDDOS DEL ESTUDIO

Reticulos
Periodos 1 F=4 -2 _
H b A D H D
1 0. 276 0, 027 0. 260 -0. 053 0. 274 0. 024
2 0.217 —0. 121 0. 143 -0, 507 0. 186 0. 123
3 0.178 —0. 165 0.175 ~0. 302 0. 1398 —0.297
& 0. 097 —-0. 131 0. 134 -0, 156 0. 122 —0. 029
1 0. 156 0. 323 0. 062 —0. 334 0.138 ~-0. 276
z 0. 320 —0. 277 0. 500 0. 750 C. 228 —-0. 256
3 0. 192 -0, 350 0. 270 ~0. 174 0. 260 —0. 268
I~ TABLA No.15. VALORES DE H Y D EN O.lonnicaudatus EN LOS
DISTINTOS PERIODOS DEL ESTUDID.
Reticulos
Periodos _ - _ 2 _ 3 _
H D H D H D
1 0. 263 —-0. 254 0. 222 D. 418 0. 251 —Q. 168
2 0. 339 -0, 216 0. 533 0. 365 0. 386 -0. 079
3 0. 438 -0.111 0. 369 0. 164 0. 389 ~0. 001
1 0. 5499 0. 200 0. 581 0. 307 O. 448 —-0.131
& 0. 477 —0. 0007 0. 286 —0. 198 C. 413 —0. 037
3 0.371 -0. 091 0. 417 —0.114 0. 392 0. 108
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Los valores de las frecuencias génicas de las
cohortes de verano (Ki+K2) vy otofo (K3+K4) agrupados por
pericdos se presentan en las Tablas 16 y 17 (ver Apéndice).
Sélo 3/28 comparaciones fueron significativas al aplicar la
prueba G de las frecuencias alélicas entre cohortes (GOT-1 en

el perfodo 1 y 2 de 1986, PGD en el periodo 3 de 1987).

Evn 0. longicaudatus 3/24 comparaciones fueron signi-
ficativas (GPI en el pericdo 2 de 1986 y 1387 y PGD en el

pericdc 1 de 13987).
3.2.2. Estructura gerdtica espacial

Los resultados de los andlisis de homogerneidad con
las pruebas de contingencia de G entre los dos reticulos
comparadas por perfocdo en A.olivaceus se muestran en la Tabla
No. 18. Se cbserva que sclo en 8 casos de las 28 comparaciones
se encontraron diferencias significativas, centrdndose estas
en el periocdo i, entre Septiembre y Diciembre en ambos atos,
el cual justamente corresponde al pericdo con menor nimero de
animales. En 0. longicaudatus sdloc se obtuve un valor signifi-

cativo para el locus GPI en el afo 1986.

Las Fig.12 y 13 muestran los patrones de Fst para
los 1loci PGD, 6PI, TRF y GOT-1 en A.clivaceus y PGD, PGI y

EST-1 en 0O.longicaudatus durante 1los pericdos descritos

anteriormente. Un resumen de los valores se presenta en las

Tablas No.19 y 20. También se muestra el patrdn de
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PRUEBR DE LA HOMOSENEIDAD DE LAS FRECUENCIAS
ALELICAS PARA CPRDA Locys POR PERIGDG EN
A.clivaceus. Los valores de probabilidad estan
dados para aguellas pruebas gue mostraron
diferencias significativas al nivel del 0.035.

Periodo
1 bod =3 4 1 2 3

Locus
&PD 0. 003 0,01 0. 02
6P 0. 001 0.03 0.01
TRF 0. 01
607T-1 0. 02
N* 105 o6 127 55 35 20 &7

* nimero de individuos
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VALORES DE Fst EN R.olivaceus PARA CADA PERIODO.

Pericdos
Locus 1 2 3 4 1 e 3
P&ED 0. 081 0,038 0.013 0.016 0. 051 0. 063 0. 026
6P 0.076 0. 068 0.9010 0., 024 0. 031 0. 030 0.012
Trf Q. 039 0. 009 0.016 0.013 0. 032 0. 016 0.011
G07T—1 ©0.058 C. 033 0. 015 Q. 051 0. 036 0.010 0. 010
Fst 0. 064 0. 037 0.014 0. 026 0. 038 0. 029 0.015
TABLA No.20. VALORES DE Fst DE 0. longicaudatus PARA CADRA

PERIODO.

Periocdos
iocus 1 2 3 =
PGD 0.0110 0. 0050 . 0051 Q. 0051 Q. 0087 0. 0370
GFI 0. 0140 0. 0062 0.0010 Q. 0047 0. 0009 0.0171
EST—1 0.0120 Q. 0051 0. Q049 0. 0045 0. 0100 Q. 0042
Fst €. 0120 0. 0057 0. 0067 0. 0061 0. 00685 0.0013
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FIGURA 12. VALORES DE Fst PARA €ADA LDOCUS EN A.oclivaceus.
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FIGURA 13. VALORES DE Fst PARA €ADA LOCUS EN 0. longicauda-—
tus.
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diferenciacidn entre dreas medida por el Fst promedioc para

los cuatro loci en A.clivaceus y por tres en 0. longicaudatus.

En A.clivaceus, durante el perficde 1, cuando 1la poblacidn
presenta una densidad intermedia, en gque se inicia la repro-—
duccidn después de la declinacidn poblacional, se encontré
una heterogerneidad relativamente alta para todos los loci. A
medida que aumenta la reproduccidn y se incorporan nuevos
reclutados, la hetercgeneidad decrece. El1 valor mds bajo de
Fst se presentd durante 1la etapa de mdxima densidad. En
gereral, se observa gue la hetercgerneidad aumenta cuando la
densidad declina. Los valores de Fst muestran un patrdn en
forma de U, con una heterogeneidad mayor al inicic y al final
del ciclo poblacional con una homogeneidad aumentada durante
la fase de mayor densidad. En 0. longicaudatus se observa
mayor homogeneidad entre los valores de Fst no existiendo
diferencia entre las areas en la mayor parte del estudioc.
S4lo se muestra un aumento durante el pericdc de declinacidn

de la poblacidn.

