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RESUMEN

A nivel demografico, los resultados clasicos de los modelos matriciales separan a las especies de tiempo
generacional corto de las especies de tiempo generacional largo en cuanto a la importancia de la
supervivencia adulta para la dindmica poblacional. Especificamente, la supervivencia adulta no deberia
contribuir de manera importante en la tasa de cambio poblacional de especies de tiempo generacional corto.
Sin embargo, Yoccoz et al. (1998, Research Population Ecology 40: 107-121) propusieron que la
supervivencia adulta seria el parametro demografico mas importante para determinar la tasa de cambio
poblacional en pequefios roedores cuando se toma en consideracion una escala de tiempo mensual. Con el fir
de poner a prueba esta hipotesis en este trabajo, utilizamos cinco afios de datos de captura-marcaje-recaptur:
para estimar la supervivencia y la maduracion de las hembras del lauchén oPéiyltiiis darwini, en una

localidad de Chile central. El analisis mostr6 que las probabilidades de supervivencia disminuian con el
promedio anual de la cantidad de lluvia y que las probabilidades de maduracién disminuian con la densidad
poblacional. Basados en las probabilidades de supervivencia y maduracion, construimos un modelo matricial
estacional para medir la importancia relativa de cada parametro demografico en el ciclo de vida de la especie
a través de un analisis de perturbacion. A fin de reflejar la variabilidad estacional del ambiente, dos estaciones
fueron incorporadas en el modelo matricial: una estacién de lluvia de cinco meses y una estacion seca. Se
observd que la supervivencia adulta era en efecto el parametro demografico con la elasticidad mas fuerte. Por
lo tanto, estos resultados apoyan la hipétesis de Yoccoz et al. (1998).

Palabras clave:maduracion, supervivencia, modelo matricial, captura-marcaje-recaphytétis.

ABSTRACT

Classic results of matrix models predict that, in species with a long generation time, adult survival should be
the demographic parameter driving population dynamics whereas, in species with a short generation time,
adult survival should not be of such importance. Nonetheless, Yoccoz et al. (1998, Research Population
Ecology 40: 107-121) hypothetized that, in small rodents, adult survival should be the demographic parameter
driving the population growth rate if one considered a time scale of one month (instead of one year). As far as
we know, this hypothesis has not yet been tested with empirical data. To test this hypothesis, we used five
years of capture-mark-recapture data to estimate maturation and survival of a rodent, the leaf-eared mice,
Phyllotis darwini, in a population of central Chile. This analysis revealed that the probabilities of survival
decreased with the average rainfall by year and that the probabilities of maturation decreased with the
abundance of the population. Using the probabilities of survival and maturation, we built up a seasonal matrix
model and use perturbation analysis (elasticity) to be able to actually measure the relative importance of each
demographic parameter to the population growth rate. Environmental seasonality was incorporated in the
model by using a rainfall season, of five months long, and a dry season. Adult survival was indeed the
demographic parameter with the highest elasticity. Such a result plainly supported thus the hypothesis of
Yoccoz et al. (1998).

Key words: maturation, survival, matrix model, capture-mark-recaptehgllotis.
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INTRODUCCION adulto a partir de las historias de captura
completas. Un resultado interesante de dicho

