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RESUMEN

El presente trabajo versa sobre tres aspectos (cariologia, craneometria y
ecologia) relacionados con la evolucion del género Proechimys el cual se encuentra

ampliamente distribuido en Sur América.

Se llevé a cabo un analisis cariologico, a través de bandeo C y G de los
cromosomas, de las especies de este grupo de roedores caviomorfos localizadas al Norte
del rio Orinoco (Venezuela) y pertenecientes al denominado grupo ftrinitatis. Fueron
estudiados 92 ejemplares de las especies: P. canicollis (2n=24), P. trinitatis (2n=62) y las
que constituyen la denominada superespecie [guairae], que se encuentran conformando
un circulo de razas (Rassenkreis) cromosémicas (a excepcion de P. g. subsp. Oriente): P.
poliopus (2n=42), P. guairae ochraceus (2n=44), P. g. subsp. Falcon (2n=46), P. g. guairae
(2n=48) P. g. subsp. Llanos (2n=50), P. g. subsp. Oriente (2n=52) y una nueva especie, no
descrita, Proechimys sp. (2n=62). Los resultados obtenidos confirman los hallazgos
realizados previamente, sobre el nimero diploide y el nimero fundamental de las
especies y subespecies estudiadas. Asi mismo se corroboré, en forma general, el patrén
de cambios cromosomicos dentro del Rassenkreis y la vinculacién de la especie alopatrida
P. g subsp. Oriente con ese conjunto de subespecies. El bandeo G permitié realizar
algunas enmiendas sobre la interpretacion de los rearreglos cromosémicos que ocurren
en la superespecie [P. guairae]. Entre el cariotipo 2n=42 y el 2n=44 ocurre un cambio
Robertsoniano en el par A2, una inversion pericéntrica que involucra el par A3 y una
delecciéon en el par C5. Las transformaciones entre 2n=44 y 2n=46, 2n=46 y 2n=48,
2n=48 y 2n=50, involucran un cambio Robertsoniano de los pares A4, B6 y B1,
respectivamente. Las diferencias entre el cariomorfo 2n=50 y el de 2n=62 de Proechimys
sp. (2n=62) se manifiestan a través de cinco cambios Robertsonianos que afectan los
pares B4, B5, B7, B8 y B9, una inversiéon paracéntrica del par A3 y dos inversiones
pericéntricas que afectan el par C5 y el cromosoma X. El cariotipo de P. g. subsp. Oriente
difiere del de 2n=50 por presentar un cambio Robertsoniano que involucra el par A1y una
inversion pericentromérica que involucra el par C5. Esta inversién también se encuentra

presente en el cariomorfo 2n=62, de Proechimys sp.. El patron de bandeo C reveld que la



distribucion de la heterocromatina constitutiva es relativamente constante en los miembros
de la superespecie, en la mayoria de los casos se encuentra distribuida al nivel del
centromero y en algunos cromosomas de tamafio pequefio en forma de bloques y
dferencialmente en los cariomorfos que integran la superespecie [P. guairae]: dos pares
completamente heterocromaticos en 2n=48 y 2n=50 , mientras que en los cariomorfos
2n=42, 2n=44, 2n=46, 2n=52 y 2n=62, se localizan tres pares heterocromaticos, uno de
ellos es heteromoérfico en 2n=42, 2n=46 y 2n=52. P. trinitatis no presenta autosomas
completamente hetrocromaticos. El bandeo C puso de manifiesto que los dos cariomorfos
con 2n=62, de Proechimys sp. y P. trinitatis, difieren sustancialmente a pesar de tener el
mismo numero de cromosomas, presentar algunas homologias en el bandeo G y
presentar el cromosoma X de tipo submetacéntrico. P. canicollis contrasta con todos los
cariomorfos estudiados al presentar bandeo C localizado exclusivamente en la regién
pericentromerica. La informacion disponible sobre la cariologia de los géneros cercanos a
Proechimys permite apoyar la hipétesis de una evolucién cromosémica, de nimeros bajos

a numero altos, por fisiones en el complejo P. guairae.

El segundo objetivo del presente trabajo fue el de describir los patrones de la
morfologia del craneo y sus relaciones entre las especies de Proechimys que se
destribuyen en el Norte de Venezuela, asi como la variacién geogréfica en los rasgos
morfomeétricos de estos grupos, con el propésito de relacionar los patrones existentes con
la filogenia. Se analizaron 255 ejemplares, de varias localidades, los cuales pertenecen a
las siguientes especies y subespecies del género Proechimys. P. canicollis (2n=24), P.
poliopus (2n=42), P. guairae [P. g. subsp. Falcon (2n=46), P. g. guairae (2n=48), P. g. subsp.
Llanos (2n=50) y P. g. subsp. Oriente (2n=52)], Proechimys sp. (2n=62) y P. trinitatis (2n=62).
Se tomaron 19 medidas del crénec y 4 de la mandibula. Analisis multivariado de la
varianza y analisis canédnico discriminante fueron usados y las distancias de Mahalanobis
permitieron construir los fenogramas UPGMA y para evaluar congruencias en los patrones
entre diferentes grupos de caracteres. Los resultados obtenidos permiten indicar, que en
- @ contexto del analisis multivariado, se evidencian diferencias morfométricas claras entre
kas especies reconocidas como tal (P. canicollis y P. trinitatis), mientras que las diferencias

en los rasgos craneométricos son menos evidentes entre las especies y subespecies de la



superespecie [P. guairae]. P. trinitatis, especie restringida a una pequena area al Este de
Venezuela y en la Isla de Trinidad presenta la mayor diferenciacién de la forma del craneo
y este hecho puede ser consecuencia del proceso de divergencia ocurrido en este género
a través de varias rutas de expansion. De las especies que se agrupan en la superespecie
{P. guairae], tres de ellas mostraron una alta diferenciacion morfolégica: P. poliopus, P. g.
sabsp. Oriente y Proechimys sp. (2n=62) con respecto al resto de las otras especies y
subespecies que constituyen el Rassenkreis y tanto la primera como la ultima, desde el
punto de vista cariolégico son consideradas especies plenas. Las otras poblaciones
estudiadas (P. g. guairae, P. g subsp. Falcon y P. g subsp. Llanos) muestran la misma
dase de modificaciones y las relaciones entre ellas son parcialmente congruentes con las
diferencias entre sus cariotipos. Se encontré una correlacién significativa entre la
morfometria y la distribucion geografica entre todas las poblaciones estudiadas; esta
cormrelacion fue alta dentro de los integrantes del Rassenkreiss y este hecho es indicativo
de que la diferenciacion morfoldgica se acoplé con los cambios cromosémicos en los
sucesivos eventos de especiacion. Los resultados favorecen una causa filogenética para

i diferenciacion morfolégica entre poblaciones y especies.

El tercer aspecto estudiado se refiere a los atributos basicos de la estructura y
la dinamica, en condiciones naturales, de una poblacién de Proechimys g guairae,
especie perteneciente a la superespecie [P.guairae], con el propésito de realizar
estimaciones y/o hacer inferencias sobre su ecologia. Se realizé un estudio, a través
de 20 meses, en la localidad de Turiamo (Edo. Aragua-Venezuela) basado en
marcacion y recaptura, con 225 estaciones de captura (sobre 9 ha), de la especie
sefialada, asi como una caracterizacién del habitat en cuanto a su diversidad
estructural. La informacion obtenida permite indicar que la capturabilidad de los
ndividuos se mantiene en la mayoria de los eventos de muestreo sobre el 50 %, que la
recapturabilidad fue baja y que no existen diferencias de capturas entre los individuos
marcados y no marcados ni entre machos y hembras y que los individuos de la
poblacién permanecen en el area un promedio de 3,5 meses. La caracterizacion, sobre
la base del peso, la longitud y la condicién reproductiva, de las diferentes clases de
edad de machos y hembras de P. g guairae puso de manifiesto que no existen

diferencias de tamano entre machos y hembras, esta ausencia de dimorfismo sexual



- s consistente con los resultados obtenidos en el analisis craneométrico de las
- especies del género. La evolucion etaria pone de manifiesto que los adultos se
‘ encuentran siempre presentes en la poblacion, los juveniles se incorporan a la entrada
de la época de lluvia para desaparecer durante la época de sequia. Se observaron
hembras prefiadas y/o lactantes durante la mayoria de los meses de seguimiento de la
poblacién y la mayor actividad sexual se concentra entre mediados de la época de
sequia y durante la época de lluvia. Las densidades estimadas, por el método de
enumeracion directa, varian entre 1y 3,5 inds./ha. y esta variacién se interpreta a la luz
de las fluctuaciones en el clima y la disponibilidad de recursos. La biomasa estimada
fue de 150 a 750 g/ha. El estimado del nimero efectivo de la poblacién oscilé entre 3 y
20 ind/ha. Los valores del area de accion estimados son significativamente diferentes
para hembras (0,3- 0,7 ha) y machos (0,9-2,3 ha) y las hembras adultas no superponen
su area de desplazamiento mientras que los machos si lo hacen, éste comportamiento

sugiere la existencia de una cierta territorialidad.

Los resultados de este estudio permiten concluir que la evolucién cromosémica
que fue detectada en un grupo de especies del género de Proechimys, ha podido ser
corroborado por un nivel de resolucidén cariolégica mayor (bandeo G y C), que las
condiciones ecolégicas que han podido favorecer una especiacién por mutaciones
caomosomicas, como son: numero efectivo muy bajo, alta endocruza, flujo génico nulo
y escasa vagilidad, son caracteristicas de poblaciones actuales del género y que la
diferenciacién morfoldgica que manifiestan las especies y subespecies del género se

puede interpretar como el resultado de un proceso filogenético.



CAPITULO I

CONSIDERACIONES TEORICAS



1.1.- La Especiacion Cromosémica

La teoria evolutiva ha tratado de dar respuesta a dos grandes interrogantes del

pensamiento humano: ;qué es una especie? y ¢cémo se forman las especies ?

El saber qué es una especie ha sido objeto de reflexién desde tiempos remotos y
aun en la actualidad el concepto de especie es motivo de discusion y de nuevas
proposiciones (Hauser, 1987; Templeton, 1989; King, 1993). Un analisis critico de
diferentes conceptos de especie ha sido presentado por King (1993), quien considera las
ventajas y desventajas del concepto morfotipico de especie, del concepto biolégico, del
de reconocimiento, del de cohesion y de los denominados conceptos evolutivos. Este
autor concluye senalando que la mayoria de los bidlogos que trabajan actualmente en
sistematica de plantas y animales usan el concepto biolégico de especie en conjuncién

con la descripciéon de la morfoespecie.

El concepto biolégico de especie (CBE) (Dobzhansky, 1937; Mayr, 1942, 1963)
considera que eésta son grupos de poblaciones naturales que se entrecruzan o
potenciaimente lo pueden hacer y que estan aislados reproductivamente de otros grupos
Este concepto ha sido objetado por varias razones: por ser un concepto no general y
restringido a organismos bisexuales, por la inaplicabilidad a situaciones
multidimensionales, tanto en el tiempo como en el espacio, y por la impracticabilidad del
criterio de aislamiento reproductivo. Esta Ultima ha sido la mas importante objecion ya
que han sido variadas y opuestas las interpretaciones sobre el aislamiento reproductivo y

en especial sobre el entrecruzamiento; algunos investigadores han considerado un
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absoluto y permanente aislamiento reproductivo (ausencia de entrecruzamiento) entre
especies mientras que otros han aceptado la presencia de hibridos infértiles entre las
especies (existencia de entrecruzamiento). Otros autores (Frost y Hillis, 1990) no aceptan
el aislamiento reproductivo como criterio para definir la especie, en tanto que sefalan
incompatibilidades con la teoria cladista. Paterson (1985) ha sido el critico que mas ha
insistido sobre la consideracion de los mecanismos de aislamiento ya que a su entender
estos son un producto del aislamiento mas que un mecanismo casual responsable de la
produccién de nuevas especies en aislamiento. Las criticas de Paterson son un buen
ejemplo para analizar los diferentes niveles de relacion que existe entre el concepto de

especie y el proceso de especiacion.

Chandler y Gromko (1989) sefialan que a pesar de existir una diversidad de
perspectivas sobre los diferentes niveles de relacién entre el proceso y el concepto, el o
los conceptos de especie no pueden ser inconsistentes con los procesos de cambio
evolutivo y que la adopcién de un determinado concepto no requiere la adopcion de un
mecanismo particular de especiacién y viceversa. En el caso especifico del CBE, el cual
se basa en el aislamiento reproductivo, dicho aislamiento no esta vinculado a un

mecanismo particular que origina el aislamiento.

En lo que respecta especificamente a los procesos que originan las especies se
han propuesto diversos modelos de especiacion y varios autores han ofrecido una
panoramica de los mismos (Grant, 1977; White, 1978; Wright, 1978; Reig, 1981a; Reig,
1983). De acuerdo a Reig (1983), la especiacién primaria, es decir la formacién de una

nueva especie por desgajamiento de la integridad genética de una especie ancestral (se
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excluye a la especiacion por hibridacién de dos especies y a la especiacion filética), se
puede producir a través de siete tipos diferentes de procesos que originan el surgimiento
de mecanismos de aislamiento reproductivo (ver Tabla 1.1). Centremos nuestra atencién
en el modo de especiacion denominado especiaciéon estasipatrida por cambios
cromosomicos. En su formulacién general este modelo de especiacién considera que en
el area de distribucion de una especie pueden producirse uno o mas cambios
estructurales en los cromosomas, posteriormente éstos pueden establecerse en estado
homocigoto, por heterosis negativa; la nueva forma cromosémica se puede expandir y
entrar en contacto primario con el citotipo ancestral y en esta zona se puede producir una
semiesterilidad de ambos citotipos la cual favorecera el desarrollo de mecanismos

precigoticos de aislamiento.

Han sido postulados diferentes modelos de evolucién cromosdmica (ver revisién
en Sites y Moritz,1987). Recientemente, King (1993), reconoce diferentes modos de
especiacion cromosomica y los clasifica en internos, externos y por hibridacion (Tabla 1.2),
dentro de los primeros se ubican la hipétesis de la triada (Wallace, 1953), la especiacion
estasipatrida (White, 1968) y los procesos en cadenas (White, 1978). Los modos externos
de especiacidén cromosémica serian la denominada especiacion saltacional (Lewis, 1962,
1966), especiacion cuantica (Grant, 1971), especiacién parapatrida, por efecto fundador y
parapatrida propiamente dicha, (Bush, 1975), especiacion aloparapatrida (Key, 1968,
1981), transiliencia cromosémica (Templeton, 1980, 1981), alopatria cromosémica
primaria (King, 1984, 1993), especiacion por multiples fusiones céntricas que participan
en homologias monobraquiales (Capanna, 1982) y por inversion pericéntrica (King, 1991).

Los modos de especiacion por hibridacion se agrupan en recombinacion hibrida

|. Consideraciones tedricas



Tabla I.1. Modelos de especiacion primaria.

(Tomado de Reig, 1983 y Basariez, 1981)

Modo de Definicion Correspondencia con
especiacién otros autores
Alopétrida Poblaciones aisladas por una barrera geogréfica van “alcanzando Alopatrida o geografica de

propiamente dicha

gradualmente diferencias genéticas (subespecies, que determinan

mecanismos de  aislamiento reprodictivo incompleto
(semiespecies), los cuales se refuerzan y completan en una etapa
ulterior de simpatria o contacto secundario (Efecto Wallace), por
menor adecuacién de los hibridos. El aislamiento reproductivo es
asi una consecuencia de la gradual pero profunda divergencia
genética de las poblaciones separadas y sometidas a presiones

selectivas diferentes, (“revolucién genética” de Mayr)

Mayr (1942, 1963, 1970).
Tipo la de Bush (1975).
Divergencia adaptativa de
Templeton (1980).

Por efecto fundador o
por aislamiento de

colonia periférica

Un pequefio nimero de individuos de una poblacién mendeliana
invade un nuevo territorio o queda aislada por retraccién areal,
constituyendo una colonia fundadora que lleva sélo una parte de la
variacion genética original. Esta, por accién de la endocruza sufre
una rapida transformacion divergente y la poblacién con el nuevo
reservorio génico se expande posteriormente

Efecto fundador de Mayr
(1954). Carson (1968). Tipo

Ilb de Bush (1975).
Transiliencia genética de
Templeton (1980)

Parapétrida por | La diferenciacién local en un clino o gradiente ambiental, restringue | Parapétrida de Murray (1972).

diferenciacién en un | el flujo génico y conduce a fragmentacién en semiespecies, que se | Endler (1977). Tipo Il de

clino expanden y perfeccionan el aislamiento por efecto Wallace Bush (1975). Divergencia
clinal de Templeton (1980)

Por exincién de | El flujo génico en una cadena de razas diferenciadas por | White (1978). Reig (1981a)

poblaciones transformacién divergente se interrumpe por extincién de razas

intermedias en un | intermedias, quedando las poblaciones extremas aisladas

Rassenkreis reproductivamente entre si por la acumulacién de diferencias

genéticas.
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Tabla I.1. Continuacién

Modo de Definicién Correspondencia con
especiacion otros autores
Eskasipatrida por | En alguna parte del érea original se producen uno a mas cambios | Estasipdtrida de  White
cambios estructurales en los cromosomas, que se establecen en el estado | (1968). Saltacional de Lewis
CREROSOMICcoS homocigoto por heterosis negativa. El nuevo citotipo se expande | (1962, 1966). Incluida en
formando zonas de contacto primario con el ancestral, donde la | parapétrida de Bush (1975).
semiesterilidad hibrida favorece el desarrollo de mecanismos | Transiliencia cromosémica de
precigéticos. Las barreras de aislamiento no son una consecuencia | Templeton (1980)
de diferenciacién gradual sino de incompatibilidad cromosémica,
dicha diferenciacién se espera después de que el asilamiento
reproductivo se ha completado
Simpditida En una poblacién polimérfica, la seleccién de hébitat y de pareja, | Simpétrida de Maynard-Smith
conducen a la fijacién de mutaciones o recombinaciones génicas | (1966).  Competitiva  de
que determinan aislamiento reproductivo pre-cigético entre dos o | Rosengweig (1978) y Pimm
més morfos, en distintos biotopos dentro de una misma érea | (1979). Tipo Il de Bush
geogréfica. (1975). Divergencia de hébitat
de Templeton (1980).
Cainfica Engloba una amplia gama de fenémenos que tienen en comun el | Grant (1971).

partir de unos pocos individuos fundadores, requerir gran
reduccién del tamafio poblacional, incluir factores estocasticos, y
conducir a especiacién muy rdpidamente.
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Tabla I. 2. Modelos de especiacién cromosomica.
(Elaborado a partir de King, 1993)

TIPOS DE ESPECIACION:

A) INTERNOS: la especiacion ocurre dentro de la distribucién de una especie estando las poblaciones
en contacto (en simpatria), a al menos no aisladas en términos de flujo génico.

1)

2)

3)

Hipétesis de la trlada (Wallace, 1953).

Cuando tres inversiones superspuestas (triadas) se encuentran presentes en una poblacién, los
segmentos cromosdémicos y los bloques invertidos de genes no se separan unos de otros de tal
manera que el entrecruzamiento destruye la integridad del material genético ( a diferencia de
cuando existen uno o dos inversiones) dentro de los segmentos invertidos y las combinaciones
coadaptadas son destruidas (ej.: origen de Drosophila persimilis a partir de D. pseudoobscura
Especiacién estasipatrida (White et al., 1967, White, 1968, 1978),

En la distribucion de una especie se genera una especie hija la cual se caracteriza por presentar
uno a méas cambios cromosémicos con heterosis negativa. Este modelo de especiacién se
puede encontrar en insectos con baja vagilidad y en vertebrados con caracteristicas similares en
su estilo de vida. Este modelo ha sido fuertemente criticado por Key (1968, 1981) y Futuyma y
Mayer (1980)

Especiacion en cadena

En condiciones donde se facilita la fijacion de una simple fusién cromosémica también se puede
favorecer la fijacién de fusiones adicionales en un proceso en cadena. El ejemplo clésico lo
constituye las multiples mutaciones sucesivas en Mus musculus (Capanna et al., 1977) . Los
estudios de Capanna y su grupo sugieren que las variantes cromosémicas en este grupo se
establecen en alopatria.

