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RESUMEN

En la literatura se ha discutido sobre las similitudes y diferencias entre el tamario poblacional
efectivo (Ne) y el tamafio poblacional (N} en las poblaciones naturales. ldealmente deberian
ser similares, pero en la practica se ha encontrado que el Ne es bastante inferior al N. Los
factores que explican esta diferencia pueden ser varlados. En el presente estudio se trabaj6
con Thylamys elegans, una de las cuatro especies de marsupiales chilenos. Fue descrita la
relacion Ne/N de una poblacion en el sector de Rinconada de Maipt. Para ello, se realizd
primerc un censo y luego, se realizaron andlisis genéticos para la estimacion del Ne. El
resultado del censo mostré variaciones estacionales e interanuales en el N. A su vez, los
valores de la razon Ne/N fueron 0,2 el 2012 y 0,5 el 2013. La diferencia observada de un
afio a otro en la razon Ne/N podria deberse a la razon de sexos operacional sesgada hacia
uno de los dos sexos, la varianza reproductiva de los individuos y a la presencia de multiple

paternidad.




ABSTRACT

In the literature, it has been discussed the similarities and differences between the effective
population size (Ne) and the population size (N) in natural populations. Ideally these
numbers should be similar, but in practice it has heen found that Ne is well below N. The
factors that could explain this difference can be varied. In the present study | worked with
Thylamys elegans, one of four species of Chilean marsupials. | described the Ne/N ratio of
a population at Rinconada de Maipu. First, a census was conducted from which the N was
calculated and then a genetic analysis was carried out to estimate Ne. The census restilts
showed seasonal and inter-annual variations in N. In turn, the ratios Ne/N values were 0.2
in 2012 and 0.5 in 2013. The observed difference from one year to another in the Ne/N ratio
could be due to the biased operational sex ratio towards one of the two sexes, the

reproductive variance of individuals and the presence of multiple paternity




INTRODUCCION

Evidencias en la literatura han sefialado que la diferencia entre el tamafio
poblacional efectivo (Ne) y el tamafio poblacional (N) ha sido un tema controversial
(Frankham, 1995). Conocer la magnitud de estos dos parameiros, expresados como la
razén Ne/N, permite comprender los riesgos en la alteracion de los factores
demograficos, ambientales yfo geneticos implicados en la persistencia poblacional, dado
que generalmente el Ne es bastante inferior al N en las poblaciones silvestres (Palstra &
Ruzzante 2008, Palstra & Fraser 2012). La comprension de la razén Ne/N puede revelar
qué factores ecologicos generan esta diferencia (Palstra & Ruzzante 2012), de manera
que tales conocimientos, contribuyan a una mayor eficacia en la toma de decisiones en

conservacion (Kalinowski & Waples 2002).

El Ne fue definido por Wright (1931; 1938) como el tamario de una poblacion ideal
(Fisher, 1930; Wright, 1931) cuya composicion genética es influenciada por procescs
aleatorios, dando lugar a la misma variabilidad genética que la poblacion real estudiada.
El Ne incorpora la informacién que determina las consecuencias evolutivas que los
miembros de una poblacién contribuyan de manera no azarosa a las futuras
generaciones (Wright, 1931, 1938). Esto se debe a que la diversidad genética de una
poblacion depende del Ne y por lo tanto, es el tamario poblacional que es evolutivamente
relevante (Wright, 1931). El Ne entonces, determina la magnitud de la deriva genética
(Falconer, 1989; Caballero, 1994), es decir, indica la fuerza de los procesos estocasticos
genéticos que influyen en el como opera la seleccion natural en una poblacién,
permitiendo la realizacion de un seguimiento temporal en una poblacién o la

comparacion de los Ne entre distintas poblaciones (Hare y col., 201 1).




Sin embargo, para efectos practicos de estimar el estado de conservacion de una
especie o poblacion, la UICN considera solo al N, es decir, la cantidad de individuos
adultos de la poblacién (Frankham, 1995; Palstra & Fraser 2012). De esta manera, el N
y el Ne son los parameiros mas importantes en el manejo y conservacion de fauna
silvestre porque proveen informacion que contribuye a la prediccion del riesgo de

extincion de las poblaciones (Luikart y col., 2010).

A medida que el Ne disminuye, la deriva genética lleva a una disminucion de la
variacién genética, elevando la probabilidad de fijacion de alelos deletéreos y reduccion
de la efectividad de seleccion (Frankham, 2005), lo cual reduce la adecuacion bioldgica
y limita |a respuesta adaptativa de los individuos de la poblacién (Hare y col., 2011). En
una poblacion amenazada, estos cambios genéticos, pueden conducir, ya sea de
manera directa (Madsen y col., 1999) o indirecta, hacia la extincién local (Guilpin & Soulé

1986).

