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RESUMEN

TITULO: ACTIVIDAD REPRODUCTIVA Y DINAMICA POBLACIONAL DE Rhipidomys
fulviventer (RODENTIA: CRICETIDAE) EN LA CORDILLERA ORIENTAL COLOMBIANA®

AUTOR: ANGELA MARIA VILLAMIZAR RAMIREZ ™

PALABRAS CLAVE: BOSQUE ANDINO, ROEDORES DE MONTANA, DINAMICA
POBLACIONAL, REPRODUCCION, FACTORES AMBIENTALES.

Estudiamos la actividad reproductiva y dinamica poblacional de Rhipidomys fulviventer en
un bosque andino de roble en la Cordillera Oriental de Colombia. Se realizé un
seguimiento poblacional mensual de octubre de 2014 a septiembre de 2015 y de
septiembre de 2016 a enero de 2018, mediante capturas en cinco estaciones fijas en un
intervalo altitudinal de 2530 a 2657 m. La condicién reproductiva en hembras se
establecié por observacion de caracteristicas morfolégicas externas y por el analisis de
muestras de frotis vaginales para la determinaciéon de la fase del ciclo estral y en los
machos se describié su actividad reproductiva mediante histologia testicular. Asi mismo,
se estimé la distribucion, fluctuacién y asociacién del numero de individuos capturados y
la estructura etaria con la precipitacion a lo largo del tiempo, asi como la longevidad, la
proporcion de sexos y las probabilidades de supervivencia y recaptura utilizando el
modelo Comarck-Jolly-Seber (CJS). En esta poblaciéon de R. fulviventer las hembras
tienen un patrén de poliestria no estacional sin presentar una relacion entre la frecuencia
de hembras reproductivas en cada estado y la variacion del promedio mensual de lluvias;
los machos adultos estuvieron activos reproductivamente, presentando espermatozoides
todos los meses. Se encontré que el nimero de individuos capturados es variable sin
relacion con el régimen de lluvias, una supervivencia constante moderada-alta, una tasa
de recaptura moderada y, diferencias entre machos y hembras en las tasas de recapturas,
las areas de actividad y las distancias medias recorridas, sugiriendo un sistema de
apareamiento promiscuo.

* Trabajo de grado.
** Facultad de Ciencias. Escuela de Biologia. Directora: Martha Patricia Ramirez Pinilla, PhD.
Codirector: Victor Hugo Serrano Cardozo, PhD
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ABSTRACT

TITLE: REPRODUCTIVE ACTIVITY AND POPULATION DYNAMICS OF Rhipidomys
fulviventer (RODENTIA: CRICETIDAE) IN THE CORDILLERA ORIENTAL OF
COLOMBIA®

AUTHOR: ANGELA MARIA VILLAMIZAR RAMIREZ ™

KEYWORDS: ANDEAN FOREST, ENVIRONMENTAL FACTORS, MOUNTAIN
RODENTS, POPULATION DYNAMICS, REPRODUCTION.

We studied the reproductive activity and population dynamics of Rhipidomys fulviventer in
an Andean oak forest in the Cordillera Oriental of Colombia. A monthly population follow-
up was carried out from October 2014 to September 2015 and September 2016 to January
2018, through captures in five fixed stations in an altitudinal interval of 2530 to 2657 m.
The reproductive condition in females was established by observation of external
morphological characteristics and by the analysis of vaginal smear samples for the
determination of the phase of the estrous cycle; in males, reproductive activity was
described by testicular histology. Likewise, we estimated the distribution, fluctuation and
association of number of individuals captured and age structure with precipitation over
time, as well as, longevity, sex ratio and probabilities of survival and recapture using the
Comarck-Jolly-Seber model (CJS). In this population of R. fulviventer, females have an
unseasonal polyestrous pattern without showing a relation between the frequency of
females in each reproductive stage and the variation of the monthly average of rains; adult
males were reproductively active, showing sperm every month. It was found that the
number of individuals captured is variable without relation to the rainfall regime, a
moderate-high constant survival and recapture rate and, differences between males and
females in recapture rates, areas of activity, and the average distances traveled,
suggesting a promiscuous mating system.

* Degree work.
** Science Faculty, Department of Biology. Directora: Martha Patricia Ramirez Pinilla, PhD.
Codirector: Victor Hugo Serrano Cardozo, PhD.
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INTRODUCCION

La actividad reproductiva de los roedores tropicales ha sido poco estudiada y por
esta razon, existe un vacio en el entendimiento de la regulacibn de su
reproduccion por factores ambientales (Bronson, 2009). Algunos ecosistemas del
tropico presentan patrones de precipitacion muy marcados, lo que determina
estaciones secas y de lluvias claramente diferenciables que afectan el balance

energético entre forrajeo, termorregulacion y reproduccion (Bronson, 1985, 2009).

La respuesta en la actividad reproductiva de una poblacién de roedores tropicales
a los factores ambientales ligados con los patrones de precipitacion es variable,
puede haber mayor actividad reproductiva en época de alta o de baja precipitacion
(Lacher, 1992). Esta relacion depende del ambiente y de los habitos de la especie.
Asi, por ejemplo, en ecosistemas como los bosques humedos tropicales que
presentan estaciones muy marcadas, se afectan directamente la disponibilidad de
recursos y la reproduccion, determinando una reproduccion claramente estacional
(Bronson, 1985; Lacher, 1992), por el contrario, en los ambientes sin fluctuaciones
dréasticas en la precipitacién, la reproduccién tiende a ser continua (Lacher, 1992).
Se ha sugerido que la reproduccion en roedores tropicales es continua debido a
gue tienen una estrategia oportunista, aprovechando las condiciones favorables de
su habitat, lo que es caracteristico de los roedores que presentan una esperanza
de vida corta, madurez sexual rapida, corto periodo de gestacion y la presencia de
estro postparto (Bronson, 1985; Bronson & Perrigo, 1987; Gentile, D’Andrea,
Cerqueira, & Maroja, 2000).

Pocos estudios se han realizado en bosques tropicales de tierras altas, los cuales

sugieren asimismo una reproduccién continua que puede tener mayor 0 menor
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actividad en las diferentes estaciones asociadas con el régimen de precipitacion
local. Por ejemplo, Rhipidomys fulviventer (R. latimanus Montenegro-Diaz et al.
1991) y Nephelomys meridensis (Villamizar-Ramirez, Serrano-Cardozo, &
Ramirez-Pinilla, 2017) se reproducen continuamente en bosques altoandinos de la
Cordillera Oriental colombiana; Peromyscus mexicanus (P. nudipes) en un bosque
tropical montano transicional con una precipitacién estacional (1402 m de altitud,
Costa Rica) tiene una reproducciéon pseudo-estacional, hembras y machos tienen
gametogénesis continua pero soOlo se tienen crias en la estacion humeda
(Heideman & Bronson, 1992).

Igualmente, hay pocos estudios sobre la dinamica poblacional de roedores
tropicales de tierras altas. Se ha demostrado un aumento de la densidad en la
temporada humeda, mientras que la probabilidad de supervivencia y de captura
varian con el tiempo, sin mostrar algun patrén relacionado con el régimen de
precipitacion. Por ejemplo, en Peromyscus mexicanus el tamafio poblacional
presentd una relacion positiva con los promedios de lluvias mensuales en una
zona en proceso de sucesion natural, mientras que en un bosque nublado
permanecio constante (Rojas & Rodriguez, 2007); en los bosques de montafia en
la Cordillera Oriental colombiana, en Rhipidomys fulviventer (R. latimanus) la
densidad poblacional aumentd continuamente y tuvo una mayor tasa minima de
supervivencia hacia los meses de lluvias altas, ademas de mostrar una variacion
mensual en la captura de los individuos (Montenegro-Diaz et al., 1991), mientras
gue en el mismo sitio de estudio del presente trabajo en Microryzomys minutus,
Nephelomys meridensis y Thomasomys laniger las abundancias variaron con el
tiempo sin presentar una relacion con la precipitacion (Vargas-Ramirez,

Colmenares-Pinzon, & Serrano-Cardozo, 2018).

