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RESUMEN. En roedores, la competencia indirecta entre machos cumple un rol importante en el establecimiento
de jerarquias de dominancia y la evolucion de tacticas de apareamiento. Considerando que Akodon azarae es
poliginica con defensa de hembras, se plantearon las hipétesis de que los machos acceden al apareamiento a
través del establecimiento de jerarquias de dominancia y que las hembras prefieren machos dominantes. Nuestros
objetivos fueron estudiar el establecimiento de jerarquias de dominancia por parte de machos mediante marcado
odorifico, y la elecciéon de macho por parte de hembras en relacion a su condiciéon de dominancia. Ademas, se
estudio si los machos dominantes reafirman su condicion mediante el sobremarcado odorifico y el comportamiento
agresivo. El estudio se realizé en laboratorio durante el periodo reproductivo del afio 2015, utilizando animales
adultos (32 machos y 23 hembras). Se utilizd una camara de seleccion de tres compartimentos, separados por
paredes perforadas para permitir el contacto visual y olfatorio, pero no el contacto fisico directo. Los resultados
permitieron identificar machos dominantes y subordinados, pero revelaron que los machos dominantes no rea-
firman su condicién mediante sobremarcas ni agresion. Las hembras no exhibieron preferencia por los machos
dominantes. Estudios futuros deberian incluir una estimacion mas precisa de los niveles de dominancia y un
disefio que permita el contacto fisico entre los individuos.

ABSTRACT. Dominance hierarchy and female mate choice in Akodon azarae (Cricetidae: Sigmodontinae): an
experimental study. In rodents, indirect competition among males plays an important role in the establishment
of dominance hierarchies and the evolution of mating strategies. Given that Akodon azarae is a polygynous
species in which males guard females against other potential mates, we postulated that males access mating
through the establishment of dominance hierarchies and that females prefer dominant males. Our objectives
were to study the establishment of such hierarchies by means of scent marking and the relationship between
mate choice by females in relation to male dominance status. In addition, we examined whether dominant males
reinforced their condition by means of scent over-marking and aggressive behavior. The study was conducted
in the laboratory during the reproductive season of 2015, using adult individuals (32 males and 23 females).
We used a 3-chamber device, with chambers separated by perforated walls that allowed visual and olfactory
communication, but not direct physical contact. We were able to identify dominant and subordinate males, but
the former did not reinforce their condition with over-marking or aggression. Females did not appear to prefer
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dominant males. Future studies should include more precise assessments of dominance levels and a design that

allows physical contact among individuals.

Palabras claves: Estrategias de apareamiento. Marcacion odorifica. Poliginia. Seleccion sexual.

Key words: Mating strategies. Polygyny. Scent marking. Sexual selection.

INTRODUCCION

La teoria de seleccion sexual (Darwin, 1871)
propone que algunas caracteristicas de los
individuos sirven exclusivamente para obtener
apareamientos y que estos rasgos evolucionan
a través de la competencia entre machos por
conseguir apareamientos (seleccién intra-
sexual), o de la eleccién de pareja por parte
de las hembras (seleccion intersexual). La
intensidad de la seleccidon sexual dependera
de la diferencia en el esfuerzo reproductivo
realizado por cada sexo (Trivers, 1972; Emlen
y Oring, 1977). En mamiferos, debido a los
altos costos asociados a la gestacion y lactan-
cia, las hembras ponen la mayor parte de su
esfuerzo reproductivo en el cuidado de sus
crias (esfuerzo progenitor), mientras que los
machos, generalmente emancipados del cui-
dado de las crias, invierten en lograr el mayor
nimero de apareamientos posibles (esfuerzo
de cépula; Kokko y Jennions, 2008; Aloise
King, 2013). La competencia intrasexual por
lograr apareamientos puede incluir estrategias
que involucren confrontaciones agonisticas, o
estrategias que las eviten (Brockmann, 2001;
Wedell et al., 2006; Waterman, 2007). Si bien la
competencia entre machos cominmente ocurre
a través de interacciones agresivas directas,
la competencia indirecta entre ellos también
cumple un rol importante en la evolucién de
tacticas de apareamiento alternativas (Moore y
Moore, 1999; Clutton-Brock, 2009). Asi, cobran
importancia las estrategias que conducen al
establecimiento de jerarquias de dominancia
como estrategia de acceso o0 monopolizacion de
hembras (Shapiro y Dewsbury, 1986). Si bien
la agresion esta intimamente relacionada con
la dominancia, la agresividad por si misma no
confiere directamente la condiciéon de domi-