Dentro de este contexto, la capacidad de las poblaciones naturales para
mantener la variacion genética depende no solo del nUmero de individuos que
constituyen una poblacién, sino también de la historia de vida de la especie en estudio,
donde en particular, los patrones de apareamiento son fundamentales (Bouteiller &
Perfin 2000, Belmar-Lucero y col., 2012). El sistema de apareamiento de una poblacion,
determina el como se transmite la variacién genética a las siguiente generaciones
(Pérez-Gonzalez y col., 2014). Asi mismo, describe la razon de sexos operacional (en
adelante OSR - “Operational Sex Ratio”) y la cantidad de apareamientos que pueden
obtener los individuos de cada sexo (Parker & Waite 1997). La OSR es una medida del

grado de poligamia y se define como el numero de hembras féertiles en relacion a los




machos que compiten por ellas (Emlen & Oring 1977) y en algunas circunstancias, este
fenomeno puede determinar la oportunidad y la fuerza de seleccion sexual (Emlen &
Oring 1977; Kvamemo & Ahnesj 1996; Weir y col., 2011; Klug y col., 2010; Sewart &
Dutton 2014). Cuando la razén entre los sexos no es equitativa y se encuentra sesgada
hacia uno de los dos sexos, es una de las principales razones por ia que el Ne observado

es menor al N (Frankham, 1995; Nomura, 2002; Spielman y col., 2004).

De esta manera, caracterizar el sistema de apareamiento, social o genético, de
una especie, como indicador de que el Ne de una poblacién es menor al tamafio
poblacional total, es un proceso largo y costoso {en términos de energfa, tiempo y
econémicos). Sila OSR es determinada dentro de una temporada reproductiva, puede
simplificar este proceso (Nunney & Elam 1994, Hoen y col., 2012) implicado en
caracterizar el sistema de apareamiento de una especie (social o genético), a modo de

posibilitar su uso como indicador de un Ne inferior al N.

Si bien se crefa que la poliginia era el sistema de apareamiento predominante en
mamiferos (Clutton-Brock & McAulifie 2009}, a partir de tecnologias genéticas, una gran
varledad de especies, previamente calificadas como poliginicas, han sido reclasificadas
como poligianadricas (véase por ejemplo, Odocoileus virginianus (DeYoung y col,
2009), Capreoius capreolus (Vanpéy col., 2009), Dasyurus maculate (Glen y col., 2009),
Mastomys natalensis (Kennis y col., 2008), y Procyon lofor (Nielsen & Nielsen 2007)).
Por o tanto, la aplicacién de tecnologias genéticas en la investigacion de los sistemas
de apareamiento, ha demostrado que la poliginandria es [a regla mas que la excepcién

en los sistemas de apareamiento en mamiferos (McEachern y col., 2009).

Por otro lado, Ia estimacion del Ne se puede llevar a cabo mediante diferentes




metodologias, que pueden incluir aproximaciones directas (datos ecoldgicos), indirectas
(marcadores genéticos) 0 mediante ambas aproximaciones (véase Rowe & Beebee
2004; Matocq, 2004; Shmeller & Merila 2006; Hoen y col., 2012). Debido a la dificultad
de obtener 1a informacién ecolégica precisa de la especie en estudio (por ejemplo, la
varianza del éxito reproductivo), es que se ha incrementado el uso de metodologias

genéticas en la estimacion del Ne (Franham, 1995; Leberg, 2005; Luikart y col., 2010).

Thylamys elegans (Waterhouse, 1839) es un marsupial de habito solitario y
nocturno, que habita en éreas de matorral semi-arido mediterraneo y en zonas aridas
desde la 1] hasta la VII! regién, siendo la Unica especie de marsupial que habita la zona
central de Chile (Mufioz-Pedreros & Yafiez 2009). Estudios previos han sefialado la
presencia de poliginandria con dimorfismo sexual sesgado hacia los machos Yy

preferencia de las hembras por machos de mayor masa corporal (Bazan-Leon, 201 5).

En términos de su estado de conservacion, Thylamys elegans es una de las
cuatro especies de marsupiales presentes en Chile y de acuerdo a los criterios de la
UICN (2012), se considera como de preocupaciéon menor (LC) (Solari & Teta 2008). Esto
se justifica debido a su amplia distribucion geogréfica, elevados tamarios poblacionales,
presencia en una serie de areas protegidas y ademas, porque es poco probable que la
velocidad de disminucion poblacional, sea |a requerida para incluirla en una categoria
amenazada (Solari & Teta 2008). Sin embargo, numerosas poblaciones muestran una
tendencia a decrecer y se desconoce sobre aspectos de la ecologia de esta especie

(Solari & Teta 2008).

De acuerdo a los antecedentes planteados y la implicancia que estos tienen sobre

el Ne, esta tesis propone el primer estudio en Chile que busca estimar el Ne de una




pobiacién de Thylamys elegans. Ademas se evalla si la OSR puede ser un indicador de
que el Ne es inferior al N. Cabe destacar que la poblacion de estudio se encuentra en
Rinconada de Maipi (Region Metropolitana), zona de interés cientifico por su alta
diversidad de especies de fauna y flora, tipicas del bosque esclersfilo (CONAF, 2014),
que ha sufrido numerosas intervenciones humanas, ‘provocando consecuencias
negativas indirectas sobre este ecosistema, aumentando el interés de conocer los
aspectos relacionados con los parametros demograficos Ne y N, a modo de
proporcionar informacién relevante para la conservacion local de la poblacién de T.

elegans.