Por otro lado, a partir del estudio de la ecologia espacial, como el area de

actividad de una especie, se puede obtener informacion acerca de los sistemas de
15



apareamiento, estrategias de forrajeo y componentes importantes del habitat,
entre otros (Santos Moreno, 2008). El rango de hogar (“home range”) de un
individuo es el espacio donde desarrolla actividades diarias como apareamiento,
cuidado de las crias y forrajeo (Burt, 1943), mientras que el area de actividad
estima el tamafio del espacio usado en un intervalo de tiempo mas largo (Santos
Moreno, 2008). A partir de la estimacion del area de actividad se ha inferido el
sistema de apareamiento; asi, cuando el area de actividad en machos es mayor
que en las hembras en roedores pequefios, se ha sugerido un sistema de
apareamiento de tendencia promiscua [ej. Necromys (Bolomys) lasiurus
(Magnusson, De Lima Francisco, & Sanaiotti, 1995; Pires, Fernandez, Feliciano, &
Freitas, 2010), Akodon cursor (Gentile, D’Andrea, & Cerqueira, 1997), Calomys
musculinus (Steinmann, Priotto, Castillo, & Polop, 2005)]. Sin embargo, se conoce

muy poco sobre el area de actividad para roedores neotropicales de montafia.

Rhipidomis fulviventer se distribuye desde el este de la Cordillera Oriental de los
Andes colombianos en el departamento de Norte de Santander y el paramo de
Tama (Venezuela) hasta el departamento de Cundinamarca, en elevaciones de
1800 a 3100 m (Tribe, 2015). Para un periodo de muestreo de siete meses, en un
bosque altoandino con régimen de precipitacion unimodal biestacional, el estudio
de Montenegro-Diaz et al. (1991) (referido como R. latimanus), describié algunos
aspectos de su biologia como la actividad reproductiva, duracién de la gestacion,
namero de crias y tiempo para alcanzar la madurez sexual; ademas, describe la
composicion de la dieta, la densidad poblacional, la tasa minima de supervivencia
y el area de actividad. Con un periodo de muestreo mucho mayor, en este estudio
se analiza estos aspectos para una poblacion de R. fulviventer que habita en un
bosque andino con un régimen de precipitacion bimodal, ubicado al norte de su
rango de distribucion. Se analiza su dindmica poblacional y actividad reproductiva
y la relacion que puedan tener con el régimen de lluvias local y se comparan con

la poblacion estudiada previamente y con lo que se conoce en otros roedores
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neotropicales. Asi, este estudio aporta conocimiento sobre la ecologia poblacional
y la biologia reproductiva asociada con factores ambientales en mamiferos

pequefios de bosques de tierras altas del Neotropico.
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1. OBJETIVOS

1.1 OBJETIVO GENERAL:

Describir la actividad reproductiva y dinamica poblacional de Rhipidomys

fulviventer en un bosque andino en la Cordillera Oriental de Colombia

1.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS:

e Establecer la actividad reproductiva anual y su relacion con el patron de
lluvias de la zona.

e Determinar caracteristicas reproductivas como duracién de la gestacion,
madurez sexual y dimorfismo sexual.

e Determinar caracteristicas poblacionales como la abundancia, proporcién

de sexos, estructura etaria, supervivencia y recaptura.
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2. MATERIALES Y METODOS

El presente trabajo se realizé en un bosque andino de roble (7° 01’ 9.9” N, 72° 53’
33.6” W), en la vereda Esparta del municipio Santa Barbara, Santander, Cordillera
Oriental, Colombia. El bosque se caracteriza por la dominancia de los arboles del
roble Quercus humboldtii. El area tiene un régimen de lluvias bimodal, con dos
periodos de lluvias altas de abril a junio y de septiembre a noviembre, y dos
periodos de lluvias bajas, de julio a agosto y de diciembre a marzo; la precipitacion
media anual es de 1214 mm (Worldclim - Global Climate Data).

Se realizé un seguimiento poblacional desde octubre del 2014 hasta septiembre
del 2015 y desde septiembre del 2016 hasta enero del 2018. Se establecieron
cinco estaciones fijas separadas cada 100 m aproximadamente en un rango
altitudinal de 2530 a 2657 m, cubriendo un area aproximada de 1.84 hectareas. En
cada estacion se colocaron 20 trampas de captura viva (modelo Sherman) sobre
el suelo, troncos caidos y troncos doblados, para un total de 100 trampas, las
cuales se dejaron activas durante 4 noches consecutivas cada mes. Cada dia se
cebaron con una mezcla de mani molido, avena en hojuelas, masa de maiz

pelado, grasa vegetal y esencia de mantecado o vainilla.

A cada individuo capturado se le registro el sexo, el peso con un dinamometro
(Pesola® de 100 g + 0,5 g) y las medidas estandar con un calibrador (£0,1 mm)
[Longitud total (LT), longitud cabeza-cuerpo (LCC), longitud de la cola (LC),
longitud de la oreja (LO) y longitud de la pata posterior (LP)]; los individuos se
marcaron mediante la inyeccion en el dorso de un micro-chip intradérmico de 8
mm (Biomark®) y liberados en el mismo sitio de captura. El esfuerzo de captura se
calculé multiplicando el numero de trampas instaladas en la zona de estudio por el

numero de noches de muestreo.
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2.1ACTIVIDAD REPRODUCTIVA

A partir de las medidas morfologicas estandar tomadas a cada individuo se
determinaron las tres categorias de edad, adulto, sub-adulto y juvenil siguiendo la
propuesta de Montenegro-Diaz et al. (1991) (Tabla 1).

Tabla 1. Categorias de edad en machos y hembras de Rhipidomys fulviventer basadas en
las medidas morfolégicas estandar: tamafios corporales (mm) [Longitud total (LT), longitud
cabeza-cuerpo (LCC), longitud de la cola (LC), longitud de la oreja (LO) y longitud de la

pata posterior (LP)] y el peso (g), de los individuos capturados en este estudio.

C;tegma Sexo PESO LT Lce LC Lo LP
e edad
Machos  51,1#8,9 286,8£16,5 130,6:85 156,2+105 158+1,1  259+12
(N=134) (32-71)  (230-322)  (112-159)  (130-175)  (13,3-19)  (20,5-29)
Adultos
Hembras 47,183 2753+129 1234466 151689 1541 252412
(N=74) (31-73)  (234-309)  (110-139)  (120-170)  (13-17.5)  (23-28)
Machos  34.4+41 2449+111 1112+41 1337494 1531 24 6414
- (N=24) (28-39)  (230-265) (105-119)  (125-150)  (14,5-16  (22-27)
adultos  onbras  35:27 2487497 1122447 135467 15,621 251414
(N=19) (31-42)  (238-265) (104-120) (131-150)  (13,5-17)  (22-27)
Machos 23,836 223+16,1 99.6+85  123+10  14,8+12  237+18
(N=28) (18-31)  (187-239)  (81-114)  (100-134)  (13-15) (21-26)
Juveniles

Hembras 2436 2237+184 1012+¢8  122+12 144208  24+14
(N=29) (17-33)  (185-245)  (80-117)  (99-135)  (13-15) (21-26)

La condicion reproductiva se establecio en hembras adultas mediante la
observacion de caracteristicas morfolégicas externas (desarrollo de las mamas,
estado de la vagina [cerrada, abierta o con tapon vaginal] y morfologia de la
apertura vaginal [presencia o ausencia de tejido inflamado con o sin estrias en los
bordes]) y por el andlisis de muestras de frotis vaginales para la determinaciéon de
la fase del ciclo estral. Se categorizaron como, en lactancia (apertura vaginal

pequefia sin tejido inflamado, mamas desarrolladas y produccion de leche) o
20



prefiadas (tapon vaginal, vagina cerrada o con la apertura vaginal pequefia sin
tejido inflamado, y mamas desarrolladas). La presencia de tapdn vaginal se

consideré como un indicativo de cOpula reciente.