B) EXTERNOS. En condiciones de alopatria donde la reorganizacién cromosémica ocurre como evento
secundario después de la especiacion por aislamiento y diferenciacién génica.

4)

5)

Especiacién saltacional (Lewis, 1966).

En especies de plantas muy similares morfologicamente se encontré un alto nivel de esterilidad
y se explico este fenémeno por la presencia de multiples diferencias cromosémicas. Una
reorganizacion a saltos de la morfologia de los cromosomas ocurre y este proceso se considera
que debe realizarse muy rapido. Especies anuales de compuestas como Holocarpha, Lasthenia,
Allophyllum y Clarkia, han evidenciado estos cambios, asi como géneros de plantas lefiosas.
Especiacién cuéantica (Grant, 1971).

Este modelo de especiacién cromosémica se basé en el efecto fundador de Mayr (1963). Una
colonia de pocos emigrantes se aisla en la periferia de la distribucién de una especie, sus
integrantes no constituyen una muestra al azar del acervo génico de la poblacién original
(polimérfica para translocaciones, inversiones y otros rearreglos), la endocruza y la deriva
génica originan individuos con cambios genotipicos y fenotipicos drasticos. Nuevos segmentos
cromosémicos homocigotos son formados difiriendo asi de la poblacién ancestral y separada de
ella por barreras cromosémicas.
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Tabla |. 2. Continuacion

@ EXTERNOS. (Cont.)

6)
6.1)

6.2)

9)

10)

11)

Especiacion parapatrida (Bush, 1975).

Por efecto fundador (Tipo | B). Es muy similar a la especiacién cuantica pero no
necesariamente requiere de cambios cromosdomicos. Sin embargo Bush considera que en
diferentes grupos de vertebrados la evolucion cromosdmica ha podido ser importante en la
especiaciéon por efecto fundador. En especies de mamiferos de moderada baja vagilidad con
pequefios grupos cohesivos © pequefios grupos familiares (primates), harenes, hordas
(ungulados) o grupos con permanentes lazos de pares (lobos), un aistamiento temporal de
miembros dominantes en donde se producen cambios cromosomicos, de gran valor
adaptativo, éstos pueden ser fijados rapidamente en condiciébn homocigota y la nueva
poblacion puede explorar un nuevo habitat.

Especiacion parapatrida. Se diferencia de la anterior por tres criterios: requiere de aislamiento
temporal durante la especiacién, los organismos involucrados tienen excepcionalmente baja
vagilidad y el aislamiento reproductivo se adquiere por seleccién al mismo tiempo que se
penetra un nuevo habitat. Este tipo de especiacion ha sido encontrado en roedores, tales como
Spalax, Peromyscus Y Proechimys, en musarafias, lagartos y grillos y en plantas (Clarkia)
Especiacion aloparapatrida (Key, 1968, 1981).

Se produce en una raza establecida en alopatria en la cual al menos un diferencia cromosémica
o génica fijada la distingue de la poblacién parental. La adquisicién de aislamiento reproductivo
en la zona de tension parapétrida es la segunda etapa del proceso de especiacién.
Transiliencia cromosdmica (Templeton, 1980,1981).

Bajo este modelo de especiacion se considera que un arregio cromosdmico origina una
sustancial disminucion de la adecuacion darwiniana (fitness’) al estado heterocigoto (heterosis
negativa). Esta fijacion debe llevarse a cabo en poblaciones de tamafio pequefio y muy
rapidamente, y sélo puede ocurrir cuando los efectos de la deriva génica y la endocruza
permiten neutralizar los efectos de la seleccién natural.

Alopatria cromosémica primaria (King, 1984, 1993). _

Este modelo surge para explicar la situacién encontrada en las radiaciones colonizantes de los
lagartos de los géneros Phyllodactylus y Gehyra. Cada uno de los arreglos entre las especies
ancestrales y descendientes, las razas cromosdmicas, se distinguen del préximo por una o mas
diferencias cromosdmicas fijadas. Las razas cromosdmicas recientemente formadas se
encuentran al final de un linaje, mientras que las méas viejas se encuentran en el otro extremo
del linaje. Este tipo de especiacién también se ha encontrado en roedores. Se considera que en
este modo activo de especiacién cromosémica alopatrida el cambio cromosémico fue primero y
la raza cromosémica derivada colonizé un nuevo territorio.

Especiacion por miiltiples fusiones céntricas que participan en homologias
monobraquiales (Capanna, 1982, Baker y Bickman, 1986).

En este caso ocurren fusiones cromosdmicas secuenciales que se acumulan, estas fusiones se
realizan en diferentes combinaciones de brazos cromosémicos en varias subpoblaciones.
Cuando dos subpoblaciones con fusiones diferentes hibridan se pueden producir hibridos
estériles.

Especiacion por inversion pericéntrica.

Cuando se establece contacto entre formas cromosémicas parentales y derivadas que se
diferencian por inversiones cromosémicas que han sido fijadas, los efectos recombinantes de
las inversiones pericéntricas sobre los complejos de genes coadaptados producen fuertes
barreras de esterilidad en la F2 y los apareamientos de retrocruza, actuando asi como
mecanismo de aislamiento reproductico post-cigético. Este modelo no es universal dada la
existencia de polimorfismos balanceados que involucran multiples inversiones pericéntricas.
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Tabla l. 2. Continuacién

€ HIBRIDACION (King, 1993)

12)

13)

14)

15)

Recombinacién hibrida (Templeton, 1981).

La reorganizacién revolucionaria del genoma de individuos hibridos puede producir novedades
evolutivas y resultar en especiacién. Cuando la seleccion favorece la sobrevivencia de la F2 de
la hibridacién entre especies un nuevo fenotipo recombinante puede establecerse. El
aislamiento reproductivo puede ser aumentado en el recombinante por evolucidn cariotipica, las
diferencias estructurales entre los distintos cariotipos parentales pueden ser ademas
modificadas por recombinacién o rearreglos adicionales también pueden ser inducidos. El
aislamiento reproductivo puede también ser producido por actividad mutacional inducida por la
accién de la hibridacién (disgénesis hibrida). No hay evidencias claras de este proceso de
especiacion.

Poliploidia.

La poliploidia se obtiene cuando el conjunto diploide de cromosomas se duplica para formar
tetraploides, u otros niveles de ploidia (hexaploidia, octaplodfa, etc.) por sucesivas
duplicaciones o por la adquisicion de genomas haploides (triploidia, pentaplodia, etc.). Se
estima que entre el 70 y el 80% de todas las angiospermas tienen origen poliploide, mientras
que en los animales este proceso es menos conocido y ha sido reportado que ocurre en
anfibios.

Hibridogénesis

Cuando lo hibridos producen gametos de un tipo parental que se cruzan exitosamente con
gametos de otro tipo parental. Este tipo de especiacion se ha encontrado en peces y anfibios.
Partenogénesis.

La forma més comin de partenogénesis, al menos en vertebrados, involucra hibridacién
seguida por cambios meiéticos los cuales facilitan la transmisién del genoma hibrido.
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(Templeton, 1981), poliploidia, partenogénesis e hibridogénesis.

Esta diversidad de modelos de especiacion cromosémica evidencia que los
cambios cromosémicos juegan un papel importante en el proceso de formacion de
especies en algunos grupos de animales y plantas y que es un proceso frecuente y de
gran importancia, constituyendo un campo por explorar en la teoria evolutiva ya que no
se conoce con claridad los diferentes procesos involucrados. En este sentido es de
destacar, entre las nuevas proposiciones sobre la evolucion cromosémica, la hipotesis de
la interaccion minima (Imai et al., 1986, 1988) la cual considera como factor decisivo la

relacién entre el tamario del genoma y el volumen nuclear.

Los cromosomas poseen tres funciones principales (Stebbins, 1971): a) la de ser
organelas en las que se almacena, se replica y se trasmite la informaciéon hereditaria
contenida en la secuencia de bases del ADN; b) la de ser los vehiculos de la accién
genética, es decir la estructura en la que los productos primarios de los genes son
regulados y c) la de ser uno de los factores del sistema de regulacién de la recombinacién
génica en la hibridacién entre individuos genéticamente distintos. Por otra parte los
cromosomas permiten caracterizar a las especies por su nimero (2n) y estructura, pero
un numero o estructura igual de los cromosomas no implica que se esta en presencia de
la misma especie y el ejemplo mas drastico de esta situacion lo constituyen los complejos
homosecuenciales (Carson et al., 1967) de especies de Drosophila que presentan
identidad cromosomica en nimero, morfologia y patrén de bandas. En los mamiferos se
han evidenciado especies de taxones diferentes que presentan igual nimero

cromosomico, por ejemplo en los marsupiales (Reig et al., 1977) el cariotipo 2n=22 es
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indistinguible en seis especies. Pero lo mas frecuente es encontrar diferenciacién
cromosémica acompariando a la diferenciacion de las especies, mas aun se han podido
establecer diferentes tipos de correlacién entre el proceso de la evolucién cromosémica y
la evolucién morfolégica (Aguilera, 1981). El papel de los cambios cromosémicos en el
origen de las especies radica fundamentaimente en la produccién de aislamiento
reproductivo a través de la fijacion de mutaciones cromosémicas que llevan a la
semiesterilidad o esterilidad hibrida (Reig, 1979; White, 1978; Templeton, 1980; Capanna
et.al, 1985), esta evidencia conjuntamente con los futuros aportes de la genética
molecular contribuiran, en los aﬁos; venideros, a develar aspectos oscuros del papel de los

cromosomas en la evolucién de las especies.

En el caso de vertebrados y en especial de los roedores la citogenética ha
constituido una herramienta de gran valor en el proceso de reconocimiento de las
especies ya que ha permitido revelar discontinuidades en el numero y la estructura de
los cromosomas y esta informacion ha contribuido al conocimiento sobre la evolucion de
este grupo (Gardner y Patton, 1976). Los aportes mas notables sobre la cariosistematica y
la evolucion de los roedores de América del Sur se realizaron en la década de los
ochenta, fundamentalmente a través de los estudios de Reig (1981b, 1983, 1984a, 1984b,
1986, 1987); sin embargo, alin estamos lejos de conocer los diferentes mecanismos de

diversificacion que tuvieron lugar en ésta parte del continente.
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l.2.- Evoluciony Sistematica en el género Proechimys.

Los roedores caviomorfos constituyen un grupo de mamiferos que colonizaron,
desde Africa, a Sur América cuando ambos continentes se encontraban muy préximos
entre si en el Eoceno Medio o Superior (Reig 1981b, 1986). Actualmente dicho grupo esta
representado por 12 familias, siendo la familia Echimyidae la que incluye los caviomorfos
mas primitivos tanto fésiles como vivientes. Esta afirmacion esta sustentada en las
caracteristicas dentarias que exhiben algunos de sus miembros asi como la gran
diferenciacion de equimidos (15 géneros) en ei presente. Los primeros caviomorfos se
habrian dispersado desde el noreste del Brasil radiando en los extensos bosques
humedos de tierras bajas presentes en el Eoceno y Oligoceno; posteriormente, al inicio
del proceso de orogénesis de los Andes (Mioceno temprano) se produjo un clima frio y
seco, al Sur de la cuenca del actual Amazonas, el cual origind regiones aridas con
vegetacion abierta a las cuales se adaptaron algunos caviomorfos. Al Norte del Amazonas
las condiciones ambientales no fueron grandemente afectadas y los caviomorfos

invadieron gradualmente los bosques montafiosos (Reig, 1986).

La familia Echimyidae (ver distribucién en la Fig. 1.1) estaria constituida por tres
subfamilias: Dactylomyinae, Chaetomyinae y Echimyinae (Reig, 1986), ésta Ultima
comprenderia los géneros: Makalata, Echimys, Isothrix, Mesomys, Lonchothrix, Diplomys,
Proechimys, Euryzygomatomys, Carterodon, Hoplomys y Trichomys. De estos géneros el mas
diversificado es Proechimys el cual estaria representado por unas sesenta especies

distribuidas desde Centro América (Nicaragua) hasta la porcién media de Sur América

(Fig. 1.1).
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Figura 1.1. Distribucién geogréfica de la familia Echimyidae (trama a rayas) y del género
Proechimys (trama de puntos) . Los nimeros en la parte superior del mapa indican el
nimero de especies de la familia en bandas de 10° de longitud y los nameros al lado
derecho indican el nimero de especies en bandas de 10° de latitud (tomado de Mares y
Ojeda, 1982).
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Proechimys es un género complejo no sélo por la cantidad de especies que lo
conforman sino por la variabilidad morfolégica detectada, a nivel inter e intraespecifico,
hecho éste que dificulta la delimitacién de sus taxa; sin embargo, esfuerzos innovadores
en este campo han contribuido a la reconstruccién de la historia evolutiva. Asi, Gardnery
Emmons (1984) logran establecer cuatro grupos de especies de Proechimys tomando en
cuenta el patrén de los septo de la bulla timpanica y recientemente Patton (1987) definié,
sobre la base de caracteres baculares y de rasgos cualitativos del craneo, nueve grupos
de especies (ver Tabla I. 3), cinco de ellos ampliamente distribuidos y el resto restringidos
en su distribucion. De acuerdo a este agrupamiento en Venezuela estarian presentes
especies de los grupos guyannensis, goeldii, cuvieri, trinitatis 'y canicollis, éstos dos Ultimos

distribuidos al Norte del rio Orinoco.

En la década de los setenta los estudios citogenéticos de Reig y Useche (1976) y
Patton y Gardner (1972) permitieron reconocer 13 cariotipos diferentes en el género
Proechimys y detectaron mutaciones cromosémicas en las que participan diferentes
mecanismos de reordenamiento, fundamentalmente los cambios Robertsonianos (fision-
fusion). Actualmente el nimero de cariotipos conocidos de las especies de Proechimys
asciende a 26, en un rango que va de 2n=14 a 2n=65 (Reig, 1989). Esta informacién
contrasta con el numero de especies nominales descritas: 50 - 60 (Reig, 1981a; Patton:;

1987) y nos indican lo imperativo de los estudios de prospeccién citogenética en éste

genero.

Se ha postulado que en la diversificacién de este género los cambios

aomosomicos han jugado un papel importante y que la secuencia evolutiva de los
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Tabla 1.3. Grupos de especies de Proechimys (Patton, 1987).

GRUPO ESPECIES GRuPO ESPECIES

guyannensis guyannensis (E. Geoffroy, 1803) trinitatis trinitatis (Allen y Chapman, 1893)
cherriei Thomas, 1899 chrysaeolus (Thomas, 1898)
roberti Thomas, 1901 mincae (Allen, 1899)
vacillator Thomas, 1903 urichi (Allen, 1899) (*)
oris Thomas, 1904 guairae Thomas, 1901
warreni Thomas 1905 ochraceous Osgood, 1912
boimensis Allen, 1916 poliopus Osgood, 1912
arescens Osgood, 1944 hoplomyoides Tate, 1939
riparum Moojen, 1948 magdalenae Hershkovitz, 1948
arabupu Moojen, 1948

Semispinosus semispinosus (Tomes, 1860) goeldii goeldii Thomas, 1905
centralis (Thomas, 1896) steerei Goldman, 1911
rosa Thomas, 1900 kermiti Allen, 1915
chiriquinus Thomas, 1900 pachita Thomas, 1923
panamensis Thomas, 1900 hilda Thomas, 1924
burrus Bangs, 1901 rattinus, Thomas, 1926
gorgonae Bangs, 1905 quadruplicatus Hershkovitz, 1948
calidior Thomas, 1911 liminalis Moojen, 1948
oconnelli Allen, 1913 amphichoricus, Moojen, 1948
rubellus Hollister, 1914 hyleae Moojen, 1948
colombianus Thomas, 1914 nesiotes Moojen, 1948
goldmani Bole, 1937 leioprimna Moojen, 1948
ignotus Kellogg, 1946

longicaudatus | longicaudatus (Rengger, 1830) simonsi simonsi Thomas, 1900
brevicauda (Gunther, 1877) hendeei Thomas, 1926
bolivensis Thomas, 1901 nigrofulvus Osgood, 1944
securus Thomas, 1902 canicollis canicollis (Allen, 1899)
gularis Thomas, 1911
leucomystax Ribeiro, 1914 cuvieri cuvieri Petter, 1978
elassopus Osgood, 1944
villacauda Moojen, 1948 decumanus decumanus (Thomas, 1899)
ribeiroi Moojen, 1948

* wrichi es sinénimo de trinitatis (resultado de este estudio)
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reordenamientos cromosomicos en Proechimys pudo haber ocurrido en dos sentidos a
partir de cariotipos de niimeros intermedios, esta hipotesis esbozada por Reig y Useche
(1976) implica un proceso de evolucion a través de fusiones y fisiones cromosémica_s. La
mformacion acumulada hasta el presente no permite avanzar mas alla de esta
aproximacion primaria sobre la evolucion de este grupo de caviomorfos, pero si podemos
sefialar que en este caso el aislamiento reproductivo en formas diferenciadas
agomosomicamente debe ser efectivo, como lo sugieren los escasos hibridos

encontrados por Basafez (1981) en las  zonas de contacto de diferentes cariomorfos.

En 1980 Reig et al. encuentran un Rassenkreis (cCirculo de razas) de cariomorfos
en poblaciones de Proechimys localizadas en el Noroeste y centro de Venezuela,
consistente en cariotipos sucesivos desde 2n=42 hasta 2n=62. Este circulo de razas
canotipicas es referido como una superespecie [P. guairae], constituida de tres
aloespecies: P. poliopus (2n=42), P. guairae (g. ochraceus, 2n=44; g. guairae, 2n=46; g.
subespecie de Miranda, 2n=48; g. subespecie de los Llanos, 2n=50) y P. sp. nova de
Barinas (2n=62).

El proceso de especiacion que origind a esta superespecie tuvo una primera
mterpretacion (Reig et al.,, 1980) sobre la diferenciacion del complejo: partiendo de una
forma cromosémica uniforme (probablemente 2n=46), que colonizé rapidamente el area
de distribucion del actual Rassenkreis, se diferenciaron otras formas cromosoémicas, a
través de la fijacién de mutaciones cromosémicas de tipo fision-fusion, en la periferia del
area de distribucion, posteriormente los nuevos cariomorfos se expandirian hacia el centro
de dicha distribucion. Este modelo interpretativo fue cuestionado por Reig (1981) a través

de fres objeciones: la dificuitad de suponer que la seleccion natural haya favorecido
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diferencialmente las fusiones en un extremo del area y las fisiones en el otro; la no
consideracion del fenémeno de expansion gradual hacia nuevos territorios en el proceso
de diferenciacion de las especies y la inconveniencia de considerar que los cambios
estructurales tenga una expansion exitosa hacia las regiones centrales del area de
distribucion. Surge entonces otra interpretacion sobre el proceso de especiacion: la
expansion unidireccional de fisiones selectivamente favorables en un extremo del area de

distribucion de una poblacién original de 2n=42 (Reig, 1981)

El analisis cromosémico que realizaron Reig et al. (1980) de la superespecie [P.
guairae] se llevo a cabo a través de la cariologia a nivel beta (White, 1978), y la variacion
cromosdmica que se pudo detectar con este nivel de anélisis permiti6 proponer un
esquema de relaciones que puede ser resumido de la siguiente manera: 2n=42 y 2n=44
se diferencian por tres inversiones pericéntricas y una fision; a su vez 2n=44, 46, 48 y 50
se diferencian por una fisién y entre 2n=50 y 2n=62 la diferencia incluye seis cambios
Robertsonianos y dos inversiones pericéntricas. Estudios posteriores (Pérez-Z et al.,
1992) permitieron ubicar una poblacion de Proechimys localizada en el oriente del pais y

cuya estructura cromosomica (2n=52) indica que pertenece a la superespecie [P. guairae).