nante a un individuo, sino que esta se adquiere
a través de interacciones agresivas que con el
tiempo se vuelven menos frecuentes al hacerse
menos necesarias (Drews, 1993; Spritzer et al.,
2005). En especies de roedores la dominancia
es uno de los atributos individuales asociados
con el éxito de apareamiento; los machos
mas dominantes obtendrian un mayor éxito
de apareamiento a través de la jerarquia de
dominancia alcanzada per se, o de su elec-
cion por parte de hembras (Lopuch y Matula,
2008; Lopuch y Radwan, 2009). Numerosos
estudios muestran que la marcacién odorifica
desempena un papel clave en la mediacion
de la conducta sexual en roedores, ofreciendo
informacién sobre la jerarquia de dominancia
de los machos, atn después de que el macho
donador haya abandonado el area (Thomas,
2002; Thomas y Wolff, 2002; Hurst y Beynon,
2004; Hurst, 2009). Esta marcaciéon puede
realizarse mediante la deposicién de orina y
heces, el frotado de la region anogenital, y la
deposicion de olores producidos por glandulas
odorificas especializadas (Rich y Hurst, 1998,
1999). Las marcas de olor dejadas por machos
dominantes les confieren prioridad sobre el
acceso a recursos (Gosling y Roberts, 2001;
Korpela et al., 2011), les permiten mantener
su jerarquia de dominancia (Woodward et al.,
1999; Sun et al., 2007) y atraer pareja (Ferkin
et al.,, 1994, 1997; Woodward et al., 2000).
Segin Gosling et al. (2000) y Gourbal et al.
(2002), la jerarquia de dominancia constituiria
una sefnal confiable de la calidad del macho
para las hembras, ya que el mantener el rango
de dominancia conlleva altos costos (valor de
handicap) (Zahavi, 1975, 1977).

En varias especies de roedores la condicion
de dominancia del macho ha sido asociada a
la eleccién de pareja por parte de la hembra
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(Horne e Ylonen, 1996; Solomon y Keane, 2007;
Hurst, 2009). Varios autores han propuesto que
la eleccién de un macho dominante aumenta
el éxito reproductivo de la hembra a través de
un mayor tamafio de camada, el aumento de
la sobrevida de la descendencia, la evitacion
de infanticidio, una mayor tasa de crecimiento
de las crias hasta el destete, entre otros (Dric-
kamer et al., 2000, 2003; Ylonen et al., 2004).
De esta manera, seria esperable que la domi-
nancia del macho, o los rasgos que la reflejan,
fueran sefales importantes para la hembra en
su eleccion de pareja (Qvarnstrom y Forsgren,
1998). Segun Woodward et al. (1999, 2000),
el mayor tiempo que las hembras de Microtus
ochrogaster pasan en proximidad de marcas de
orina dejadas por un donador dominante, es
indicador de eleccién de pareja por condicion
de dominancia.

Akodon azarae, conocido como ratén
del pastizal pampeano, junto con Calomys
musculinus es una de las especies méas abun-
dantes de la comunidad de roedores que habita
los agroecosistemas de la regiéon Pampeana
(Gomez et al., 2015). Usualmente es capturada
en habitats relativamente estables con alta co-
bertura vegetal, incluyendo bordes de campos
de cultivo, bordes de caminos y terraplenes de
ferrocarril (Gomez et al., 2011). Esta especie
ha sido descripta como poliginica con defensa
de hembra, donde los machos reproductivos
territoriales monopolizan dos o mas hembras
receptivas (Bonatto et al., 2012; Bonatto, 2013).
En este sistema de apareamiento la seleccion
intrasexual de machos es muy intensa y el
cuidado parental generalmente es ejercido ex-
clusivamente por las hembras (Emlen y Oring,
1977). En poblaciones naturales y seminaturales
de A. azarae, Priotto y Steinmann (1999) y
Bonatto et al. (2012) observaron que las 4reas
de accidn de los machos reproductivos siempre
son mayores que las de las hembras, y que, si
bien solapan ampliamente sobre las de varias
hembras, permanecen exclusivas respecto a
otros machos de su misma condicion (territo-
rios de apareamiento). Esta evitacion espacial
intrasexual reflejaria la competencia existente
entre machos reproductivos por monopolizar
hembras receptivas y excluir a otros machos
de la reproduccion (Bonatto et al., 2012, 2015;

Bonatto, 2013). Mas aun, Bonatto et al. (2012)
mostraron que el tamafo de las areas de accién
de los machos reproductivos se encuentra en
relaciéon directa con el nimero de areas de
accion de hembras con las cuales solapa, y que
los machos que no acceden a la reproduccion
presentan dareas de accién de menor tamano
que aquellos que si lo hacen.