La formalizacién del ciclo de vida a través detrabajo fue la demostracién que la maduracién
su traduccion matematica, el modelo matricial,de las hembras dependia negativamente de la
es una herramienta muy poderosa para conectaantidad de hembras reproductivas en una
los procesos demograficos con la dinamicapoblacion del roedoClethrionomys glareolus
poblacional de diferentes tipos de organismosn Finlandia. Sin embargo, un aspecto
(Caswell 2001). En particular, los parametrosimportante a considerar es la ausencia de
que se necesitan para armar un ciclo de vidaruebas de bondad de ajuste para los modelos
son la supervivencia y la fecundidad. Losmultiestado utilizados por Prévét-Julliard et al.
resultados clasicos de los analisis de(1999). Estos tipos de pruebas son necesarias
perturbacién de modelos matriciales basicopara evaluar los supuestos de estos modelos de
muestran que, en general, la dinamicaestimacion de parametros demograficos a partir
poblacional de las especies de tiempode datos de CMR y han sido desarrolladas
generacional largo estd gobernada por laecientemente por Pradel et al. (2003).
supervivencia adulta mientras que la dinamica En sintesis, los procesos demograficos de
poblacional de las especies de tiempomaduracion sexual, tan peculiares en la
generacional corto depende sobre todo de lobiologia reproductiva de los pequefios roedores,
parametros de fecundidad (Lebreton & Cloberthan sido poco estudiados e incorporados como
1991). Para los mamiferos, los resultadogales en modelos de dinamica poblacional
empiricos generalmente apoyan este resultadfiLima et al. 2003). Por lo tanto, en este trabajo
aunque pueda existir mucha variacion dentro deisamos modelos de captura-marcaje-recaptura
algunos grupos filogenéticos (Heppel et al.multiestados, y también las pruebas de bondad
2000). Por ejemplo, en los pequefos roedoregje ajuste correspondientes para estimar los
que tienen un tiempo de generacion cortoparametros de supervivencia y de maduracién
Yoccoz et al. (1998) propusieron que lade las hembras de una poblacién Rig/llotis
supervivencia adulta era el parametro maslarwini Waterhouseg(1837) en la localidad de
influyente en la dinamica poblacional si uno Quebrada de la Plata, Chile central. Estas
considera, no la escala de tiempo anual, sin@stimaciones empiricas se incluyeron en un
una escala de tiempo mensual, adecuada a esteodelo matricial estacional para evaluar la
tipo de especies que raramente sobreviven médsnportancia relativa de cada proceso
de un afio. Una caracteristica demograficadlemografico en la dindmica poblacional de esta
fundamental de los pequefios roedores es laspecie.
existencia de varias generaciones de individuos
durante el afo, con diferentes estrategias de
maduracién, i.e. el pasaje del estado no MATERIALES Y METODOS
reproductivo al estado reproductivo o adulto
(Leirs et al. 1993, Kaneko et al. 1998, Prévodt-Estudio de captura-marcaje-recaptura de Phy-
Julliard et al. 1999). La mayoria de los trabajosllotis darwini
recientes que utilizan datos de Captura-
Marcaje-Recaptura, en pequefios roedores, halel estudio de captura-marcaje-recaptura
descartado el estudio directo de la maduraciénempezé en el mes de noviembre de 1998 pero
prefiriendo emplear el método desarrollado pordescartamos las dos primeras sesiones de
Julliard et al. (1999) que consiste en cortar lagrampeo para analizar solo afios completos
historias de captura individuales y tratar de ungdesde enero hasta diciembre). Entonces este
manera independiente los periodos durante logabajo esta basado en 45 sesiones primarias de
cuales un individuo es subadulto y adultotrampeo a lo largo de cinco afios (1999-2003).
respectivamente (Lima et al. 1999, Crespin etCada sesion de trampeo tuvo lugar durante
al. 2002). En este sentido, el trabajo de Prévéteuatro dias (es decir, con cuatro sesiones de
Julliard et al. (1999) constituye una excepcidntrampeo secundarias). Por lo general, el tiempo
al utilizar un modelo multiestado (Hestbeck etentre dos sesiones primarias era de
al. 1994; Nichols et al. 1994) para dar cuentaaproximadamente un mes pero en algunas
explicitamente de la transicién de subadulto gpocas ocasiones fue diferente (mediana: 30 dias
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rango: 27-123); entonces, estandarizamos todadvieserve & Le Boulengé 1987). Esta especie
las estimaciones de supervivencia a 28 diags herbivora-granivora. En el sitio de Quebrada
(i.e., la escala de tiempo de un mes sugeridae la Plata, la época reproductiva difiere de un
por Yoccoz et al. en 1998 para modelar el cicloafio al otro, con un periodo de mayor intensidad
de vida de los pequefios mamiferos). que corresponde mas o menos a la estaciéon de
La grilla de trampeo fue de 1,5 ha con 8llluvias. Sin embargo, se puede encontrar
trampas Sherman en un matorral mediterranebembras prefiadas o lactantes fuera de este
tipico de la zona central de Chile {28 S, periodo. De manera similar Meserve & Le
70°54’ O) (Fig. 1). Se utilizé avena como cebo.Boulengé (1987) reportaron un periodo
Cada individuo fue marcado con un crotal en lareproductivo largo par@hyllotis darwini a
oreja, pesadoy se determindésu sexo y pesar de los datos que corresponden a afios
condicién reproductiva. secos. Por otro lado, hembras mantenidas en
Phyllotis darwini es un pequefio roedor (el cautiverio en la regién de Santiago se
promedio del peso de un individuo adulto esreprodujeron casi todo el afio, lo que sugiere
aproximadamente de 50 g) con una distribuciéruna conexién entre periodo reproductivo y
amplia en Chile, especialmente en losdisponibilidad de alimento. La dinamica
ambientes semiaridos y mediterraneospoblacional de la especie presenta marcadas
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Fig. 1: El sitio de estudio, Quebrada de la Plata, esta situado en la zona central de CB8&3%33
70°54’ O).
The study site, Quebrada de la Plata, is on the central region of CHR8[{E 7054 W).
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fluctuaciones interanuales causadas poprincipio de parsimonia. La seleccién de
interacciones entre factores intrinsecosmodelos es un paso crucial para el analisis
(densidad de los roedores con un efecto directestadistico. Por lo general, en vez de probar
y retrasado) y varios factores externos como ldodos los modelos posibles, se recomienda
lluvia o los depredadores (Lima & Jaksic establecer un conjunto de modelos a priori, para
1998a, 1998b, Lima & Jaksic 1999, Lima et al.no caer en la trampa del ‘data-dredging’