Tomando en consideracion la situacion del conocimiento cariosistematico de las
especies del género Proechimys al Norte del rio Orinoco y el interés en profundizar sobre el
o los procesos evolutivos ocurridos en este género, se plante6 el presente trabajo, el cual
se enmarca en las ideas esbozadas y especificamente trata de alcanzar los siguientes

objetivos:

|. Consideraciones teéricas



1)

Profundizar el analisis de los cariomorfos, a través del bandeo G y C
(cariologia gamma) de las diferentes especies de Proechimys que habitan al
Norte del rio Orinoco con el propodsito de poner a prueba la derivacion
cromosomica establecida por Reig et al. (1280) en el Rassenkreis encontrado
en el Noroeste y centro de Venezuela, asi como las relaciones de estos
cariomorfos con el encontrado en el oriente del pais (2n=52) y con otras
dos aloespecies localizadas al Oeste (P. canicollis, 2n=24) y al Este P.
trinitatis, 2n=62) de dicha raza de cariomorfos.

La presencia de diferenciacién cromosdmica en este género plantea dos
aspectos fundamentales que se refieren a la diferenciacion morfolégica y a

las condiciones ecoldgicas en el proceso evolutivo.

2) El segundo objetivo se refiere a la diferenciacion morfolégica en el proceso

3)

de divergencia evolutiva, que de acuerdo a lo planteado en el pasado por
Wilson y colaboradores (Wilson et al., 1974, 1977; Bush et al., 1977), la
diferenciacion cromosomica debia ir acompafiada de diferenciacién
morfolégica. De alli que se pretende determinar si existe diferenciacion
morfologica de las especies del Rassenkreis, y de encontrarse analizar que
tipo de relacion se puede establecer entre ésta y la diferenciacion

cromosomica que han sufrido las especies y subespecies involucradas.

El tercer objetivo que se plantea es el relativo a las condiciones ecolégicas
que son requeridas para que se efectie la especiacidn a través de

mutaciones cromosémicas (Begntsson y Bodmer, 1976; Lande, 1979;
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Templeton, 1980), como son: bajo nimero efectivo de la poblacion, alta
endocruza, flujo génico nulo y escasa vagilidad. Es por ello que se
estudiaran los atributos basicos de la estructura y la dindmica de una
poblacion de P. guairae, especie perteneciente al complejo guairae, en

condiciones naturales.
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CAPITULO 11

CARIOLOGIA GAMMA (BANDEOS C Y G)
EN ESPECIES DEL GENERO Proechimys
(RODENTIA, ECHIMYIDAE) DE VENEZUELA.



Il. 1. Introduccién

Entre los roedores del Neotrépico, el género Proechimys (familia Echimyidae) esta
constituido por alrededor de 60 especies siendo uno de los taxones con mayor cantidad
de especies vivientes (ver revisién en Moojen 1948 y Patton, 1987). Este grupo, debido a
su extraordinaria heterogeneidad cromosdmica, evidenciada por la existencia de un
amplio rango de numeros diploides (2n=14 a 2n=65), ha sido considerado como un caso
en donde la especiacion explosiva pudo haber sido ocasionada por rearreglos

cromosémicos (Reig, 1989).

Evidencias del papel de los cambios cromosémicos en el proceso de especiacion
de este grupo ha sido ofrecida por los estudios realizados en la denominada superespecie
(ver Amadon, 1966) [Proechimys guairae] que habita el norte de Venezuela (Reig y Useche,
1976, Reig et al, 1980; Reig, 1980; Pérez-Zapata et al.1992). Esta superespecie
comprende tres aloespecies estrechamente relacionadas: P. poliopus Osgood 1914
(2n=42; NF=76), P. guairae Thomas 1901 (2n=44, 46, 48, 50 y 52; NF=72) y una nueva
especie, no descrita, Proechimys sp. (2n=62; NF=74) proveniente de la localidad de
Barinas. La aloespecie P. guairae es politipica y comprende cinco subespecies o
semiespecies, cuya nomenclatura provisional se presenta en este trabajo. Estas
subespecies se caracterizan por cariotipos distintos y estables: P. guairae ochraceus
Osgood 1912 (2n=44), P. g. subsp. de Falcon (2n=46), P. g. guairae (2n=48) P. g. subsp. de
los Llanos (2n=50) y P. g. subsp. de Oriente (2n=52). Con la excepcién de esta Ultima

subespecie los cariomorfos de la superespecie [P. guairae] se encuentran
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parapatricamente distribuidas alrededor del Lago de Maracaibo y de Io_s ejes montafnosos
del Oeste, Norte y Noroeste de Venezuela (Fig. II.1) conformando lo que se denomina un
Rassenkreis (circulo de razas) de formas cromosémicas que constituyen un clino
discontinuo de cariomorfos cuyos nimeros cromdsomicos aumentan gradualmente en
sentido unidireccional a partir de P. poliopus (2n=42). La existencia de la superespecie [P.
guairae] ha sido interpretada (Reig et al., 1980; Reig, 1980) como el producto de una
expansion unidireccional de fisiones selectivamente favorables en un extremo del drea de

distribucién de una poblacién original de 2n=42.

Los estudios citogenéticos sobre Proechimys abarcan unas 27 especies (Reig et al.,
1970; Patton y Gardner, 1972; Reig y Useche, 1976; Petter, 1978; Aguilera et al., 1979;
Reig et al. 1979a, b, 1980; Reig, 1980: Gardner y Emmons, 1984; Kasahara y Yonenaga,
1984) y la mayoria de ellos se ubican en el denominado nivel beta de la cariologia
(White, 1978), es decir se refieren al nimero y la forma de los cromosomas. Sélo se
conocen los cromosomas bandeados (cariologia gamma) de P. semispinosus (Gémez-
Laverde, et al, 1990), Proechimys sp. (Bueno, et al., 1989), P. (Trinomys) iheringi

(Yonenaga-Yassuda et al., 1985), P. albispinus Y Proechimys sp. (Leal-Mesquita et al., 1992)

En este capitulo se presenta un analisis cariolégico de nivel gamma, es decir los
resultados obtenidos de patrones de bandeos C y G, de los cariotipos de las diferentes
especies de [P. guairae] con el propésito de compararlas entre si y con otras dos
aloespecies: P. canicollis y P. trinitatis que se distribuyen en los extremos este y oeste del

Norte de Venezuela, respectivamente.
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Tabla I1.1 Lista de las especies de Proechimys capturadas al norte del rio Orinoco, estudiadas
cariolégicamente en el Laboratorio de Biclogia de Poblaciones y Evolucion de la USB. Los
cariotipos con bandeo G- y C- se obtuvieron de individuos provenientes de ias localidades
marcadas con una flecha. M = Machos y H = Hembras.

Especies Estado Localidad Lat N - Long W M H | Total

P. canicollis (2n=24), (FN=44) Zulia - Rio Cachirl 10°50' - 72°13' 4 113 ] 17
P. poliopus (2n=42,44%), (FN = 76) Mérida Bejuquera {*,**) 08°30' - 71°42' 2 2 4
Cario del Tigre (*) 08°25 - 71°46' 9 7 16

(* = variante polimérfica) - Providencia 08°55' - 71°23" 2 ] 2
(™™ = simpatria 42/44) Zea 08°23 - 71°48' 1] 1 1
Téchira La Tendida (%) 08°30' - 71°50" 2 0 2

San Juan de Colon o8 02' - 72°17 2 1 3

Umuquena 08°18' - 72°04' 1 1 2

Zulia El Rosario 09°07" - 72°30'

Kasmera 09°55' - 72°43' 5] 8 14

— Los Angeles del Tucuco 09°48' - 72°50' 2 3 5

P. g. ochraceus (2n=44, FN=72) Mérida Bejuguero (**) 08°30' - 71°42 1 1 2
Caja Seca 09°10' - 71°05' 1 1 2

{(*=simpatria 42/44) Las Virtudes 09°10' - 70°58' 0 1 1
- Rio Frio 08°56' - 71°19' 2 11 3

Rio Frio Arriba 08°52 - 71°17' 4 2 6

Trujillo Miguimboy 09°38' - 70°13" 1 1 2

Zulia El Consejo 10°29' - 71°08' 2 0 2

El Venado 10°04' - 70°56' 0 2 2

P. g. subsp. Falcon (2n=46,47+); (FN=72,74) Aragua Cata 10°28' - 67°44' 2 1 3
I[ + = hibrido} La Trilla 10°24' - 67°45' 8 11 19
("=simpatria 46/48) Ocumare de la Costa 10°27" - 67°46' 1 2 3
Carabobo San Esteban 10°25' - 68°01 5 5 10

Cojedes La Palma (+) 09°44' - 68°32' 1 0 1

Las Rosas (+) 09°48' - 68°3¢9' 1 2 3

Maraquita (+) 09°45' - 68°38' 1 0 1

Solano {+,***) 09°46' - 68°37 1 0 1

Subida del Diablo (+) 09°50' - 68°39' 1 1 2

Tierra Caliente (+,***) 09°50' - 68°33' o 1 1

Valle Hondo (+,**%) 09°45' - 68°34' 0 1 1

Faledn Sanare 10°53' - 68°23 1 1 2

- Sierra San Luis-Cabure 11°09' - 69°36' 1 0 1

= Sierra San Luis-Carrizalito 11°08' - 63°45' 0 1 1

Lara - Bobare 1015 - 69°29° 2 0 2

Uveral-Bobare 10°17' - 69°32 0 3 3

‘Yaracuy Urachiche 10°10' - 69°05' 2 2 4

P. g guairae (2n=48,47+); (FN=72,74) Aragua - El Consejo 10°15' - 67°16' 2 1 3
{+ = hibrido) - El Limén 10°19' - 67°38" ] 3 12
|("'=simpatr1a 48/46) - Turiamo 10°27" - 67°50' 3 3 6
Carabobo - La Pascua 10°06" - 68°20' 1 2 3

Manaure (+) 09°58' - 67°48' 1 1 2

- Morén (La Batea) 10°28' - 68°13' ] 3 3

Cojedes El Pao 09°38' - 68°08' 1 1 2

Las Rosas (+,**) 09°48' - 68°39' 1 1 2

Solano {+,"**) 09°46' - 68°37' 1 1 2

Subida del Diablo {(+,**) 08°50" - 68°39" 1 0 1

Tierra Caliente (+,***) 09°50' - 68°33 5] 3 ]
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Tabla Il.1 Continuacién

"~ Especies Estado Localidad LatN - LongW M | H ] Total

P. g guairae (2n=48,47+); (FN=72,74) Valle Hondo (™) 09°45' - 68°34' 1 2 3
) Dtto. Federal | —» Camurf Grande 10°37" - 66°43' 1 1] 1
T:a“f- La Sabana 10°37' - 66°23' 1 1 2
Guérico Dos Caminos {+) 09°35' - 67°20° 2 0 2

Miranda La Horqueta (Tiara) 10°09' - 67°09' 0 1 1

San Antonio de Rio Chico 10°15' - 65°57" [ 5 1

Valle de Sartenejas 10°25' - 66°53' 1 0 1

P. g subsp. Llanos (2n=50,49+); (FN=72) Cojedes Apartaderos 09°41' - 68°56' 4 1 5
El Baul 08°57' - 68°18' 0 2 2

l[_:= hibrido) El Charcoti 09°27" - 68°29' 2 o 2
=simpatria 50/48) La Blanca 09°37" - 68736 1 2 3
La Yaguara 09°37" - 68°35' 4] 3. 3

Palmero (+,"*) 09°44' - 68°34' 1 v] 1

Solano (") 09°4€' - 68°37' 1 2 3

Tierra Caliente (+,*) 08°50' - 68°33' 1 0 1

Valle Hondo (+) 09°45' - 68°34' 1 ] 1

Portuguesa El Chaparro 09°08' - 69°19' 1 3 4
- La Trinidad 09°11' - 69°28' 17 9 26

La Vega 09°10' - 69°26' 1 4 5

Mueva Florida 08°57' - 69°00° 1 0 1

- Ospino 09°18' - 69°28' 2 5 7

Payara 09°30' - 69°06" 1 1 2

San Pablo 09°05' - 69°21 3 4 7

Turén 09°16' - 69°04' 3 3 5]
Proechimys sp. (2n=62); (FN=74) Apure La Nulita 07°19' - 71°55' 7 9 13
Barinas Barinitas 08°45' - 70°25' 3 1 4

Buena Vista 08°24' - 70°05' 0 2 2

El Rincén 08°46' - 70°27 2 0 2

Guaquitas 07°27 - 71°20' 11 5 16

- Ticoporo 2 1 3

Portuguesa | — Guanare 09°04' - 69°46' 5 2 7

La Cocuiza 09°06' - 69°38' 6 2 8

Las Matas 09°11' - 69°35' 7 3 10

Rio Tucupido 09°58' - 69°50' 1 1 2

Tierra Buena 09°15' - 69°34' 14 | 1 25
P. g. subsp. Oriente (2n=52); (FN=74) Anzodtegui | —» Cueva del Agua 10°10' - 64°35' 1 8 19
Monagas - San Juan de Areo 09°52 - 63°53' 3 3 6

P. trinitatis (2n=62); (FN=80) Maonagas Cachipo 09°55' - 63°10' 8 8 16
-+ Cueva del Guécharo 10°10' - 63°33' 7 8 15

- Rio Chiquito, Guanaguana 10°04' - 63°34' 7 5 12

Sucre -+ Cumanacoa 10°15' - 63°55' 1 0 1

- El Algarrobo 10°40' - 62°48' 2 3 5

El Pilar 10°33' - 63°10' 1 3 4

- Guaraunos 10°34' - 63°08' 1 0 1

- San Vicente 10°14' - 63°10' 0 1 1

- Santa Maria de Cariaco 10°17' - 63°35' 5 3 8

=3 Turimiquire 10°08' - 63°55 2 0 2
TOTAL 252| 222| 41
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ll. 3. Resultados

Se obtuvieron patrones de bandeo C y G de todos los cariomorfos analizados, con

una sola excepcion: el bandeo G de P. canicollis.

Patrones de bandeo C.

a) P. poliopus (2n=42, NF=76). En esta especie el cariotipo presenta quince pares de
cromosomas bibraqueados, cuatro grandes pertenecientes al grupo A y once pares del
grupo B, y cinco pares de cromosomas acrocéntricos del grupo C (Fig. Il. 2). Todos los
cromosomas de los grupos A y B presentan bandas C, fuertemente tefiidas, al nivel del
centrémero mientras que la distribucién de la heterocromatina de los autosomas
unibraqueados del grupo C fue heterogénea, asi el par de cromosomas de tamario medio
C1 casi no presenté heterocromatina al nivel del centrémero y el pequerio par C5 mostro
heterocromatina limitada al centromero, los pares C2 y C3 se presentaron fuertemente
tefiidos en toda su extensién y el par C4 se manifesté heteromérfico mostrando un
cgomosoma completamente tefiido y el otro sélo tefiido en la region pericentromérica.
Este patrén fue encontrado en todas las preparaciones metéfésicas de todos los
ejemplares estudiados. El cromosoma X, subtelocéntrico de tamafio medio, y el
cromosoma Y, acrocéntrico de tamario pequefio, presentaron bandeo C positivo al nivel

del centrémero.

Con el propésito de facilitar la descripcion de los demas cariotipos del complejo

Proechimys guairae (2n=44, 46, 48, 50, 52, y 62), éstos seran referidos al cariotipo 2n=42.
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Figura II. 2.- Bandeo C del cariotipo de un ejemplar hembra de Proechimys poliopus.
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b) P. guairae ochraceus (2n=44, NF=72). El cariotipo de esta especie difiere del de 2n=42
por presentar un par de cromosomas menos tanto en el grupo A como en el grupo By
tres pares adicionales en el grupo C (Fig. 11.3). En este cariomorfo de nuevo se consigue
que tanto en los cromosomas del grupo A como en los del B la heterocromatina se
encuentra distribuida homogéneamente en la region pericentromérica mientras que en el
grupo C se evidencié en forma heterogénea, presentandose tres pares completamente
heterocromaticos los cuales se corresponden con los pares C2, C3 y C4 de P. poliopus,
con la diferencia de que en este cariomorfo los cromosomas del par C4 son ambos

heterocromaticos.

C) P. g subsp. de Falcén (2n=46, NF=72), En esta especie el cariotipo difiere del de P.
poliopus por presentar dos pares menos en el grupo A, un par menos en el grupo By 5
pares mas en el grupo C (Fig. I. 4). La heterocromatina se localiza en la region
pericentromérica de todos los cromosomas bibraqueados, mientras que en el grupo C se
encuentran cinco cromosomas completamente heterocromaticos tal y como fue

encontrado en el cariomorfo 2n=42.

d) P. g'g.ua:'rae (2n=48; NF=72). El cariotipo que presenta esta especie se diferencia de
P. poliopus por presentar dos pares de cromosomas menos tanto en el grupo A como en el
B y siete pares adicionales en el grupo C; en éste dltimo grupo sélo dos pares se

manifiestan completamente heterocromaticos (Fig. Il. 5)
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Figura ll. 3 .- Bandeo C del cariotipo de un ejemplar hembra de Proechimys g. ochraceus.
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Figura Il. 5. Bandeo C del cariotipo de un ejemplar macho de Proechimys g. guairae..

Il. Cariologia



e) P. g. subsp. de los Llanos (2n=50; NF=72), En esta especie el cariotipo se presenta, con
respecto al 2n=42, con dos pares menos en el grupo A, tres pares menos en el grupo By
nueve pares adicionales en el grupo C (Fig. Il. 6). En el grupo de los acrocéntrico se

encontraron dos pares de cromosomas completamente heterocromaticos

f) P. g subsp. de Oriente (2n=52; NF=72). Los individuos peﬁenecientes a esta especie
alopatrida ( ver distribucion en la F ig. I.1), presentaron un cariotipo que se diferencia de P.
poliopus por presentar tres pares de cromosomas menos en el grupo A, dos pares menos
en el grupo B y diez pares mas en el grupo de autosomas C (Fig. Il. 7). Sin embargo, en
este ultimo grupo la condicion de cromosomas completamente heterocromaticos fue igual

que en P. poliopus, es decir present6 cinco cromosomas C positivos.

Todos los cariomorfos descritos hasta el momento presentan el par sexual idéntico

al de 2n=42.

9) Proechimys sp. (2n=62: NF=74). Esta especie es radicalmente diferente en .su cariotipo
del de 2n=42, presenta dos pares de cromosomas del grupo A, nueve pares menos del
grupo B y veinte pares adicionales en el grupo C (Fig. Il. 8) En el grupo de los
acrocéntricos se  encontraron tres pares de cromosomas completamente
heterocrométicos. Esta especie en la Unica del complejo P. gué:‘rae que presento

diferencias en el par sexual ya que el cromosoma X en este caso es metaceéntrico.
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h) P. trinitatis (2n=62;NF=80). Este cariotipo es idéntico al descrito por Reig et al. (1979),
se caracteriza por presentar dos pares de cromosomas del grupo A, seis del grupo B y
veintidés pares del grupo C. El cromosoma X es un metacéntrico de tamafio medio y el
cromosoma Y acrocentrico de tamario pequefio. El patrén de bandeo C (Fig. Il. 9) mostré
que la heterocromatina se localiza en la regidn pericentromérica en los cromosomas de
los grupos A y B y en el par sexual. La méyoria de los cromosomas del grupo fueron C
positivos en la region centromérica y algunos cromosomas se presentaron débilmente
coloreados en dicha region. Los pares C1 y C5 presentaron una banda heterocromatica

en la region proximal y terminal de los telémeros, respectivamente.

|) P. canicollis (2n=24; NF=44). Se obtuvieron resultados positivos del bandeo C de un sélo
ejemplar (hembra) de esta especie (Fig. 11.10) cuyo cariotipo resulté idéntico al reportado
por Aguilera et al. (1979). El cariotipo es notablemente asimétrico y sblo estan presentes
cromosomas metacentricos, es decir del grupo A (cinco pares ) y del B (seis pares) Los
primeros dos pares de cromosomas son C positivos a nivel de centrémero y presentaron
bandas en la region pericentromérica. El tercer par se coloreé débilmente al nivel del
centrémero. El resto de los cromosomas del grupo A asi como el primer par del grupo B
mostraron pequefias bandas en la regién del centrémero, mientras que los otros
cromosomas del grupo B presentaron un fuerte bloque heterocromatico. El cromosoma X,

telocéntrico de tamafio medio, es C positivo a la regioén centromérica.
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Patrones de bandeo G.