Las muestras de frotis vaginales se obtuvieron de cada hembra con vagina
abierta. Los frotis vaginales se hicieron mediante un lavado vaginal introduciendo
solucion salina (3.0 pl) al 0.9% en el conducto vaginal con una micropipeta
Accumax Pro (0.1-10ul); cada muestra se recogio y depositdé en una lamina
portaobjetos, la cual se dejo secar a temperatura ambiente y se fij6 agregando
unas gotas de etanol al 70% dejando secar una vez mas a temperatura ambiente.
Las muestras asi tomadas pasaron por el siguiente proceso de tincion: se adiciono
eosina durante 4 minutos, se lavé con agua destilada el exceso de colorante, se
afadi6 una gota de etanol al 70%, luego se cubrid las laminas con azul de
metileno al 10% por 60 segundos, enseguida se lavd con agua destilada y
finalmente se cubrieron las laminas con laminillas. Las muestras se observaron y
fotografiaron en un microscopio (Nikon Eclipse 55i®) con camara integrada
(Canon EOS Rebel XS®). Se realiz6 un duplicado de cada lavado para obtener

mejores resultados.

Las fases del ciclo estral se diferenciaron cualitativamente teniendo en cuenta el
tipo de células del epitelio vaginal presentes en cada muestra (Byers, Wiles, Dunn,
& Taft, 2012; Caligioni, 2009; Hubscher, Brooks, & Johnson, 2005; McLean,
Valenzuela, Fai, & Bennett, 2012; Yener, Tunc, Aslan, Aytan, & Caliskan, 2007).
Adicional al registro y analisis de los frotis vaginales, a cada hembra se le tomaron
fotografias (Camara Nikon Coolpix I1330®) de la apertura vaginal para observar la
morfologia caracteristica de cada fase del ciclo estral (Byers et al., 2012;
Villamizar-Ramirez et al., 2017).

Aquellas hembras que no mostraron caracteristicas morfologicas de prefiez o

estado de lactancia (vagina abierta y mamas no desarrolladas) se categorizaron
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por los resultados del analisis del epitelio vaginal y por la morfologia de la apertura
vaginal. Las hembras que se encontraron en proestro, estro 0o metaestro se
consideraron como hembras reproductivas ya que hay estimulacion hormonal para

cada fase y una clara indicacion de que son sexualmente activas.

En los machos adultos se determind el estado reproductivo mediante histologia
testicular, estudiando el ciclo del epitelio seminifero con el método de morfologia
tubular; las etapas se identificaron por la composicion general del epitelio
seminifero (L. Boiani, Casanova, Olivera, & Berois, 2007; Costa, Leal, Ferreira,
Guimaraes, & Franca, 2010; Ana Carolina T Morais et al., 2016; Ana Carolina
Torre Morais et al., 2014; Siman et al., 2017). Para esto se colectaron 2 machos
adultos por mes, los cuales fueron eutanizados mediante compresion toracica, los
especimenes se procesaron y almacenaron como material seco (pieles y craneo) y
hamedo (cuerpos). Los cuerpos se disecaron ventralmente utilizando un bisturi
quirargico para la posterior extraccion de los testiculos y epididimos; estos se
fijaron en formaldehido al 10% amortiguado y deshidratados en una serie creciente
de concentraciones de etanol hasta llegar al 70%, en el cual se almacenaron.
Luego, para el andlisis histologico se deshidrataron en una serie ascendente de
concentraciones de etanol hasta el 96%, se aclararon con xilol y se embebieron en
paraplast. Se realizaron cortes histolégicos con un micrétomo rotatorio Lipshaw® a
un grosor de 5 a 7 um, los cuales fueron tefiidos con hematoxilina-eosina.

Finalmente, las secciones se examinaron y fotografiaron.

La colecta de los machos se realiz6 bajo el permiso marco de recoleccion de
especimenes de especies silvestres de la diversidad biolégica con fines de
investigacion cientifica no comercial (Autoridad Nacional de Licencias Ambientales
ANLA, Resolucion No. 0047 del 22 de enero del 2015, modificada en la resolucion
0260 del 11 de marzo del 2016). Estos individuos ingresaron a la Coleccion de
Mastozoologia del Museo de Historia Natural de la Universidad Industrial de

Santander.
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2.2ANALISIS DE DATOS

2.2.1 Actividad reproductiva. La actividad reproductiva mensual se calculo
como la proporcion de hembras prefiadas, lactantes y reproductivas (segun la
caracterizacion del epitelio vaginal). Las diferencias significativas en el nimero de
hembras en cada estado reproductivo a lo largo del tiempo se probaron mediante
la prueba multinomial utilizando el paquete XNomial v1.0.4 (Engels, 2015) en R
v3.3.1 (2016).

Para determinar si existia una asociacion entre los promedios mensuales de
precipitacion con la actividad reproductiva se utilizd la correlaciéon de Spearman
usando el paquete Hmisc (Harrell & Charles, 2015) en R v3.3.1 (2016). Debido a
que los factores ambientales pueden influir posteriormente en la reproduccion, se
utilizaron las correlaciones de Spearman con el mes correspondiente, con uno y

dos meses anteriores (Antunes, Campos, Oliveira-Santos, & Graipel, 2009).

2.2.2 Duracion de la gestacion, madurez sexual y dimorfismo sexual.
Para determinar la duracion de la gestacion y el tiempo en alcanzar la madurez
sexual se usaron los datos de las capturas y recapturas. Para la duracion de la
gestacién soOlo se analizaron las hembras que estuvieron en estro o con tapén
vaginal (indicativo de cOpula reciente y gestacion temprana) en el momento de la
captura y en gestacion tardia o lactante en la recaptura y se contaron los dias
transcurridos. Para la madurez sexual se analizaron las hembras que estuvieron
como juveniles en el momento de la captura y en estado de prefiez temprana en la

recaptura y se contaron los dias transcurridos.

Para evaluar la posible existencia de dimorfismo sexual en individuos adultos se
compararon 6 variables: el peso corporal y las 5 medidas morfolégicas estandar,

las cuales se evaluaron mediante la prueba t-student o la prueba no paramétrica U
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de Mann-Whitney en el software STATISTICA 7.0 (Statsoft, 2004) con un nivel de
significancia de 0.05. Para las variables que mostraron diferencias significativas
entre machos y hembras se calculé un indice de dimorfismo (Schulte-Hostedde,
2007).

2.2.3 Demografia: individuos capturados, estructura de edades vy
longevidad. Para evaluar si el numero de individuos fluctuaba con el

tiempo se realizé una prueba de bondad de ajuste (prueba G), utilizando el

paquete RVAideMemoire (Hervé, 2017) en R v3.3.1 (2016). Posteriormente, se

realiz6 una correlacion de Spearman para evaluar la relacion entre el nimero de

individuos capturados y la precipitacion promedio mensual.