Hipbtesis

En especies poligamas el Ne tiende a ser menor al N, y dado que Thylamys
efegans presenta poliginandria, se espera que el Ne sea inferior al tamaiio total de la
poblacion, obteniéndose una OSR sesgada hacia uno de los dos sexos como indicador

ecoldgico de que el Ne es menor al N observado.

Obijetivos

Objetivo general

Estimar el Ne de una poblacién del marsupial Thylamys elegans y evaluar si la
OSR puede ser un indicador ecoldgico para inferir que el Ne de una poblaci6n es bajo

respecto al N.

Obietivos especificos

« Estimar las abundancias estacionales de una poblacion de Thylamys elegans.




Estimar el Ne de T. efegans. Analizar ia relacion Ne/N anual y evaluar si esta
relacién se mantiene entre los afios 2012 y 2013.
Analizar la relacion Ne/N estimada, considerando el pairén reproductivo de T.

elegans en Rinconada de Maipu.




METODOS

Monitoreo y drea de estudio

Entre septiembre del 2011 y enero del 2014, se monitored estacionalmente, una
poblacién de Thylamys elegans en la Estacién Experimental Agronémica German Greve
Silva de la Universidad de Chile, ubicada en Rinconada de Maipd (0324850 Ey 6293003
S, 520 m.s.n.m.), Region Metropolitana de Santiago. En el sector predomina la
vegetacion de tipo matorral esclerdfilo (Luebert & Pliscoff 2006) y se encuenira en la
ladera este de la Cordillera de los Andes, en el valle central de Chile. Los moniforeos se
realizaron aproximadamente cada 45 dias, procurando no coincidir con las fases de luna
llena (véase Vasquez, 1996), cada evaluacion tuvo una duracion de 5 noches

consecutivas (Woodman y col., 1995).

Se construyeron 16 transectos paralelos en direccion norte-sur, separados cada
20-30 m aproximadamente. Ademas se construyeron otros cinco transecios paralelos
con direccion este-oeste, de los cuales tres se ubicaron al sur de los 16 transectos

previamente mencionados y dos al norte (Figura 1).




Figura 1. Transectos construidos en la Estacion Experimental German Greve Silva —
Rinconada de Maipu.

Cada uno de los transectos estuvo conformado por 20 estaciones de captura
distanciadas cada 20 m. La disposicidn espacial de este grupo de trampas asemejaba
una grilla, con un total de 420 estaciones de captura y abarco un area aproximada de
152.000 m2 (15,2 ha). Adicionalmente, 50 m al noreste del conjunto de transectos recién
mencionados, en una pequefia quebrada dominada por especies arboreas, se
construyeron 4 transectos paralelos y separados cada 15 m. Cada uno de estos
transectos constaba de 10 trampas separadas cada 10 m, abarcando un area
aproximada de 5.000 m? (véase Figura 1, area total abarcada de 15,7 ha). Todos los
transectos fueron ubicados en aquellas zonas donde existia mayor probabilidad de
capturar a la especie, es decir, zonas de matorral denso y de alta humedad (Simonetti,
1989). En total, se colocaron 460 estaciones de captura, instalandose sobre el suelo de
cada una de éstas, dentro de un tubo de PVC (30 x 16,8 cm, largo x diametro) para evitar
la depredacién natural, una version modificada de trampa plegable para captura viva tipo
Sherman (22 x 9 x 8 cm, largo x ancho x alto). Las trampas fueron revisadas y cerradas

al amanecer de cada dia de colecta, y activadas durante la tarde con una mezcla
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(aproximadamente 10 g) de avena, atin y platano. Los individuos capturados fueron
medidos, pesados y marcados con un crotal metalico numerado, siguiendo los protocolos
convencionales descritos en Diaz y col., (1998). Ademas, de cada individuo, se obtuvo
una pequefia biopsia de tejido proveniente de la oreja, la cual se fijo en alcohol al 70%

para los andlisis genéticos, y finalmente, fueron liberados en el mismo lugar de captura.

Abundancia y densidad poblacional

La abundancia poblacional de Thylamys efegans a lo largo de las estaciones del
afio se estimd con el método de Captura-Marcaje-Recaptura (Nichols & Pollock 1983;
Hopkins & Kennedy 2004). Los analisis fueron realizados en el programa MARK, version
7.2 (White & Burnham, 1999, Cooch & White 2006), llevando a cabo el modelo de
méxima verosimilitud de poblaciones cerradas (Otis y col., 1978). La evaluacidn de la
robustez de los modelos resultantes se realizo en base al valor del Akaike's Information
Criterion (AIC), de manera que la eleccién del mejor modelo presentase la puntuacion
mas baja de AIC, ya que este seria el modelo menos sesgado, equilibrado y preciso
(Burnham & Anderson 2002). De esta manera, la abundancia estimada a partir del censo,
sera considerada como el N de esta poblacién, debido a que la abundancia poblacional
es el valor central ampliamente aceptado a partir del cual se realiza la evaluacién del
estado de conservacion de las especies (UICN, 2012), siendo la informaciéon disponible

predominante en los esfuerzos de conservacion.