No obstante, ni Priotto y Steinmann (1999)
ni Bonatto et al. (2012, 2015) registraron claras
evidencia de peleas en aquellos machos de
A. azarae que mantuvieron sus territorios de
apareamiento respecto a otros competidores,
aun cuando la abundancia poblacional alcanzd
valores elevados. La ausencia de lastimaduras
en machos territoriales de A. azarae se con-
trapone de manera manifiesta con las obser-
vaciones realizadas en individuos territoriales
de la especie promiscua C. musculinus; en
esta especie donde las hembras son el sexo
territorial, estas registran claras evidencias de
pelea durante todo el periodo reproductivo
(Steinmann, 2006). Mas aun, Steinmann et al.,
(2009) demostraron que el mantenimiento de
la territorialidad en hembras de esta especie se
halla mediado por altos niveles de agresividad
intrasexual. Esto senalaria una discrepancia
entre las estrategias de mantenimiento de los
recursos exclusivos logrados por los individuos
territoriales de ambas especies (territorios re-
productivos en hembras de C. musculinus, y
hembras en machos de A. azarae). La ausencia
de marcas de pelea en machos de A. azarae
podria deberse a que, si bien estos excluyen
otros machos de sus territorios (Bonatto et al.,
2013), la monopolizacion de hembras se logra-
ria a través del establecimiento de jerarquias de
dominancia, sin mediar confrontaciones agre-
sivas intrasexuales tan intensas y prolongadas
como las exhibidas por el sexo territorial de
C. musculinus (Steinmann et al. 2009).

Bajo las hipdtesis de que los machos de
A. azarae acceden al apareamiento a través del
establecimiento de jerarquias de dominancia y
que las hembras prefieren a los machos domi-
nantes, el objetivo de este estudio fue poner
a prueba las siguientes predicciones: 1) en
presencia de hembras los machos dominantes
depositardan un mayor numero de marcas odo-
rificas; 2) las hembras depositaran un mayor
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nimero de marcas odorificas sobre aquellas
dejadas por los machos dominantes y perma-
neceran mas tiempo en su cercania que en la
de los subordinados. Ademas, se analizara si
los machos dominantes reafirman su condicién
de dominancia a través de marcas odorificas
secundarias o de la agresion.

MATERIALES Y METODOS

En febrero de 2015 (mediados del periodo reproduc-
tivo) se capturaron individuos adultos de A. azarae
(= 17g) en bordes de caminos de la localidad de
Chucul (33° 01’ S, 64° 10’ O), Departamento de Rio
Cuarto, provincia de Cérdoba, Argentina. Para las
capturas de los animales se dispusieron 8 lineas de
30 trampas de captura viva tipo Sherman separadas
entre si 10 m. Los individuos capturados fueron
trasladados al bioterio del Departamento de Ciencias
Naturales de la Universidad Nacional de Rio Cuarto.
Alli fueron alojados en cajas individuales de policar-
bonato (29 x 18 x 18 cm), mantenidos a 21°C y con
un ciclo de luz: oscuridad de 14:10 h. Cada indivi-
duo dispuso de alimento balanceado para roedores
y agua ad libitum. Ademas, se les brindé grano de
maiz y girasol como suplemento dietario, y viruta
de madera y estopa como material de nidificacion.
Para evitar variaciones comportamentales debidas
a diferentes tiempos de aclimatacién en bioterio,
todos los animales fueron mantenidos en cautiverio
durante 22 dias antes de ser utilizados en el estudio.
Ademds, este periodo de permanencia permitid
asegurar la ausencia de prefiez en las hembras. To-
das las hembras utilizadas se hallaban sexualmente
maduras. Durante su estancia en bioterio, machos y
hembras fueron alojados en diferentes habitaciones.
Las cajas fueron revisadas diariamente con el fin de
controlar el estado sanitario de los animales.

Para este estudio se utilizaron 23 hembras y 32
machos maduros sexualmente. Debido a que no se
pudo capturar el nimero de machos requerido (46),
y siguiendo a Vrublevska et al. (2015), 14 fueron
utilizados dos veces con un intervalo de entre 8 y
12 dias entre una y otra participacién. Este intervalo
fue similar al utilizado por Klemme et al. (2006a)
y Steinmann et al. (2009). De este modo se con-
formaron 23 grupos experimentales, constituidos
cada uno de ellos por una hembra y dos machos
de pesos similares.

Cada grupo fue utilizado en 3 experimentos
sucesivos: E1, estudio del establecimiento de jerar-
quias de dominancia-subordinacién; E2, estudio
de la eleccion de macho por parte de la hembra;
E3, estudio de la persistencia de la condicién de