Para determinar si habia diferencias significativas en la captura de adultos
respecto de los inmaduros (sub-adultos y juveniles) se utiliz6 la prueba U de
Mann-Whitney y para conocer si existian diferencias en su distribucion a través del
tiempo se utilizé una prueba multinomial. Por dltimo, el tiempo de permanencia
méaximo observado en los individuos se tomO como una estimacion de la
longevidad (Macedo et al., 2007).

2.2.4 Supervivencia —recapturay proporcion de sexos. Mediante la
técnica captura-marca-recaptura se realizé el seguimiento de la poblacién de R.
fulviventer y con los datos de historias de deteccion por mes se estimaron la
supervivencia aparente y la probabilidad de recaptura usando el modelo Cormack-
Jolly-Seber (Cormack, 1964; Jolly, 1965; Seber, 1965, 1986). Se evaluaron todos
los posibles modelos que se ven influenciados por la variabilidad del tiempo y el
sexo, mas no por la edad debido al bajo numero de capturas de individuos
inmaduros (juveniles y sub-adultos), por lo tanto, se analizaron Unicamente los
adultos machos y hembras. Los datos que se incluyeron en este analisis fueron
desde octubre del 2014 hasta enero del 2018, aclarando que hay un espacio de 11

meses donde no se realizé marcaje y capturas. Para la eleccion del mejor modelo
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se utilizé el Quasi-criterio de informacion de Akaike (QAIC) (Lebreton, Burnham,
Clobert, & Anderson, 1992), escogiendo el modelo con el menor valor. Después de
obtener los resultados de los modelos se procedi6 a realizar el ajuste de los
valores de los parametros de todos los modelos debido a la variacion
extrabinomial que puede afectar el andlisis. El ajuste se realizé dividiendo el valor
observado del factor de inflacion de la varianza (c-hat) entre el valor promedio de
una simulacién con 1000 repeticiones. Los andlisis se realizaron en el programa
Mark v8.x (Cooch & White, 2014).

Los modelos suponen que los individuos marcados y la presencia de individuos
transitorios no afectan la supervivencia de la poblacion residente (homogeneidad
de supervivencia) y que el método de captura y marcado no afectan las
probabilidades de recaptura (igual probabilidad de captura)(Pérez-Lustre &
Santos-Moreno, 2010). Estos supuestos se evaluaron utilizando las pruebas de
bondad de ajuste (test 2 (ct) y test 3 (sr)) en el programa U-CARE v2-3-4 (R
Chogquet, Reboulet, Lebreton, Gimenez, & Pradel, 2005; Rémi Choquet, Lebreton,
Gimenez, Reboulet, & Pradel, 2009).

Para determinar si existian diferencias significativas en la proporcion de sexos 1:1,
se ajustd el numero de individuos machos y hembras con la probabilidad de
captura estimada para cada sexo, y después se utilizé una prueba binomial (R
v3.3.1, 2016) con proporcion 0.50. Para establecer si habia una diferencia
significativa entre el niumero de machos y hembras en el tiempo se utilizé la

prueba multinomial.

2.3AREA DE ACTIVIDAD Y DISTANCIA MEDIA RECORRIDA

El area de actividad se estimé utilizando los registros geograficos de las trampas
donde los individuos machos y hembras fueron recapturados, los puntos se

tomaron con un GPS Portatil Garmin Map 64s. Los datos de cada individuo se
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transfirieron a Google Earth Pro para calcular el area del Poligono Minimo
Convexo (PMC), luego se promediaron las areas para los machos y para las

hembras.

La distancia promedio recorrida se estim6 para los individuos que fueron
recapturados en una trampa frecuente y que ademas se capturaron en dos 0 mas
trampas. Se midieron las distancias entre la trampa frecuente y cada una de las
demas trampas con un decametro. Luego, las distancias se promediaron para los
machos y para las hembras. Los datos usados fueron de 16 meses de muestreo
(septiembre/2016-enero/2018). Por ultimo, para determinar si habia diferencias
significativas entre machos y hembras tanto en area como en distancia se utilizé la

prueba U de Mann-Whitney.
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3. RESULTADOS

Se capturaron en total 328 individuos en 618 eventos de captura. De estos
individuos, 109 fueron recapturados, 78 adultos (41 machos y 37 hembras), 10
sub-adultos (6 machos y 4 hembras) y 21 juveniles (9 machos y 12 hembras). El
rango de recapturas estuvo entre 1 y 7 meses. El esfuerzo de captura fue de

10.400 trampas/noche.

3.1ACTIVIDAD REPRODUCTIVA

Todas las hembras adultas se encontraron reproductivamente activas a lo largo
del tiempo. Se observaron hembras prefiadas todos los meses sin presentar
diferencias significativas segun la prueba multinomial (p = 0.18). Las hembras
lactantes se encontraron durante la mayoria del muestreo excepto en noviembre
del 2014 y en diciembre del 2017, presentando diferencias significativas a lo largo
del tiempo (p = 0.04) pero sin presentar un patrén aparente o picos de lactancia.
Las hembras reproductivas en diferentes fases del ciclo estral se observaron en la
mayoria de los meses excepto en 6 de los 27 muestreados, sin mostrar diferencias
significativas (p = 0.97), asi mismo en estos 6 meses se encontraban también
hembras prefiadas y lactantes (Fig. 1). En las muestras de frotis vaginales se
observaron las 4 fases del ciclo estral (Fig. 2) y la proporcion de las hembras en
cada fase se muestra en la figura 3. Cabe resaltar que las dos hembras que se
encontraron en diestro no cesaron su reproduccion pues estuvieron prefiadas un
mes después; en hembras prefiadas se observo la fase del metaestro, por dltimo,
se encontraron espermatozoides en las muestras de frotis de 2 hembras

capturadas en noviembre del 2016.
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Figura 1. Proporcion de hembras prefiadas, lactantes y reproductivas de Rhipidomys
fulviventer y promedio de lluvia mensual durante todo el muestreo. Los nimeros encima
de las barras denotan el nimero de hembras en ese mes (capturas y recapturas). Octubre
del 2014 no se incluyé porque solo se capturé 1 hembra.
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Figura 2. Fases del ciclo estral a partir de frotis vaginales en hembras de Rhipidomys
fulviventer. (A) proestro, (B) estro, (C) metaestro, (D) diestro. Células nucleadas (flecha
blanca), células cornificadas (flecha negra), leucocitos (triangulo blanco) vy
espermatozoides (triangulo negro). Barra de escala 25 p.
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Figura 3. Proporcion de hembras reproductivas en proestro, estro, metaestro y diestro de
Rhipidomys fulviventer de todo el muestreo.
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En la histologia testicular realizada sobre los machos adultos se encontré que
todos estuvieron activos reproductivamente. En todos los individuos se observaron
espermatozoides en los epididimos y en los testiculos se observaron en su
mayoria las etapas 7 y 8 del ciclo del epitelio seminifero. La etapa 7 se caracteriza
principalmente por presentar espermatides alargadas alineadas al borde luminal,
mientras que en la etapa 8 se observan espermatozoides luminales (Morais et al.
2014) (Fig. 4).
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Figura 4. Cortes histolégicos de epididimos (A - B) y testiculos (C - D) de individuos de
Rhipidomys fulviventer. En C, se muestra la etapa 7 y en D la etapa 8 del ciclo del epitelio
seminifero. Espermatozoides (estrella), Espermatides redondas (flecha) y Espermatocitos
primarios (triAngulo). Barra de escala: 200 pen A; 100 pen B; 25 pen Cy D.