La medicién de la densidad de individuos se realizé a partir de la division de la

abundancia estimada anteriormente y el drea de estudio (Quirici y col., 201 0).
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Tamafio poblacional efectivo (Ne)

Previo a la estimacion del Ne se tuvo que aistar el ADN, realizar la genotipificacion
de microsatélites y posteriormente, calcular la diversidad genética de la poblacion. A

continuacién se describe la metodologia para cada uno de [os pasos mencionados.

Aislamiento de ADN vy genotipificacién de microsatélites

La extraccion del ADN de las muestras de tejido de oreja fue realizada con el
método de extraccién de sales descrito por Aljanabi y Martinez (1997). Debido a la
ausencia de microsatélites descritos para la especie, se realizé una secuenciacion
masiva del genoma en un 454 Titanium FLX obteniéndose 40Mbp de un largo promedio
de 300bp. La secuenciacién fue realizada en el Centro Genémico Chileno (OMICS-
Solutions, Chile). Se utilizé el programa Primer 3 (Untergrasser y col., 2012) para la
busqueda de repeticiones di y tefra, obteniéndose 350 posibles microsatélites con sus
respectivos partidores. Se utilizo el criterio de seleccionar las di y tetra repeticiones que
presentaron al menos 10 repeticiones, elemento que permite asegurar la presencia de
polimorfismo entre poblaciones. Se sintetizaron 30 pares de partidores, mediante
electroforesis en gel de agarosa se determiné aquellos mas polimorficos. Los partidores

inversos (“reverse”) de cada par de microsatélites fueron marcados con fluorescencia

para evaluar posteriormente, el polimorfismo en un secuenciador automatico.

La reaccion en cadena de la polimeraza (PCR) consistié en amplificar mezclas
de 12 uL que contienen 100 ng de ADN, 0,25 uM de cada partidor, 100 uM de cada

dNTP, 2 mM de MgClz, 1,25 pL*10 de tampon de PCR,2uLde BSAy0,5Udeta
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polimerasa platinum (Invitrogen). Las condiciones del PCR en el fermociclador
consistieron de un paso inicial de desnaturalizacion de 3 min a 95°C, seguido por 35
ciclos que consistieron en 30 s a 95°C, 30 s de temperatura de anillamiento especifica,
1 min 30 s a 72°C y finalmente, un paso de 72°C por 5 min de elongacion. Las
temperaturas optimas de anillamiento estuvieron entre 50°C y 55°C. Los productos PCR
obtenidos fueron genotipificados en el servicio de secuenciacion de la Pontificia

Universidad Catélica de Chile, usando LIZ 500 como estandar (Applied Biosystems).

Diversidad genética

Se calcularon las desviaciones esperadas de Hardy-Weinberg (HWE) y el déficit de

heterocigotos (Fis) usando el programa GENETIX (Belkhir y col., 1996).

Estimacion del Ne

Los analisis para la estimacién del Ne fueron realizados en el programa
NeEstimator (Do y col., 2014). Para ello, se utilizaron los loci de microsatélites
genotipificados y se considero el método de exceso de heterocigotos (Pudovkin y col.,
1996). Este método mide la proporcion observada de heterocigotos, permitiendo estimar
la cantidad de individuos representados genéticamente en la progenie, basado en la
cantidad de genotipos que contiene la muestra, de manera que el calculo del Ne se

realiza a partir de la siguiente ecuacion:

g 1
@ zo+D

Ne

, donde D mide el exceso o déficit de heterocigotos promedio en la muestra (Pudovkin y

col., 1996), conocido como indice de Selander (1970) y se estima como:




_(Ho — He)

D He

, donde Ho y He corresponde a la proporcion de heterocigotos observada y esperada,

respectivamente.
Razon Ne/N

Para comprender la relacién entre el Ne y el N en el afio 2012 y 2013, se evalud
la OSR dentro de la temporada reproductiva, se realizaron andlisis genéticos de multiple
paternidad y se estimé el éxito reproductivo de los machos y las hembras de la poblacion,

como se describe a continuacion.

Razodn de sexos operacional (OSR)

La OSR se calculé mediante la razén de machos maduros y hembras receptivas
capturados en temporada reproductiva (Emlen, 1976). Todas las hembras recapturadas
en temporada post-reproductiva que habian sido capturadas en temporada reproductiva,
presentaron tejido lacteo, lo cual es evidencia de lactancia (Bazan-Ledn, 2015), por lo
que la OSR estimada en temporada reproductiva reflejaria l[a OSR real de esta poblacion,
dado que todas las hembras se habrian apareado. Para determinar si la OSR anual
estaba sesgada significativamente hacia [os machos, se realizd una prueba binomial de

una cola.

Multiple de paternidad

Para determinar la existencia de multiple paternidad en T. elegans se realizd un

analisis de asignacién de paternidad de las crias capturadas e identificadas durante una
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temporada de reclutamiento en particular con los individuos adultos capturados durante
la temporada reproductiva previa (e.g., Yue y Hong 2014}. Las crias asignadas a una
madre en particular durante la misma temporada reproductiva, fueron consideradas
como parte de la misma camada. Para ello se utilizo el programa PASOS 1.0 (“Parental
Allocation of Singles in Open Systems”, Duchesne y col., 2005), el cual permite realizar
analisis de similitud aléfica de organismos considerados como “padres” e individuos
considerados como “progenie”. A través de un algoritmo basado en maximo de
verosimilitud se asigna padres e hijos en una situacion donde es posible no conccer a la

totalidad de los padres de la poblacion.