1999, 2001). (Johnson & Omland 2004). Por otro lado, el
nimero de parametros de un modelo es una
Model os de captura-marcaje-recaptura funcion de la calidad/cantidad de los datos

(Burnham & Anderson 1998, Ginzburg & Jensen
Los modelos de captura-marcaje-recaptura&2004). Entonces, especialmente cuando uno
permiten estimar los parametros demograficograbaja con especies o poblaciones poco
(supervivencia, reclutamiento y maduracion) queestudiadas, es dificil evaluar a priori la
actlan en una poblaciéon natural, a partir decomplejidad que es posible otorgar a los
datos colectados con animales marcadosmodelos y hay un riesgo de dejar afuera del
liberados y capturados varias veces. Lasonjunto de modelos uno o varios modelos con
historias de captura de los individuos mayor poder explicativo (e.g., Dreitz et al. 2001
constituyen los datos basicos de aquellos las réplicas de Beissinger & Snyder, y de
modelos. Mediante algunas hipoétesis basicasDreitz et al. 2002). En este trabajo, dado que era
que son puestas a prueba con las pruebas da& primera vez que se analizaba la demografia de
bondad de ajuste, se puede estimar los$a poblacién de Quebrada de la Plata y que habia
parametros demograficos con maximasolo cinco afios de datos, la seleccién de
verosimilitud (Lebreton et al. 1992). En estemodelos fue llevada a cabo inspirandose en
trabajo usamos un modelo multiestado con do&robois & Tavecchia (2003). Partimos de un
estados, subadulto (< 35 g, Meserve & Lemodelo que se ajustaba a los datos y de mayor
Boulengé 1987) y adulto y con tres tipos decomplejidad. Esta complejidad fue elegida a
parametros: probabilidades de supervivencia, deriori e incluia variaciones estacionales y
recaptura y de transicién (es decir, en este cas@huales en cada uno de los parametros
probabilidades de maduracién). Para nodemograficos (ver mas adelante el modelo 2).
aumentar desmedidamente el numero déModelamos primero las probabilidades de
parametros, hicimos el supuesto de que, una vezcaptura porque son las que menos aportan a la
alcanzado el estado adulto, los individuosinterpretacién biolégica (los asi llamados
permanecian adultos (i.e., forzando laparametros ‘ruidososl.ebreton et al. 1992). Al
probabilidad de transicion de adulto a subadultaeducir el nimero de parametros en las
a cero). Usamos el programa MARK paraprobabilidades de recaptura, tratamos de
estimar los parametros del modelo (White &encontrar un modelo aceptable, es decir, un
Burnham 1999). La calidad del ajuste a los datosnodelo que no altere de una manera
del modelo mas general fue comprobada segusignificativa el ajuste del modelo a los datos,
las recomendaciones de Pradel et al. (2003) coquedando los otros parametros modelados con la
el programa UCARE versién 2.02 (Choquet etmaxima complejidad elegida a priori. Después,
al. 2003), y para correr los modelos masutilizando este modelo aceptable para las
generales usamos la version 1.71 de MSURGHprobabilidades de recaptura, modelamos las
(Choquet et al. 2004). La seleccion de modelogprobabilidades de supervivencia, tratando de
fue llevado a cabo de acuerdo a la metodologiaeducir el nimero de parametros y dejando las
expuesta en Lebreton et al. (1992), es decirprobabilidades de maduracién con la maxima
basado en el criterio de informacién de Akaikecomplejidad. En un tercer paso modelamos de la
(AIC,). Se seleccionan los modelos de menomisma manera las probabilidades de maduracion
AIC, para hacer inferencias. Dos modelos corusando los modelos de recaptura y de
una diferencia en AICc de menos de dos sorsupervivencia generados anteriormente.
considerados como idénticos del punto de vist&inalmente, a partir de este modelo aceptable,
estadistico (Burnham & Anderson 1998) y, enintentamos reducir el nUmero de parametros para
este caso, usamos el modelo que tiene el nUmemadcanzar un modelo desde el cual poner a prueba
menor de parametros para inferencias, por etl efecto de las covariables. Elegimos a priori
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dos covariables importantes para caracterizar laomparaciones con los estudios anteriores (e.g.,
variacion anual de la supervivencia y Meserve & Le Boulengé 1987), usamos una
maduracion. Debido a que en un trabajo previcestacion lluviosa desde mayo hasta septiembre
Lima et al. (2001) demostraron que la densidadncluido, durante la cual cayé, en promedio, el
y la lluvia eran dos variables cruciales para80 % de las precipitaciones anuales en el
entender la dinamica poblacional de unaperiodo 1995-2004. Esperamos unha
poblacion deP. darwini, utilizamos las mismas supervivencia y una maduracién mayor en
dos covariables.Las estinaciones de estacion de lluvia.
abundancia se calcularon en el periodo de
maxima abundancia de los roedores (eneroModelo matricial
febrero). Utilizamos estimaciones de abundancia
basadas en el modelo con heterogeneidad deegun las recomendaciones de Yoccoz et al.
captura de poblaciones cerradas para los aid4998), para modelar el ciclo de vida de los
1999 a 2002 (modelo M(h), ver Otis et al. 1978pequefios roedores utilizamos un modelo
para la teoria y Leirs 1994 para un ejemplo). Erestacional, con una estacién de lluvia de cinco
2003, afio de baja densidad, por falta demeses y una estacion seca de siete meses y con
capturas, no fue posible calcular un estimaciérun paso de tiempo de un mes. El modelo es