3.2 ACTIVIDAD REPRODUCTIVA Y SU RELACION CON LA
PRECIPITACION

Con relacion a la precipitacion no se encontré una correlacion significativa entre el
promedio mensual de lluvias del mes correspondiente ni de meses anteriores con
la ocurrencia de hembras prefiadas, en lactancia y reproductivas (Tabla 2).
Igualmente, no se observo un patrén de variacion sincronica en la proporcion de

las hembras en cada estado reproductivo a lo largo del afio (Fig. 1).
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Tabla 2. Relacién entre cada estado reproductivo de las hembras de Rhipidomys

fulviventer y la precipitacion promedio mensual. Valor de la correlacion de Spearman (r) y
el valor de significancia (p).

Estado reproductivo de las hembras

Precipitacion
promedio Prefiadas Lactantes Reproductivas

Mes r=0.17 r=0.18 r=0.25
correspondiente (p=0.42) (p =0.39) (p=0.22)

¥ S r=0.14 r=0.04 r=0.13
(p =0.48) (p =0.83) (p =0.52)

A —— r=-0.10 r=-0.1 r=0.11
(p =0.62) (p =0.59) (p=0.61)

3.3DURACION DE LA GESTACION, MADUREZ SEXUAL Y DIMORFISMO
SEXUAL

Con base en el estado reproductivo de las hembras observado en la captura y en
la recaptura de algunas de ellas (Tabla 3) se presume que el periodo de gestacion
puede durar entre 29 y 31 dias, y que la madurez sexual en hembras puede
alcanzarse a los 90 dias aproximadamente. Cabe resaltar que se encontré una

hembra que tuvo 2 crias en marzo del 2017 y presentd estro posparto.
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Tabla 3. Estado reproductivo encontrado en las hembras recapturadas de Rhipidomys

fulviventer durante el muestreo (7 adultas y 3 juveniles).

Estado reproductivo Estado reproductivo

Edad Hembra Dias transcurridos

en la captura en la recaptura
1 Prefiada temprana 29 Lactante
2 Prefiada temprana 31 Lactante
3 Prefiada temprana 24 Prefiada avanzada
Adultos 4 Prefiada temprana 24 Prefiada avanzada
5 Prefiada temprana 28 Prefiada avanzada
6 Prefiada temprana 31 Lactante
7 Prefiada temprana 23 Prefiada avanzada
8 e 83 Prefiada temprana
Juveniles 9 70 Sub-adulto
[ @ e 69 Sub-adulto

En cuanto al dimorfismo sexual en los adultos, las 6 variables analizadas
presentaron diferencias significativas, siendo mayores los valores en machos que
en hembras. Por lo tanto, se calculé el indice de dimorfismo sexual para todas las
variables corporales; el peso fue la variable en la que mas se diferenciaron,

seguido por el largo cabeza-cuerpo (LCC) (Tabla 4).
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Tabla 4. Comparacion entre sexos en los tamafios corporales (mm) [Longitud total (LT),

longitud cabeza-cuerpo (LCC), longitud de la cola (LC), longitud de la oreja (LO) y longitud

de la pata posterior (LP)] y el peso (g) de los individuos adultos de toda la muestra de

Rhipidomys fulviventer. Se especifica el promedio + desviacion estandar, los intervalos

mayores e inferiores entre paréntesis, la muestra total estudiada entre paréntesis y la

probabilidad de significancia (p) de la prueba t-student o su homéloga no paramétrica U

de Mann-Whitney. (*, probabilidad significativa). Se indica el indice de dimorfismo sexual

(H:M).

Variable Machos Hembras P Prueba indice H:M
286,8+16,5 275,113
” U Mann-
LT (230-322) (234-309) 0,0000 oo 0,96
(n=133) (n=72) Y
156,2+10,5  151,648,9 0 Bianns
LC (130-175) (120-170) 0,0001* Whithe 0,97
(n=133) (n=74) Y
130,68,5 123,416,6 —
LCE (112-159) (110-139) 0,0000* iHitey 0,94
(n=134) (n=74) Y
15,8+1,1 15,441
LO (13,3-19) (13-17,5) 0,0037* T-student 0,98
(n=134) (n=76)
25,9412 25,2412 0 Ffarin
LP (20,5-29) (23-28) 0,0000* ol 0,97
(n=134) (n=76) Y
S 51,1£8,9 47,1183 )
=P (32-71) (31-73) 0,0007 T-student 0,92
(n=134) (n=75)
3.4DEMOGRAFIA: INDIVIDUOS CAPTURADOS, ESTRUCTURA DE

EDADES Y LONGEVIDAD

El nimero de individuos varié a través del tiempo (Test G=125.71; gl=26; n=618;

P<0.0004) sin presentar una relacién con la precipitacion del mismo mes (r= 0.23,

p=0.25) y meses anteriores (1 mes antes: r=0.02, p=0.91; 2 meses antes: r=-0.37,

p=0.06).
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Se observaron adultos e inmaduros todos los meses, obteniendo una mayor

captura de adultos (219 individuos, 134 machos y 85 hembras) que de inmaduros

(100 individuos, 52 machos y 48 hembras), no se incluyeron 9 individuos machos

debido a que no se obtuvieron las medidas. Asi, la captura de adultos respecto de

és

46; p= 0.0001). A trav

del tiempo se encontraron diferencias significativas en la captura tanto para los

los inmaduros fue significativamente diferente (Test U

= 0.0001, test multinomial) (Fig. 5).

adultos como para los inmaduros (p

Figura 5. Distribucion de individuos capturados de Rhipidomys fulviventer a lo largo del

tiempo. (A) adultos e inmaduros (sub-adultos y juveniles), (B) machos y hembras.
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Se capturd repetidamente una hembra durante 19 meses (abril-2015/noviembre-
16, 7 recapturas) y a otra durante 17 meses (septiembre-15/febrero-17, 5
recapturas); a un macho durante 20 meses [enero-15 (juvenil) / septiembre-16
(adulto), 5 recapturas] y a otro durante 16 meses (mayo-15/septiembre-16, 4
recapturas). Por tanto, se infiere que la longevidad de los individuos de esta
poblacion esta entre 16 y 20 meses.

3.5SUPERVIVENCIA — RECAPTURA Y PROPORCION DE SEXOS

Los supuestos evaluados de igualdad de captura y supervivencia homogénea
indican que el método de captura y marcado no afectan las probabilidades de
captura y que los individuos marcados y la presencia de individuos transitorios no

afectan la supervivencia de la poblacion residente (Tabla 5).

Tabla 5. Supuestos evaluados de igualdad de captura (test ct) y supervivencia

homogénea (test sr) de la poblacion de Rhipidomys fulviventer.

s Igualdad de captura Supervivencia homogénea
exo
(test ct) (test sr)
X2 gl p X2 al p
Machos 8.45 18 0.97 9.25 19 0.97
Hembras 14.45 14 0.42 8.75 19 0.98

El mejor modelo candidato fue aquel en que la probabilidad de supervivencia
permanece constante en el tiempo y no varia con el sexo, mientras que la
probabilidad de captura difiere entre sexos y permanece constante en el tiempo
[®(.)p(s)]. Para ajustar los parametros de todos los modelos se utilizo el valor de c-
hat=0.87, el cual se obtuvo de la division entre el valor observado (8.62) y el valor

promedio de la simulacién (9.88). Una vez se ajustaron los parametros el mejor
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modelo siguié siendo ®(.)p(s), superando al segundo modelo ®(s)p(s) en 266%
(Tabla 6). Segun el modelo ®(.)p(s), la probabilidad de supervivencia de los
adultos de esta poblacion de R. fulviventer fue de 0.78 y la probabilidad de
recaptura de los machos fue 0.50 y de las hembras 0.62, siendo mayor en

hembras en un 12%.