A partir de los genotipos de padres e hijos obtenidos, se estimo la proporcién de
camadas con multiple paternidad y camadas con un solo padre. Ademas, se utilizo la
formula n{n-1)/2 para calcular el total de parentescos de las crias (hermanocs completos
y medios hermanos, “sibs”) ¥ hermanos completos (“full sibs”) en una camada en
particular (véase Burland y col. 2001). La divergencia entre el total de “sibs” y “full sibs”

resulté en el total de medios hermanos (*half sibs”) {(Burland y col., 2001).

Exito reproductivo

La estimacion del éxito reproductivo de los individuos se realiza a partir de un
estimador denominado “oportunidad para la seleccién” / {(Arnold & Wade 1984), que se
caleula mediante la varianza estandarizada del éxito reproductivo (Arnold & Wade 1984).
Generalmente, / es usada para comparar el grado de poliginia entre las especies a través
de la medicion directa del éxito reproductivo de los machos (Im) y hembras (/f), evaluado

como la varianza estandarizada del nimero promedio de crfas por individuo (valores
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obtenidos a partir de los analisis de asignacion de paternidad), dividido por la media

poblacional (Arnold & Wade 1984).
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RESULTADOS

Abundancia y densidad poblacional

La abundancia observada durante la temporada reproductiva de T. elegans el afo 2012
fue de 29,4 +17,5 (media + EE) y para el 2013 fue de 26 +1,9 individuos (Tabla 1) con
un 95% de intervalo de confianza de [19,3-116,7] y [26,1-37,6], respectivamente. Dada
la ausencia de historias de captura en primavera temprana, [a estimacién de la
abundancia y densidad de individuos adultos se realiz6 tnicamente con las abundancias
estimadas durante invierno (Tabla 1).

Tabla 1. Abundancias y densidades poblacionales de T. elegans estimadas durante los
muestreos estacionales en los afios 2012y 2013.

i 0,
Estacion Ab“';g‘;'“""“ e 95 /Eg‘gg';’naz': de  pensidad (Ind/ha)
Verano 2012 8,3 1,7 [8-20,4] 0,5
Otofio 2012 7 £1,6 E-4 [7-7.1] 0,4
Inviernc 2012 29,4 *17,5 [19,3-116,7] 1,9
Verano 2013 22 +1,2 E-5 [22-22,9] 1,4
Otorio 2013 11,8 +6,1 [9-46,4] 0,8
Invierno 2013 26,9 +1,9 [26,1-37,6] 1,7

Aislamiento de ADN, genotipificacién de microsatélites v diversidad gengtica

Se determind que 5 de los 30 pares partidores eran polimérficos y con
amplificaciones fiables. Los analisis muestran que dos partidores no se encuentran en
equilibrio de Hardy-Weingberg, mostrando valores significativos de déficit de

heterocigotos (Tabla 2).
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Tabla 2. Secuencias de los partidores y sus caracteristicas para 5 loci de microsatélites.

Secuencia del pimer (5°-3") Repet. (Ig') N ':f: Fis Na
Locus
F: TACCTATGTATCTGGTACTGG 0755/
Thyl7 (GT)» 50 188 -0,545% 4
R: TACCTATGTATCTGGTACTGG 0,488
F: AATATATGATCATAGTGTGGG 0.082/
Thyl15 (TG)s 55 164 -0298* 7
R: AATATATGATCATAGTGTGGG 0,755
F: TGTGTTTAGAAATCCTCTCTA 0.716/
Thyl21 (CAys 55 134 0,058 6
R: TGTGTTTAGAAATCCTCTCTA 0,752
F: TACATCACAGGTTACATAGGT 0.144/
Thyl23 (TAA)Ju 55 90 -0,061 4
R: TACATCACAGGTTACATAGGT 0,135
F: TCAGTAAATGAGCTAGAGAAG 0.423/
Thyl27 (TTTG)y 55 182 0,086 3
R: TCAGTAAATGAGCTAGAGAAG 0,461
POBLACION - - - %%91;’ -0,159* 24

Tm temperatura de anillamiento, N ntmero de individuos analizados, NA namero de
alelos; *p<0.01 para desviaciones significativas del HWE (Ho/He), evaluado después de
3000 permutaciones.

Tamarfio poblacional efectivo (Ne). razén Ne/N

Los estimacion del Ne se realizé con 4 de los 3 microsatélites obtenidos,
mostrando que para los afios 2012 y 2013 los Ne fueron 6,8 [2,1; <] y 13,9 [2.9; =]
respectivamente. Esto, junto a los resultados del N muestran que la rézén Ne/N para el

afio 2012 fue 0,231 y para el 2013 fue 0,517 (Tabla 3).

Tabla 3. Ne y razén Ne/N estimadas durante la temporada reproductiva de 7. elegans
durante los afios 2012 y 2013. Notese que los valores de N corresponden a la
abundancia poblacional estimada a partir del censo.