Los patrones de bandeo G obtenidos fueron bien claros y definidos, en especial
para los cromosomas de tamano grande y medios, mientras que en los cromosomas de
tamafo pequefio la resolucibn fue menor. Dichos patrones permitieron hacer una
comparacion brazo a brazo de todos los cromosomas de las especies estudiadas. En la
Fig. Il. 11 (a, b y c) se muestran las equivalencias en bandas G de los cromosomas de los
grupos A, B y C, respectivamente. Estas comparaciones muestran que todos los
cromosomas de P. poliopus estan presentes en los cariotipos del complejo P. guairae, bien
sea en forma completa o bien sea en brazos separados. También se consiguié
correspondencia de 26 pares de P. rrinitatis. Se encontraron tres excepciones, dos que
involucran los pares B3 y C5 de P. poliopus, los cuales sufrieron una inversion
pericéntrica y una deleccion, respectivamente (ver Figs. Il. 11 b y ¢) y la tercera que
involucra al par A3 del cariotipo de Proechimys sp. (2n=62) el cual sufridé una inversion
pericéntrica (Fig. Il. 11a). El patron de bandeo G del par sexual fue idéntico en todos los
miembros del complejo P. guairae, con la excepcién del cromosoma X de Proechimys sp.
(2n=62) el cual evidencié una inversion (Fig. Il. 11 c), esta condicién fue también

encontrada en P. trinitatis.
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ll. 4. Discusion y Conclusiones

Los resultados obtenidos en este estudio confirman los hallazgos realizados
previamente, sobre el nimero dip[oide y el nimero fundamental de P. canicoliis (Aguilera
et al., 1979), P. trinitatis (Reig et al., 1979) y de los diferentes cariomorfos de Ia
Superespecie [Proechimys guairae] (Reig, 1980; Reig et al., 1980: Pérez-Zapata et al.,
1992) Asi mismo se corroboro, en forma general, el patron de cambios cromosémicos
dentro del Rassenkreis y de la especie alopatrida P. & subsp. de Oriente, que fueron
previamente postulados. Sin embargo la mayor resolucion que ofrece el bandeo G permite
realizar algunas enmiendas sobre |a interpretacién de los rearreglos cromosémicos que se
presentan en la superespecie [P. guairae] , asi como los cromosomas involucrados en
cada transformacion (Fig. [.12). Dichas en.miendas no agregan nuevas evidencias en la

merpretacion sobre la sistematica y el proceso de evolucion ocurrido dentro del grupo.

En las primeras interpretaciones un cambio Robertsoniano y dos inversiones
pericéntricas permiltieron explicar la transformacién del cariotipo de 2n=42 al de 2n=44. La
homologia del bandeo G evidencié que ocurre un cambio Robertsoniano en el par A2, una
mversion pericéntrica que involucra el par A3 y una deleccién en el par CS5.
Adicionalmente, la informacién sobre la distribuci.én de estos dos cariotipos revelan que
se han encontrado en simpatria eh una localidad al Sur del Lago de Maracaibo (ver Tabla
L 1); este hecho apoya las proposiciones previas sobre el status de especies plenas de P
poliopus Yy P. g ochraceus. Es importante- agregar que Zambrano (1983) encontré una

wariante polimérfica en P. poliopus, causada por un cambio Robertsoniano que involucra el

[I. Cariologia
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par de cromosomas B6 el cual estda representado en la variante por dos pares de
cromosomas acrocéntricos del grupo C. Esta forma polimérfica (2n=44; NF=76) se ha
encontrado en tres localidades al Sur del Lago de Maracaibo (Tabla Il. 1) y ha sido

evidenciada por cariologia beta.

Las transformaciones entre 2n=44 y 2n=46, 2n=46 y 2n=48, 2n=48 y 2n=50,
involucran un cambio Robertsoniano de los pares A4, B6 y B1, respectivamente. Las
diferencia entre el cariomorfo 2n=50 y el de 2n=62 de Proechimys sp. (2n=62) se
manifiestan a través de cinco cambios Robertsonianos que afectan los pares B4, B5, B7,
B8 y B9, una inversion paracéntrica del par A3 y dos inversiones pericéntricas que afectan

el par C5y el cromosoma X (ver Fig. Il. 12).

Los resultados obtenidos sobre el cariotipo de P. g. subsp. de Oriente confirman que
esta especie alopatrida, descrita por Pérez-Zapata et al. (1992) y que habita en el oriente
del pais, también pertenece al complejo P. guairae. Este cariomorfo difiere del de 2n=50
por presentar un cambio Robertsoniano que involucra el par A1 y una inversion
pericentromérica que involucra el par C5. Esta inversion también se encuentra presente

en el cariomorfo 2n=62 de Proechimys sp. (2n=62).

El patron de bandeo C revela que la distribuciébn de la heterocromatina es
relativamente constante dentro del complejo P. guairae, en la mayoria de los casos se
encuentra distribuida al nivel del centrdmero y en algunos cromosomas de tamario
pequefio (grupo C) se encuentra en forma de bloque en todo el brazo cromosémico.

Cuando la heterocromatina se encuentra en bloques, se presenta diferencialmente en los
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cariomorfos que integran la superespecie [P. guairae], asi se manifiestan dos pares
completamente heterocromaticos en 2n=48 y 2n=50 , mientras que en los cariomorfos
2n=42, 2n=44, 2n=486, 2n=52 y 2n=62, se localizan tres pares heterocromaticos pero uno
de ellos es heteromorfico en 2n=42, 2n=46 y 2n=52. P. trinitatis no presentan autosomas
completamente hetrocromaticos, en ésta especie la heterocromatina se encuentra
localizada a nivel del centrémero en todos los cromosomas y en algunos pocos de ellos se

localizan bandas hetercromaticas en los teldmeros.

Adicionalmente el bandeo C pone de manifiesto que los dos cariomorfos con
2n=62, de Proechimys sp. (2n=62) y P. trinitatis, (Figs. Il. 8 y Il. 9, respectivamente) difieren
sustancialmente a pesar de tener el mismo nimero de cromosomas, presentar algunas
homologias en el bandeo G y presentar el cromosoma X de tipo submetacéntrico. Por
otra parte P. canicollis contrasta con todos los cariomorfos estudiados al presentar bandeo

C localizado exclusivamente en la region pericentromerica (Fig. Il. 10).

Por muchos afios se tuvo la idea de que las secuencias heterocromaticas de ADN
altamente repetitivo eran no funcionales y evolutivamente neutrales. Esta vision ha
cambiado en los Ultimos anos dado que las evidencias sugieren que la heterocromatina
puede jugar un papel importante en la 6rganizacic'>n y evolucion de los cromosomas
(Holmquist, 1989; Pardue y Hennig, 1990; Ronne, 1990). Considerando este nuevo
escenario y que el patrén similar del bandeo C encontrado en la superespecie [P. guairae),
difiere comparativamente con el encontrado en otras especies del género: P. canicollis y

P. trinitatis (este estudio), P. i. ikeringi (Yonenaga-Yassuda, et al., 1985), Proechimys sp.
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(Bueno et al.,, 1989) y P. semispinosus (Gomez-Laverde, et al., 1990), es necesario un
analisis mas detallado de dicho patrén, asi como su composicién y comportamiento, con

el fin de evaluar si presenta alguna conexion con la evolucién cromosémica de este grupo.

Una pregunta que se deriva de la existencia de la superespecie [P. guairae] y de
las transformaciones cromosomicas (cambios Robertsonianos e inversiones) presentes en
los cariomorfos es: cual fue la direccién en la cual ocurrieron los cambios cromosomicos?.
La primera respuesta a esta pregunta fue ofrecida por Reig et al. (1980) quienes
interpretaron este proceso de especiacion de la siguiente manera: a partir de una forma
cromésomica uniforme (probablemente 2n=46) que colonizé rapidamente el area de
distribucion del actual Rassenkreis, se diferenciaron otras formas cromosoémicas, por
fijacion de mutaciones cromosémicas del tipo fision-fusion, en la periferia del area de
distribuciéﬁ; posteriormente los nuevos cariomorfos se expanderian hacia el centro de
dicha distribucion. Este modelo interpretativo fue cuestionado posteriormente por Reig
(1980) a través de tres objeciones: la dificultad de suponer que la seleccion natural haya
favorecido diferencialmente las fusiones en un extremo del area y las fisiones en el otro;
la no consideracion del fenomeno de expansion gradual hacia nuevos territorios en el
proceso de diferenciacion de las especies, y la incoveniencia de considerar que los
cambios estructurales tengan una expansion exitosa hacia las regiones centrales del area
de distribucién del cariomorfo original. De alli que este autor sugiere otra interpretacion
sobre el proceso de especiacion: la expansion unidireccional de fisiones selectivamente

favorables en un extremo del area de distribucién de una poblacién original de 2n=42.
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Existen algunas evidencias que apoyan esta ditima hipétesis. Proechimys es un
género que pertenece a la subfamilia Eumysopyinae (Patton y Reig, 1989) y
probablemente es un grupo hermano de Trichomys, género que es conocido en el registro
fosil desde los inicios del Mioceno superior (Reig, 1989). De os miembros de la familia
Eumysopyinae, sélo se conocen los cariotipos de tres especies: Euryzygomatomys guiara
(2n=48), Cliomys laticeps (2n=34: NF=60) y Trichomys apereoides (2n=30; NF=54), los
cuales se caracterizan por presentar un cromosoma X telocéntrico (Yonenaga, 1975:
Souza y Yonenaga-Yassuda, 1982, 1984). Esta informacion cariolégica sugiere que la
condicion primitiva del grupo podria haber sido similar a Ja qﬁe presenta Trichomys y en
consecuencia se podria considerar que el cariomorfo ancestral que origind Ila

superespecie [P. guairae] ha podido ser de nimeros bajos.

Otra evidencia a tomar en consideracién lo constituye las caracteristicas
comosomicas de otras especies de Proechimys. De acuerdo a Patton (1987) el grupo de
especies de este género que se distribuye al norte de Sur América Y que comparten
caracteristicas morfolégicas del craneo y del baculum, constituyen el denominado grupo
#rinitatis el cual esta integrado por P. trinitatis, P. guairae, P. ochraceus, P. poliopus, P.
chrysaeolus, P. mincae, P. hoplomyoides y P. magdalenae. De las Ultimas cuatro especies del
@rupo solo se le conoce el cariotipo a P. mincae, el cual es de 2n=48, NF=68 (Gardner y
Emmons, 1984); éste cariotipo presenta cuatro pares de autosomas del grupo A y el X
®locéntrico. Estas dos caracteristicas cariotipicas podrian ser consideradas (por los

momentos) como las condiciones mas primitivas del grupo,. condiciones éstas que estan
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presentes en P. poliopus. Esta consideracion es meramente tentativa hasta no conocer los

cariotipos del resto de las especies que pertenecen al grupo trinitatis.

La informacién disponible sobre la cariologia de los géneros cercanos a
Proechimys, asi como de las especies del grupo trinitatis permiten apoyar la hipétesis de
una evolucién cromosoémica, de nimeros bajos a nimero altos, por fisiones en el complejo
P. guairae. Sin embargo considero que esta hipétesis debe ser evaluada a través de la
determinacion de la secuencia de divergencia en el tiempo de los cariomorfos de la
superespecie [P. guairae] . Estudios relativos al ADN mitocondrial (Moritz et al., 1987;
Harrison, 1989) o secuencias de proteinas, hibridacion y /o determinacion de secuencias
del ADN (Qumsiyeh y Baker, 1988), podran contribuir a dar respuesta a la incognita

planteada.

Finalmente, la informacion obtenida en este estudio permite realizar una
enmienda en relacion a la supuesta diferencia cariolégica entre P. urichi (Allen, 1899)
(Reig y Useche, 1976) y P. trinitatis (Allen y Chapman, 1893), la cual fue sefialada por
Reig et al. (1979). Los cariotipos bandeados obtenidos de ejemplares provenientes de la
Cueva del Guacharo demuestran que las supuestas diferencias no existen y que fueron
una interpretacion errénea, producto de una deficiente resolucion de los autosomas
subtelocéntricos de tamafo pequefo. Esta nueva evidencia es consistente con los
resultados de genética poblacional presentados por Pérez-Zapata et al. (1992) quienes
obtuvieron distancias genéticas de Nei no significativas entre P. trinitatis y una poblacién
referida a P. urichi, en consecuencia esta Ultima especie debe ser considerada como un

sinénimo de P. frinitatis.
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Los resultados de la citogenética evolutiva en Proechimys me llevan a hacer una
breve reflexion sobre dos aspectos fundamentales en éste campo del conocimiento
cientifico, uno se refiere a la citogenética en si y el otro al proceso de formacién de las
especies y su ulterior caracterizacion. Con respecto a la citogenética debemos insistir en
sus bondades y potencialidades, sin olvidar sus limitaciones; a medida que se avanza en
el campo de las técnicas como en la genética molecular podemos conocer mas sobre los
cromosomas, cémo se organizan y comportan y en consecuencia, cémo y en que forma
participan en el proceso evolutivo. El caso de evolucién cromosémica que acabamos de
analizar es un buen ejemplo de las ventajas de progresar en los niveles de observacion y
de las alternativas de cambios cromosémicos. Se presume que en el género Proechimys
los cambios han sido en dos direcciones (fusiones y fisiones); ambos tipos de mutaciones
son actualmente objeto de novedosas interpretaciones en el campo de la citogenética (ej:

hipétesis de la minima interaccion; Imai, 1988).
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CAPITULO II1

DIFERENCIACION CRANEOMETRICA EN ESPECIES
DEL GENERO Proechimys (RODENTIA, ECHIMYIDAE)
DE VENEZUELA.



Iil. 1. Introduccion

El analisis de las caracteristicas morfologicas constituyé la base del concepto
linneano de especie y esos atributos, ademas de tener significacion sistematica, son
ampliamente utilizados en el andlisis de las transformaciones evolutivas. El estudio de las
variaciones morfolégicas y sus correlaciones permite visualizar vias comunes de
desarrollo que han podido ser influenciadas bien sea por la variacién genética o por la

ambiental, o por ambas (Lande, 1979; Riska, 1985).

La mayoria de las especies pueden ser c.:aracterizadas por sus atributos
fenotipicos, aln en el caso de las denominas especies cripticas o sinmoérficas en donde el
endofenotipo (ej. el nUmero de cromosomas) puede evidenciar las discontinuidades entre
dichos grupos. Uno de los caracteres morfolégicos que ha sido ampliamente utilizado en
Ios estudios sistematicos de los mamiferos ha sido el craneo. Allen (1894) fue uno de los
primeros en senalar que dada la importancia de los caracteres del craneo en la
discriminacion de grupos proximos era conveniente estudiar el tipo y la magnitud de los
cambios del craneo a través de su ontogenia, asi como su variacion individual. Las
caracteristicas morfolégicas del craneo y la mandibula, constituyen uno de los elementos
mas importantes en la clasificacion de los mamiferos, en particular en el orden Rodentia.
El grupo de los roedores se caracteriza por ser variado en sus adaptaciones al ambiente
y adicionalmente exhibe una alta variabilidad morfolégica, de alli la importancia de realizar
estudios sobre la morfologia craneana y su variabilidad para contribuir a elucidar su
sistematica, en especial en los grupos en donde se han detectado especies sinmorficas

(Aguilera, 1980; Patton y Gardner, 1972).
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En relacion al género Proechimys, los primeros trabajos analiticos sobre las
caracteristicas del craneo fueron realizados por Moojen (1948) y por Martin (1970). En los
ditimos afios se han llevado a cabo investigaciones de la morfometria del créneo
focalizadas sobre algunos aspectos de la variacion. Estos estudios han sido
principalmente relacionados al crecimiento, en P. brevicauda y P. albispinus (Patton y
Rogers, 1983; Pesséa y Dos Reis, 1991 a), y a la variacion geografica intraespecifica, en
P. dimidiatus, P. iheringi y P. guyannensis (Dos Reis et al., 1990; Pess6a y Dos Reis 1990,

1991b; Pessda et al., 1990).

En Venezuela se han localizado especies cripticas del género Proechimys, que
han sido estudiadas desde el punto de vista de la cariologia (Reig et al., 1970; Reig y
Useche, 1976; Aguilera et al., 1979; Reig et al. 1979, 1980; Reig, 1980; el presente
estudio, Capitulo Il), de la genética poblacional (Benado et al., 1979: Pérez-Zapata et al.,
1992) y de la ecologia (el presente estudio, Capitulo IV). Estas especies son distinguibles
por su cariotipo, pero dificiles de reconocer por su exofenotipo: P. poliopus (2n=42), P.
guairae (2n=44, 46, 48, 50 y 52), Proechimys sp. (2n=62), que constituyen la denominada
superespecie [P. guairae], P. trinitatis (2n=62) y P. canicollis (2n=24). Esta dltima es la

unica que puede ser reconocida por su menor tamafio (Aguilera et al., 1979).

La presencia de diferenciacion cromosémica entre estas especies trae a la
discusion un aspecto controversial, en relacion a la diferenciacion morfoldgica, que fue
planteado en la década de los setenta. Wilson y sus colaboradores (Wilson et al., 1974,

1977; Bush et al., 1977), al comparar diferentes grupos de vertebrados, postularon que
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las tasas de evoluciéon cromosémica se correlacionaban directamente con las tasas de
especiacion y la evolucién morfolégica Esta hipétesis ha sido cuestionada (Aguilera,
1981, Benado, 1981) y también desacreditada debido fundamentalmente a la ausencia
de evidencias morfolégicas o moleculares que la soporten y a lo incierto del conjunto de

datos que sustenta la mencionada hipétesis (King, 1987, 1993).

En el presente capitulo se describen los patrones de la morfologia del craneo y
sus relaciones entre las especies de Proechimys que se distribuyen en el Norté de
Venezuela (ver Fig. Il.1, Capitulo Il), asi como la variacién geografica en los rasgos
morfométricos de estos grupos, con el propésito de relacionar los patrones existentes con
la filogenia. Especificamente se pretende responder a dos preguntas basicas: son los
cariomorfds morfométricamente reconocibles con suficiente confiabilidad ?, y hay algtn
patron de diferenciacion morfolégica que pueda ser interpretado a la luz del modelo de

especiacion cromosomica propuesto para este grupo de roedores ? (ver Capitulo I1).

Hl. 2. Materiales y Métodos

Se analizaron 255 ejemplares, de varias localidades, los cuales pertenecen a
varias especies y subespecies del género Proechimys (Tabla lll.1): P. canicollis (2n=24), P.
poliopus (2n=42), P. guairae [P. g. subsp. de Falcén (2n=46), P. g. guairae (2n=48), P. g
sabsp. de los Llanos (2n=50) y P. g subsp. de Oriente (2n=52)], Proechimys sp. (2n=62), y

P. trinitatis (2n=62). A la mayoria de los individuos estudiados se les determiné
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previamente su cariotipo. Los individuos de una misma especie, provenientes de

poblaciones relativamente cercanas, caso de P. poliopus (de Kasmera y Los Angeles del

Tucuco), P. g. subsp. de Oriente (de Cueva del Agua y San Juan de Areo) y Proechimys sp.

(de Tierra Buena y Las Matas), fueron considerados como de una misma poblacién a fin

de incrementar el tamano de la muestra.