dominancia. En todos ellos se emple6 una Camara
de Seleccion (CS) (modificada de Mech et al., 2003)
de acrilico transparente de 50 x 50 x 30 cm, piso
abierto y dividida en 3 compartimentos: 2 compar-
timentos menores y contiguos de 25 x 25 x 30 cm
(CM) donde se ubicaron los machos (macho 1 y
2), y un compartimento mayor de 25 x 50 x 30 cm
donde se ubicéd una hembra (compartimento esti-
mulo: CE) (Fig. 1). Los tabiques que separan los
compartimentos fueron perforados para permitir
el intercambio visual y olfatorio entre individuos,
pero no el contacto directo entre ellos. De acuerdo
con Rozenfled y Rasmont (1991) y Thomas (2002),
en este estudio se identificaron marcas odorificas
(MO: deposiciones de orina y heces por parte de
un individuo sobre el sustrato) y marcas odorificas
secundarias (MS: deposiciones de orina y heces
depositadas por un individuo en cercania de las
MO dejadas por otro individuo en una instancia
anterior). Siguiendo a Hurst (1987) y a Ferkin (1999
a,b), se consideraron sobremarcas (SM) a las MS
depositadas exclusivamente sobre las MO dejadas
por otro macho en una instancia previa. Para el
registro de marcas odorificas, en cada uno de los 3
experimentos se colocd en el piso de la CS, una hoja
de papel blanco cuadriculado de 90 g. (con celdas
de 0.5 cm?), previamente identificado (Fig. 2a).

Debido a que una exposicién prolongada de los
oponentes podria conducir a la familiaridad entre
los mismos (Mech et al., 2003), cada experimento
tuvo una duracién de 10 minutos.

E1: Estudio del establecimiento de
jerarquias de dominancia-subordinacion

Siguiendo a Korpela et al. (2011) y Becker et al.
(2012), la condicién de dominancia de los machos
se determiné principalmente por el nimero de
celdas de 0.5 cm? marcadas por cada uno de los
machos probados simultdneamente. Para ello,
en cada uno de los CM se introdujo un macho
(macho 1 y 2, de masa corporal similar, £2 g),
mientras que en el CE se colocé una hembra
(£ 2 g con respecto a la masa corporal de los
machos). Los machos y la hembra pudieron
desplazarse libremente en sus compartimentos
marcando sus respectivas hojas de papel (macho
1: P1.1; macho 2: P1.2; hembra: P2). Ademas,
para revalidar la condicién de dominancia de los
machos se registro la distribucién espacial de las
MO vy la superficie promedio del drea marcada
por cada macho oponente. Una vez finalizado
este experimento, cada P1 fue removida y los
animales fueron temporalmente ubicados en sus
respectivas cajas individuales de procedencia.
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Luego de analizar cada P1, estas fueron cortadas
por la mitad para ser usado en el E2 (Fig. 2b).

E2: Estudio de la eleccion de macho
por parte de hembras en relacion
a su condiciéon de dominancia

Al inicio de este experimento, la mitad del papel
que contenia las marcas odorificas dejadas por
ambos machos durante E1 en el sector mds cercano
a CE (Pl.1a y P1.2a) (Fig. 2b) fue colocada en el
piso del CE, en la seccion mas cercana a CM. La
superficie restante del compartimento estimulo
fue cubierta con una hoja limpia (P3) (Fig. 2¢). A
continuacion la misma hembra utilizada en EI se
reintrodujo en el CE.

La eleccion de macho se estudié de acuerdo al
numero de marcas odorificas secundarias depo-
sitadas por la hembra (MS) sobre los sustratos
conteniendo MO de los machos (P1.1a y P1.2a).
Para el andlisis de los datos se realiz6 una
Prueba de Mann-Whitney (a=0.05). El

=== Seccion de tabique
con perforaciones

Fig. 1. Esquema de la Cdmara de Seleccion (CS)
que muestra el Compartimento Estimulo (CE) en
el cual se ubica la hembra, y los dos Comparti-
mentos Menores (CM) en los cuales se ubican los
machos (ml y m2). La linea punteada préxima
a los tabiques que separan los compartimentos
(CM-CM vy los dos CM-CE) indican las perfo-
raciones realizadas en los mismos.

de uno u otro macho. Para obtener un
registro continuo de la ubicacion espacial
de la hembra en CE se procedié a filmar
la experiencia.

Estudio de la reafirmacion de la jerarquia
de dominancia de los machos

Para este estudio, sobre la mitad del piso de CM
mas cercana al CE se coloc6 la mitad restante de P1
(P1.1b y P1.2b), girada 180° respecto de su posicion
original (Fig. 2d). De esta manera, la porcién de
hoja marcada por el macho 1 durante E1 quedd
cubriendo la mitad del piso del compartimento del
macho 2 y viceversa. La mitad restante del piso de
cada CM fue cubierta con papel limpio (P4) (Fig.
2d). A continuacidn, los machos fueron reintro-
ducidos en sus correspondientes CM respetando
su ubicacion original en E1. Luego de 10 minutos,
los dos machos se extrajeron de la CS y fueron
ubicados en cajas de policarbonato individuales,
donde permanecieron hasta el momento de su
liberacion en el sitio de su captura. Las marcas
odorificas depositadas sobre P1.1b y P1.2b fueron
identificadas como MS.