Afio Ne Ne/N
2012 6,8 [2,1:] 0,231
2013 13,8 [2,1;*] 0,517
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Los resultados de la prueba binomial de la OSR muestran un sesgo significativo hacia

los machos durante la temporada reproductiva del afio 2012 (Tabla 4).

Tabla 4. OSR estimada a partir de las capturas de machos (m) y hembras (f) durante los
afios 2012 y 2013 en Rinconada de Maip. Se muestran los resultados de la prueba
binomial para la OSR, destacéndose la probabilidad significativa para el afio 2012.

Temporada Capturas __ Prueba binomial OSR

reproductiva m E OSR z P
2012 26 10 28 2,5 0,006
2013 20 19 1.1 0 05

Asignacion de paternidad

Entre los periodos 2011 y 2012 se capturaron 10 individuos adultos (temporada
reproductiva 2011) y 35 juveniles {temporada reclutamiento 2011-2012), mientras que
entre el 2012 y 2013 se capturaron 35 adultos (temporada reproductiva 2012) y 77
juveniles (temporada reclutamiento 2012-2013) (Tabla 5). La media de crias por
camada/hembra en ambos periodos reproductivos fue 53 * 09 EE (n=18),

encontrandose camadas entre 1y 15 crias.

Tabla 5. Ntmero de individuos capturados en los periodos reproductivos y numero de
crlas con madre y padre identificados, con al menos unoy sin padres identificados.

Crias con Crias con Crias sin
Periodo m-;ztlf; s h:n‘:ltae:'iws Zl?i;asl dos padres un padre padres
identificados identificado _identificados
2011-2012 4 6 35 15 11 9
2012-2013 22 13 77 71 5 1

Ambos periodos 26 19 112 86 16 10
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Considerando ambos periodos reproductivos, los analisis de asignacion de
paternidad mostraron un total de 18 camadas, en las cuales se observd gue un 83,33%

exhibia multiple paternidad (Tabla 6).

Tabla 6. Resultados del analisis de proporcion de camadas con multiple paternidad en
los dos periodos reproductivos.

Camadas Camadas con Camadas Camadas sin
Total con muiltiple multiple sin miltiple miiltiple
Periodo camadas  paternidad paternidad (%) paternidad _paternidad (%}
2011-2012 6 4 66,67 2 33,33
2012-2013 12 11 91,67 1 8,33
Ambos
periodos 18 15 83,33 3 16,67

Ademas, la media del nimero minimo de padres en una camada fue de 1,8 + 0,3
EE el afio 2012, 42+ 06 EEel 2013y 34+ 1,1 EE considerando ambos periodos. En
ese sehtido, 14 camadas mostraron tener entre 3 y 4 padres machos por camada,
mientras que una sola camada mostrd tener 8 padres machos. De las 18 camadas en

total, solo 3 camadas tuvieron un solo padre.

Exito reproductivo

En ambos periodos reproductivos evaluados, la oportunidad para la seleccion
sexual del éxito reproductivo en los machos fue mayor que en las hembras (Tabla 7),
donde la razén Imiif mostrd diferencias en el éxito reproductivo en ambos periodos

(2011-2012=1,84; 2012-201 3=1,74; ambos periodos=1,68).




Tabla 7. Resultado de las medidas
los periodos reproductivos 2011-2012'y 2012
(N), media (X ), varianza (S?), desviacion est
la oportunidad para la seleccion (f).

20

calculadas del éxito reproductivo de los individuos en

-2013. Se muestra el nimero de individuos
andar (DE), coeficiente de variacion (CV}y

Periodo 2011-2012 2012-2013 Ambos periodos
reprﬁﬁﬁzﬁvo Machos Hembras Machos Hembras Machos Hembras

N 4 6 22 13 26 19

X 4,5 3,83 3,36 5,62 3,54 5,05

32 29,67 11,77 12,05 19,26 13,86 16,83
DE 5,45 3,43 3,47 4,39 3,72 4,1

cv 121,04 89,48 103,21 78,15 105,21 81,2

! 1,49 0,81 1,22 0,7 1,26 0,75




21

DISCUSION

Las menores abundancias de T. elegans se observan en otofio, cuando las
temperaturas y la disponibilidad de recursos disminuyen, llevando a que los individuos
realicen conductas de sopor (Sabat y col., 1995). Durante invierno, cuando la poblacion
se encuentra en plena temporada reproductiva, se observa la mayor abundancia.
Ademas, previamente a la elaboracién de este estudio, se observé que los individuos de
la poblacion, incrementaron su pesoy tamario desde verano a invierno, coincidiendo con
la identificacion etaria de los individuos juveniles, observados solo en verano, y adultos,
solo en invierno y primavera (véase Bazan-Leon, 2015). Lo anterior, permite inferir la
presencia de un patron etario-estacional que ha sido observado en otras poblaciones de
la misma especie (Lima y col., 2001), donde la variacion en la probabilidad de captura
refleja los cambios en la densidad de depredadores, variables ambientales, conducta y
disponibilidad y/o calidad de los recursos. Estos dos ultimos factores pueden mostrar
que la poblacién de T. elegans en Rinconada de Maiptl podria seguir el mismo patron,
ya que durante el invierno la abundancia poblacional observada es mayor que en las
demas estaciones, lo que se podria relacionar a que durante este periodo los individuos
alcanzan la madurez sexual y en {érminos conductuales, se encontrarian mas activos,
dado que se encuentran en busqueda de pareja con fines reproductivos. Ademas,
durante este periodo, hay una alta disponibilidad de larvas de insectos que les proveen
energia para suplir los esfuerzos implicados en la reproduccion (Lima y col., 2001). La
abundancia observada disminuye de invierno a verano y de verano a otofio, lo que se
podria explicar por la disminucion de la actividad reproductiva y el reclutamiento de

nuevos individuos (Lima y col., 2001). Por otra parte, en verano es cuando hay mayor
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disponibilidad de insectos aduitos, los cuales son una importante fuente de proteinas

(Gullan & Cranston 1992) para €l desarrollo de fa poblacion juvenil (Lima y col., 2001).