Dos factores pueden complicar los patrornes observa—
dos mediante la estadistica Fst: 1la desigual 710ﬁgitud de
tiempo consideradc en cada pericdo y el nimeroc desigual de
individuos en cada periocdc. Bowen (1982) analizd la variacidn
en los valores de Fst al cambiar la longitud de los periodos,

no encontrando diferencias significativas.
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DISEUSION

La tesis se orientd a investigar los efectos de
los cambios demograficos sobre la composicidn genética en las

poblaciones de A.clivaceus y 0. longicaudatus.

Las dramdticas fluctuaciones de la densidad en
los roedores microtinos han sido objeto de rnumerosas
investigaciones en las cuales se han relacionado los cambios
de 1la densidad poblacional con las fluctuaciones de las
frecuencias alelicas para loci especificos. Ademds estas se
han correlacionado con otros pardmetros demogréficos, tales
como tasa de incremento y tamano efectivo poblacional {Ne)
{Semeoriaoff y Roberson, 1968; Tamarin y Krebs, 1963; Selander,

1970; Gaines y Krebs, 19713 Berry, 19773 Bowen , 1982 ).

El marco referencial fue postulado por Chitty (1960,
1967), con una hipdtesis en la cual propone que los cambios
demogrdficos observados en estos ciclos afectan la composi-
cidn gengtica de la poblacidn. En esta hipdtesis estd
implicita la presurncidn de que los cambios que ccurren con la
densidad tienen una base gernética y se correlacionan con
los cambios en la conducta de espaciamiento. FPor otra parte,
Gaines {1385) arguyd que los cambios genéticos asociados a
la conducta de espaciamientc serian el efecto y no 1la

causa de los cambios de densidad. Sefhala que, para

concluir gque los cambios en la conducta de espaciamiento vy
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en los rcaracteres de 1a historia de vida de los organismos

sean el resultado de vcambios genéticos, debe demostrarse 1la

base pengtica de la variacicn de los caracteres y 1la

curso de las fluctuaciones poblacionales.

|
seleccidn natural actuante sobre esta  variacidn durante el
Nuestros resultados, en ambas especies, evidenciarn gque
los eventos demograficos mds importantes estdn asociados a
los cambios en la composicidn gernética de sus  poblaciones.
Ambas especies muestran  un cicle armal de densidad
caracterizada por altos mimerocs en coclofic e invierno, decli-
mando  severamente en primavera y veranco. Estas fluctuaciones
: estacionales se relacionan con un periocdo reproductivo
3 limitado gue se extiende de Octubre a Mayo en G.oclivareus y
|
|

entre Noviembre a Mayo en O.longicauwdatus { Fig.4 ). Los

cambios de 1la densidad,periodos reproductivos y cobtros

|
\
1
i pardmetros demogrdficos chservados arn A. olivaceus v
|
| 0. longicaudatus { Fig.2-6 y B ) son similares a los descri-
| tos por Murda, 1983 ; Murda y Gonzdlez, 1985 ; Gonzdlez y

\ Murda, 1985; Murda et al., 1986.

w Durante el periodo reproductivo se cbserva en ambas
especies un mayor nidmerc de machos, situacidn descrita para
los a¥ios de bajos wmimeros en RA.clivaceus por Murda y

Gonzalez, 1985; Murda et al., 1986. )

Las poblaciones de A.olivaceus inician el ciclo

| anutal con animales distribuideos en parches aislados. Grupos
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pequetios, de uno a cinco animales habitan tales parches, esto
es 1o que se ha observado por la agrupacidn de sus &ambitos
de hogar {(Murda, 1881; Gonzdlez et al.,1982). Ademas esta
especie muesira una distriburidn agregada durante todo el afic
{Murda y Gonzdlez, 19739). Comc se ha sefalado anteriormente
A.olivaceus se reproduce durante todo el verano hasta el
otofioy, donde la pnblacidﬁ crece rapidamente. Es durante esta
etapa de rdpide crecimiento poblacional, cuando aumenta 1l1a
dispersidn de saturacidn sensu Lidicker (1978) ( Gonzdlez et
al., 1982). Después que la poblacidn alcanza su mdxino
rumerica, declina nuevamernte en una serie de parches de
individuos sobrevivientes. Algunos de estos parches persisti-

ran hasta la prdxima estacidn reproductiva cuando el ciclo

comience otra wvez. Las poblaciones de 0O.longicaudatus
muestran un ciclc arual con una secuencia similar a
A.clivaceus peroc con una completa desaparicidn de los

individuos de los reticulos muestreados durante el verarno.
Situacidn similar ha sido indicada por Murda et al., 13986
quien atribuye este hecho a los hdbitos escansoriales de 1la

especie y posiblemente a la ubicacidn de los nidos en altura.

Coincidente con el ciclo anual, los resultados
presentados (Figs.9, 103 Tablas 3-&6, 10 ) son concluyentes en
mostrar una variacidn estacional de las frecuencias alédlicas
eri R.olivaceus gue se caracteriza por los siguientes hechos:

a) tres de los loci anmalizados wostraron un bajo nivel de

polimorfismo ( PGD,GPI y TRF ) desapareciende prdcticamente
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los alelos poco frecuentes de los reticulos muestreados,
B) el locus corm el més alio wivel de polimorfiswmo (GOT-1)
mostrS cambios en sus frecuencias alélicas durante 1a mayor
parte del estudio, al igual que en los otros tres loci el
alelo raroc se presentd menos Trecuentemente cuande la
densidad poblacional era baja y

c) 1las diferencias en las frecuencias aldlicas entre dreas
fueron mids pronunciadas con una densidad poblacional baja, ew
cambioc al aumentar 1la densidad 1la hetercgeneidad en las
frecuencias alélicas decrecid y las subpoblaciones llegaron a

ser mas homogeneas.