de la abundancia mediante este métodorestringido a las hembras, con dos grupos, sub-
entonces, siguiendo a Yoccoz & Mesnageradultas y adultas. En cada mes, una fraccion de
(1998), usamos el minimo namero de individuoslas hembras subadultas se vuelve adulta y la otra
vivos como estimacion de la abundanciapermanece subadulta. Solo las hembras adultas
(‘MNKA’, Krebs 1966). Cabe sefalar que las se reproducen. Dado que contamos con solo
abundancias estimadas por los dos métodos erainco afios de datos, no intentamos modelar la
similares para los afios 1999-2002. Paravariabilidad anual de la tasa de multiplicacién
enfatizar las diferencias ambientales entre afiogoblacional y usamos un modelo matricial
usamos como variable anual el promedio deestacional con coeficientes constantes. Con este
lluvia caido en cada mes ya que varios autoreipo de modelo, es posible calcular la
describieron la lluvia como un factor clave paracontribucion de cada parametro mensual a la
la dinamica poblacional dé. darwini y tasa de multiplicacién asintética de la poblacion
especialmente asociada a las “ratadas” qué\) en términos de su elasticidad (analisis de
ocurren en las zonas semiaridas del centro-nortgerturbacion ver Caswel 2001, capitulo 13). De
de Chile (ver referencias en Meserve & Leacuerdo con la hip6tesis formulada por Yoccoz
Boulengé 1987). Los datos de lluvia fueronet al. (1998), se espera que la supervivencia
proporcionados por el centro de informacién deadulta tenga una mayor elasticidad.
recursos hidricos y colectados en una estacion Como valores de los parametros
situada a unos 4 km del sitio de estudio (terrazalemograficos del modelo matricial, usamos el
oficinas centrales Direccion General de Aguaspromedio de las probabilidades de supervivencia
33°26’ S, 7039’ O). La cantidad de lluvia varié y maduracién obtenidas por el analisis de CMR,
bastante durante el periodo, con un promedi®s decir, para cada estacion, un promedio sobre
mensual por afio de 30,6 mm en 1999, de 41,6bs cinco afios del estudio. PaPa darwini,
en 2000, de 29,4 en 2001, de 51,6 en 2002 y deleserve & Le Boulengé (1987) describieron un
19,0 en 2003. Esperamos una relacién positiviamafio de camada de dos a seis crias con un
entre la supervivencia y/o la maduracion y elpromedio de 5,2 y dos a tres camadas en la
promedio de lluvia. De acuerdo con lasestacién reproductiva. Arana et al. (2002)
recomendaciones de White & Burnham (1999),reportaron tamafios de camada similares para
estas dos covariables anuales fuerordos especies peruan® andium y P. amicus
estandarizadas. (uno a cuatro y uno a tres respectivamente). En
Para modelar la estacionalidad, dado que lgeneral los parametros de nimeros de crias por
cantidad de lluvia es un factor crucial paracamada y de nimeros de camadas son poco
explicar la dinamica de poblacién Bedarwini variables en roedores (Yoccoz et al. 1998), por
(Lima & Jaksic 1999, Lima et al. 1999, 2002), lo tanto en este trabajo tomamos un valor de 2,6
usamos dos estaciones, una estacién seca y ungas por mes en la estacion de lluvia, que es la
estacion lluviosa. Para facilitar las estacion donde tiene lugar la reproduccion. En la
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estacion seca, donde se produce poc&studio de captura-marcaje-recaptura
reproduccién, usamos un valor de 1. Sin
embargo, comprobamos que los resultadose registraron 129 capturas Unicas representando
obtenidos sobre las sensibilidades de 1a260 individuos en el conjunto de datos. De ellos,
supervivencia adulta eran cualitativamente loshabia 114 individuos subadultos (con 359
mismos con un valor de 0,75, 0,5 o de 0,25 criasapturas) y 22 adultos (con 126 capturas), 35
por mes en la estacién seca (datos nandividuos fueron capturados como subadulto y
publicados). La supervivencia juvenil es, por loadulto. Ninguna de las pruebas de bondad de
general, un parametro poco conocido enajuste resulté significativa, lo que sugiere que el
vertebrados por las dificultades que hay emmodelo mas general se ajusta satisfactoriamente
marcar y capturar juveniles (Yoccoz et al. 1998,a los datos (3SR?2 = 22,85 g.l. = 30; 3GSM?
Nur & Sydeman 1999) y no existe algun estudio= 7,31, g.l. = 30; ITEC(? = 17,04, g.l. = 13;
de este pardmetro pér. darwini. Entonces, se LTEC %2 = 1, g.l. = 3; prueba de razén de
supone que, durante su primer mes de vida, lserosimilitud maxima = 8,70, g.l. = 88; todos los
probabilidad de supervivencia de un juvenil esvalores de P> 0,2). A continuacion realizamos
igual a la probabilidad de supervivencia de launa seleccién de modelos a partir del modelo
madre (Lima et al. 2003). general que cuenta con 218 parametros (modelo
1 AIC.= 1649,47; Tabla 1).
En primer lugar, dado el gran numero de
RESULTADOS parametros en el modelo méas general y la
cantidad de datos, reducimos la variabilidad
Abundancia temporal en variabilidad estacional, anual e
interacciones; el modelo 2, con solo 50
Las abundancias con sus intervalos de confianzparametros, tiene un AlGnucho mas bajo que
de 95 % en paréntesis son: en 1999 15 (13; 27kl modelo 1 (ver Tabla 1). Desde este modelo, al
en 2000 9 (9; 23), en 2001 37 (30; 56) y en 200&implificar las probabilidades de recaptura, fue
5 (2; 11). En el 2003, afio de baja densidad, gbosible eliminar las interacciones, quedando un
minimo namero de individuos vivos era de 2.  modelo puramente aditivo con el estadio, el afio