Si bien el N presenté leves variaciones de un afio a otro, se observo que el Ne
aumenté al doble desde ef 2012 al 2013. Esto se podria deber a que las fluctuaciones
del N repercuten en el Ne (Soulé, 1976; Frankham, 1996), lo que sugiere que en una
poblacién que presente fluctuaciones poblacionales estacionales e interanuales, como
en este caso, leves variaciones en el N se verfan reflejadas en el Ne. No obstante, no
serfa posible descartar que al haber estimado el Ne a partir de 4 microsatélites
solamente, los resultados se podrian enconirar sesgados. Esto sugiere que para futuros

analisis en esta poblacion, seria positivo que se incremente el nimero de marcadores.

En la naturaleza, la relacion entre el Ne y N varia ampliamente tanto en
vertebrados como en invertebrados (Waples y col., 2013). En promedio, la razén Ne/N
es 0,2, siendo inferior a 1 en la gran mayoria de las especies que se tiene registro
(Palstra & Fraser 2012). En cambio, en anfibios y en especies marinas, el Ne/N ha sido
descrito a menudo, inferior a 0,1 (véase Rowe & Beebee 2004, Jehle y col., 2005,
Schmeller & Merila 2007, Palstra & Ruzzante 2008, Ficetola y col., 2010, Hare y col.,
2011), incluso en el orden de 10-°-10° en especies amenazadas (Hare y col., 2011). Por
lo tanto, la relacién Ne/N encontrada el 2013 en T. elegans, superarfa al promedio
encontrado en la naturaleza, indicando que cerca del 50% de los individuos de esta

poblacién estarian representados genéticamente en la siguiente generacion.

Este resultado, se puede explicar a fravés de los patrones de apareamiento como
indicadores de una OSR sesgada hacia los machos y a partir de los analisis de multiple

paternidad, que evidencian la presencia de una variacion en el éxito reproductivo de los
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individuos (Frankham y col., 2002, Palstra & Ruzzante 2008, Lee y col.,, 2011, Belmar-

lucero y col., 2012).

De acuerdo a los patrones reproductivos, cuando la OSR se encuentra sesgada
hacia los machos posibilita la presencia de competencia intra-sexual indicando que la
fuerza de la seleccién sexual seria mayor sobre los machos (Emlen & Oring 1977), lo
cual se reflejaria en la existencia de dimorfismo sexual y multiple paternidad (Stewart &
Dutton 2014). De esta manera la OSR explicarfa como las dinamicas demograficas se
ven reflejadas en el sistema de apareamiento de una poblacion (Blyton y col., 2012). En
este estudio, la OSR estuvo sesgada significativamente hacia los machos sélo el afio
2012, donde la relacion Ne/N fue inferior al afio 2013, cuando la refacion Ne/N, tal como
se menciond anteriormente, fue mayor al promedio observado en la naturaleza. Estos
resultados podrian sugerir que la OSR sesgada hacia uno de los dos sexos podria ser
usada como un indicador de Ne inferior al N. Sin embargo, para el cumplimiento de la
hipotesis de este trabajo, seria necesario evaluar si lo observado en esta poblacion
durante los dos afios de monitoreo, se cumpliria al realizar un seguimiento a largo plazo.
Aun asi, de acuerdo a Blyton y col. (2012), tomando en cuenta las dinamicas
demograficas que han sido descritas enh otras poblaciones de 7. elegans (por ejemplo,
Lima y col., 2001), las variaciones intra e inter anuales en las abundancias de esta
especie, podrian explicar los resultados de la OSR durante dos afios de estudio, como

también la diferencia de la razén Ne/N entre ambos afnos.

La competencia entre machos para acceder a las hembras, por lo general lleva a
un aumento en la varianza del éxito reproductivo y de apareamiento (Emien & Oring

1977: Shuster, 2009), lo que generalmente beneficia a los de mayor tamafio corporal
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sobre aquellos de menor tamafio (Wauters y col., 1990; Selonen y col., 2013). Esto ha
sido planteado en otros estudios en marsupiales (Holleley y col., 2006, Kraaijveld-Smit y

col., 2003), como también en T. efegans (Bazan-Leon, 2015).