Ern rcambio, en O.lonpicauwdatus las frecuencias
génicas mostraron fluctuaciones entre 0.42 y 1.00 sin mostrar
una relacidn con los cambios de la densidad. Este hecho es
corroborado por las correlaciones establecidas entre las

frecuencias génicas y la densidad { Fig.1i; Tablas 7-9,1ii ).

Sdlo se abtuvo una correlacidn negativa significa—

tiva para G0OT—-1 en A.clivaceus.

Por otra parte; los wvalores de heterocigosidad
promedic { H ) v desviacidn de la homocigosis promedic ¢ D »
muestran uwuna deficiencia de heterocigotos, la cual es mayor

en A.olivaceus { Tablas 14 y 15 ).

Los andlisis de homogeneidad entre los reticulos en

A.clivaceus mostraron que en 8 sobre 28 comparaciones hay
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diferencias significativas, que se eentraron en el primer
pericdo del rciclo amial ( este corresponde al de mayor
nimerao de individuos entre Septiembre y Diciembre en
ambos a®os). Ademds, la estadistica Fst de Wright gue wmide
diferenciacidn erntre dreas, mostrd uma heterogeneidad
relativamente alta para todos los loci analizados durante el

mismo periodo sefialado anteriormente.

Por el contrario, en 0. lonpicaudatus el andlisis de

homogeneidad mostrd que sdio 1 de 18 comparaciones muestra
diferencias significativas. Los valores de Fst sdlo sefialan

diferencias entre dreas durante la declinacidn.

Las %técnicas de andlisis electroforédticos como lo
sefiala Lewontin (1374), han sido aplicadas ampliamente para
estimar la variacidn gendtica en poblaciones. Los pequetios
roedores han sido el sujeto de rnumerosas investigaciones en
las rcuales la variacidn alozimica ha sido utilizada (Smith

y Joule, 1981).

En la mayoria de los estudios se presume gque:
1} rcada pcolimoirfismo gs controlado por alelos codominantes en
urn  lorus auvtosdmico simple y 2) los loci obedecen a la ley
mendeliana de segregacidn y recombinacidn independiente

{Kawata y Ueda, 1984%).

El recuentc de los genotipos en una poblacidn reguiere

que las diferencias en los fenotipos producidas por las
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sustituciones aldlicas sean lo suficientemente pgrandes
para permitir una clasificacidn sin ambiguedades de los
individuos en categorias genéticas. En  este trabajo no se
realizaron estudios preliminares para clarificar la herencia
de la variacidén electroforética, empledndose sdlc agquellos
sistemas polimdrficos con un  alto grado de resclucidn del
patrdn de bandas y cararteristico de un locus codominante. No
ha sido posible estudiar el modo de herencia de la variacidn
electrofordtica en estas especies por la dificultad de
criarlas en el laboratorio. Ademids que, el seguimiento
temporal de los animales implica que estos ne pueden ser
sacrificados, o cual limita el usoc a sdlo sistemas
enzimdticos y proteinas sarnguineas, por lo cual sélo fueron

utilizados 4 sistemas en R.eolivaceus y 3 en O. longicaudatus

{ Tabla 2 ).

La existencia de variacidn tanto demogrdfica como
gengtira nos lleva a intentar explicar las causas de estas
variaciones. Los cambios recurrentes en la demsidad aftectan
tanto a poblaciones de plantas come de animales. Haldane
{1953) sehald que los organismos raramente llegan a extin-
guirse y nunca aumentan ilimitadamente, lo que sugiere gue
debern existir fuerzas reguladoras que favorecen el aumentco de
individucs en un 3rea cuande la poblacidn es pequeta y a que
decrezeca cuando la poblacidn es grande. Por otra parte,
cuande las Fluctuaciornes ern nimero muestran alguna dependern—

cia del ambiente, existiran condiciones favorables y desfavo—
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rables para las poblaciones posibilitandoe la ccuwrrencia de

diferentes intensidades de seleccidn.

Los mecanismos preponderantes que permiten expli-
car la wmantencidn de la variacidn electrofordgtica y los
cambios de la composicidn gengtica  en las poblaciones de
fA.olivaceus (Tablas 12, 14 y 16 } no son concordantes con una

explicacidn basada exclusivamente en la seleccidn natural.

Este es un proceso que resulta de diferencias bio-—
idgicas entre individuos dado tres condiciones @ a) variacidn
del caracter b) diferencias de adecuacidn y ©) herencia del
caracter. En cambic para la deriva gendtica, que es sdioc un
procesc  de muestreoc aleatorio, sdlo son necesarias y sufi-—
cientes las condiciones a) y ©) { Endler, 1986). Es obvio que
ambos procesos, la seleccidn natural y la deriva gengtica

ocourran simultineamente en peblaciones peqguefias.

Muchos metodos han side usados para detectar la
seleccion matural; vogr. Endler, {(1986) cita diez mé£odos
diferentes utilizados en poblaciones naturales, aplicables
todos a caracteres polimdrficos y cuantitativos, cada une con
diferentes propiedades. Entre ellos menciona @ las correla—
ciones con fTactores ambientales, comparaciones con otras
especies simpatridas o con las mismas especies en habitats
distintos, desviaciones de modelos ymlos formales {(equilibric
de Hardy-Weinbern, desequilibric de ligamiento, Lewontin—

Krakauer), estudics de largo plazo de la distribucidn del
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rasgos, perturbacicones espontdreas o inducidas por el hombre
de las poblaciones naturales, andlisis demografico de las
cochortes, comparaciones entre clases de edad o etapas de la
historia de vida, predicciones sobre la seleccidn (modelos de

equilibrio y no equilibrio de la distribucidn del caracter).