Se tomaron 19 medidas del craneo y 4 de la mandibula con la ayuda de un calibre

mecénico y un calibre digital (marca Mitutoyo de 0,1 y 0,01 mm de precision,

respectivamente). Las medidas, o caracteres, fueron las siguientes (ver Fig. Ill. 1):

Medidas del craneo:

LT.-

LN.-

LB.-

LP.-

LPA.-

LDS.-

LFI.-

LAS.-

LIC.-

LBT.-

AFM.-

ABC.-
AMI.-

Largo total (1), desde la parte anterior de los nasales hasta la parte mas
saliente de la cresta sagital del occipital.

Longitud de los nasales (2), desde la parte anterior de los nasales hasta
su longitud maxima.

Longitud basilar (3), desde la parte posterior de los incisivos superiores
hasta el borde anterior del foramen magnu.

Longitud palatal (4), desde la parte posterior del foramen incisivo hasta
el borde posterior del palatal. '
Longitud palatilar (5), desde la parte posterior del alvéolo de los incisivos
hasta el borde posterior del palatal.

Longitud diastema superior (6), desde la parte posterior del alvéolo de
los incisivos hasta el borde anterior del alvéolo M.

Longitud foramen incisivo (7).

Longitud alveolar superior (8), de los molares superiores.

Longitud incisivos-cigomatico (9), desde la parte anterior de los incisivos
hasta la parte posterior del arco cigomatico.

Longitud bulla timpanica, mayor longitud de la bulla tomada en el eje
oblicuo a la longitud del craneo (10).

Ancho sutura fronto maxilar (14).

Ancho bicigomético, tomado en la parte mas ancha (15)

Ancho minimo interorbital, tomado sobre los frontales (16).

Ancho palatal, tomado entre la parte media de los M? (17).
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AFI.-
ABT.-

AC.-

Ancho foramen incisivo, tomado en el ancho mayor (18).
Ancho bulla timpanica, mayor ancho de la bulla tomado en el eje oblicuo

a la longitud del craneo (19).
Ancho craneal, el ancho mayor tomado inmediatamente encima del
meato auditivo externo (20).

ALMR.- Altura maxima del rostro (21).

ALC.-

Altura del craneo (22)

Medidas de la mandibula

LM.-

LDI.-

LAL-
AM.-

Longitud de la mandibula, desde la parte posterior del alvéolo de los
incisivos hasta el borde posterior de la mandibula (11).

Longitud diastema inferior, desde la parte posterior del alvéolo de los
incisivos hasta el borde anterior del alvéolo M; (12).

Longitud alveolar inferior, de los molares inferiores (13).

Altura mandibula (23).

Estas medidas fueron tomadas en individuos adultos considerando las siguientes

condiciones: a) M® erupcionado, b) peso del cuerpo mayor de 200 g. y c) longitud del

cuerpo mayor de 200 mm. En caso de dudas se consideraban adultos si cumplian con ay

b o con a y c. El caracter M° erupcionado corresponde a las clases 7, 8, 9 y 10 definidas

por Patton y Rogers (1983) para P. brevicauda.

Las medidas: LT, LN, LB, LP, LPA, LDS, LFI, LAS, LIC, LBT, AFM, ABC, AMI,

ALC, ALMR y ALC son idénticas a las tomadas por Patton y Rogers (1983).

En consideracion a las diferencias encontradas por Patton (1987), en los diversos

grupos de Proechimys, en los siguientes caracteres cualitativos: forma y estructura del

foramen incisivo, desarrollo de la cresta temporal, desarrollo del canal ventral del foramen
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Aunque en los roedores el craneo y la mandibula son dos estructuras que estan
integradas en su funcién y durante el crecimiento, ellas fueron analizadas separadamente

ya que representan grupos de genes que reflejan diferentes niveles de coadaptacion.

Los datos fueron transformados en logaritmos a fin de hacerlos lineares. Como la
muestra incluy6 individuos de ambos sexos (Tabla lll. 1), se evalué el posible_ efecto del
dimorfismo sexual sobre los caracteres por medio de un andlisis de varianza de dos vias
(disefio no equilibrado), considerando las diferencias entre poblaciones y sexos y su
interaccion. Una interaccion significativa de los sexos con las poblaciones puede indicar
que un caracter particular presenta dimorfismo sexual, en consecuencia seria necesario
analizar los sexos por separado. Si la interaccion no es significativa los datos de machos y

hembras pueden ser agrupados.

Considerando la variacion en tamafio dentro de cada poblacion, lo cual representa
una alometria estatica (Klikenberg y Zimmermann, 1992), se procedié a corregir los datos
para obtener una adecuada descripcion de la variacién entre grupos. Se utilizé el
procedimiento “Burnaby” (Burnaby, 1966) el cual permite ajustar los datos originales de
acuerdo al vector tamano a partir del andlisis de componentes principales de la matriz de
varianza-covarianza agrupadas intragrupalmente (algoritmo sugerido por Rohlf y
Bookstein, 1987). Esta matriz es la que se obtiene normalmente a partir de una analisis
discriminante o de un andlisis multivariado de la varianza. El primer autovector

(eigenvector) se considera que representa el tamafio dentro del grupo y es eliminado



para poder realizar otros andlisis como son analisis discriminante, componentes

principales, etc.

Andlisis multivariado de la varianza y andlisis canénico discriminante fueron
usados para evaluar las diferencias entre los centroides, obtenidos a partir de los datos

ajustados por el método “Burnaby”, y para describir los patrones de variacion poblacional.

Distancias de Mahalanobis fueron usadas para construir los fenogramas UPGMA
(unweighted pair-group method using arithmetic averages- método de distancias
promedio) y para evaluar congruencias en los patrones entre diferentes grupos de

caracteres.

Las diferencias entre grupos fueron investigadas para cada caracter a través de
analisis de varianza y se utilizé el test GT-2 (Sokal y Rohlf, 1981). Para propésitos

practicos se uso la relaciéon de cada caracter con respecto a la longitud del craneo.

Los analisis univariados y multivariados fueron realizados con el sistema SAS
para PC (versién 6.8) usando los procedimientos: ANOVA, GLM, CANDISC y DISCRIM
con algunas modificaciones propuestas por Marcus y Corti (1989). El procedimiento IML
de SAS, tomado de Afework et al. (1993), fue usado para ajustar los datos segun

‘Burnaby’.
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lll. 3. Resultados

Se pudieron identificar las caracteres cualitativos utilizados por Patton (1987) para
la distincion de los grupos de Proechimys, encontrandose que las caracteristicas de P.
canicollis y de los integrantes de la superespecie [P. guairae] y P. trinifatis son
coincidentes con las definidas para el grupo canicollis y el grupo (trinitatis,

respectivamente.

El analisis de varianza de dos vias mostré que sélo un caracter del craneo, la
longitud del foramen incisivo (LFI), y uno de la mandibula, longitud diastema inferior (LDI)
presentan diferencias estadisticamente significativas (p<0,001) entre los sexos (Tabla. lIl.
2). Estas diferencias se consideraron no relevantes y en consecuencia el resto de los
analisis se realizd agrupando los dos sexos. Por el contrario todos los caracteres, a
excepcién de la longitud palatal (LP) revelaron diferencias estadisticas significativas

(p<0,0001) entre las poblaciones (Tabla lll. 2).

Los coeficientes de variacion (cv) para los 19 caracteres del craneo y para todas
las poblaciones estudiadas se muestran en la Tabla Ill. 3. Valores sobre 5 fueron
presentados por tres variables: ancho palatal (AP), ancho del foramen incisivo (AFI) y
longitud del foramen incisivo (LFl), el resto de las variables (incluyendo las de la

mandibula) presenté valores entre 1,39 y 3,65.

lIt. Craneometria



Tabla I11.2 Evaluacion del dimorfismo sexual en diferentes caracteres del craneo y la
mandibula, a través del método de Analisis de Varianza. Se indican el nimero de
observaciones (Obs.), los valores de F, el valor de probalidad asociado (p) para la
poblacién (primer valor en las casillas de F y p), el sexo (segundo valor) y la intercepcion
poblacion-sexo (tercer valor).

CARACTER | OBsS. F P CARACTER | OBsS. F P
LT 234 2,77 | 0,0022 LDS 254 4,79 | 0,0001
17,62 | 0,0001 13,20 | 0,0003
1,25 | 0,2555 1,32 | 0,2140
LN 236 2,66 | 0,0033 LFI 254 4,39 | 0,0001
15,65 | 0,0001 4,88 | 0,0281
1,12 | 0,3434 1,9 0,0401
ALC 250 7.9 0,0001 LAS 256 5,49 | 0,0001
8,42 | 0,0041 0,02 | 0,8805
1,54 | 0,1187 1,80 | 0,0556
ABC 253 3,59 | 0,0001 AFM 254 7,40 | 0,0001
10,21 | 0,0016 0,49 | 0,4843
0,89 | 0,5546 1,03 | 0,4246
AMI 256 5,85 | 0,0001 AP 256 2,08 | 0,0228
18,44 | 0,0001 0,34 | 0,5598
0,75 | 0,6900 0,54 | 0,8720
AC 255 3,51 | 0,0001 AFI 253 3,12 | 0,0006
12,10 | 0,0006 0,58 | 0,4475
0,42 | 0,9477 0,58 | 0,8445
LP 256 0,83 | 0,6062 LBT 255 6,76 | 0,0001
0,07 | 0,7985 3,33 | 0,0692
0,49 | 0,9093 0,96 | 0,4869
LB 248 2,03 | 0,0266 LM 256 3,07 | 0,0001
12,94 | 0,0004 10,00 | 0,0012
1,11 | 0,3560 1,11 0,3570
LiC 253 2,57 | 0,0044 LDI 256 | 19,37 | 0,0001
8,33 | 0,0043 11,25 | 0,0009
1,65 | 0,0875 2,45 | 0,0007
LPA 254 4,51 | 0,0001 LAI 256 3,31 0,0005
11,36 | 0,0009 0,03 | 0,0622
1,51 | 0,1273 1,45 | 0,1500
ALMR 254 5,75 | 0,0001 AM 256 2,95 | 0,0017
7,99 | 0,0051 3,70 | 0,0532
1,36 | 0,1949 1,07 | 0,0300
ABT 255 7.49 | 0,0001
7,85 | 0,0055
1,80 | 0,0554
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Tabla lI.3 Coeficientes de variacién (cv) para los caracteres del craneo estudiados. Se
muestran las desviaciones estandar (DS) y los valores minimos (Min) y méaximos (Max).

CARACTER Ccv DS MiN MAX
LT 1,3879 0,3137 0,9377 1,8285
LN 2,7079 0,6221 1,6730 3,7699

ABC 1,4660 0,3109 0,9603 1,7995
AMI 2,1401 0,3176 1,5687 2,4902
AC 1,2847 0,2147 1,0120 1,7488
LB 1,7710 0,3687 1,1317 2,3636
LiC 1,7674 0,3947 0,9584 2,3044
LP 3,2486 0,7105 2,2003 4,3646
LPA 2,3353 0,4534 1,4749 3,0532
LDS 3,1924 0,6062 2,1638 41223
LFI 6,1020 1,3328 4,4915 8,0213
LAS 2,8054 0,8544 1,7321 4,3100
AFM 3,6483 0,7986 1,9369 46652
AP 12,6261 4,0820 8,4890 21,4881
AFI 7,8902 2,0142 4,7012 12,1064
LBT 2,1971 0,4396 1,5384 2,7448
ABT 2,4065 0,5766 1,1464 3,2295
ALMR 2,6612 0,5429 1,6913 3,7078
ALC 1,6833 0,3246 1,2291 2,2731
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Se obtuvieron los autovectores de la matriz de varianza-covarianza agrupadas
intragrupalmente. En la Tabla lll. 4 se muestran dichos autovectores y los coeficientes
asociados con el primer autovector normalizado, considerando solo los diecinueve
caracteres del craneo. Los autovectores son todos del mismo signo y este hecho se tomo
como representativo de la alometria. Estos datos permitieron realizar el ajuste de Burnaby
(1966) y la nueva matriz de datos, excluyendo el efecto alométrico, fue sometida a un

andlisis candnico.

Las primeras tres variables candnicas (CV) obtenidas del analisis de los datos
ajustados del craneo expresan el 59,85 % del total de la varianza (24,35%, 19,1% vy
16,4%, respectivamente). Para obtener el 90% de la varianza es necesario considerar
hasta la séptima variable canénica, sin embargo la varianza expresada por la cuarta a
séptima variable disminuye de 11,47% a 3,96%, por lo que se considera que el escenario
ofrecido por las tres primeras variables es representativo de la variacioén poblacional. La
ordenacion de las poblaciones considerando estas tres primeras variables canoénicas se
muestra en la representacion tridimensional de la Fig. lll. 2. P. trinitatis presenta el mayor
valor sobre la CV 1y el menor sobe la CV 2, P. canicollis tiene el valor mas bajo sobre la
CV 2. Sobre la CV 3 P. poliopus tiene el menor valor y las tres poblaciones de Proechimys
sp. (2n=62) (P.b.1, P.b.2 y P.b.3) presentan los mayores valores. Las poblaciones de P.
guairae tienen valores intermedios sobre las tres variables canénicas a excepcion de P. g.

subsp. de Oriente la cual se ubica sobre valores bajos en CV2.

. Craneometria



Tabla ill.4 Valores obtenidos para los autovectores, a partir de la matriz de varianza-
covarianza, agrupados intragrupalmente y los coeficientes asociados para el primer
autovector (Coef.) de cada caracter craneal evaluado.

AUTOVECTORES (1-19) | CARACTER COEF.
36,545 LT 0,489
1,1404 LN 0,239
0,6272 ABC 0,167
0,5703 AMI 0,059
0,4911 AC 0,096
0,3790 LB 0,399
0,3325 LIC 0,335
0,3214 LP 0,060
0,2980 LPA 0,190
0,2499 LDS 0,129
0,2204 LFI 0,081
0,1913 LAS 0,047
0,1897 AFM 0,091
0,1561 AP 0,051
0,1161 AFI 0,033
0,1018 LBT 0,076
0,0919 ABT 0,035
0,0807 ALMR 0,104
0,0402 ALC 0,034
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Figura lll. 2.- Representacion de las tres primeras variables candnicas (CV) producto del
analisis de los caracteres del craneo de poblaciones de Proechimys . Las unidades de los

ejes son desviaciones estandar agrupadas entre grupos. Para la nomenclatura de las
poblaciones ver la Tabla I11.1.
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El analisis canénico obtenido sobre los datos transformados de la mandibula indica
que las primeras dos variables canénicas dan cuentan del 94,55% de la variacion total
(82,47% y 12,07%, respectivamente). La Fig. lll. 3 muestra la distribuciéon de los
centroides de acuerdo a CV 1y CV 2. La CV 1 produce una separacion de P. canicollis y
P. g subsp. de Oriente, las cuales tienen valores positivos, mientras que el resto se ubica
en valores negativos. La longitud de la diastema (LDI) y la longitud alveolar (LAl)
contribuyen principalmente a la CV 1y la CV 2, con los coeficientes de los caracteres
agrupados y estandarizados entre clases que son al menos tres veces mayores que los

coeficientes de la longitud de la mandibula

Todas las comparaciones entre grupos son estadisticamente muy significativas
(p<0,001), como se evidencia a partir de los resultados del T? de Hotellings sobre las
distancias de Mahalanobis, tanto para el craneo como para la mandibula (ver Tabla lll. 5).
La probabilidad a posteriori de corregir la clasificacién basada sobre las distancias de
Mahalanobis a partir de los grupos de centroides es de 96% y 72,7% (promedio=87,11%);
la mayor parte de los individuos clasificados incorrectamente caen dentro de otras
poblaciones de su misma especie. Este hecho sugiere que estas distancias son un buen
indice de diferencias entre especies. Los altos valores de clasificacion correcta
disminuyen cuando los miembros del grupo se computan usando una restriccién de tipo
Jack-knife (la opciéon crossvalidate en SAS) en un rango entre 52,38% y 88%
gpromedio=69,97%). Sin embargo, la mayoria de las clasificaciones incorrectas ocurren en

el complejo P. guairae.
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Aunque las distancias de Mahalanobis no se caracterizan por presentar un amplio
rango de variabilidad, 2,87 - 6,04, en el caso de los caracteres del craneo, (ver Tabla lll. 5)
ellas reflejan distinciones entre especies y poblaciones, asi P. trinitatis y P. canicollis
tienen, en promedio, las distancias mas altas, mientras que las menores distancias se

encuentran entre poblaciones de la misma especie.

En el caso de la mandibula P. g. subsp. de Oriente y P. canicollis tienen las
mayores valores de distancia de Mahalanobis (Tabla lil. 5) y son todos estadisticamente
muy significativos (p<0.001). Las distancias entre las otras poblaciones varian sin relacion
a la agrupacion sistematica, asi por ejemplo distancias entre poblaciones de la misma
subespecie son usualmente mayores mientras que las distancias entre poblaciones de

diferentes subespecies o especies pueden no existir.

Un test Mantel entre las distancias de Mahalanobis derivados de los caracteres del
craneo y aquellos derivados de los caracteres de la mandibula mostré que los dos estan
estadisticamente correlacionados (r=0,388, p=0,0254), esto significa que el analisis sobre

las dos estructuras 6seas describe un patréon congruente de diferenciacion poblacional.

Se realizé otro test Mantel entre las distancias de Mahalanobis obtenidas a partir
de los caracteres del craneo y las distancias lineares geograficas ente los diferentes sitios
de captura. La correlacién fue estadisticamente significativa (r=0,358, p=0,0064), y
aumenta cuando el test es realizado considerando sélo las poblaciones del complejo
guairae (r=0,40096, p=0,0064), es decir cuando se excluyen las aloespecies P. trinitatis y

P. canicollis.
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En la Fig. lil. 4 se muestra el fenograma UPGMA el cual describe las relaciones
(similitud global) entre las poblaciones basadas sobre las distancias, considerando los
caracteres del craneo. En ella se observa que P. trinitatis 'y P. canicollis son muy
diferentes, las tres poblaciones de Proechimys sp. (2n=62) se agrupan y se encuentran
conectadas con las especies del complejo P. guairae, las cuales conforman un grupo
homogéneo, a excepcion de la subespecie P. g subsp. de Oriente la cual es
remarcablemente distinta de las otras especies del complejo y en el fenograma se asocia

con P. canicollis.

El analisis de varianza sobre la relacion de los caracteres mostré que ellos difieren
estadisticamente (p<0,01) a excepcion de LB, LP, LIC, y AC. Las comparaciones GT-2
revelaron que las diferencias entre medias son distribuidas diferencialmente y que
algunos de los caracteres exhiben un patron homogéneo de diferencias. Hay pocas
diferencias estadisticamente significativas entre las medias del complejo P. guairae y la
mayoria de las diferencias significativas estan relacionadas con otras especies. Asi, los
Caracteres LT y AP distinguen a P. poliopus ; LAS, LBT, y AFM son bien distinguibles en P.
trinitatis Yy ABT, AFl 'y LFI lo son para P. canicollis. Los caracteres LDS y ALC distinguen a
P. canicollis y P. g. subsp. de Oriente y ALMR a P. g . subsp. de los Llanos, P. g subsp. de

Oriente y P. trinitatis.
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Hl. 4. Discusién y Conclusiones

Martin (1970) fue el primero en sefialar la ausencia de dimorfismo sexual en el
género Proechimys y los estudios posteriores sobre las estructuras éseas (créaneo y
mandibula) han confirmado este hecho, tal como lo indican los resultados obtenidos para
P. brevicauda (Patton y Rogers, 1983), P. albispinus (Peséc‘:a y Dos Reis, 1991a), P.
dimidiatus (Pess6a y Dos Reis, 1990), asi como las cinco especies del mismo género
analizadas en el presente estudio (P. canicollis, P. poliopus, P. guairae, Proechimys sp.
(2n=62) y P. trinitatis). De acuerdo a Willig et al. (1986) el dimorfismo sexual se relaciona
con el sistema de apareamiento poligamo, la relacion desigual de sexos en las
poblaciones, las tasas de diferenciacién sexual, la utilizacion diferencial de los recursos y
ka seleccion sexual. Hasta el presente no se cuenta con informacién sobre estos aspectos

en el género Proechimys que permita vincularla con la ausencia de dimorfismo sexual.