TABLA 1

Seleccion de modelos desde el modelo mas general que se ajustaba a los datos de una manera
satisfactoria; DEV representa la desvianza, np el nUmero de parametros identificableely AIC
criterio de informaciéon de Akaike. La variabilidad temporal total es representada por t, la
variabilidad anual por an y la variabilidad estacional por es. La variable del estado (madura/no
madura) esta representada por st. El mejor modelo de este paso esta descrito en negrita

Model selection from the more general model which fitted the data. Best model at this stage of model selection is shown in
bold. DEV: deviance; np: number of estimable parameters :A&aike’s Information Criterion; t: total temporal
variation; an: between-years variation; es: seasonal variation; st: state variation (subadult and adult individuals)

Modelo Supervivencia Recaptura Maduracién DEV np AIC

1 st*t st*t t 346,29 218 1649,47

2 st*an*es st+an*es an*es 519,2 50 1085,73
3 st*an*es st+an*es an*es 535,92 41 1080,19
4 st*an*es st+an+es an*es 540,22 37 1074,87

5 st*an*es st+an an*es 544,22 36 1076,50
6 st*an*es st+es an*es 565,32 33 1090,54
7 st*an*es an+es an*es 540,80 36 1073,08
8 st*an*es Es an*es 565,50 32 1088,40
9 st*an*es An an*es 544,43 35 1074,35