Ern esta tesis se resoclvid poner a prusba la desvia—
cidn posible entre datos empiricos y modelos nulos formales,
en el cual, como se trata de un caracter polimdrfico son
predecibles por las Trecuencias genotipiras de acuerdo a
Hardy— Weinberg, considerando los supuestos inherentes al
modelo. Sinm embargoy, e1 rechazar la hipdtesis nula no
constituye una prueba definitiva que este ocurriendo

seleccidn.

En este estudioc se encontraron sélo algunas desv}am
ciones significativas de las frecuencias genotipicas { Tabla
12 ). Enitre las razones gue pueden invocarse deben citavse :
a} las limitaciones propias del materizl b) no se encontraron
diferencias significativas para los loci analizados entre los
dos ngrupos de cohortes, c) estas presentan diferencias
demograficas importantes relacionadas con su eficacia
bicldgica, cComo es la sobrevivencia Y reproduccicn
diferencial, d) las cchortes de verano (K1 y K2 ) derivan
toda su energia en esfuerzo reproductivo en la estacidn de
sus mnacimientos y presentan una menor sobrevivencia que las

cochortes de otofio (K3 y K4) que sdlo rara vez se reproducen
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{K3) en la misma estacidnji derivando su energia a una mayor
sobrevivencia reproduciéndose al afo siguiente {Gonzdlez et

al., 1987).

Considerando las diferencias reproductivas y de so—
brevivencia de las cohortes, era esperable encontrar
diferencias en la composicidn gendtica de la poblacidn .
Situacidn que ha sido descrita para poblaciones de otros
roedores. En dos poblaciones de Mus se encontrd que la
sobrevivencia diferencial Yy reproduccicn favorece a
difererntes gerctipos en cada poblacidn (Myers, 1374). Ademds,

en Clethrionomys glareclus, se encontrd una mayor distancia

genética entre individuos pertenecientes a las cchortes de
octofic y primavera que entre los residentes y no residentes
{ Fedyk y Gebczynshki, 1980 ). Estos dos grupos de cochortes
presentan diferercias fisiocldgicas y de desarrcllo (Fedyk ,

1974).

La desviacidn de 1la heterocigosis encontrada en
A.clivaceus (Tabla 14) es mayor que lo encontrado en otras
especies de roedores (Nevo, 1978,). Los valores de

heteroccigosis en Clethrionomys glareclus calculado por locus

por grupo son relativamente bajos entre 0.010 y 0.062, cuyc
promedic {(x = 0.036), es cercanc al valor que Nevo ha

generalizado para los mamiferos {(Nevo, 1378).

Evn el casoc de A.olivaceus la desviacidn de la hetero—

cigosis a lo large del ciclo anual, puede ser explicada por

T
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su distribucidn espacial agregada { Murta y Gonzdlez, 1979 )

y ademds, por la presencia de grupos familiares estables

< Murda, 1981) al inicio del periocde reproductive los
cuales aumentarian las probabilidades de la endogamia.
Petras {1967) comunicd que en roedores o

poblaciones pequefas, como es el caso de Mus musculus existe

urra deficiencia de heterocigotos del 18% para el locus
Est-2 y 13% para el locus Hbb, sugiriendo que los cambios
estacionales de las frecuencias alélicas estarian
asociados a la deficiencia observada de heterocigotos.
Enr cambio, en poblaciones pequetias de Thomomys se encontrd
que las poblaciones se caracterizanm por una hetercociposidad
mds alta (H=0.133 promedio). Este valor de H s 825 superior al
tipico de los mamiferos y se atribuye al hecho de que
la descendencia permanece en su  lugar wnatal o si la
descendencia migra 1o hace diferencialmente {(Nevoy 13978).
la heterocigosidad se debe a un eguilibrioc dindmico
productc de 1a wmigracidn y del tamatio efectivo de 1a
poblacidn que contribuyen al esfuerzo reproductive en

cada estacidm (Patton y Feder, 1981).

Selander {1970) sugiere gue la desviacidn de
hetercocigotos (D) en Mus es dependiente del tamafo del drea.
YValores negativos obienidos en poblarciones grandes resultan
del endocruzamiento, producto de la subdivisidn tribal y tal

vez en menor prado del aislamiento por distancia entre
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poeblaciones.

Lo gque definimos como decliinacidn es una disminucidn
brusca de la densidad y su efecto se observaria en una
amplia drea con unes pocos individuos sobrevivientes, 1o
cual es concordante con la tesis de Wright (19639) quién
sefala que cuando 21 tamafic efectivo de la poblacidn es bajo,
== espé%a que el nivel de heterocigosidad sea bajo por l1a
probabilidad de perder variantes escasas por efecto de 1a

deriva.

Las inferencias gque pueden extraerse en base a los
cambios de la estructura espacial, cuando la poblacidn estd
distribuida en parches discretos son las siguientes a) podria
esperarse que la deriva npénica sea un mecanismo importante,
va que los mndmeros som bajos y el conjuntc de animales en
edad reproductiva también es pequefo, b) esta deriva podria
ser &1 resultado del efecto fundador causadoe por el bajo
nimero de animales distribuidos en wna serie de parches,
dandce como resultade una varianza grande en las Trecuencias
al€licas (debidc al peguefio tamatio efectivo de las unidades
de reproduccidn, Ne= 3 a 5 individuos). Lo anterior se evi-
denciarfia por el aumento en los valores de Fst en R.oliva-
ceus.

El modo de operacidn de este proceso seria el
siguiente: comoc parches aislados estos demes se  aproximan

al modelo de islas y sSe espera gue sean gendticamente

distirtos uno de otros. Una vez que la poblacidn comienza a
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reproducirse y crecer, la dispersidn y la inmigracion
pueden afectar la estructura gengtica de 1la pcblacidn.
21 los migrantes son rcapaces de entrar a los grupos
existentes, entonces la cantidad de hetercpeneidad entre
denes se espera gque decrezca bajo presidn del fiujo

nénicoy, que podria operar en nuestra poblacidn.