analisis estadistico fue realizado usando el a)

programa R version 3.2.4 (R Development

Core Team 2016). Ademds, como un indi-

cador de preferencia, se registré el tiempo

de permanencia de la hembra en cercania

Fig. 2. Esquema de la camara de seleccion que

muestra: a) ubicacién de las hojas de papel co-

locadas en CM (P1.1 y P1.2), y en CE (P2); b)
protocolo de corte de las hojas de papel P1 que

contienen las marcas odorificas de los machos, C)

para la obtencion de P1.1a y P1.2a (cercanas a CE)

y P1.1b y P1.2b (distantes del CE); ¢) distribucién

de las hojas de papel en CE que contienen las

marcas odorificas dejadas por los machos durante

El (P1.1a y P1.2a), y la hoja limpia de papel P3;
d) distribucién de las hojas de papel en CM que
contienen las marcas odorificas depositadas por
los machos durante E1 (P1.1b y P1.2b), y las
hojas limpias de papel P4.1 y P4.2.
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Fig. 3. Area de los Compartimentos Menores
(CM) discriminadas en 4reas mdas pequenas,
demarcadas para el estudio de la distribucion de
las marcas odorificas depositadas por los machos
oponentes. AH: area colindante al compartimento
correspondiente a la hembra; AO: area contigua al
compartimento correspondiente al macho oponente;
AR: drea restante.

Todas las marcas odorificas registradas
durante los experimentos se visualizaron
utilizando una ldmpara de luz UV, y para su
identificacién y andlisis fueron calcadas sobre
una hoja de acetato transparente, dividida en
grillas de 0.5 cm? (Desjardins et al., 1973; Bec-
ker et al,, 2012). Posteriormente, y para generar una
base de registro permanente de las MO, las mismas
fueron extrapoladas a una hoja de papel cuadricu-
lado blanco. Para cuantificar las marcas odorificas
depositadas por cada individuo, se cont6 cada celda
de 0.5 cm? que evidencié la presencia de MO.

Las observaciones comportamentales de machos
se registraron durante E1 a través de una cdmara
filmadora. Cada comportamiento observado fue cal-
culado como el porcentaje de tiempo en el cual fue
exhibido durante los primeros 5 minutos de duracién
del experimento. Esto, debido a que la inclusion
de los minutos restantes (5) podria conducir a la
incorporacion de comportamientos estereotipados
yto realizados por habituacién (Martin y Bateson,
1998). Para facilitar el andlisis de los comporta-
mientos exhibidos por los machos, el drea de los
CM fue discriminada en tres dreas mas pequenas:
AH (4rea colindante al compartimento ocupado por
la hembra); AO (drea contigua al compartimento
ocupado por el macho oponente); AR (drea res-
tante) (Fig. 3). Para la descripcion de las diferentes
pautas comportamentales se utilizaron los criterios
propuestos por Bonatto et al. (2013) (Apéndice 1).

RESULTADOS

La densidad de la poblacién de origen de
A. azarae fue de 92 individuos por hectarea
(+ 6.56), un valor muy similar al registrado
por Gomez et al. (2011) en ambientes naturales
unidimensionales en la misma época del ano.

A partir del nimero de marcas odorificas
depositadas por los machos en E1 se pudo
discriminar entre dominantes y subordinados;
los machos dominantes depositaron en pro-
medio 123.43+56.20 MO, mientras que los
machos subordinados dejaron un promedio de

CM

CE

B AH
BAO
" AR

61.87+31.82 MO. De este modo, los machos
dominantes duplicaron el nimero de MO de los
de menor jerarquia de dominancia. En cuanto
a la distribucién de las MO, los dominantes y
subordinados depositaron un porcentaje pro-
medio de 29.43+6.06 y 18.35+5.33 respecti-
vamente, en el drea aledafia al compartimento
ocupado por la hembra. En cuanto a los valores
de porcentaje promedio de MO depositadas
por dominantes y subordinados en el area
adyacente al macho oponente, los primeros
colocaron el 27.65% £9.95, y los subordinados
el 12.78% +5.76. El resto de las MO deposi-
tadas por machos dominantes (30.74+17.43)
y subordinados (56.35+28.03), se registraron
en AR. Con respecto a la superficie promedio
del area marcada por cada macho oponente
durante E1, los machos que marcaron un
mayor nimero de celdas cubrieron un drea
mayor que los subordinados (68 cm?+21.68 y
31lcm?+£12.78, respectivamente). Asi, los ma-
chos dominantes duplicaron la superficie del
area marcada con MO, respecto a la marcada
por los subordinados.