10 st*an*es St an*es 568,37 32 1091,26

[y
[N

st*an*es , an*es 568,43 31
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y la estacion (modelo 4; AlC= 1074,87). Por estado (modelo 21 versus modelos 25 y 26,
otra parte, el modelo 7, con afio y estacidn, y eTabla 3). No fue posible seguir simplificando el
modelo 9, con solo afio, tienen un Al poco modelo 26; en cambio, reintroducir las
menor al modelo 4 (respectivamem@IC. = interacciones en las probabilidades de
1,79 y 0,52). Sin embargo, para no aumentar einaduracién condujo a un mejor modelo
riesgo de cometer un error de tipo | en esta etap@modelo 35AAIC .= 1,97).
de la seleccion de modelos, utilizamos el modelo Desde el modelo 35, se realiz6 la puesta a
4 como base para seguir en la seleccion d@rueba de las covariables en las probabilidades de
modelos (Pradel et al. 1990). supervivencia y de maduracion. Al incluir la
Remover las interacciones en lascantidad de lluvia en las probabilidades de
probabilidades de supervivencia provocé una bajaupervivencia, se produjo una baja significativa
del AIC. de mas de 17 (modelo 13, Tabla 2).del AIC; (modelo 35 versus modelo 2AIC, =
Otros dos modelos (14 y 15) presentaron AIC 2,4, ver Tabla 4). No habia ninguna evidencia que
similares al modelo 13, aunque un poco mayorafadir la lluvia con un retraso de un afio mejoraba
con solo estacion y afio o estado y aficel AIC; (modelos 39 versus 41 y 37 versus 38).
(respectivamentAAIC. = 0,51 y 1,96). Por la La abundancia, aunque disminuyé el AIC
misma razén que anteriormente, elegimoscomparado con el modelo 35, no causd una baja
entonces al modelo 13 para seguir en la seleccidsignificativa AAIC. = 1,31). En cuanto a las
de modelos. Desde el modelo 13, era posibl@robabilidades de maduracién, incluir la cantidad
remover las interacciones de las probabilidades dde lluvia y la abundancia educia levemente el
maduracién sin provocar una alza significativaAlC. (modelo 39 versus 42AIC. = 0,78). Sin
del AIC; (AAIC. = 1,83 modelo 21, Tabla 2). embargo, era posible remover las interacciones y
Dado que los otros modelos con menosla cantidad de lluvia de las probabilidades de
parametros tenian un Al(hastante mayor (un maduracién sin causar una disminucién
aumento minimo de mas de 2,5) usamos esignificativa del ajuste del modelo (modelos 42
modelo 21 para seguir en la seleccion de modelogersus 45AAIC. = 1,13). Remover cualquier
y hallar un modelo aceptable desde el cual pongrarametro del modelo 45 se traducia por un
a prueba las covariables. aumento significativo del Alg(minimo aumento:
Reducimos el numero de parametros delR,67). De acuerdo con el principio de parsimonia,
modelo 21 al modelo 26, eliminando la variableelegimos el modelo 45 como el mejor modelo.

TABLA 2

Seleccién de modelos en las probabilidades de supervivencia y maduracién
(misma leyenda que Tabla 1)

Model selection for survival and maturation probabilities (same legend as Table 1)

Modelo Supervivencia Recaptura Maduracion DEV np AlC

4 st*an*es st+an+es an*es 540,22 37 1074,87

12 st+an*es st+an+es an*es 550,77 28 1064,46
13 st+an+es st+an+es an*es 552,96 24 1057,62
14 antes st+an+es an*es 555,71 23 1058,13
15 st+es st+an+es an*es 563,79 20 1059,58
16 st+an st+an+es an*es 567,87 23 1070,29
17 es st+an+es an*es 573,67 19 1067,27

18 an st+an+es an*es 571,63 22 1071,83

19 st st+an+es an*es 578,05 19 1071,65

20 . st+an+es an*es 588,97 18 1080,38

21 st+an+es st+an+es antes 563,67 20 1059,45
22 st+an+es st+an+es es 583,86 16 1070,94
23 st+an+es st+an+es an 568,44 19 1062,04

24 st+an+es st+an+es . 598,18 15 1083,12
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TABLA 3

Selecciéon de modelos para hallar un modelo aceptable para poner a prueba las covariables elegidas

(leyenda como en Tabla 1)

Model selection for reaching an acceptable model to test the covariates (legend as in Table 1)

Modelo Supervivencia Recaptura Maduracién DEV np AlC

21 st+an+es st+an+es antes 563,67 20 1059,45
25 antes st+an+es an+es 565,06 19 1058,66
26 antes antes antes 567,23 18 1058,65
27 antes an antes 570,62 17 1059,86

28 antes Es antes 591,11 14 1073,90

29 es antes antes 584,82 14 1067,61

30 an antes antes 582,97 17 1072,21

31 antes st+an+es an+es 566,38 19 1059,98
32 es st+an+es antes 584,35 15 1069,29
33 st+an+es an an+es 568,33 18 1059,75
34 st+es antes antes 575,67 15 1060,60
35 antes antes an*es 556,48 22 1056,68

TABLA 4

Seleccién de modelos con covariables; abun es la abundanefyltietis darwini y abunr es la
abundancia con un retraso de 1 afio; lluv representa el promedio de lluvia caida cada mes y lluvr la

misma variable con un retraso de 1 afio

Model selection with covariates; abun: maximal annual abundanbytibtis darwini; abunr: covariate abun with one

year lag; lluv: mean monthly rainfall over one year; llvr: covariate lluv with one year lag

Modelo Supervivencia Recaptura Maduracién DEV np AlC

35 antes antes an*es 556,48 22 1056,68
36 es+lluv+abun+abun,lluv antes an*es 557,84 21 1055,83
37 es+lluv+abun antes an*es 558,93 20 1054,71
38 es+lluv+abun+abunr antes an*es 556,48 21 1056,68
39 es+lluv antes an*es 560,68 19 1054,28
40 es+abun antes an*es 561,77 19 1055,37
41 es+lluv+lluvr antes an*es 558,49 20 1054,28
42 es+lluv antes lluv+es*abun 570,70 14 1053,50
43 es+lluv antes lluv+es+abun 573,04 13 1053,71
44 es+lluv antes es,abun 574,00 13 1054,67
45 es+lluv antes es+abun 576,08 12 1054,63
46 es+lluv antes Es 592,24 11 1068,67
a7 es+lluv antes es+lluv 578,53 12 1057,07