La teoria de la deriva genética de Wright es aplicable
a aguellas poblaciones que permanecen pequefas por largo
tiempoc y no considera las fluctuaciones recurrentes en
ndmerc, gue es un FfTactor importante de las comunidades
de plantas y animales. Tales fluctuaciones pueden reducir
considerablemnente una poblacidin en tal forma que los efectos
del azar enmascaren Lemporalmente el efecto de la seleccidn
(Ford, 1375). Esta posibilidad ha sido considerada por
Waddirngton {(1957) con el nombre de deriva intermitente,
diferencidandola de la deriva permanente. En esta Gltima, los
nameros peErmanecen  por largos periodos suficientemente
peEguefics por cambios al azar en las frecuencias génicas que
influyen en la evolucidn de las poblaciones. Es perfectamente
claroc que oportunidades para el trabajo de la deriva
intermitente deben ocurrir cuando las poblaciones llegan a

ser periddicamente muy pequefias.

Lo anteriormente propuesto para explicar los
cambios en la composicidn genética es la explicacion mds

parsimoniosa y consistente con el concocimiento de la dindmica
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pocblaciornal de HA.clivaceus. Hay sin embargoc explicaciones
alternativas para los patrones observados. Los efectos
fundadores existen cuando la densidad poblacional es baja,
pero cuando la densidad aumenta, la seleccidn natural podria
ilevar las frecuencias alélicas en todos los demes, a valores
de equilibrioc. Esto esta basade en la presuncidén de que
los polimorfismos SOT mantenidos por uria forma de
seleccidn mnatural que da comc resultado un  punto de
equilibric estable, a lo mencs en altas densidades. Estudios
en que se han manipulado las frecuencias alélicas en
poblaciones experimentales = han encontrado efectos
detectables en pardmetros de eficacia biocldgica {(BGaines et
al.,1971) o en la dindmica poblacional (Le Duc y Krebs,

1975) .

Por otra parte, también es posible que en las
poblaciones de A.clivaceus este ocurriendo una seleccidn de
grupo, comc es el casc de la seleccidn interdemo. La idea
bidsica que soporta la seleccidn de grupc es que los gernes
son seleccionados por mecanismos de regulacidn poblacional
ya que su funcidn es prevenir la scbrepoblacidn. Estos genes
benefician al grupo enterc aunque sean detrimentales para la
eficacia bicldgica de aquellos individuos excluidos de la

reproduccidn {(Hartl, 1380).

La seleccidn interdemc estd basada en diferencias

gernéticas entre demes, distinguiéndnse dos formas 1) extin—
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cidn y recolonizacidn y 2) sobrepoblacidn. En general,los
demes, a menudo pequefios y no permarnentes, estdn sujetos al
efecto del clima, enfermedades, predacidn, entre otros.
Consecuentemente un demo puede llegar a extinguirse por azar
o razones gendéticas. Eventualmente el habitat wvacante
pueds repcblarse por colonizadores de otros demes wmis
exitosos. S5i el mimerc de colonizadores es bajo, puede ocouwmrrir
ury efecto fundadoy y tal vez puede conducir a un nuevo m&x imeo
{peak) selectivo. Si el ndmero de colonizadores es grande,
la estructura gengtica de la poblacidn original puede ser
preservada casi intarta. La diferencia entre ambas formas,
recclonizacidn - extincidn y sobrepoblacidn es qgue en
el primer caso el democ gque se extingue es totalmente
reemplazado {Hart1l, 19803 Siakin, 13987). Las extinciones
locales pueden aumentar la mrobabilidad de endocruzamiento
dentro de los demes socbrevivientes, asi comoc pueden
también mantener la hetercgeneidad entre subdivisiones de

una poblacidn (Wright, 1940).

fi pesar de que la poblacidn de O.lonpicaudatus
muestra una secuencia de eventos demografices en  su
ciclo armal de densidad, similares a los descritos para

A.olivaceus en este estudio, cabe sefialar particularidades de

la dindmica poblacional de esta especie. Los resultados demc—
gridficos mostraron un porecentaje alto de reclutamiento

durante todoc el afic. Prdcticamente la poblacidn del reticulo

se renueva en forma continua y en el verano desaparece de los
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)

lugares muestreados. Rdemds presenta una alta vagilidad, baja
residencia y una distribucidn espacial al azar durante todc
el afio, a excepcidn del pericdeo reproductivo durante el cual

su distribucidn es apgregada (Muridia y Gonzdlez,1979). Los

dmbitos de hogar presentan valores mayores que (H.olivaceus

entre 2000 y 5000 m2 iGallardo, 1988) ¥y no exhibe una

distribucidn espacial en grupos-

Por otra parte, la variacidn pengtica temporal
observada muestra una ausencia de relacidn con los cambios
de la densidad y ademds no se presentan diferencias entre
areas ya gue los wvalores de Fst y 1la prueba de
homogeneidad de las frecuencias alélicas gl sSon

significativas.

El hecho gue las poblaciones de 8.longicaudatus
no  exhiben una variacidn gpendtica er relacidn con
cambios numericos permniten concluir gque los dos reticulos
muestreados pertenecerian a una misma poblacidn. Ademds,
dada 1la alta vagilidad y considerandc los tamatios de los
ambitos de hogar el flujo pgénico no se interrumpiria

entre estos sitios de muestrec.

Lo erncontrado concuerda con lo sefialado por Pattonm vy
Feder, 1981) en el sentido de que una poblacidn caracterizada
por un alto flujo gérnico debe ser menos estructurada gque

aquellas subdivididas en pequefias y discretas unidades de

apareamiento o demes donde la deriva gerética y la extincidn
L]
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démica puedan servir comc fuerzas evolutivas fuertes.