Tabla 6. Descripcién de los 16 modelos candidatos evaluados para la poblacién de
Rhipidomys fulviventer. ® = probabilidad de supervivencia; p = probabilidad de captura;
QAICc = quasi-criterio de informacién de Akaike corregido; Delta QAICc = diferencias
entre el QAICc del modelo respectivo y el mas parsimonioso; Peso AlCc = contribucién
relativa a QAICc del modelo particular al QAICc del conjunto total de modelos; No.

parametros = nimero de pardmetros del modelo y QDevianza = devianza del modelo.

Modelo QAICc Delta QAICc Peso QAICc No. Parametros QDevianza
() p(s) 1062,954 0 0,573 3 702,237
(s) p(s) 1064,915 1,960 0,215 4 702,157
D) p(.) 1065,583 2,629 0,154 2 706,897
() p(.) 1067,572 4,617 0,057 3 706,855
®(.) p(t) 1078,524 15,570 0,000 27 665,782
P(s) p(t) 1080,826 17,872 0,000 28 665,770
d(t) p(s) 1087,642 24,688 0 28 672,586
@(t) p(.) 1090,193 27,238 0 27 677,451
(t) p(t) 1107,675 44,721 0 51 635,690
() p(s*t) 1119,451 56,497 0 52 644,819
d(g) p(s*t) 1122,056 59,102 0 53 644,761
d(s*t) p(s) 1125,533 62,579 0 54 645,560
d(s*t) p(.) 1128,848 65,89 0 53 651,553
P(s*t) p(t) 1154,028 91,074 0 77 607,835
D(t) p(s*t) 1155,173 92,219 0 77 608,980
P(s*t) p(s*t) 1206,517 143,563 0 100 583,848

La proporcion de sexos (machos: hembras) ajustado con la probabilidad da
captura estimada para machos y hembras fue 1:0.84 (98 machos y 82 hembras),
sin presentar diferencias significativas (p= 0.263, test binomial con proporcion
0.50). Por ultimo, la distribucion de machos y hembras a través del tiempo varié

significativamente (p= 0.0001, test multinomial) (Fig. 5).
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3.6 AREA DE ACTIVIDAD Y DISTANCIA MEDIA RECORRIDA

Para el area de actividad se analizaron en total 16 individuos (7 machos y 9
hembras), estimandose para los machos un area promedio de 113,9+41,8 m? y
para las hembras de 61,4+18,7 m?, con diferencias significativas entre sexos (Test
U= 8; p= 0.013). Para otros 13 individuos (5 machos y 8 hembras) se encontraron
valores extremos que no se tuvieron en cuenta para la estimacion del promedio.
De estos individuos, en los machos se encontraron valores maximos de 633y 771

m? y para las hembras un valor minimo de 9,21 m? y uno maximo de 342 m?.

En cuanto a la distancia media recorrida, se estimé para un total de 17 individuos
(5 machos y 12 hembras), siendo para los machos 20,5+12,1 m y para las
hembras 14,7+£8,1 m, sin presentar diferencias significativas (Test U= 207; p=
0.152).
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4. DISCUSION

4.1ACTIVIDAD REPRODUCTIVA

Los resultados de este analisis muestran que la poblacidon de Rhipidomys
fulviventer tiene un patrén reproductivo de poliestria no estacional,
reproduciéndose continuamente y sin variacion y, por tanto, sin presentar una
clara relacion con la variacion en la precipitacion de su habitat andino. A lo largo
del tiempo y en un mismo mes se encontraron hembras prefiadas, en lactancia y
en estro, de manera que existe asincronia reproductiva intrasexual. Para la
poblacién altoandina de esta especie Montenegro-Diaz et al. (1991) encontraron
también actividad reproductiva constante durante los 7 meses muestreados y
hembras en diferentes estados reproductivos en un mismo muestreo y a lo largo

del tiempo.

Para otras especies del género Rhipidomys de zonas bajas se ha registrado
también una actividad reproductiva continua, como sucede en R. macrurus (R.
mastacalis) en un bosque de galeria (con precipitacion estacional) del Cerrado en
Brasil (Mares & Ernest, 1995), Rhipidomys sp. en los llanos inundables de
Venezuela, y en R. venezuelae (R. mastacalis) en un bosque humedo
premontano, pero con un pico reproductivo pronunciado en la temporada humeda
temprana (O’Connell, 1989). Sin embargo, en Brasil para R. itoan, se registré un
periodo reproductivo (hembras prefiadas y lactantes) de agosto a diciembre
(temporada lluviosa) en un bosque pluvial montano (1048 m de altitud) (Macedo et
al., 2007).

Ademas de la especie de este estudio, pocos estudios se han realizado en
especies de roedores que habitan bosques de tierras altas. Para el mismo habitat

del presente estudio se encontr6 que Nephelomys meridensis se reproduce
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continuamente (Villamizar-Ramirez et al., 2017), por otro lado, se encontr
reproduccion continua pseudo-estacional en Peromyscus nudipes (P. mexicanus)
en un bosque tropical montano transicional con una precipitacion estacional (1402
m de altitud, Costa Rica) (Heideman & Bronson, 1992). Por lo tanto, estos estudios
sugieren que los ratones neotropicales de montafia tienden a tener una
reproduccion continua y para algunas especies puede variar de acuerdo con el

régimen climatico particular de su habitat.

Para roedores neotropicales de bajas altitudes la tendencia asimismo es mostrar
actividad reproductiva continua. Lacher (1992) revisa estudios de roedores
realizados en bosques tropicales humedos de tierras bajas (Brasil y Panam@) y
sabanas humedas (Brasil y Venezuela), encontrando reproduccion continua con
estacionalidad variada para las diferentes especies en relacion con su habitat. Asi
mismo, Proechimys semispinosus y Hoplomys gymnurus en una zona de bosque
lluvioso (54 m de altitud, Colombia) (Alberico & Gbénzalez-M, 1993); Akodon cursor
y Oligoryzomys nigripes, aunque con mayor actividad en la estaciébn seca en
zonas intervenidas del valle Pamparrdo con algunas zonas inundables (326 m de
altitud, Brasil) (Gentile et al., 2000); y Nyctomys sumichrasti en bosques humedos

tropicales en Costa Rica (Romero & Timm, 2013).

Tradicionalmente, para la determinacion de la actividad reproductiva de los
machos se ha empleado la posicion relativa de los testiculos, categorizando a los
machos reproductivos a aquellos con testiculos escrotales y los machos no
reproductivos con testiculos intra-abdominales [p. ej. en Rhipidomys fulviventer (R.
latimanus) (Montenegro-Diaz et al., 1991), Hoplomys gymnurus y Proechimys
semispinosus (Alberico & Goénzalez-M, 1993), entre otros]. Sin embargo, esta
metodologia no es adecuada y no se considera un indicativo confiable, ya que se
ha observado el cambio rapido de posicion escrotal a abdominal tras la
manipulacion del individuo [p. ej. en Nephelomys meridensis (Villamizar-Ramirez

et al., 2017)], y actividad espermatogénica en individuos con testiculos en posicion
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intra-abdominal. Asi, para determinar el estado reproductivo en los machos es
recomendable el uso de andlisis histoldgicos y analisis comparativo de volumen
testicular (Lucia Boiani, Berois, & D’Elia, 2008; Mills, Ellis, Childs, Maiztegui, &
Castro-Vazquez, 1992).