El mejor modelo enfatiza que Ila Ademads, la supervivencia y la maduracion son

supervivencia baja con el promedio de la lluviamas altas en la estacion de lluvia como esperado
en contra de nuestras expectativas (en la escaleespectivamentg (estacion de lluvia) = 0,85
logit: f (lluvia) = -0,75 con un intervalo de [0,41; 1,28]y 1.17 [0,24; 2,10]). En términos de
confianza de 95 % de [-1,16; -0,34]) y que laprobabilidades, la diferencia en supervivencia o
maduracion disminuye con la abundancia de logn maduracion entre la estacion de lluvia y la
roedores § (abundancia) = -0,95 [-1,48; -0,41]). estacidén seca es fuerte (Fig. 2). Cabe afiadir que
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las estimaciones son también bastante diferentesd modelo 45 (maduracion durante la estacion
de un afio al otro (e.g., las probabilidades déluviosa = 0,298; estacién seca = 0,123;
maduracion en 2001 comparado con el 2003)supervivencia durante la estacion lluviosa =
No existieron diferencias significativas entre las0,806; estacion seca = 0,648). El modelo anual
probabilidades de supervivencia de subadultas proyectaba una tasa de multiplicacién de 1,60.

adultas. Las elasticidades de los parametros de las
matrices mensuales a la tasa de multiplicacion
Modelo matricial anual eran por lo general bastante similares

entre los meses de una misma estacién y
Como valores de los parametros demograficosliferentes de una estacion a la otra (ver Tabla
del modelo, utilizamos, para cada estacién, eb). Sin embargo, la supervivencia adulta era el
promedio de las cinco probabilidades deparametro con la mayor elasticidad en todos los
maduracion y de supervivencia obtenidas desdmeses.
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Fig. 2: (A) Variacién de las probabilidades de supervivencia estandarizadas a 28 dias. Los circulos
representan las probabilidades durante la estacion seca y los discos durante la estacion lluviosa. Las
lineas discontinuadas dan el intervalo de confianza a 95 %. (B) Variacién de las probabilidades de
maduracion. La leyenda es la misma que en (A).

(A) Temporal variation of survival probabilities (estimates standardised to 28 d). Open circles represent the estimates in

the dry season and filled circles those in the rainy season. Dashed bars represent the 95% confidence interval. (B)
Temporal variation of maturation probabilities. Legend as in (A).
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TABLA 5 lluviosa antes que empiece la estacion seca. Sin

embargo, algunos individuos maduran también

Elasticidades tipicas de la tasa de en la estacién seca por lo que las
multiplicacion anual a los parametros probabilidades de maduracién, si bien son

demograficos de las matrices mensuales (con g},
nimero de camada por mes fuera de la estacién

reproductiva igual a uno), F es la elasticidad de .
la tasa de multiplicacion anual a la transicion Meserve & Le Boulengé (1987) reportaron

adulto a subadulto, es decir, la fecundidad, S elaMPi€n que algunos machos probablemente
la elasticidad a la transicién adulto a adulto, esn@cidos en agosto o septiembre, maduraron en
decir, la supervivencia adulta, N es la noviembre para otra poblacién d® darwini
elasticidad a la transicion de subadulto a  (Parque Nacional Fray Jorge, unos 400 km mas
subadulto, M es la elasticidad a la transicion al norte). Estas observaciones sugieren que,
subadulto a adulto, i.e., los procesos de como otra especie africana de roedor de
maduracion ambiente semiaridoMastomys natalensis, la
Typical elasticities of annual population growth rate to lluvia tiene un papel |mpq(tante para
demographic parameters from the monthly matrix model desencadenar la reproduccién. Paka
(number of litter per month taken as one in the non natalensis experimentos de laboratorio
breeding season), F is the elasticity of annual population d ' di b d
growth rate to the transition adult to subadult, i.e., emostraron ql;'e una. ieta con brotes de nu?}/as
fecundity, S is the elasticity to the transition adult to adult, plantas del afio estimulaba la reproduccién

i.e., adult survival, N is the elasticity to the transition (Leirs et al. 1994). Por otro lado. se ha
subadult to subadult, M is the elasticity to the transition ’

ucho mas bajas que durante la estacion
uviosa, no son iguales a cero (Fig. 2).

subadult to adult. i.e.. maturation reportado que algunos componentes quimicos
presentes en los brotes de las nuevas plantas del
Estacién lluviosa Estacién seca afilo provocan un aumento del peso de los