De acuerdo a Long (1969), los valores del cv en los herbivoros presentan una alta
variabilidad y esta variacion se ubica en un rango de 2,5 a 5,3 en los grupos silvestres.
Esta generalizacién ha sido cuestionada dado los resultados obtenidos en diferentes
grupos de mamiferos (Matson y Shump, 1980; Rogers y Schmidly, 1982; Junge et al.,
1983; Dragoo et al., 1986) pero los resultados sobre Proechimys encontrados en este
estudio indican que la mayoria de los valores de cv se mantienen en el rango sefalado.
Es de hacer notar que los valores de cv encontrados por Patton y Rogers (1983) en una
sola especie, P. brevicauda, evidencian una mayor variabilidad en todas las clases de edad

analizadas.
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Los resultados obtenidos no permiten responder en forma precisa la primera
pregunta planteada sobre el reconocimiento morfométrico de los cariomorfos . Si bien es
cierto que las diferencias morfométricas son claras entre las especies reconocidas como
tal y reportadas en Ia literatura (Aguilera et al., 1979; Gardner y Emmons, 1984; Patton,
1987; Reig el al., 1980), las diferencias en los rasgos craneométricos son menos claras
entre las especies y subespecies de Ia superespecie [P. guairae]. Estos resultados son
coincidentes con los obtenidos del estudio de las aloenzimas (Benado et al., 1979), el cual
puso de manifiesto que las distancias genéticas entre los miembros del complejo guairae

son bajas comparadas con las de éstos Y P. trinitatis (=P. urichi; este estudio, Capitulo I).

De acuerdo a los resultados existe una clara distincion morfométrica entre P
canicollis, la sola especie del grupo canicollis, y las especies del grupo ftrinitatis (Patton,
1987). Las distancias de Mahalanobis (Tabla 1I1.5) y el fenograma UPGMA (Fig. lII. 4)
evidencian estas diferencias y contribuyen a apoyar lo planteado por Patton (1987) sobre

la plena diferenciacién como grupo de P. canicollis.

Los resultados craneométricos sobre el grupo trinitatis indican que P. trinitatis
presenta la mayor diferenciacion de la forma del craneo dentro de los miembros del grupo
(Fig. lll. 2). Esta especie esta restringida a una pequena area al Este de Venezuelay en la
Isla de Trinidad y su diferenciacién morfomeétrica puede ser consecuencia del proceso de
divergencia ocurrido en este género a través de varias rutas de expansion, siendo una de

estas rutas la regién nororiental del actual territorio venezolano.
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En el resto de las especies del grupo frinitatis, que se distribuyen en Venezuela y
que se agrupan en la superespecie [P. guairae], dos especies mostraron una alta
diferenciacion morfolégica: P. poliopus, reconocida por Reig et al., (1980) como una
especie diferente y P. g subsp. de Oriente (Fig.lll. 2 y Tabla Il 5), ésta Ultima también
restringida a una pequefia area del Oriente de Venezuela. Con respecto a las otras
especies del complejo guairae es interesante resaltar que el fenograma UPGMA, basado
sobre las distancias de Mahalanobis, permite distinguir las tres poblaciones de Proechimys
sp. (2n=62) del resto de las otras especies y subespecies que constituyen el Rassenkreis.
Como ha sido propuesto por Reig et al. (1980) y en este estudio (Capitulo Il) esa especie
puede ser considerada como una nueva especie para el género y su distinciéh
morfométrica sugiere que la direccion en el cambio de la morfologia del craneo es
congruente con su diferenciacion cariolégica. El resto de las poblaciones estudiadas (P. g.
guairae, P. g. subsp. de Falcony P. g subsp. de los Llanos) muestran la misma clase de
modificaciones (Fig. lll. 4) y las relaciones entre ellas son parcialmente congruentes con

las diferencias entre sus cariotipos.

La relaciéon de cada caracter con respecto a la longitud del craneo es de utilidad
para identificar las aloespecies P. trinitatis, P. canicollis y P. g. subsp. de Oriente. No es
posible distinguir a posteriori los individuos del complejo P. guairae usando cualquier
caracter individual ya sea en la relacién o como caracter bruto. La distincién
craneométrica sdlo es posible en el contexto del analisis multivariado donde, por ejemplo

Proechimys sp. (2n=62) es claramente diferenciado.
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Queda por responder la segunda pregunta en relacién al patrén de diferenciacion
morfolégica en este grupo especiogénico. Los cambios morfolégicos evidenciados son un
producto de la especiacion cromosémica o ellos representan adaptaciones

independientes a las condiciones ecoldgicas locales?

Los patrones de variacion geografica son de gran importancia para la comprension
de las causas fundamentales de la variacién (Patton y Brylski, 1987; Smith y Patton,
1988). Los resultados obtenidos sobre la diferenciacion geografica de P. iheringi (Pessda
y Dos Reis, 1991b), a través de andlisis multivariado, indican que existe una variacion
geografica estructurada en un clino de aumento de las dimensiones craneales en las
poblaciones en la direccion Norte a Sur. Esta diferenciacién no es considerada valida para
el reconocimiento de subespecies ya que se desconoce la variacion de otros caracteres
como para considerar la existencia de unidades evolutivas independientes (Thorpe,
1987). Para la especie P. dimidiatus (Pessbéa y Dos Reis, 1990) también se encontrd
variacion craneométrica que no sigue ningun patron determinado ya que las poblaciones

- mas cercanas geograficamente son las que evidencian mayores diferencias. Resultados

similares han sido reportados para especies del grupo guyannensis (Pessda et al., 1990).

Las especies de Proechimys analizadas en el presente estudio tienen dos
. particularidades, unas son aloespecies y otras han sido agrupadas en una superspecie
cuyas subespecies presentan diferenciacion cromosomica, estando la mayoria de ellas

- distribuidas en un clino geografico.
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El hecho de que exista una correlacion significativa, aunque no particularmente
alta, entre la morfometria y la distribuciéon geografica entre todas las poblaciones y que
esta correlacion es alta dentro de los integrantes del Rassenkreis, puede ser tomada como
un indicador de que la diferenciacion morfolégica se acoplé con los cambios
cromosémicos en los sucesivos eventos de especiacion. Asi los resultados favorecen
una causa filogenética para la diferenciacién morfoloégica entre poblaciones y especies. La
existencia de P. g. subsp. de Oriente, subespecie que mas se encuentra diferenciada del
resto del complejo guairae (Figs. lll. 2, lll. 3 y lll. 4) puede ser considerada como una
evidencia en relacién a este proceso de especiacion. Esta subespecie se considera
diferenciada a partir de P. g subsp. de los Llanos (2n=50) pero no se mantuvo en la
distribuciéon del actual Rassenkreiss sino que fue desplazada quedando finalmente
confinada en una pequena area del Oriente del pais, separada del resto por la depresiéon

de Unare.

Reig et al. (1980) hipotetizaron que la especiacién en el Rassenkreis ha podido
ocurrir de acuerdo al modelo estasipatrido de White (1968). En este escenario, las
diferencias morfométricas se alcanzan siguiendo un modelo clinal donde las zonas
primarias de integracién progresivamente se transforman en zonas de tensién a través de
las cuales el flujo génico es fuertemente limitado o ausente. Sin embargo, el modelo
alternativo de especiacién cromosémica posteriormente aceptado por Reig (1980) y en
este estudio (Capitulo Il) favorece la especiacion via cambios Robertsonianos, del tipo
fisidn, esencialmente por diferenciacion parapatrida (Bush, 1975; Mayr, 1982), siguiendo
un aumento del numero diploide. Este proceso se repitié varias veces bajo la influencia de

ciclos de retraccion y expansion de los bosques determinados por las fluctaciones
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climaticas ocurridas en el Pleistoceno (Reig et al., 1980, p. 308). Si ello ocurrié asi, la
diferenciacién morfoldgica de la superespecie [P. guairae] es un producto directo de la
especiacion en pequefias poblaciones (demos) aisladas en la periferia de la distribucién
de los grupos que existieron hace unos 50.000 afios, como sugieren los resultados
obtenidos por marcadores genéticos (Benado et al., 1979). Esta hipotesis se ve apoyada
por los resultados obtenidos en P. dimitiatus por Pessda y Dos Reis (1991c), quienes
determinaron que la intensidad de seleccion natural necesaria para la diferenciacién

fenotipica entre dos poblaciones de esa especie es pequenia.

Los resultados obtenidos en este estudio indican que la especiacién cromosémica
observada en las especies del género Proechimys, del denominado grupo frinitatis y que se
distribuyen al norte del rio Orinoco, se relaciona con una mediana diferenciacion de la
morfologia del craneo y de la mandibula, sin embargo esta evidencia no puede ser
tomada como una correlacion directa entre la tasa de evolucién cromosémica vy la
evolucion morfolégica como deberia esperarse de acuerdo a las controversiales

proposiciones de Wilson et al. (1974, 1977) y Bush et al. (1977).
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CAPITULO 1V

ASPECTOS ECOLOGICOS DE LA
ESPECIE Proechimys guairae
(RODENTIA: ECHIMYIDAE).

A Herndn,
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"IV. 1. Introduccién.

Proechimys es uno de los géneros mas comunes y mas politipico entre los
. mamiferos de las selvas neotropicales y bosques de galeria de areas de sabanas,
- encontrandose por debajo de los 1.200 msnm desde Nicaragua hasta el Paraguay y

Bolivia a todo lo ancho del continente Suramericano (ver Fig.l.1 del. Capitulo I).

Representa uno de los componentes mas importantes de la biomasa de los

- consumidores primarios en las comunidades selvaticas. Sus especies son utilizadas

]
- como fuente natural de proteinas por algunos campesinos y grupos indigenas. Varias

- de sus especies han sido sefialadas como reservorios importantes de protozoarios, que
actian como agente etiolégico de severas enfermedades endémicas rurales de amplia
distribucién (leishmaniasis y enfermedad de chagas), asi como en el ciclo vital de
arbovirosis selvaticas (Pons, 1968; Lainson y Shaw, 1974; Telford et al., 1975; Mello,

1985).

Sobre algunas especies de este género se han realizado estudios ecolégicos
que han permitido conocer algunos de sus atributos. Las especies estudiadas han
sido: P. semispinosus (Tesh, 1970; Fleming, 1970, 1971; Gliwciz, 1973, 1983, 1984) de
Panama y de Venezuela (Eisenberg et al., 1979); P. guyannensis trinitatis (Everard y
Tikasing, 1973) de la isla de Trinidad; Proechimys sp. (2n=62) (Diaz, 1978) de
Venezuela; P. brevicauda, P. hendeii y P. longicaudatus (Emmons, 1982; Alho et al., 1986)
de Perl, Ecuador y Brasil, P. guyannensis y P. cuvieri, (Guillotin, 1982; Charles-

Dominique et al.,, 1981) de la Guyana Francesa y Proechimys sp. (Emmons, 1984) de
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" Pert, Ecuador y Brasil. Todos los estudios coinciden en sefalar que las poblaciones se

reproducen continuamente en el transcurso del afio mientras que en relacion a otros

parametros, como son por ejemplo densidad, biomasa y area de acciéon, se han

 obtenido algunas diferencias. El papel de los miembros de este género en los
~ ecosistemas no ha sido estudiado y se presume puede ser importante en el proceso

. de regeneracion de las selvas, dado el alto numero de individuos en zonas intervenidas

(Ochoa, et al., 1988) y la evidencia de que ingieren hongos (Emmons, 1982).

La presencia en Venezuela de especies de Proechimys que han sufrido un

' proceso de especiacion cromosémica (ver Capitulo 1) plantea un aspecto importante

- de la teoria evolutiva y es lo relativo a las condiciones ecoldgicas que son requeridas

para que se efectue la especiacion a través de mutaciones cromosémicas. Begntsson

y Bodmer (1976), Lande (1979, 1985) y Templeton (1980,1981) han coincidido en

considerar que un proceso de especiacion, a través de mutaciones cromosoémicas, sélo
seria posible en poblaciones que tengan las siguientes caracteristicas: namero efectivo
muy bajo, alta endocruza, flujo génico nulo y escasa vagilidad. Los resultados sobre los
estudios ecoldgicos en las diferentes especies de este género no permiten concluir
sobre los mencionados requerimientos, en consecuencia se plante6 estudiar los
atributos basicos de la estructura y la dinamica, en condiciones naturales, de una
poblacion de Proechimys g. guairae (Fig. IV.1) especie perteneciente a la superespecie
[P. guairae], con el propésito de realizar estimaciones y/o hacer inferencias sobre los
aspectos ecologicos sefialados. Para lograr este objetivo se realizé un estudio basado
en marcacion y recaptura de una poblacién de esa especie, asi como una

caracterizacion del habitat en cuanto a su diversidad estructural.
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IV.1.1. Area de estudio

La zona del estudio se ubicé en la parte central del Norte de Venezuela, en la
localidad denominada Turiamo (10° 26" 15”N; 67° 50’ 32”W), del Estado Aragua, en
donde se localiza una base naval de las Fuerzas Armadas Nacionales. Esta localidad
se encuentra incluida en el limite Este del Parque Nacional Henry Pittier. De acuerdo
a Pittier (1948) esta zona es una selva tropdfila o de transicién, segun Beard (1946) es
una selva veranera semidecidua y Ewel et al. (1968) la consideran como un bosque
seco tropical. Recientemente Huber y Ala.rcc'an (1988) la clasifican como bosque
tropéfilo basimontano deciduo. En este estudio utilizaremos la denominacién de selva

semidecidua.

La caracterizacion climatica de la zona se resume en un climadiagrama (Fig. IV.
2), elaborado con la informacién registrada en la estaciéon meteroldgica de Ocumare
de la Costa, localidad ubicada a aproximadamente 6 Km del 4rea de estudio. El clima
es biestacional presentando una estacion seca, entre diciembre y mediados de abril, y

una estacion lluviosa de mediados de abril hasta noviembre.

La zona escogida se caracterizé por presentar poca intervenciéon humana, tener
topografia plana y con una extension suficientemente grande de tal forma que la
poblacion a estudiar no estuviese afectada por condiciones de insularidad o de

~ discontinuidad de habitats.
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Figura IV.2" .- Climadiagrama de la zona de estudio
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IV. 2. Materiales y Métodos

En la zona de estudio se ubicé un area de muestreo aledafia al Rio San Miguel.
Un aspecto general de esta area se puede apreciar en la Fig. IV. 3. En ella se llevaron
a cabo tres tipos de muestreos: A) muestreos de vegetacion; B) muestreo de animales
sin extraccion (marcacion y recaptura) en una cuadricula y C) muestreos de animales

con extraccion.

A) La vegetacion se muestred de la siguiente manera: 1) Se colectaron ramas,
flores, frutos y semillas en toda el drea de estudio con el propésito de determinar, hasta
donde fue posible, las especies vegetales presentes. 2) En un érea de 60 x 8 m, dentro
de la cuadricula de marcaci()n y recaptura se realizé un inventario de todas las plantas
mayores de 2 m de altura, se les midi6 el diametro de su tronco, asi como la
descripcion de los diferentes estratos de la vegetacion en el sentido vertical con ayuda
de un clinégrado. También se determiné la disposicion espacial de cada arbol en el
rectangulo. Esta informacién permitié elaborar un perfil de la vegetacion del area de
muestreo. 3) Con el propésito de evaluar el ritmo de produccion vegetal, se realizé un
reconocimiento fenoldgico en la cuadricula B (Fig. IV. 4) registrando la presencia de
flores, frutos y/o semillas para cada estacién de muestreo y para cada periodo de

muestreo durante un afo (1984).

B) Para los muestreos de marcaciéon y recaptura de los animales se instalé
una cuadricula de muestreo de 225 estaciones de captura o de trampas (Fig. 1V.4),

colocadas en 15 hileras lineales y con una separacion de 20 m entre cada estacion, lo

IV. Ecologia



e|Bojoog Al

‘olpnisa ap eale |ep |eiauab ojoadsy -'g ‘Al einbi4




A (9 Ha)

B 5.4 Ha)

20m

Estacién de muestreo con 225 trampas tipo Tomahawk

A
B

Estacién de muestreo con 135 trampas, una Tomahawk, otra Sherman.

Figura IV.3. Esquema de la estructura de las cuadriculas de muestreo
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cual permitié cubrir una extensién de 9 ha. En cada estacion de muestreo se colocod
una trampa de tamafo grande tipo Tomahawk o National (48x16x16 cm.) (Fig. IV. 4,
cuadricula A). Con el objeto de capturar tanto animales adultos como juveniles se
colocaron en 135 estaciones de captura (Fig. IV. 4, cuadricula B) trampas de tamario
pequefio tipo Sherman (23x8x8 cm.), acompainando a las National. Se utilizé como
cebo yuca y eventualmente frutas Los muestreos se realizaron una vez por mes por
espacio de siete noches y a lo largo de 20 meses (mayo 1983 a diciembre 1984). Las
trampas se revisaron temprano en la mafiana. Los animales capturados se identificaron
por corte de falanges y a cada individuo capturado se le determiné: el peso, la longitud
del cuerpo, de la cola, de la pata trasera izquierda y de la oreja, las caracteristicas del
pelaje, el sexo y la condicion sexual: tamario y posicién de los testiculos (escrotados o
no), en el caso de los machos, y condicién de la vagina y los pezones y presencia de

prefiez, en el caso de las hembras.
La informaci6n obtenida en los muestreos de marcacién y recaptura permitio:

1.- Estimar la capturabilidad de la p?blacién (Krebs et al., 1969; Hilborn et al.,
1976; Jolly, 1965; Jolly y Dickson, 1983; Krebs y Bonnstra, 1984).
Determinar el porcentaje promedio de capturas y recapturas, el nimero de
individuos capturados y recapturados por‘_ mes, las frecuencias maximas

de recapturas y el lapso temporal entre las recapturas.

2.- Determinar la estructura sexual y etaria de la poblacién, asi como la

sobrevivencia de los individuos inmaduros.
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3.- Estimar la densidad poblacional por el método de enumeracion directa
(Krebs, 1966; Fleming, 1971), la biomasa de la poblacién a través del
tiempo y el numero efectivo (Ne) de la poblacién, para ello se usé el

estimador simple propuesto por Thomas y Ballou (1983).

4.- Estimar el area de acciéon por poligonos (Stickel, 1954) y estimaciones
relacionadas a dicha area como son: centro de actividad, diametro

standart (Hayne, 1949) y distancias promedios (Fleming, 1971).

C) Los muestreos de extraccion de animales se efectuaron en zonas
adyacentes, pero lo suficientemente espaciadas de la cuadricula de los muestreos de
marcacion y recaptura. Este muestreo consistié en la colocacion de dos lineas de 40
trampas National (total = 80) durante dos noches cada mes durante los primeros 9
meses y luego cada dos meses durante 10 meses Esta trampas fueron revisadas a la
media noche y a las 6 am. Los animales capturados fueron sometidos a diseccién para
extraerles los aparatos digestivo y reproductor y posteriormente fueron preparados en
piel y craneo y depositados en la Coleccion de Mamiferos del Museo de Ciencias

Naturales de la USB.

La informacidn obtenida de los muestreos permitid calcular Indices de
Densidad Relativa (IDR; Southern, 1965; Linn y Dowton, 1975) que fueron comparados
con las estimaciones de densidad obtenidas por el método de marcacién y recaptura,

y también contribuy6 a la determinacién de la estructura de edad, fundamentalmente a
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fravés de las caracteristicas de la actividad reproductiva de la poblacion. La
informacién relativa al aparato digestivo sera objeto de estudios futuros fuera del

contexto del presente trabajo.

Adicionalmente se realizaron observaciones diurnas y nocturnas con el
proposito de identificar algunos de los miembros de la comunidad de vertebrados que
habitan la zona y especificamente para la determinacion de murciélagos se colocaron

mallas de neblina en dos oportunidades.