Ademds es importante sefialar que en forma similar
a otras especies wno existiria como es nuestro caso una
corresponderncia entre una unidad demogrdfica y gpengtica

en 0. lonpicaudatus. { Krone y Bacrcus, 13985 ).

Resumiendo il discutido anteriormente sobre las
variaciones en la composicidn gendtica temporal y esparial
de las poblaciones de ambas especies, se pusde concluir gue
A.olivaceus es una poblacion subestructurada en la cual es
posible establecer relaciones entre sus caracteres de
historia de vida,dindmica poblacional y composicidn genédtica.

Ev cambic, ®n las poblaciones de O.longicaudatus no se

distinguen las dreas muesireadas como subunidades gendéticas.
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CONCLUSIONES

Se comprueba 1la existencia de un cicle arnual de
densidad en ambas especies, con altos nimercs durante el
octofho e invierno, una declinacién severa a fines de este,

determinando una densidad baja en primavera y verano.

Los resultados demostraron que los eventos
demograficos estdn asociados a cambios en la composicidn
genética de las poblaciones. Asi, en A.oclivaceus se presenta
una variacidn temporal y espacial de las frecuencias génicas
asociada a los cambios de la densidad demostrada por los
siguierntes hechos: las frecuencias del alelo comin en los
cuatro loci estudiados (PGD,GFPI,G0T-1 y TRF) aumentan cuando
disminuye la densidad, con la consecuente disminucidn de los
alelos poco frecuentes; las diferencias en las frecuencias
alélicas entre areas fueron mas pronunciadas con una densidad
poblacional baja, al aumentar ésta, la heterogerneidad
dismirnuye, haciéndose las subpoblaciones m&s homogéreas. Por
otra parte, los resultados mostraron séloc algunas desviacio—
rnes significativas del equilibric de Hardy —Weinberg y no se
erncontraron diferencias en la composicidn gendtica de las
cohortes de verano (K1 y K2 ) y las cohortes de octoho (K3 Y
k4) para los loci estudiados. Estos hechos no constituyen una
prueba definitiva de la ocurrencia de seleccidn. Es posible
gue este mecanismo opere cuando la poblacidn alcance sus

méximos rimeros, en cambic el efecto de la deriva podria ser
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relevante cuande el ndmero de individuos es bajo, posterior a
la severa declinacidn que ocurre previo al periodo

reproductivo.

En 0. longicaudatus los resultados muestran que las

fluctuariones de las frecuencias pénicas no estdn ascociados
i con los cambios de la densidad a lo largo del cicle arnual
ni entre reticulos. Dada la alta vagilidad y sus dmbitos de
hogar grandes, se postula gue las dreas muestreadas pertene-—
cerian a una misma poblacidn, no reconcciéndose subunidades

gengt icas.

En general, las variaciones observadas en la composi-

cidn genética de las especies se relacionanm con caracteres de

historia de vida vy de su dindmica poblacional.
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TABLA No.3. FRECUENCIA DEL ALELO PGD COMUN EN CADA PERIODO DE
TRAMPED EN A.colivaceus.

Fecha Total Ret. 1 Ret.2

N P N P N =]
Sept. 1985 38 0. 81 17 0.76 21 0. 88
Octubre 33 0.83 i8 0.83 15 0.83
Noviembre 24 0. 87 iz 0. 87 iz 0. 87
Diciembre iz 0.92 i0 0.95 2 0.75
Ererc 1986 15 0. 93 a 0.81 7 0. 86
Febrero 295 0.77 iz 0.75 i1 0.77
Marzo 19 0.97 13 0. 96 =) 1.00
Abril 66 Q.90 34 0.89 32 0.91
Mayo 61 0.91 36 0. 84 25 0.94
Junio 24 0.38 a 0. 94 ie 1.00
Julio 2 0.95 7 0. 93 15 0. 97
Agosto i4 1.00 3 1. 00 i1 1. 00
Septiembre S 0. 30 O * = 0.90
Octubre 3 i.00 3 1. 00 O %
Noviembre i6 0. 94 i2 0.92 4 1.00
Diciembre 13 1.00 10 1.00 3 i.00
Enerao 1387 = 0.70 4 0.75 1 0.50
Febrero S 0. 60 9 0.60 0 *
Marzo 10 0.65 i0 0. 65 (8] *
Abril 21 0. 86 20 0. 87 1 1.00
Mayo 48 0.84 30 0.87 ia 0. 80

*¥ no hay muestra




TABLA No.4. FRECUENCIA DEL ALELO GFI COMUN
DE TRAMPEO EN fA.clivaceus,

77

EnN CADA PERIODOD

Fecha Total Ret. 1 Ret. 2

M =] N o] N P
Sept. 1985 32 0.91 17 0. 94 21 0. 88
Octubre 27 0.89 i8 0. 86 15 0.33
Noviembre 20 0. 92 i2 0.392 iz 0.83
Diciembre 10 .92 10 0.95 2 .75
Ernerc 198 i2 0.30 a 0. 88 7 0.93
Febrero =21 0. 96 12 0. 96 i1 0.35
Marzo 17 0.95 i3 0.96 & 0. 92
Abril 57 0.92 34 Q.94 3 0.91
Mayo 57 0 92 36 0.93 P Q.98
Junio 19 0.395 8 1.00 i 0. 92
Julioc 20 0.95 7 0.93 1 0.97
Agosto i4 1.00 3 1.00 i 1.00
Sept iembre =1 1.00 O * o 1.00
Octubre 3 1.00 3 1. 00 QO *
Noviembre i6 0.81 12 0. 88 4 0. 62
Diciembre i3 0.81 i0 0.30 3 0. 50
Enerc 158 4 0.87 3 0.83 i 1. 00
Febrero 3 0.50 3 0.350 O *
Marzo 10 0. 85 10 0.85 0 *
Abril 23 0.89 F= 0. 89 i 1.00
Mayc 45 0.91 =29 0.91 i6 0.91

#* noc hay muestra




TABLA No. 5.