Para R. fulviventer y con base en esta metodologia se encontraron
espermatozoides en los epididimos y en los tubulos seminiferos las etapas 7 y 8
del ciclo del epitelio seminifero, demostrandose que todos los machos adultos
fueron activos reproductivamente y lo fueron asimismo de manera continua en
todos los meses muestreados. Otros roedores neotropicales tienen asimismo
gametogénesis continua, por ejemplo, en una poblacién de Necromys (Bolomys)
lasiurus en un area del Cerrado en Brasil (Couto & Talamoni, 2005); sin embargo,
la produccion continua de espermatozoides puede ser significativamente mayor en
la estacion humeda como ocurre en otra poblaciébn de esta misma especie
(Parreira & Cardoso, 1993). En contraste, Akodon montensis tuvo gametogénesis
ciclica con fases de recrudecimiento, actividad o proliferacion, regresion y reposo

en un bosque semi-deciduo estacional en Brasil (Couto & Talamoni, 2005).

4.2DURACION DE LA GESTACION, MADUREZ SEXUAL Y DIMORFISMO
SEXUAL

Muchos roedores en el tropico se reproducen de forma continua debido a las
condiciones favorables del habitat y a su estrategia oportunista, caracteristica de
los roedores que presentan una esperanza de vida corta, madurez sexual rapida,
corto periodo de gestacion y la presencia de estro postparto (Bronson, 1985;
Bronson & Perrigo, 1987; Gentile et al., 2000; Lacher, 1992). El seguimiento en
campo de los individuos capturados en este estudio permitio establecer algunas
de estas caracteristicas para la poblacion de R. fulviventer; el periodo de gestacion
podria estar entre los 29 y 31 dias, la madurez sexual en hembras se podria

alcanzar a los 90 dias aproximadamente y las hembras siendo poliéstricas
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continuas pueden y mostraron tener estro postparto. En la poblacion estudiada por
Montenegro-Diaz et al. (1991) se encontraron tiempos similares, duracion de la
gestacion de 1 mes y madurez sexual de 95 dias. En otros roedores neotropicales
también se han observado valores cercanos, como en Thomasomys laniger
(gestacion 24 dias, madurez sexual a los 3,5 meses) (Lopez-Arevalo,
Montenegro-Diaz, & Cadena, 1993) y Nephelomys meridensis (gestacion de 28-32
dias, madurez sexual a los 100 dias) (Villamizar-Ramirez et al., 2017). Para
ambientes mas cercanos al subtrépico la edad de madurez sexual en Nectomys
squamipes es de 31 a 51 dias y en Akodon cursor es de 38.8 a 51.2 dias (Gentile
et al.,, 2000), siendo sustancialmente menores a lo reportado aqui para R.
fulviventer. Asi, dentro de esta estrategia propia de los roedores, el periodo de
gestacion y el tiempo para alcanzar la madurez sexual de cada especie es

variable.

El estro postparto se registré en esta poblacion de R. fulviventer y en la poblacién
del estudio de Montenegro-Diaz et al. (1991), asimismo para la especie simpétrica
a nuestra poblacion de R. fulviventer, Nephelomys meridensis (Villamizar-Ramirez
et al., 2017). Para R. gardneri, Tribe (2015) menciona que las hembras pueden
quedar en prefiez mientras estan lactando. Por lo tanto, la evidencia de este rasgo
permite confirmar la continuidad en la actividad reproductiva para las hembras y la

estrategia oportunista descrita para los roedores.

En roedores se ha reportado variacion en el patron de dimorfismo sexual entre
géneros, sin embargo, en la mayoria de los casos se observa un mayor tamafio en
los machos, siendo estos mas grandes que las hembras (Schulte-Hosteddle
2007). En pocos grupos se ha reportado tamafios corporales mayores para las
hembras (Schulte-Hosteddle 2007), p. €. en Salinomys delicatus (Rodriguez et al.
2012) y Peromyscus maniculatus (Schulte-Hostedde, Millar, & Hickling, 2001). En
esta poblacion de R. fulviventer, los machos son un poco mas grandes que las

hembras, especialmente en las variables de tamafo corporal total, asi mismo se
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observo para la otra poblacion estudiada de la especie (Montenegro-Diaz et al.,
1991), para la especie simpatrica de nuestra especie en estudio Nephelomys
meridensis (Villamizar-Ramirez et al., 2017) y en Neotoma mexicana (Cornely &
Baker 1986). Schulte-Hosteddle (2007) indica que se ha relacionado este mayor
tamafo corporal en machos con el alto grado de competencia entre machos
cuando el sistema de apareamiento es la poliginia (p. €. en roedores de desierto

de la familia Heteromyidae y en roedores fosoriales de la familia Geomyidae).

4.3DEMOGRAFIA: INDIVIDUOS CAPTURADOS, ESTRUCTURA DE
EDADES Y LONGEVIDAD

El nimero de individuos en esta poblacion de R. fulviventer varié con el tiempo sin
presentar una relacién con el régimen de lluvias de la zona; en contraste, en la
otra poblacién estudiada R. fulviventer, se presentdé un aumento continuo hacia los
meses de mayor precipitacion (Montenegro-Diaz et al., 1991). Para otros roedores
simpatricos con el de nuestra poblacion (Microryzomys minutus, Nephelomys
meridensis y Thomasomys laniger) Vargas-Ramirez et al. (2018), encontraron que
las abundancias variaron con el tiempo sin presentar una relacion con la
precipitacion, indicando que este es un fendmeno comuin para los roedores de la
zona de estudio. Asi mismo, la abundancia de las poblaciones de roedores puede
variar con relacién o sin ella con el régimen climatico de los habitats particulares
en otras especies, p. ej. en Peromyscus mexicanus el tamafio poblacional fluctué
con el tiempo y presentd una relacion positiva con los promedios de lluvias
mensuales en una zona en proceso de sucesion natural ubicada a los 2500 m de
altitud, mientras que, en un bosque nublado (2450 a 2550 m de altitud), el tamafo
poblacional permanecié constante (Rojas & Rodriguez, 2007). En Peromyscus
aztecus la densidad fue mayor hacia finales de la estacion himeda y la estacion
seca-fria y menor en la temporada seca, mientras que Reithrodontomys

fulvescens no tuvo fluctuaciones en el tiempo, pero aumentd ligeramente en la
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estacion humeda en un bosque nublado maduro y uno perturbado (1560 y 2240 m
de altitud, México) (Vazquez, Medellin, & Cameron, 2000).

La mayor captura de individuos adultos que de inmaduros y su distribucion
desigual a lo largo del tiempo observado en esta poblacion de R. fulviventer,
también se observd para la otra poblacion de la especie (Montenegro-Diaz et al.,
1991). En otros trabajos de roedores neotropicales, también se sefiala que los
adultos presentan una mayor densidad que los inmaduros y su distribucion es
diferente a través del tiempo [p. ej. en Nectomys squamipes, Oryzomys
intermedius, Trinomys iheringi y Akodon cursor (Bergallo & Magnusson, 1999),
Peromyscus mexicanus (Rojas & Rodriguez, 2007), Nephelomys caracolus
(Garcia, Delgado-Jaramillo, Machado, Aular, & Mdjica, 2013) y Nephelomys
meridensis (Villamizar-Ramirez et al., 2017)]. Alberico y Gonzalez-M (1993)
mencionan que en Hoplomys gymnurus y Proechimys semispinosus el rango vital
de los juveniles es mas pequefio que el de los adultos, al limitarse a una zona
estrecha dentro del rango de la madre, siendo entonces, una posible explicacién
para este patron desigual de capturas entre las diferentes clases de edad en
roedores neotropicales. Adicionalmente, en un muestreo es mas factible capturar
adultos que inmaduros, pues como se observé aqui y en otros roedores, el tiempo
en alcanzar la madurez sexual es corto, mientras que el tiempo de vida adulta es

mas prolongado (Villamizar-Ramirez et al., 2017).