Para las evaluaciones estadisticas se utilizaron pruebas de Kolmogorov-

Smirnov, Mann-Whitney y test de la mediana.

IV. 3. Resultados

A) El analisis de vegetacion permitié identificar en el area de estudio alrededor
de sesenta (60) especies vegetales (ver Tabla IV. 1), asi como elaborar un perfil de la
vegetacién con las especies mas abundantes (Fig. IV. 5) en esta selva semidecidua en
recuperacion. La composicién floristica del area es similar a la sefialada por Ewel et al.
(1968). En épocas pasadas en la regiéon de Turiamo fue un centro de produccion de
cacao y caucho, de alli que ambas especies (Theobroma cacao y Castilloa elastica) sean
dominantes en el area. Otras especies de arboles relativamente abundantes y que se

concentran en su distribucion vertical entre los 11 y 24 m de altura (Fig. IV. 5) son:
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Tabla IV.1 Especies vegetales presentes en el area de estudio.

Apelandra sp.
Asclepiadaceae (varias)
Costus sp.

Ciclanthus bipartitus

Caiia de la india

Colepato

Especies Nombres comunes Especies Nombres comunes
| Anacardium excelsum Mijao Ipomoea purpurea Riquiriqui
| Autocarpus altilis Fruta é pan Heliconia caribbaea
Bursera simaruba Indio desnudo Hibiscus sp.
Castilloa eldstica Caucho Musa sp. Cambur
Cecropia sp. Yagrumo Musacea spp. Platanillos
Cedrela sp. Cedro Paullinia sp.
Ceiba sp. Ceiba Solanum sp.
Citrus sp. Naranja Solanacea spp.
Erithryna poeppigiana Bucare Zamia sp.
Ficus spp. Cyperus sp.
Hamelia sp. Coralito Olyra latifolia
Hura crepitans Jabillo Panicum sp.
| Mucuna urens Pepa é zamuro Solanum asarifolium
’}v!ang:‘fera indica Mango Tinantia sp.
Palicourea sp. Viola sp.
Piper spp. Pteridophyta spp.
Psychotria horizontales Bactris sp.
Spondias mombin Jobo Roystohea sp. Chaguarama
Tabebuia pentaphylla Apamate Bambusa sp. Bambu
Theobroma cacao Cacao Humboldtia sp.
Triplaris caracasana Palo é Maria Bauhinia splendies Bejuco de cadena

| Monstera adansonii
Bignonacea spp.
Bromeliaceae spp.
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Figura IV. 5.- Perfil de la vegetacion del area de estudio. Se representd la disposicion
vertical de las especies mas abundantes. (1=Mija0, 2=Palo é Maria, 3=Ficus, 4=Bucare,
S=Jabillo, 6=Apamate, 7=Ficus, 8=Cafa de la India, 9=Cacao, 10=Cacao, 11=Ficus,
12=Chaguaramo, 13=Riquiriqui, 14=Cambur).
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Ficus sp., Hura crepitans, Tabebuia pentaphilla y Erythrina poeppigiana. En el estrato
superior (de 25 a 40 m) sobresalen: Anacardium excelsum, Triplaris caracassana y Ficus sp.
El estrato arbustivo (entre 3 y 5 m) abundan Heliconia caribae, Piper sp. y arboles
jovenes de cacao. En la parte inferior (0-1 m) predominan las especies Ciclanthus
bipartitus, Olira latifolia, Paullinia sp. y Panicum sp. En algunos sectores de la cuadricula

de muestreo se localizan bambuzales (Bambusa sp.).

La selva decidua es notablemente diferente en las dos estaciones climatica,
durante la ép.oca de sequia el dosel queda despejado debido a que la mayoria de lo
arboles pierden sus hojas y en el suelo se observa una densa capa de hojarasca seca;
en esa época fructifican los arboles de jabillo, bucare, caucho y apamate. Este
escenario se mantiene hasta la entrada de las lluvias y durante este periodo hay
profusion de plantulas y hojas nuevas, la hojarasca se torna himeda y se hacen
presentes flores, frutos y/o semillas de mango, coralito, caucho y ficus. La época de
maxima abundancia de flores, frutos y semillas durante el periodo analizado fue entre
finales de la época de sequia y comienzo de la época de lluvia. Es de hacer notar que
en el segundo afio de muestreo (1984) hubo una extensiéon del periodo de sequia

hasta el mes de junio.

B) El disefio de muestreo de animales permitié el funcionamiento de 360

trampas durante 7 noches, por espacio de 20 meses (50.400 trampas noche).

Las observaciones sobre la fauna, que se realizaron durante el seguimiento de

la poblaciébn de P. g guairae en la localidad de Turiamo, permitid identificar
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parcialmente la fauna de vertebrados que se encuentra presente en la zona. En la
Tabla IV. 2 se consigna la lista de animales capturados en la cuadricula de muestreo
asi como los observados durante el tiempo que durd el presente estudio. Las especies
de roedores capturados en el area de rﬁuestreo fueron las siguientes: P. g. guairae,
Oryzomys talamancae, Oryzomys Sp., Zygodontomys microtinus (=brevicauda) y Heteromys
anomalus. En la Fig. IV. 6 se muestra la composicion especifica de la comunidad de

roedores, de acuerdo a las capturas, durante el tiempo que duré el estudio.

Sobre las capturas y recapturas de P. g. suairae

Se realizaron més capturas de P.g. guairae en las trampas grandes que en las
pequenas (cuadricula B - Fig. IV. 4) y estas diferencias fueron estadisticamente

significativas (p<0,01).

El nimero total de capturas, de individuos de Ia especie P. g. guairae, durante
los veinte meses ascendié a 275, siendo la eficiencia total de captura de 0,55 %
(275/50.400 trampas noche x 100), y el nimero de animales marcados fue de 94 (48 :
machos y 46 hembras). Se estimé la Capturabilidad de la poblacion de P. g guairae,
como el porcentaje de individuos que se saben vivos en un determinado periodo y se
capturan en dicho periodo. En la Fig. IV. 7 se expresa la capturabilidad a través del
tiempo y se observa que sélo en 5 ocasiones, para el caso de los machos, y en 3
ocasiones, para el caso de las hembras, la capturabilidad fue menor del 50 %. No se
encontraron diferencias estadisticamente significativas entre la capturabilidad de las

hembras y la de los machos (p<0,01). La capturabilidad méxima (Krebs et al., 1969) y
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Tabla IV.2 Vertebrados presentes en la selva veranera semidecidua de Turiamo.

O = Observado, C = Capturado.

IDENTIFICACION

ESTATUS

RODENTIA

Proechimys g. guairae
Oryzomys talamancae
Zygodontomys microtinus
Hefteromys anomalus
Oryzomys sp.

Dasyprocta leporina

DIDELPHIMORPHIA

Didelphis marsupialis
Monodelphis brevicauda
Caluromys philander
Marmosa sp.

XENARTHRA

Dasypus novemcinctus
Tamandua tetradactyla

CARNIVORA

Cerdocyon thous
Leopardus pardalis

ARTIODACTYLA

Tayassu tajacu

CHIROPTERA

Prteronotus parnelli
Artibeus jamaicensis
Artibeus lituratus
Arfibeus glaucus
Sturnira lilium

Carollia perspicillata
Noctilio leporinus
Glossophaga soricina
Micronycteris sylvestris

SQUAMATA

Chironeus carinatus
Bothrops columbiensis
Microrus dumerilii
Pseudoboa neurisiedi
Mastigodryas boddenti

OOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOO

En el caso de la clasificacién de los mamiferos se siguié la nomenclatura propuesta por Wilson y
Reeder (1993), con algunas modificaciones.

IV. Ecologia
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la capturabilidad minima (Hilborn et al., 1976) alcanzaron valores muy similares, 71,5

% y 70,8 %, respectivamente.

El porcentaje promedio de capturas y recapturas se estimé a partir del promedio
de individuos, marcados y no marcados, cuya captura inicial ocurre en el primer,
segundo, ... al séptimo dia de trampeo (Fleming, 1971). En la Fig. IV. 8 se expresa el
valor promedio para cada dia como porcentaje acumulado. A través de una prueba
Kolmogorov-Smirnov  («=0,05) se evidencié la no existencia de diferencias
estadisticamente significativas entre las distribuciones de frecuencias para individuos
marcados y no marcados. De estos resultados se deriva que el 50 % de las capturas y

recapturas iniciales se logran al tercer dia de muestreo.

El numero de individuos capturados y recapturados por mes se expresa como el
promedio mensual de animales ya bien sea capturados (sin marcas) como
recapturados (Fig. IV. 9). No se detectaron diferencias estadisticamente significativas
entre machos y hembras para lo relativo a las capturas (Mann-Whitney, a=0,05) con
una probabilidad de 98 %. Para el caso de las recapturas tampoco se encontraron
diferencias estadisticamente significativas, pero a una probabilidad muchisimo menor
(8 %) comparado con lo encontrado para las capturas. Tampoco se encontraron
diferencias estadisticamente significativas (Kolmogorov-Smimov, «=0,05) entre las
capturas y recapturas por mes. Las frecuencias maximas de recapturas, para los dos
sexos, se consignaron en la Fig. IV. 10. De acuerdo a una prueba Kolmogorov-
Smirnov («=0,05) no se evidenciaron diferencias estadisticamente significativas

entre las frecuencias maximas de recapturas entre los sexos. Se puede observar en la

IV. Ecologia
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Fig. IV. 10 que el 41 % de los animales no son recapturados y el 22 % se recapturaron

una sola vez.

El lapso temporal entre las recapturas, el cual puede considerarse como el
tiempo en que los individuos permanecen en el area de muestreo, se calculé como el
tiempo en meses entre la primera y Ultima recaptura. En la Fig. IV.11 se puede
observar que el tiempo promedio entre Ia captura inicial y la final fue entre 3 y 4 meses.
Para el 75 % de los individuos, el tiempo entre la captura inicial y la final fue entre 1y 4
meses, siendo el intervalo de 1 mes de permanencia el mas comun. No se detectaron
diferencias estadisticamente significativos entre machos y hembras (Mann-Whitney,

a=0,05).

Sobre la estructura sexual y etaria de la poblacion de P. ¢. guairae

Tomando en cuenta el peso, la longitud del cuerpo, el pelaje y las
caracteristicas sexuales se lograron determinar tres grupos de edad en cada sexo. En
las Figs. IV. 12 y IV. 13 se muestran las relaciones encontradas entre el peso y la
longitud del cuerpo para machos y hembras, respectivamente. En las figuras se puede
apreciar los limites de las clases de edad las cuales quedaron definidas de la siguiente
manera:

Juveniles Subadultos Adultos

Machos

Peso (g) <120 121 - 200 > 200
Longitud cuerpo (mm) <160 161 -200 > 200
Testiculos (escrotados) no no o si Si
Hembras

Peso (g) <130 131 - 200 > 200
Longitud cuerpo (mm) <160 161 -200 > 200
Vagina (abierta) no no o si no o si

V. Ecologia



'0]00T Al

s2

an4ons '8 ' uoloe|qod eun ap seiquay A soyoeuw
sonpiAipul ap |eul} A jeiojuil seinjdes se| aijua oplunasuesy odwall L LAl eanbi4

sonpialpul ap afejuasiod
0z Sl ] S 0

I 4

Li
cl

i

SEIQWSH [ T

SoYJe =1}
) 9l

{sasaw) einydeos ewnyin e} A esawnd e anua odwai}



500

® NO ESCROTADDS
450 - .
400 o .
350 - L
300 A _ _ '.'.
2 250+ el
g
S
U -
l?'l 200' . @
g: e '.G
160 -
.-
100 1 wg"g
Too
s0{ . °

100 150 200 250 300

Longitud corporal (mm)

Figura IV. 12.- Relacion del peso y del tamafio corporal de individuos machos de P. g.

guairae . Se muestran los limites de las tres clases de edad.

IV. Ecologia



450 A .
4= VAGINA CERRADA
® VAGINA ABIERTA
@ PRERADAS
L ]
400 A
1 ]
350 7 . [l X J
L J
L ]
L]
@ .
N
3% - ° .o: 58
'a:
R ..l
-8
[ 1) "1
"m"' T .: )
E -
g | fe
° D+ o ®
S 200 - -
4 440
a L
i’
150 A +
e
+§‘++
100 - +%
P
+ ++
b R
+ +
-
+ +
50 - &
} +
+

100 150 200 250

Longitud corporal (mm)
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guairae . Se muestran los limites de las tres clases de edad.
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En la Fig. IV. 14 se muestra la distribucion de edades a través del tiempo, los

pveniles y subadultos se incorporan a la poblacién al inicio e la época de lluvia y van

: * desapareciendo” (creciendo) hasta llegar a la época de sequia en donde se aprecia

una poblacion constituida sélo por individuos adultos. La actividad reproductiva se
mantiene en el tiempo (ver parte superior Fig. IV. 14), baja en la época de lluvia y

aumenta en la época de sequia.

Siguiendo la proposicion de Fleming (1971) se estimé el indice de
sobreviviencia (IS) de los individuos inmaduros (juveniles y subadultos) a través del
tiempo. Este indice se obtiene al multiplicar el nimero de hembras (prefiadas o
lactantes) capturadas por el estimado del tamafio promedio de la camada (= 3 crias; de
acuerdo a Weir, 1973); .el valor obtenido es agregado al valor observado de inmaduros
a los dos meses siguientes ya que se considera éste lapso como el tiempo promedio
de gestaciéon. Este nuevo valor se considera como el esperado, el cual se compara
con el valor observado de inmaduros (IS= valor observado/valor esperado). En la Fig.

IV. 15 se consignan los valores estimados del IS.

Sobre la densidad poblacional, la biomasa y el nimero efectivo de P. g. guairae.

A pesar de que los resultados obtenidos en relacion a la respuesta de trampeo
(capturabilidad mayor del 50 % e igual respuesta de los animales marcados y no
marcados al trampeo) permiten estimar la densidad por diferentes métodos de captura
y recaptura, ej. Jolly-Seber (Seber, 1973), se decidié estimar la densidad poblacional

por el método de enumeracion directa (Krebs, 1966) para fines comparativos con los

IV. Ecologia
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Figura IV.15 Indice de sobreviviencia (IS) de los
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poblacion de P. g. guairae
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resultados obtenidos por otros autores. Este método permite obtener el minimo valor
de la densidad a partir del nimero de animales que se saben presentes en el area de
muestreo. En la Fig. IV. 16 se muestran los resultados de las estimaciones de la
densidad poblacional, indicando que en 1983 la poblaciéon aument6é en la época de
lluvias, llegando a alcanzar 3,6 ind./ha y disminuyd en la época de sequia (1 ind./ha).
Este patrén se repite en 1984 pero con la diferencia que se manifiesta un marcado

descenso en los valores.

La biomasa de la poblacién a través del tiempo (Fig. IV. 16) fue estimada
multiplicando el promedio del peso de los individuos capturados en cada mes por la

densidad estimada del mes en cuestion. La biomasa varia entre 150 a 750 g/ha.

El numero efectivo (Ne) de la poblacién: "el tamafio de una poblacién ideal que
tiene igual cantidad de endocruza o de deriva génica que la poblacién considerada"
(Kimura y Crow, 1963) se estimé utilizando el estimador simple propuesto por Thomas y

Ballou (1983):

Ne =4 Nm Nf/(Nm + Nf), donde: Nm = machos reproductivos
Nf = hembras reproductivos

En la Fig. IV. 17 se muestra la variacion Ne a través del tiempo, éste varia entre 3

y 20 individuos.

IV. Ecologia
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Figura IV.17. Namero efectivo (Ne) de la poblacién de P. g. guairae,
en la localidad de Turiamo.
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Sobre el area de accion de P. g. guairae

Se determiné el area de accion, tanto para hembras como para machos, de
todos aquelios individuos que fueron capturados cinco o mas veces. Se estimé el area
minima (AM) por poligonos (Stickel, 1954) y el area circular (AC), sobre la base del
centro de actividad y el diametro estdndar (Hayne, 1949) (ver Tabla IV. 3). En las
Figs.IV. 18 y 19 se muestran los poligonos de area minima. Para ambos estimados se
encontraron diferencias estadisticamente significativas (Mann-Whitney, «=0,05) entre
machos y hembras, lo que indica que el area de accién de los machos es mayor que el
de las hembras. Por otra parte los machos evidenciaron sobreposicion del area de
accion (Fig. 1V.18) mientras que las hembras no sobreponen su area de accion (Fig. IV.
19). La sobreposicion que se observa graficamente entre las hembras no se

corresponde con una coincidencia en el tiempo.

Dos estimaciones adicionales, las cuales expresan distancias recorridas (en m)
(Fleming, 1971), fueron calculados: a) distancia promedio recorrida en un mismo
periodo (DPRMP) y b) distancia promedio de recaptura en periodos sucesivos

(DPRPS). Los valores obtenidos fueron:

Machos Hembras
DPRMP 70+ 6,6 15,4+ 36
DPRPS 65+ 5,2 21,0+ 2,2

Para ambas estimaciones se encontraron diferencias estadisticamente

significativas (Mann-Whitney, o=0,05), lo cual, reforzando lo ya sefialado, evidencia

IV. Ecologia



Figura IV. 18.- Area minima de accién de los individuos machos de P & guairae . Cada

area ha sido delimitada por trazos diferentes y los numeros corresponden a la
identificacion asignada a cada animal en campo.
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Figura 1V. 19.- Area minima de accién de los individuos hembras de P. g. guairae. Cada

area ha sido delimitada por trazos diferentes y los nimeros corresponden a la
identificacion asignada a cada animal en campo.

IV. Ecologia
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que las hembras se desplazan menos que los machos. El total de animales capturados
al menos 2 veces en un mismo muestreo, de acuerdo a DPRMP fue de 28 machos y 12
hembras, mientras que de acuerdo a DPRPS fue de 23 y 17, respectivamente. El total
de movimientos evaluados para los machos fue de 77 y 49, de acuerdo a DPRMP y

DPRPS, respectivamente, mientras que para las hembras fue de 84 y 61.

C) Las capturas de extraccion se realizaron en 14 oportunidades y se capturaron
un total de 43 individuos. Estos resultados permitieron calcular el indice de densidad
relativa, [IDR= (N°. animales capturados/N°. trampas x 2 noches) x 100)], cuyos valores se

indican a continuacion:

1983 1984
Mes Jun Jul Ago Sep Oct Nov Dic Ene Feb Abr Jun Ago Oct Dic
DR 13 44 19 44 56 25 38 25 19 00 00 00 00 00
Estos valores indican que los meses de mayor abundancia fueron: de julio a
octubre de 1983, seguidamente se observa una disminucién a partir de enero de 1984

que llega a valores de cero durante el resto del afio. Estos resultados son coherentes con

los obtenidos por el método de enumeracion directa (ver Fig. IV.16).
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IV . 4. Discusion y Conclusiones

En la ladera Norte del Parque Nacional Henry Pittier (PNHP) ha sido reportada la
presencia de unas 50 especies de mamiferos (Fernandez-Badillo y Ulloa, 1990; Pérez-
Zapata et al. 1986; Reig et al., 1990; Voss, 1991). El muestreo realizado en la localidad de
Turiamo durante 20 meses permitid el reconocimiento en la zona de estudio de 24
mamiferos (ver Tabla IV. 2) lo cual constituye alrededor del 50 % de los mamiferos
presentes en la zona y permite agregar para la ladera Norte del PNHP la presencia del

marsupial Caluromys philander, del carnivoro Felis pardalis y del roedor Oryzomys sp.