DE TRAMPED EN Akodon colivaceus.
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FRECUENCIA DEL ALELOQ TRF COMUN EN CADRA PERIODO

Fecha Total Ret. 1 Ret. 2

N p N P b p
Sept. 1985 36 0. 85 15 0.81 20 0.87
fictubre 32 0. B4 18 0.78 i5 0. 86
Noviembre 23 O.74H it 0.78 =2 0. 79
Diciembre iz 0.83 10 0.85 2 0. 75
Eneroc 1986 14 0.75 8 0.75 & 0. 64
Febrero 24 0.9z 12 .92 11 0.95
Marzo is 0. 95 i3 0.96 =) 0.32
Abril 54 0.93 34 Q. 30 32 0.394
Mayo &0 0.395 35 0. 96 25 0. 94
Jurioc 24 .96 8 1.00 i5 0. 54
Julio F=4 0.93 i 1. 00 15 0. 90
Agosto 14 0.93 3 0. 83 11 0., 95
Septiembre S 1.00 O * S 1.00
Gctubre 3 1.00 3 1.00 0 *
Noviembire i 0. 85 10 0. 65 4 0. 88
Diciembre 13 0.77 19 0.70 3 1.00
Enerc 1987 S 1.00 4 1.00 i 1.00
Febrero =] 0. 80 S Q. 80 0 ¥*
Marzo 10 0. 65 10 0.65 O *
RAbril Z1 Q.83 20 0. 82 1 1.00
Mayo 46 0. 83 29 0.88 17 0.79

* nc hay muestra
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TABLA No.& FRECUENCIA DEL ALELO 6071 COMUN EN CADA PERIGONDG
DE TRAMPEO EM A.olivaceus.

Fecha Total Ret. 1 Ret.2

N =] N ] M p
Sept. 1985 37 0. 43 17 0. 38 20 0. 48
Octubre 33 0. 43 i8 0.39 15 0. 60
Noviembre 24 0.58 iz ) 0.50 12 0. 67
Diciembre iz 0. 75 10 0. 73 = 0.75
Ererc 1986 15 0.53 8 .62 7 0. 43
Febrero 22 O. 57 13 .59 131 0.55
Marzo 9 Q.50 13 0. 54 =) 0. 42
Rbril &6 0.61 34 O. 66 32 0.55
Mayo 61 0. 70 36 0.68 25 .72
Junio 20 0.65 8 0. 87 i2 0.67
Julio 21 .69 7 0. 86 14 0. 86
Agosto 14 0. 79 3 0.83 11 0.55
Sept iembre 5 0. 90 O ¥* 5 0. 40
Setubre 3 0.83 3 0.83 0 *
Noviembre 16 0. 91 12 Q.92 4 0. 88
Diciembre 13 0. 36 10 0. 86 2 1.00C
Enero 1987 S 0.90 4 1.00 1 0. S0
Febrero S O 40 S 0. 40 0 *
Marzao 190 0. 60 10 0. 60 0 *
Abril 21 0.59 20 Q. 60 1 0. 50
Mayo 47 0. 60 29 0. 62 i8 0.55

* no hay muestra
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TABLA No.7. FRECUENCIA DEL ALELO PGD COMUN EN €ADA PERIODO DE

TRAMPED EN 0. longicaudatus.

Total Ret. 1 Ret.2
Fecha N P h P M P
Sept. 1385 43 0. 86 a2 0.33 23 0.73
Octubre 21 0. B8 10 1.400 i1 0.77
Noviembre 7 0. 93 3 1.00 4 . 87
Diciembre = 0. 80 4 0.63 1 1.00
Enera 13986 P 0.75 2 0.75 O *
Febrero 2 1.00 P 1,00 0 *
Marzo 4 0. 75 1 1.900 3 0. 67
Abril 16 0. 75 i3 Q.77 3 0. 83
Mayo =K Q.77 14 0.75 33 0.78
Junio 54 0. 86 10 0. 75 L8y 0. 839
Julio 55 0. 81 i3 0. 76 36 .83
Agosto 2o 0. 80 10 0. 80 15 0. 80
Sept iembre 10 0. 60 3 0. 83 7 0. 64
Octubre c 1.00 1 1.00 1 1.00
Noviembre O * 2 1.900 O *®
Diciembre O * 0 * 0 *
Enerc 1987 1 1.00 1 1.00 O ¥
Febrera 1 0.50 1 0. 50 0 *
Marzo 7 0.71 & 0. 87 1 1.00
Abril 33 Q.70 2e O.68 30 0. 75
Mayoc 70 0.76 #40 G. 78 30 0.75

# o hay muestra
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TRABLA No.8 FRECUENCIA DEL ALELDO PGI COMUN EN CADA FPERIODO DE
TRAMPEDO EN 0. longicaudatus.

Fecha Total Ret. 1 Ret.2

N p ] p ] P
Sept. 1985 45 0.68 23 0.67 23 0.69
Octubre 21 0. 52 10 0. 50 i1 0.55
Noviembre a 0.87 3 0.67 S 0. 60
Diciembre 4 1.00 3 1.00 i 1.00
Ereroc 1986 3 0.50 3 0. 50 O *
Febrero 3 0.50 3 0.50 0 *
Marzo 3 0.83 i 0. 54 2 0.75
Abril 15 0. 57 i3 0.81 2 0.75
Mayo S0 Q.57 14 Q.54 36 0. 88
Junio =31 0.61 9 0.95 43 0.62
Julio &0 0.58 20 0.55 40 0. 60
Agosto 26 0.75 14 0.73 b 5 4 0.77
Septiembre 10 0. 45 3 0.33 7 0.50
Octubre 2 0: 75 1 0.50 i 1. 00
Noviembre P 0. 50 2 0.50 0 *
Diciembre 0 * o * (9] =
Enerc 1387 1 0.50 1 0.50 0 W
Febrero 1 1.00 i 1.00 O =
Marzo Fi 0.71 6 0.67 1 1.900
Rbril 32 0.67 20 0. 60 iz 0.79
Mayo 66 0. 52 38 0.53 28 0.52

* no hay muestra
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TABLA No.9 FRECUENCIA DEL ALELO EST-1 COMUN EN CADA PERIODO
DE TRAMPEO EN 0. longicaudatus.