Con respecto a la elecciéon de macho por
parte de hembras de A. azarae en relacién a
su condicién de dominancia, de un total de
649 MS depositadas por las hembras sobre
el sustrato marcado por los machos en PI,
13.87+17.42 correspondieron al macho domi-
nante y 14.35+11.75 al macho subordinado.
En este estudio no se registraron diferencias
estadisticamente significativas en el numero de
MS depositadas por las hembras en respuesta
a la condicién de dominancia de los machos
(U=228; N=23; p=0.4269).
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En relacién a la reafirmacion de la jerar-
quia de dominancia, de un total de 1743 MS
depositadas por los machos dominantes, solo
53 fueron colocadas sobre las MO del macho
subordinado. De esta manera, solo el 3.04%
resultaron ser SM del dominante sobre el macho
subordinado. Por otra parte, de las 1043 MS
depositadas por los machos subordinados, 51
de ellas (4.90%), constituyeron SM al macho
dominante.

Con respecto a los tiempos de permanencia
de los machos dominantes y subordinados en
AO, en general estos fueron breves y similares.
De los 300 segundos de observacion, los do-
minantes ocuparon el AO durante un tiempo
promedio de 25.12+13.64, y los subordinados
durante 21.43+12.23. Por otra parte, el tiempo
de permanencia de los machos en cercania
del compartimento de la hembra, tampoco
vari6 en relacién a la condicién del macho.
Los machos dominantes se mantuvieron sobre
AH durante 31.72+21.16, y los subordinados
lo hicieron durante 29.74+16.51. Los machos,
independientemente de su condicién, pasaron
la mayor parte del tiempo explorando el en-
torno. Los dominantes exploraron vertical y
horizontalmente el AR durante un tiempo pro-
medio de 43.16+19.91, en tanto que los machos
subordinados lo hicieron durante 48.83 +16.72.
En cuanto a los tiempos de permanencia de
la hembra durante E1, se observd que estas
permanecieron en cercania de los machos
dominantes un tiempo promedio de 23+09.11
y de 22.05+10.07 en cercania de los subordi-
nados. De esta manera, las hembras invirtieron
el mismo tiempo en permanecer en cercania
de uno u otro macho. Las hembras exploraron
el entorno durante un tiempo promedio de
49+13.01. En relacién a los tiempos dedicados
a explorar las marcas odorificas depositadas por
los machos durante E1, durante E2 las hembras
exploraron las marcas depositadas por los ma-
chos dominantes durante 28 +08.11 y durante
29+09.12 las correspondientes al subordinado.

En cuanto a las posturas agresivas y sumi-
sas registradas por los machos durante E1, se
observd que en solo cuatro experiencias des-
plegaron dichas posturas, y en todos los casos
ninguno de los comportamientos mencionados
fue exhibido por mas de 40 segundos.

DISCUSION

Si bien hace mucho tiempo que en pequenos
roedores el marcado odorifico es considerado
un mecanismo destacado de comunicacién
olfativa utilizado en el establecimiento de te-
rritorios (Gosling, 1982; Johnston, 1983), en los
primeros estudios sobre dominancia el criterio
principal utilizado se basaba en los resultados
de enfrentamientos diddicos (Van Oortmerssen,
1970; Van Zegeren, 1980; Dewsbury, 1982). En
estudios posteriores, si bien se consideraban los
comportamientos agonisticos, se incluyeron las
marcas de olor de los machos contrincantes
a modo de revalidacién de la jerarquia de
dominancia alcanzada (Rozenfeld y Rasmont,
1991). Finalmente, una gran parte de las in-
vestigaciones sobre acceso y mantenimiento
de la condicién de dominancia de un macho
sobre otro se han basado exclusivamente en las
marcaciones odorificas (Gosling et al., 2000;
Thomas, 2002; Thomas y Wolft, 2002; Korpela et
al., 2011; Becker et al., 2012). Estos autores han
sugerido que la marcacién odorifica representa
una prueba fiable, a prueba de engafio, que
deberia ser favorecida por la seleccion sexual.
Ademas, esta prueba presenta la gran ventaja
de evitar heridas corporales, habituales en los
enfrentamientos diadicos, las cuales a su vez
podrian condicionar la eleccién de la hembra
(Horne e Ylonen, 1996; Klemme et al., 2006D).
En el presente estudio, donde el establecimiento
de la condicién de dominancia de los machos de
A. azarae se determin a partir del numero de
marcas odorificas, de su distribucién espacial,
y de la superficie promedio del drea marcada
por cada macho oponente, se pudo discriminar
claramente entre dominantes y subordinados.
Rozenfeld y Rasmont (1991), Korpela et al.
(2011) y Becker et al. (2012), también determi-
naron la condicién de dominancia de machos
de Myodes glareolus y de Peromyscus californicus
y P. leucopus a partir del numero de celdas del
sustrato marcadas por cada macho oponente,
sin incluir enfrentamientos directos previos
entre los machos donadores de olor.