En este sentido, los valores de la oportunidad para la seleccion () en T. elegans
son similares a los encontrados en un estudio realizado en primates (fm=1,29; If= 0,26
e Imilf= 4,99; véase Dubuc y col., 2014), donde se consideré que [ era baja para valores
inferiores a 1, moderada para valores entre 1a 3y alta cuando />3. Altos valores de Im
o If se encuentran en especies con alto grado de poliginia o poliandria respectivamente,
donde solo una fraccion de los machos (o hembras, en poliandria) contribuye al pool
génico de [a siguiente generacion (Dubucy col., 2014). Valores de /m=0 se observan en
especies monogamicas, donde hay ausencia de competencia intra o intersexual.
Tomando en cuenta las observaciones de Dubuc y col. (2014), los valores de /en T.
elegans serian intermedios y se &justarian a un sistema de apareamiento promiscuo o
poliginandrico, donde la /f es menor & la Im (véase Clutton-Brock, 1988; Venpé y col.,
2008), tal como se observa en poliginia o poliandria pero con valores moderados de /.
Estas observaciones, justificarian los altos valores de la razdn Ne/N observada,
sugiriendo a su vez que el Ne observado en T. elegans podria ser inferior en presencia
de un sistema de apareamiento poliginico, dado que en presencia de poliginandria la
cantidad de individuos que contribuye al pool génico de la siguiente generacion es mayor

que en un sistema poliginico (Dubuc y col., 2014).

Ademas, en especies poliginicas donde las hembras producen maltiples crias, el
Ne fiende a ser relativamente bajo respecto al tamafio total de la poblacién, debido a una

alta varianza del éxito reproductivo en los machos (Pearse & Anderson 2009). La
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poliginandria o promiscuidad, compensa la reduccién del Ne, gracias a la presencia de
multiple paternidad, ya que este fendmeno puede reducir la varianza del éxito
reproductivo de los machos, aumentando el Ne y contribuyendo a la mantencion de
diversidad genética (Pearse & Anderson 2009). En T. elegans se evidencio |a presencia
de un 83,3% de multiple paternidad en las camadas. Estudios previos han propuesto que
este fenémeno podria ser un aspecto importante en la ecologia de los marsupiales
(Taylor y col., 2000; Holleley y col., 2006; Beasley y col., 2009), donde el multiple
apareamiento de la hembra, seria una estrategia que minimizaria el infanticidio por parte
de los machos (véase Wolff & Macdonald 2004, Bergeron y col., 2012), incrementando
el éxito reproductivo de las hembras, a partir de beneficios genéticos como el aumento
de Ia diversidad genética dentro y entre las camadas (Kraaijveld-Smit y col., 2003), que

podrian influir en la mantencion de la diversidad genética de la poblacion.

Esto indicaria que la promiscuidad o poliginandria observada en T. elegans seria
beneficiosa en la mantencion de la diversidad genética de la poblacién, lo que apoya a
las observaciones mencionadas anteriormente respecto al elevado valor de la razén

Ne/N encontrado.

Cabe destacar, que la razon Im/if fue mayor el 2012 que el 2013. A su vez, el
porcentaje de multiple paternidad entre las camadas, registrados el afio 2012, fue inferior
al registrado el 2013, lo cual permitiria sugerir que durante el 2012, cuando la razon de
sexos estaba sesgada hacia los machos, hubo una mayor competencia entre los machos
y a consecuencia de ello, una mayor varianza del éxito reproductivo entre éstos, lo que

se tradujo en una razén Ne/N inferior que aquella observada el 2013.
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Finalmente, ademas de la OSR y la varianza del éxito reproductivo de machos y
hembras, existen ofras caracteristicas ecologicas y demograficas que pueden tener
consecuencias en los sistemas de apareamiento (Lott, 1991), que a su vez, repercuten
sobre el numero de individuos adultos reproductivos, el éxito reproductivo y en
consecuencia, el Ne (Anthony & Blumstein 2000; Ficetola y col., 2010). Estas
caracteristicas se explican a través de la plasticidad en la estrategia conducfual de los
individuos, resuitante de la interaccion especifica entre estos y su héabitat (Levins, 1968;
Kokko & Rankin 2006, Blyton y col., 2012), provocando que ta adecuacién biolbgica varie
y en consecuencia, el sistema de apareamiento varie intra-especie (véase Lot, 1991;
Palstra & Ruzzante 2008), dificultando predecir la relacion entre el Ne y N para una

determinada especie y/o poblacion (Anthony & Blumstein 2000).
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CONCLUSIONES
Las abundancias estacionales intra e inter anuales ohservadas siguen una
dinamica descrita anteriormente en la literatura, que coincide con un patron etario-

estacional (Lima y col., 2001).

Se encontrd que el Ne estimado para la poblacién de 7. elegans en Rinconada
de Maip(i aumento al doble de un afio a otro. Esto podria ser producto de las variaciones

intra e inter anuales del N.

La elevada relacion Ne/N encontrada en uno de los afios de estudio, se explicaria

principalmente a partir del sistema reproductivo y la multiplepaternidad de 7. elegans.

La OSR puede ser usada como un indicador de Ne inferior al N, dado que estuvo
sesgada hacia los machos solamente el afio 2012, cuando la relacion Ne/N se encuentra

dentro del promedio de lo observado en la naturaleza.

Finalmente, los elevados valores de la relacién Ne/N registrados, indicarian que esta

poblacién no presentaria problemas de conservacion.
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