Fecha Total Ret. i Ret. 2

N P N p N P
Sept. 1985 G444 0.75 24 0.75 20 0.70 |
Octubre 21 0.83 10 0.70 ¢ | 0.359
Noviembre a 0.69 3 0.83 =] 0. 60
Diciembre 4 0.75 3 0.67 i 1.00
Enerc 1986 2 0.350 =4 0. 50 O *
Febrero 2 0.75 e 0.75 0 *
Marzo 4 0. 62 1 0.50 3 0.67
Abril i4 0.61 i2 0.58 <2 0.75
Mayo 50 0.55 i3 0.61 37 0.53
Junio o1 0. 57 9 0.61 43 0.55
Julio S8 0.99 ia 0.67 40 0,959
Agosto 25 0.56 10 0.55 15 0.57
Septiembre i1 0. 64 3 0.50 a 0.69
Octubre = 0.75 i i.00 1 0.50
Noviembre P 0. 50 2 0.50 0 *
Diciembre 0 * (o] * 0 *
Enero 1987 1 0.50 i 0.350 0 *
Febrero i 0.50 i 0.50 0O *
Marzo 7 0.71 6 0.67 i 1.00
Abril 32 Q.64 20 0.67 iz 0.58
Mayo &7 0. 54 38 0.51 =29 0.59

* o hay muestra
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TABLA No. 10. FRECUENCIA DEL ALELO COMUN {(p) EN LOS DOS
RETICULDOS Y PARA EL TOTAL EN LOS CUATRO PERIODOS,
EN Akodon oclivaceus.

Periodos
Locus Reticulo i = 3 4

{Sept-Dic) (Enerc—-marzc) {Abril-Mayo) {(Jumioc—Ago)
1985 13986 isasg-——————— 2 BBE—=—=

P N P N p N P N

PGD i 0. 84 57 0. 88 33 0. 89 70 0.95 ig

2 0. 85 S0 0.85 &4 0.92 57 0.98 42

I-2 0. 84 107 0. 87 57 0.91 127 0.97 &0

GPI 1 0.91 57 0.94 23 0. 94 70 0.97 18

2 0. 30 S0 0. 94 24 0. 34 =7 0.96 38

i-2 0.91 107 0. 94 S7 0.94 127 0.97 S6

TRF 1 0.76 55 0.89 33 0.93 &9 Q.37 i8

e 0.87 493 0.390 24 Q.34 57 0.93 42

12 0. 81 104 0.30 a7 0.93 126 0. 34 a0

G60T-1 i 0. 47 57 0.58 32 0.67 70 0.83 i8

2 0.57 493 0. 46 24 0. 62 57 O.62 7 4

t—2 Q.50 106 0.53 =13 0.65 127 0.75 o5

Locus Reticulo Pericdo
i 2 3
(Sept—-Dic ) {(Enerc—Marzo) {(Abril-—-Mayo)
-—1986———————- 1 9B 198 7——
=3 N P N p N
PGD i 0.96 25 0.67 19 0. 86 S50
a2 1. 00 13 0.350 i 0. 82 i3
i-2 0.97 36 0.65 20 0. 85 69
GPI 1 0. 30 29 0.78 ig 0.30 51
2 0.75 iz 1.00 i 0.91 17
i-2 0.97 37 0.79 17 Q.90 &8
TRF i 0.72 23 0.69 19 0. 84 49
=4 0. 36 iz 1.00 i 0. 81 18
-2 0.78 35 0.70 20 0.83 67
GOT-1 i 0.88 25 0.63 19 0.61 43
0.92 iz Q.50 1 0.55 19

0. 83 37 0.63 20 0.69 &8




84

TABLA No. 11 FRECUENCIA DEL ALELO COMUN ( p ) EN LOS DOS
RETICULOS Y PARA EL TOTAL EN LOS TRES PERIODDS EN
0. longicaudatus.

Locus Reticulo i e 3 i
{Sept-Dic) {(Enero—-Abril) {(Mayoc—Rgo) (Sept.-Ago)
1985 1986 1386 i386
P N P N p N p N
PGD i 0. 88 39 0. 81 i8 0.74 53 0.92 &
2 0.79 39 0.75 6 0.83 134 0. 69 a
i—-2 0. 86 78 0.79 24 0. 81 187 0.78 14
GFI i 0.65 39 0.65 20 0.57 54 0. 42 6
2 0.51 40 0.75 4 0. 62 134 0. 56 8
i-2 0.58 79 0.67 24 0.61 188 0.50 14
EST—1 1 0. 74 40 0.58 7 0. 62 S0 0.58 =
2 0. 66 37 0.70 S 0.58 135 0.67 9
Locus Reticule 2 3
{Enero—Abril) {(Mayo sclamente)
1987 1387
P N p N
PGD i 0.68 30 0.78 40
2 0.79 i 0.75 30
h 0.70 42 0.76 70
GPI i 0. 62 =28 3 S 38
2 0. 81 13 0. 52 28
1i-2 0.68 41 0. 92 66
EST-1 1 0. 66 =8 0.51 38
£ Q.62 i3 .58 29

1= 0.65 41 0. 54 67
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