El tiempo de permanencia visto en esta poblacion estuvo entre 1 y 7 meses,
aunque los individuos pueden tener una longevidad de 16 y 20 meses, estimada
como el tiempo maximo de permanencia en un periodo de muestreo de 27 meses.
En R. itoan se encontré un tiempo promedio de 8 meses y un maximo de 18, en un
periodo de capturas de 4 afios (Macedo et al., 2007) y en R. macrurus (R.
mastacalis) el tiempo maximo de permanencia fue de 9 meses en un periodo de
muestreo de 14 meses (Mares & Ernest, 1995). Para zonas templadas se conoce

gue en el roedor Peromyscus leucopus pocos individuos viven mas de un afio y
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que la mayoria desaparece a los 6 meses, aunque llega a tener un tiempo maximo
de 18, 20 y 38 meses (Burt, 1940; Stickel & Warbach, 1960). Varias son las
especies ya sea de zonas tropicales o templadas que tienen una permanencia
menor a 1 afio (Mares & Ernest, 1995), aunque puedan tener una esperanza de
vida mayor; lo cual concuerda con lo observado para esta poblaciéon de R.

fulviventer.

4.4SUPERVIVENCIA — RECAPTURA Y PROPORCION DE SEXOS

La supervivencia moderada-alta (0.78) aqui encontrada bajo el uso del modelo
Comarck-Jolly-Seber es cercana a la encontrada para Nyctomys sumichrasti
(0.83) en un bosque tropical (precipitacion unimodal), donde Pérez-Lustre y
Santos-Moreno (2010) mencionan que quizas se deba a que los adultos ocupan
espacios seguros con vegetacion densa. En R. macrurus (Rhipidomys sp) se
encontré que la probabilidad de supervivencia promedio mensual fue de 0.67, con
un aumento al inicio de la estacién seca (Milano, 2007). En especies de otros
géneros como en Peromyscus mexicanus la supervivencia varié con el tiempo y
estuvo entre 0.45 y 1, sin presentar una relacién con el régimen de lluvias (Rojas &
Rodriguez, 2007). En Oecomys mamorae la supervivencia aumenté al comienzo
de la estacién humeda y disminuyo al final de la estacién lluviosa (Andreazzi et al.,
2011).

En la poblacion de R. fulviventer estudiada por Montenegro-Diaz et al. (1991) se
estim6 la supervivencia minima bajo un método numérico, mediante el cual
encontraron una supervivencia de 0.50 a 0.83, aumentando hacia los meses de
mayores lluvias. Ademas, mencionan que se categoriza como moderada-alta y
que puede deberse al habito arboricola de esta especie, dandole ventaja
comparativa con especies estrictamente terrestres. Sin embargo, se ha registrado
el uso tanto arbéreo como terrestre para otras especies de este mismo género [R.

macconnelli y R. nitela (Handley, 1976), R. venustus (Aagaard, 1982), R.
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leucodactylus (Guillotin & Petter, 1984), R. mastacalis (Sousa, Langguth, &
Gimenez, 2004) y R. ipukensis (Rocha et al., 2011)], similar a lo ocurrido en este
estudio donde la gran mayoria de capturas se dieron sobre el suelo. Vargas-
Ramirez et al. (2018) encontraron una relacion positiva y significativa entre la
abundancia de R. fulviventer y la profundidad de la hojarasca, sefialando que,
aunque R. fulviventer se conoce como de habito arbdreo también puede usar el
sotobosque, con lo cual la capa vegetal acumulada de bosques de roble le

confieren beneficios para el forrajeo y el refugio.

La mayor recaptura de hembras (0.62) que de machos (0.50) relacionada con la
actividad reproductiva puede explicar estos resultados, pues se encontraron
hembras en los estados de prefiez y lactancia en todos los meses, siendo estos
estados reproductivos costosos energéticamente (Bronson, 1985, 2009) las
hembras tendrian que salir a forrajear para suplir el costo energético, y quizas
deban restringir su rango de forrajeo, aumentando asi la posibilidad de ser
recapturadas. Lo contrario se observé en Oryzomys chapmani, donde ocurrié una
mayor probabilidad de captura de machos (0.87) que de hembras (0.57), Pérez-
Lustre y Santos-Moreno (2010) mencionan que puede deberse a que los machos
tienen una mayor movilidad y que puede atribuirse a la busqueda activa de las

hembras.

La proporcion de sexos para R. fulviventer se ajustd al esperado 1:1, similar a lo
ocurrido en la poblacion estudiada por Montenegro-Diaz et al. (1991), quienes
seflalan que la proporcion de sexos se ajustd al esperado 1:1 (10 machos y 10
hembras). Igualmente ocurre en otras especies como en R. macrurus (Rhipidomys
sp) (38 machos y 32 hembras) (Milano, 2007) y en R. venezuelae (R. mastacalis)
(19 machos y 26 hembras) (O’Connell, 1989). Este patron de proporcion 1:1 que
ocurre en muchos roedores neotropicales puede ser indicativo de que no ha
habido presién selectiva hacia uno de los dos sexos, como es sefialado por Rojas
y Rodriguez (2007) para Peromyscus mexicanus.
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4.5AREA DE ACTIVIDAD Y DISTANCIA MEDIA RECORRIDA

En esta poblacion de R. fulviventer se encontré que los machos tienen un area de
actividad significativamente mayor que la estimada para las hembras, esto
concuerda con lo sefialado para poblaciones de otras especies de roedores en
donde se ha usado el método del Poligono Minimo Convexo [Necromys (Bolomys)
lasiurus (Magnusson et al., 1995; Pires et al., 2010), Akodon cursor (Gentile et al.,
1997), Nectomys squamipes (Bergallo & Magnusson, 2004), Calomys musculinus
(Steinmann et al., 2005)]. Estos autores sugieren que para estas especies el
sistema de apareamiento podria ser de tendencia promiscua. Gentile et al. (1997)
sugieren que la mayor area encontrada para machos en comparacion con las
hembras en Akodon cursor, estaria relacionada con que los machos tendrian
contacto con varias hembras, mientras que las hembras se quedarian defendiendo

su camada y los recursos alimenticios.

En cuanto a las distancias medias recorridas estimadas se encontr6 una mayor
distancia recorrida en machos que en hembras sin presentar diferencias
significativas, similar a lo encontrado por Bonaventura et al. (1992) quienes
estimaron en una poblacion de Akodon azarae las distancias medias recorridas
entre estaciones de captura sucesivas, encontrando diferencias significativas entre

machos y hembras, siendo mayor la distancia recorrida en machos.

Debido a que en esta poblacion la reproduccidon es continua, el bajo tamafio de
area de actividad en las hembras puede estar relacionada con el cuidado de la
camada durante la lactancia y la menor movilidad durante la prefiez avanzada. En
los machos un mayor rango de area y mayores distancias medias recorridas,
pueden asociarse con la busqueda de hembras, sugiriendo un sistema de

apareamiento promiscuo.
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5. CONCLUSION

En este bosque andino de roble, Rhipidomys fulviventer se reproduce
continuamente a lo largo del tiempo, mostrando un patrén de poliestria no
estacional en hembras y produccién continua de espermatozoides en machos, sin
presentar una relacién directa con la precipitacion. Ademas, se sugiere que
presenta un sistema de apareamiento de tendencia promiscua con base en las
diferencias encontradas entre machos y hembras en las tasas de recapturas, las
areas de actividad y las distancias medias recorridas. Por otro lado, asociado con
el hecho de que su habito es arboreo, pero también usa el estrato terrestre,
sugiere un aprovechamiento amplio de la oferta ambiental constante de recursos
para la reproduccién continua y la supervivencia constante y moderada alta

encontrada.
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