Si bien en este estudio la existencia de jerar-
quias de dominancia en machos de A. azarae se
basé tinicamente en las marcaciones odorificas,
las observaciones comportamentales realizadas
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por Bonatto et al. (2013), en el marco del para-
digma residente-intruso (Tobias, 1997) y de la
hipoétesis de valoracién asimétrica de recursos
(Maynard Smith y Parker, 1976; Parker y Ru-
benstein, 1981), mostraron que en machos de
A. azarae existe una relacion directa entre la
posesion de un territorio reproductivo exclusivo
y la condicién de dominancia. Cuando estos
autores realizaron enfrentamientos intrasexua-
les de machos de esta especie en presencia
de marcas de olor de hembras receptivas, los
machos residentes mostraron altos niveles de
agresion hacia los intrusos, y los altos valores
de comportamiento sumiso exhibido por los
intrusos respaldaron la dominancia compor-
tamental de los residentes.

Varios autores observaron que las marcas
odorificas secundarias y las sobremarcas se
hallan asociadas con la reafirmacién de la
condicién de dominancia entre machos de es-
pecies de roedores (Shapiro y Dewsbury, 1986;
Rozenfeld et al., 1987; Rozenfeld y Rasmont,
1991; Hurst, 1993; Klemme et al., 2006b). Sin
embargo, en este trabajo los machos dominantes
y los subordinados depositaron valores simila-
res de sobremarcas. De esta manera, los machos
de A. azarae no utilizarfan las sobremarcas de
orina como una estrategia de mantenimiento
de su condicién de dominancia. En un estudio
realizado para discernir el rol de las sobremar-
cas, Thomas y Wolft (2002) observaron que las
marcas secundarias depositadas por machos de
Microtus ochrogaster y M. pennsylvanicus no
constituyeron sobremarcas y sugirieron que
estas principalmente actuarian maximizando la
identidad del individuo y evitando la confusion
entre marcas. Por otro lado, segun Qvarns-
trom y Forsgren (1998) y Waterman (2007),
la sobremarcacién odorifica representaria una
estrategia de alto costo ya que conduciria a un
incremento en la probabilidad de depredacion
y una mayor susceptibilidad a enfermedades.

Con respecto a la eleccién de macho por
parte de hembras de A. azarae, los resultados
obtenidos en este estudio muestran que estas
no exhibirian preferencia por la condicién de
dominancia del macho; la cantidad promedio
de MS depositadas por las hembras sobre las
marcas odorificas de ambos machos fueron
similares. Ademas, las hembras no variaron

sus tiempos de permanencia en cercanias o
sobre las marcas odorificas depositadas por
machos dominantes o subordinados. Sin em-
bargo, varios autores encontraron que en las
especies poliginicas Myodes glareolus y Microtus
oeconomus (Lambin et al., 1992; Horne e Y16-
nen, 1996; Kruczek, 1997; Kruczek y Zatorska,
2008), y en la promiscua-poliginica Microtus
pennsylvanicus (Johnston et al., 1997a,b), las
hembras receptivas aumentaron la frecuencia de
sus marcas odorificas en presencia de machos
dominantes. Por otra parte, Ferkin (1999a,b),
Rich y Hurst (1998) y Woodward et al. (2000)
reportaron que en especies promiscuas y poli-
ginicas las hembras permanecen mas tiempo en
contacto con las marcas odorificas depositadas
por los machos dominantes. Estas observacio-
nes concuerdan con las realizadas por Lopuch
y Matula, (2008) y Lopuch y Radwan (2009)
quienes proponen que en especies de roedores
poliginicos y promiscuos la jerarquia de do-
minancia de los machos refiere a la prioridad
de un individuo por el acceso a parejas como
resultado de interacciones previas.

En muchas especies de roedores las hembras
son capaces de evaluar la condicién de los
machos a través de cambios en la concentra-
cion de andrdgenos volatiles presentes en la
orina (Bronson y Caroom, 1971; Bronson y
Marsden, 1973; Jemiolo et al., 1985, 1991). Las
marcas odorificas proveen informacion veraz
de la habilidad de un macho de defender su
territorio, ya que solo un macho exitoso puede
asegurar que sus marcas predominen en toda
el area defendida, restringiendo el ingreso
a potenciales competidores (Gosling, 1982;
Hurst, 1993, 2009; Brunner et al., 2016). Asi,
las marcas odorificas frescas de machos com-
petidores indicarian el fracaso o el éxito en la
exclusion de los desafiantes, permitiendo que
las hembras puedan elegir entre machos con
diferentes condiciones de dominancia (Hurst
et al.,, 2005). Si bien las hembras son capaces
de seleccionar las marcas odorificas frescas que
han contramarcado las del oponente vencido
(Rich y Hurst, 1999), segun Cheetham et al.
(2007), ellas también deberian ser capaces de
reconocer al macho duefio de las mismas a
través del contacto nasal directo. Segiin Mateo
(2004) y Thom y Hurst (2004), la adquisicién
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de la capacidad de discriminar entre potenciales
parejas reproductivas se hallaria relacionada
con la capacidad de la hembra de memorizar
y utilizar la informacién surgida de encuentros
anteriores, en sus futuras respuestas hacia los
mismos individuos. Teniendo en cuenta que
en especies de pequeios roedores poliginicos
solo una minoria de machos gana acceso a
varias hembras, que las hembras son parti-
cularmente sensibles al estatus social de los
machos, y que se aparean preferentemente
con aquellos dominantes capaces de defender
exitosamente su territorio (Wolff, 1985; Kruc-
zek, 1997; Rosell et al., 2008; Hurst, 2009), los
resultados obtenidos en este estudio podrian
estar afectados por las condiciones a las cuales
fueron expuestos los individuos (por ejemplo,
la ausencia de contacto fisico directo durante
la experiencia). Por otra parte, si las hembras
no hubieran tenido experiencias previas en
la poblacién de origen con los machos a los
cuales fueron expuestas en cada ensayo, estas
carecerfan de herramientas para la evaluacion
de sus respectivas condiciones competitivas.
De este modo, debido a que nuestro disefio
experimental podria reducir la compatibilidad
de los resultados obtenidos respecto a una situa-
cién completamente natural, seria importante
profundizar el estudio sobre eleccién de pareja
por parte de hembras de A. azarae.