La composicién de la comunidad de roedores encontrada es similar a la reportada
para otros ecosistemas del pais como son, un bosque submontano ( Diaz, 1978) y una
selva decidua de la region de los llanos (Eisenberg et al., 1979). En ambientes naturales
la coexistencia de varias especies de roedores, que estan ecolégicamente relacionadas,
se atribuye a la utilizacion diferencial de los recursos (Duesser y Shugart, 1979; Meserve,
1981; August, 1983). Durante el lapso que duré el muestreo se evidencié en el area la
presencia constante de dos especies: Proechimys g. guairae Y Oryzomys talamancae (Fig. IV.
6) y ambas especies son las mas abundantes de la comunidad de roedores. La
predominancia de una especie del género Proechimys en ambientes selvaticos similares
en clima y composicion floristica ha sido sefialada por otros autores (Fleming, 1971;

Guillotin, 1982; Emmons, 1982).
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Capturas y recapturas de P. g. guairae

En general se puede sefnalar que la eficiencia de capturas obtenida en el presente
trabajo fue muy baja (0,55 %) y este resultado es de tener en cuenta para futuras
investigaciones ecoldgicas ya que, como veremos mas adelante, se pueden obtener

resultados similares con un menor esfuerzo de captura.

Como era de esperarse, dado las dimensiones corporales de P. g guairae, la
mayoria de las capturas se efectuaron fundamentalmente en las trampas de mayor
tamarfo (Tomahawk) y en las trampas pequefas se capturaron soélo individuos juveniles

(peso <120 g).

La capturabilidad de los individuos de una poblaciéon depende de muiltiples factores
como ha sido esquematizado por Kikkawa (1964) (ver Fig. IV. 20). En cuanto al
procedimiento de trampeo consideramos que fue adecuado en el tipo de cebo,
distribucién y nimero de trampas y a la frecuencia y tiempo de muestreo, sin embargo es
necesario evaluar si el procedimiento utilizado produce algun sesgo en la informacién
obtenida. En primer lugar interesa conocer si la capturabilidad de los individuos es baja
(< 50%) o alta; los resultados obtenidos al respecto (Fig. IV. 7) indican que la
capturabilidad se mantiene a lo largo de todo el periodo de muestreo sobre el 50 %, salvo
en 3 ocasiones para los machos y 5 ocasiones para las hembras. La capturabilidad total
de los individuos que conforman la poblacién se puede considerar relativamente

constante ya que la capturabilidad maxima y minima son muy similares (71%), esta

IV. Ecologia
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magnitud de la capturabilidad ha sido reportada en otros estudios de roedores como son

Microtus californicus Yy M. townsendii (Krebs y Boonstra, 1984).

Los resultados obtenidos evidenciaron que no existen diferencias de capturas
entre los individuos marcados y no marcados (Fig. IV. 8), lo cual indica que la marca (el
corte de falange) no afectd la captura de los individuos, resultados similares han sido
reportados para otras especies de roedores (Korn, 1987). Es de hacer notar que el 50 %
de las capturas y recapturas iniciales se logran al tercer dia de muestreo, éste resul.tado
sugiere la posibilidad de realizar, en estudios futuros, sesiones de trampeo menores de

siete dias y en consecuencia disminuir el esfuerzo de captura.

El nimero de individuos capturados y recapturados por mes (Fig. IV. 9), tanto
de machos como de hembras, no son estadisticamente diferentes, mas aan las
frecuencias maximas de recapturas (Fig. IV. 10) tampoco evidenciaron diferencias
entre los sexos. En conclusién se puede sefalar que los machos y hembras de P. g.
guairae, tanto capturados como recapturados, responden por igual al muestreo y que la
poblacion presentd una baja recapturabilidad ya que el 42 % de la poblacién marcada
no se recapturé y un 22 % se recapturé una sola vez (Fig. IV. 10). Resultados

similares fueron encontrados para P. semispinosus (Fleming, 1971).

En general los individuos de la poblacion, tanto hembras como machos,
permanecen en el area de muestreo (tiempo entre la primera y Ultima recaptura, Fig. IV.
11) alrededor de 3, 5 meses, pero el intervalo mas comin de permanencia fue de 1

mes y al menos un macho permanecié mas de un afio (16 meses) en al area de
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estudio. Resultados similares se encontraron para P. guyannensis (Everard y Tikasingh
(1973), de 3,8 meses, mientras que para P. semispinosus (Fleming, 1971) se estimaron
tiempos de permanencia cercanos al afo. Este tiempo de permanencia puede ser
considerado como una estimacion de la longevidad minima (Fleming, 1971; Wolfe,

1985).

Cuando se analiz6 la distribucion espacial de las capturas de P. g. guairae en el
area de muestreo se observé que la mayor proporcion de las capturas se realizaron en
las estaciones que se encontraban en o cerca de: bambuzales, arboles caidos o
concentracién de enredaderas. Esta observacion indica que esta especie prefiere como
vivienda los refugios naturales de cierta complejidad estructural, como los sefialados.
Esta preferencia debe contribuir al éxito de Proechimys en selvas intervenidas (Ochoa,
et al., 1988), donde el sotobosque se manifiesta mas denso y diversificado y con alta
disponibilidad de alimentos y sitios de refugio. Este hecho unido a la comprobada
ingesta de hongos por algunas especies de este género (Emmons, 1982) permite
sugerir que estas especies pueden jugar un papel importante en la regeneracion de las

selvas.

Estructura sexual y etaria de |la poblacion de P. g. guairae.

La ausencia de diferencias estadisticas entre la captura y la recaptura de
ambos sexos sugiere que la poblaciéon estudiada mantuvo una relacion sexual 1:1,

durante el lapso de estudios.
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La caracterizacion, sobre la base del peso, la longitud y k@ condcion
reproductiva, de las diferentes clases de edad de machos y hembras (Fig. IV. 12y IV.
13) de P. g guairae puso de manifiesto que no existen diferencias de tamafio entre
machos y hembras, esta ausencia de dimorfismo sexual es consistente con los
resultados obtenidos en el analisis craneométrico de las especies del género (Capitulo

Il de este estudio).

La evolucién etaria (Fig. IV.14) pone de manifiesto que los adultos se
encuentran siempre presentes en la poblacion, los juveniles se incorporan a la entrada
de la época de lluvia (mayo-junio) constituyéndose en parte importante de la
poblacién durante la época de lluvia para desaparecer durante la época de sequia. Los
subadultos siguen un patron similar a los juveniles, pero menos definido. Esta
estructura poblacional, variable en el tiempo, ha sido encontrada para otras especies
del género: Proechimys sp. (2n=62) (Diaz, 1978), P. semispinosus (Fleming, 1971; Gliwicz,
1973) y P. guyannensis (Guillotin, 1981), en donde los individuos inmaduros son casi
ausentes en la época de sequia y numerosos en la época de lluvias. De acuerdo a
Fleming (1971) los individuos inmaduros tienen una menor sobrevivencia en la época
de sequia y resultados similares fueron encontrados para P. g. guairae (ver 1S, Fig. IV.
15). Esta respuesta de los inmaduros de la poblacion puede interpretarse tomando en
consideracién la disminucion de la cantidad de recursos en dicha época, la cual
significaria mas riesgo para los inmaduros que para los aduiltos. Es de hacer notar que
la presencia de juveniles de la poblacién en estudio durante el afo 1984 se manifiesta
en el mes de junio, este desplazamiento en el tiempo se puede explicar por la inusual

extension de la época de sequia ocurrida ese ano.
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En relacion a la reproduccion se pudo observar hembras prefiadas y/o lactantes
durante la mayoria de los meses de seguimiento de la poblacion (ver Fig. V. 14). La
mayor cantidad de hembras con signos de reproduccion activa se consiguieron en los
meses de marzo y junio de 1984 y se detectd una hembra con signos de prefiez
durante tres ocasiones en un afo. La existencia de actividad reproductiva a lo largo de
todo el afo ha sido reportada para otras especies del género (Tabla IV. 4) en
condiciones naturales y en condiciones de laboratorio para P. guairae (Weir, 1973). Los
resultados obtenidos en el presente estudio sugieren que la intensidad de la
reproduccion de esta poblacion de P. g. guairae no es constante a través del ciclo anual.
Parece que la mayor actividad sexual se concentra entre mediados de la época de
sequia y durante la época de lluvia, garantizando asi, luego de un tiempo de gestacion
de aproximadamente dos meses (Weir, 1973), el ingreso de los juveniles a la
poblacién, cuando los recursos son abundantes. Resultados similares fueron

encontrados para P. semispinosus (Gliwicz, 1984) en Panama.

Densidad poblacional, biomasa y nimero efectivo de P. g. guairae

El método de enumeraciéon directa (Krebs, 1966; Krebs et al., 1969) permite
estimar el numero minimo de la poblaciéon considerando el niumero de individuos que se
sabe estan presentes en el drea de estudio. Este método ha sido objeto de criticas y
confrontaciones con los métodos de calendario de capturas y recapturas (modelo Jolly-

Seber; Seber, 1973). Se sefiala (Hilborn et al., 1984) que bajo ciertas condiciones el
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método de enumeracion directa puede subestimar entre un 10 a 20 % una poblacion
cuando la capturabilidad se encuentra sobre el 50 % y que aun bajo ciertas condiciones
de capturabilidad desigual el método de Jolly-Seber es menos desviado que la
enumeracion total (Jolly y Dickson, 1983). A pesar de que el método de Jolly-Seber para
estimar la densidad poblacional ofrece resultados menos sesgados (Nichols y Pollock,
1983; Boonstra, 1985) en el presente estudio se ha preferido utilizar el método de
enumeracién directa por tres razones fundamentales: la primera de ellas es que permite
realizar comparaciones equitativas con los resultados obtenidos por otras autores (Tabla
IV. 4); la segunda razén es porque las estimaciones realizadas con el modelo Jolly-Seber
indicaron una marcada sobreestimacion de la densidad poblacional (de 15 a 100 indiv. x
ha durante 7 meses), y en tercer lugar porque, a pesar de las criticas, el método de
enumeracion directa es considerado un buen estimador (Boonstra, 1985), en especial
cuando los nimeros poblacionales y la recapturabilidad son bajos (Krebs et al., 1986)

como en el caso de P. g. guairae.

Las densidades estimadas para P .g. guairae son en magnitud (Tabla IV. 4) muy
similares a las de P. semispinosus, P. guyannensis, P. cuvieri, P. brevicauda, P. hendeii y P.
longicaudatus. Llama la atencién que las densidades reportadas para las especies P.
semispinosus Y P. guyannensis que se encuentran en la Isla Orquidea y la Isla de Trinidad,
respectivamente, son muy altas (7 a 13 ind. x ha). Este hecho podria deberse a
condiciones climaticas favorables en los afios en que se realizaron ambos estudios o a
caracteristicas particulares de esas islas. En la Fig IV. 16 se observa un marcado
descenso en la densidad poblacional durante 1984, presumiblemente producto de las

condiciones adversas impuestas por la larga sequia de ese aio.
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La estacionalidad climatica ha sido senalada como uno de los factores mas
importantes en la regulaciéon de la densidad poblacional de los roedores. Para habitats
selvaticos ha sido el tnico factor considerado por muchos autores (Everard y Tikasingh,
1973; Fleming, 1971, 1974; Guillotin, 1982). Especificamente, en estudios ecoldgicos
sobre roedores, realizados en Venezuela, se ha evidenciado que las variaciones
climaticas, y en consecuencia las caracteristicas estructurales del habitat, influyen
marcadamente a algunos parametros poblacionales como son la densidad, la estructura
de edades y la reproduccién (Diaz de Pascual, 1978; Gémez, 1960; Soriano y Clulow,
1988: Vivas, 1986). Los resultados sobre la evolucion de la densidad poblacional de P.g.
guairae en el tiempo (Fig. IV. 16) pueden interpretarse a la luz de las fluctuaciones en el
clima y la disponibilidad de recursos, dado que se observan las mas altas densidades en
la época de lluvia y las mas bajas en la época de sequia, mientras que en 1984 se
mantiene relativamente constante en su nivel mas bajo a causa de la alteracion climatica

acontecida.

El maximo valor de la biomasa estimada (Fig. IV. 16) es similar al encontrado para
P. semispinosus (=g. guairae), P. guyannensis, P. cuvieri, P. brevicauda, P. hendeii y P.
longicaudatus (ver Tabla IV. 4), mientras que difiere sustancialmente de la registrada para

P. semispinosus de Panama (Fleming, 1971; Gliwicz, 1973,1984).

El numero efectivo de una poblaciéon (Ne) también puede considerarse como el
numero de machos y hembras que nacen cada generacion, que sobreviven y que se

reproducen exitosamente (Reed et al., 1986) y se ha sugerido que un Ne de tamarfio 50
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es suficiente para que se produzca pérdida de variabilidad debido a la endocruza,
mientras que un Ne de 500 es suficiente para neutralizar el efecto de la deriva génica
(Franklin, 1980; Frankel y Soulé, 1981. Los Ne (Fig. IV. 17) estimados en este estudio son
producto de unas bajas capturas (sélo 94 ind. en 20 meses) y en consecuencia muy
probablemente sean valores subestimados, aun asi podemos considerar que en el
contexto de los valores de Ne sefaladas, los de P. g. guairae (de 3 a 20 ind/ha) deben ser

considerados como valores bajos.

Area de accion de P. ¢. guairae.

El érea de accién de varias especies del género (P. semispinosus, P. guyannensis,
P. brevicauda, P. hendeii y P. longicaudatus) oscila entre 0,2 y 1,0 ha (ver Tabla IV. 4), los
valores del area de accion encontrados para P. g guairae se encuentran en el rango
sefialado (0,3-0,7 ha), para el caso de las hembras, pero los machos evidenciaron un
area de accion significativamente mas amplio (0,9-2,3 ha), esta estimaciéon esta
reforzada por los resultados obtenidos de la distancia promedio recorrida en un mismo
periodo (DPRMP) y la distancia promedio de recaptura en periodos sucesivos
(DPRPS). Esta diferencia de tamarno del area de accion entre los sexos fue también
encontrada en P. brevicauda. La diferencia de tamano entre las areas de accion de los
sexos ha permitido a Gaulin y Fitzgerald (1986, 1989) hipotetizar que la seleccién
podria favorecer areas de accibn mayores para los machos en poblaciones con
sistemas de apareamiento promiscuos o poligamos ya que la competencia entre

machos, por una pareja, seria mas intensa.
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Otro resuitado interesante lo constituye el hecho de que las hembras adultas no
superponen su area de desplazamiento mientras que los machos si lo hacen (Figs. IV.
18 y IV. 19), este comportamiento habia sido sefalado por Fleming (1971) para P.
Semispinosus 'y por Emmons (1982) para P. brevicauda. Esta evidencia sugiere la
existencia de una cierta territorialidad (aunque no existen registros de defensa del
area) y podria tener su explicacién en la existencia de fuentes de alimentacion

concentradas y predictibles (Davies, 1978).

Finalmente, a la luz de los resultados de este estudio se pueden reconsiderar las
caracteristicas ecolégicas que favorecerian una especiacion por mutaciones
cromosomicas: nimero efectivo muy bajo, alta endocruza, flujo génico nulo y escasa
vagilidad (Begntsson y Bodmer,197; Lande, 1979, 1985; Templeton, 1980,1981). Es
evidente que la poblacion de P. g. guairae se caracteriza por tener un Ne bajo y se puede
concluir, de acuerdo a los datos sobre las distancias promedios recorridas en el area, asi
como del tamario del area de accioén, que también presenta una escasa vagilidad. Si se
considera esta Ultima caracteristica unida a Ia posible existencia de un sistema de
apareamiento promiscuo se puede concluir que las poblaciones de esta especie deben
mantener una alta endocruza y en consecuencia el flujo génico con otras poblaciones
debe ser bajo. Si bien es cierto que se puede concluir que en la actualidad [as
poblaciones del género Proechimys presentan caracteristicas ecoldgicas que favorecerian
la fijacion de reordenamientos cromosémicos, no se puede asegurar que esas
caracteristicas estaban presentes hace 50.000 afnos, época en la que se presume ocurrié

el proceso de especiacion de la superespecie [P. guairae]. La existencia de mecanismos
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moleculares de especiacién (Rose y Doolittle, 1983), que requieren condiciones
ecoldgicas menos restrictivas, permite seguir favoreciendo la hipétesis de que en este

grupo pudo haber ocurrido una especiacién cromosémica.
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CONCLUSIONES GENERALES

Los resultados de esta investigacion confirman que estamos en presencia de un
género de roedores en donde la especiacion cromosémica ha tenido lugar y se puede
considerar de tipo parapatrida. De acuerdo a la proposicion de Bush (1975) la especiacion
cromosémica de tipo parapatrida requiere que se produzca aislamiento temporal durante
el proceso de especiacién, que los individuos en donde se manifiestan los cambios
cromosémicos deben tener una baja vagilidad y que el aislamiento reproductivo se
adquiera por seleccion al mismo tiempo que se penetra en un nuevo habitat. En el caso
de la superespecie Proechimys es evidente que han ocurrido cambios cromosémicos del
tipo Robertsoniano que, sobre la base de la informacién obtenida hasta el presente, han
debido ocurrir de numeros bajos a nimeros altos, es decir a través de la fijacion de
reordenamientos cromosémicos del tipo fision que se constituyeron en barreras de
aislamiento reproductivo de tipo post-apareamiento. Esta radiacion cromosémica ha
debido anteceder a la diferenciacion genética (Benado et. al., 1979) y a la diferenciacién
craneométrica (este estudio). Imaginar un escenario de aislamiento temporal en
poblaciones de distribucién marginal de una especie ancestral de Proechimys de nimeros
cromosomicos bajos (ej. 2n=42) no resulta dificil por cuanto esta bien documentada la
existencia de ciclos de expansion y retraccion de los bosques ocurridos durante el
Pleistoceno en la América del Sur. Esos pequerios aislados poblacionales (demos) han
debido presentar una baja vagilidad y un numero efectivo bajo tal y como se ha
encontrado en la especie estudiada ecolégicamente (P. g. guairae) en este estudio y en

estimaciones relacionadas con la vagilidad y la densidad en otras especies del género.
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Es de resaltar que este estudio ha permitido precisar en detalle los cambios
cromosomicos ocurridos en la superespecie [P. guairae] y poner de manifiesto una vez
mas las diferencias en la estructura de los cromosomas y la morfologia craneana (en el
contexto multivariado) entre los miembros de este complejo y las aloespecies (P. canicollis
y P. trinitatis) relacionadas geograficamente. Asi mismo ha contribuido a ampliar el

conocimiento de las caracteristicas ecolégicas sobre las especies del género.

Desde el punto de vista taxonémico este estudio permite indicar que las especies
pertenecientes a la superespecie [P. guairae] son: P. poliopus (2n-42), P. guairae ochraceus
(2n=44), P. g. subesp. de Falcon (2n=46), P. g. guairae (2n=48), P. g. subesp. de los Llanos
(2n= 50), P. g. subesp. de Oriente (2n=52) y Proechimys sp. (2n=62). Esta ultima es una
nueva especie a describir. Los resultados cariolégicos del presente trabajo han permitido
efectuar una enmienda taxonémica, la denominada especie P. urichi es sin dudas una
sinonimia de P. trinitatis. La proposicion sobre el nombre de las subespecies es

provisional.

Finalmente, en el marco de las perspectivas, es de sefalar que este estudio
permite establecer dos vertientes de investigacion en el campo de la teoria evolutiva. La
primera de ellas se refiere a la estructura fina de los cromosomas, a la existencia de
grandes bloques de heterocromatina constitutiva en los brazos de los cromosomas
pequenos, de las especies y subespecies del complejo guairae, que ademas de
representar una caracteristica de la superespecie, ofrece una situacion especial para el
estudio de las secuencias de ADN altamente repetitivo y su posible papel en los procesos

especiogénicos. Los posibles impactos de estos procesos forman parte de las discusiones
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_ mas novedosas en el plano de los mecanismos moleculares en la especiaciéon (King,
1993). La segunda vertiente se refiere a la deterrﬁinacién de los mecanismos de
aislarhi_ento reproductivo que deben acompaiiar, en el contexto del concepto biolégico de
gspecie, .a la especiacion cromosémica. Las evidencias .parciales indican la ausencia total
o parcial de hibridos en la naturaleza entre los miembros de la superespecie [P. guairae),
en c_onsecuencia son imperativos los estudios que'permitan eQaIuar la magnitud del

I

~ aislamiento reproductivo postcigético.
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