Subadulto Adulto Subadulto Adulto  ovarios paraM. natalensis y constituyen un
estimulo reproductivo pardicrotus (Korn
Subadulto N: 0,164 F:0,253  N: 0,290 F: 0,130 1989, Linn 1991). Entonces el retraso de
algunas semanas entre el principio de las
lluvias y la reproduccidon probablemente se
explicaria porque no todos los individuos
tienen el mismo acceso a los brotes de las
nuevas plantas del afio (Leirs et al. 1994).
DISCUSION Por otro lado, la supervivencia adulta es
también més alta durante la estacién de lluvia,
En cuanto al modelo matricial, nuestrosjo cual concuerda con resultados anteriores
resultados apoyan la hipdtesis de Yoccoz et alsobre otras poblaciones de la misma especie.
(1998). Con una escala de tiempo mensual, eébrimero, Meserve & Boulengé (1987)
parametro demografico que mas influye en ladescribieron una cumbre en la supervivencia
tasa de multiplicacion dé. darwini es la en invierno paraP. darwini en la poblacién
supervivencia adulta. Como es la primera vezde| Parque Nacional de Fray Jorge. Segundo,
por lo que sabemos, que se pone a prueba estgma et al. (1999) sefialan que otofio-invierno
hipotesis, ahora se necesitan otros ejemploseria el periodo de mayor supervivencia tanto
para saber si esta relacion es una generalidad phra los subadultos como para los adultos en
nivel de los pequefios roedores. También serifa poblacion deP. darwini de Aucé (unos 100
interesante comprobar si esta relacion s&m maéas al sur). Esta estacionalidad esta en
mantiene cuando uno modela al mismo tiempasintonia también con otros estudios que, para
la variabilidad estacional y anual. especies de roedores del hemisferio Norte,
En cuanto al estudio de CMR, la describieron una supervivencia mas alta en
supervivencia y la maduracion son mas altas efhvierno (Ostfeld & Canham 1995, Yoccoz &
la estacion de lluvia, como se esperaba. EmMesnager 1998, Sinclair & Lochmiller 2000,
cuanto a la estacionalidad, el mejor modeloCrespin et al. 2002). Esta observacién podria
establece, para los procesos de maduracion, qugr fortuita o una consecuencia de la baja, en

la mayoria de los individuos maduran, delinvierno, de los costos asociados con la
estado subadulto al adulto, durante la estaciofeproduccion.

Adulto M: 0,243 S:0,340 M:0,140 S: 0,440
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Fig. 3: Probabilidades de supervivencia y maduracion en funcién de las covariables. Las
estimaciones de los paradmetros demograficos provienen de un modelo con variaciones estacionales
y anuales aditivas sin ninguna covariable (modelo 38, Tabla 2). Las lineas discontinuadas dan el
intervalo de confianza a 95 %. (A) Supervivencia y lluvia. (B) Maduracion y abundancia de
Phyllotis darwini.

Survival and maturation probabilities plotted against values of covariates. Point estimates come from a model without any
covariates (model 38, Table 2). Dashed bars represent the 95 % confidence interval. (A) Survival versus rainfall. (B)
Maturation versus abundance Rifiyllotis darwini.

Si bien un periodo de cinco afios puedesupervivencia y maduracién de un modelo con
parecer poco para entender la variabilidadsolo variaciones aditivas estacidnales y
interanual demografica de un pequefio roedoranuales (es decir, el modelo 26 que no
estos cinco afios presentaron una variabilidagontiene ninguna covariable, ver Tabla 3)
fuerte en relacién con la abundancia demuestran las mismas tendencias con la lluvia y
roedores con afios de baja y alta densidad {a abundancia que las descritas por el mejor
una importante variabilidad en cuanto a losmodelo (Fig. 3). Segundo, al remover en turno
niveles de precipitaciones. Por otro lado, lasun afio cada vez, la relacion entre el parametro
relaciones encontradas con la abundanciaemografico y la covariable se conserva igual
poblacional y la cantidad de lluvia son con una pendiente negativa en la escala logit
robustas. Primero las estimaciones deen los cinco casos posibles. La relacion entre
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la abundancia poblacional y la probabilidad demodelling of small rodents in semiarid
maduracién parece menos clara a causa de uremvironments” del programa de cooperacion
estimacién pobre de la supervivencia en 200Zientifica y tecnoldégica Chile-comunidad
debida a las pocas recapturas de este afftamenca de Bélgica. Los autores agradecen al
(reflejo de la abundancia minima alcanzado erprofesor Eric Le Boulengé por su lectura critica
los cinco afios como hemos mencionadode una version previa del manuscrito.
anteriormente). Si bien la relacién entre la

supervivencia y la lluvia fue negativa, en

contra de nuestras expectativas, Julliard et al. LITERATURA CITADA

(1999) demostraron también una relacion

negativa entre la lluvia y la supervivencia enARANA M, O RAMIREZ, S SANTA MARIA, C
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