Por otra parte, es posible que en este
estudio la condicién de dominancia o
subordinacién identificada en los machos
enfrentados haya reflejado en cierto modo
la variabilidad intrasexual e intraespecifica
respecto a la extroversién y la toma de riesgo
de los individuos (Wilson et al., 1994; Sun et
al., 2007; Réale et al., 2007, 2009; Korpela et
al., 2011). Asi, el disefio de las futuras inves-
tigaciones deberian incluir la identificacion
previa de machos dueios de un territorio
reproductivo exclusivo y de machos excluidos
de la poblacién reproductiva, y el contacto
previo de las hembras con machos contrin-
cantes de diferente calidad. Esto permitiria
la evaluacion, por parte de la hembra, de las
condiciones competitivas de los oponentes y
facilitaria el reconocimiento y eleccién de un
olor en particular en relacién a la condicién
de dominancia del donador.

AGRADECIMIENTOS

Esta investigacion fue posible gracias a la Secretaria de
Ciencia y Técnica (SECyT), Universidad Nacional de
Rio Cuarto.

LITERATURA CITADA

ALOISE KING ED. 2013. Sexual conflict in mammals:
Consequences for mating systems and life history.
Mammal Review 43:47-58.

BECKER EA, S PETRUNO y CA MARLER. 2012. A
comparison of scent marking between a monogamous
and promiscuous species of Peromyscus: Pair bonded
males do not advertise to novel females. Plos One 7(2):
€32002. doi:10.1371/journal.pone.0032002.

BONATTO E 2013. Sistema de apareamiento y efecto
de la proporcién de sexos sobre el comportamiento
de espaciamiento en roedores: Akodon azarae como
modelo comportamental. Tesis de doctorado, Facultad
de Ciencias Exactas, Fisico-Quimicas y Naturales,
Universidad Nacional de Rio Cuarto, Rio Cuarto,
Cérdoba, Argentina.

BONATTO E, D GOMEZ, A STEINMANN y ] PRIOTTO.
2012. Mating strategies of Pampean mouse males.
Animal Biology 62:381-396.

BONATTO F, ] CODA, D GOMEZ, ] PRIOTTO y
A STEINMANN. 2013. Inter-male aggression with
regard to polygynous mating system in Pampean
grassland mouse, Akodon azarae (Cricetidae:
Sigmodontinae). Journal of Ethology 31:223-231.

BONATTO F, AR STEINMANN, D GOMEZ y ]
PRIOTTO. 2015. Do polygynous males of Akodon
azarae (Rodentia: Sigmodontinae) vary their mating
tactics at low availability of females? Mammalia
79:159-168.

BROCKMANN HJ. 2001. The evolution of alternative
strategies and tactics. Advances in the Study of
Behavior 30:1-51.

BRONSON FH y D CAROOM. 1971. Preputial gland
of the male mouse; attractant function. Journal of
Reproduction and Fertility 25:279-82.

BRONSON FH y HM MARSDEN. 1973. The preputial
gland as an indicator of social dominance in male
mice. Behavioral Biology 9:625-628.

BRUNNER P, I SCHOEPE, CH YUEN, BK KONIG y
CS SCHRADIN. 2016. Does a mouse have a friend?
Mixed evidence for individual recognition in the
African striped mouse (Rhabdomys pumilio). Journal
of Zoology. doi:10.1111/jz0.12333.

CHEETHAM SA, MD THOM, F JURY, WE OLLIER,
RJ BEYNON vy JL HURST. 2007. The genetic basis of
individual recognition signals in the mouse. Current
Biology 20:1771-1777.

CLUTTON-BROCK TH. 2009. Sexual selection in females.
Animal Behaviour 77:3-11.

DARWIN C. 1871. The descent of man, and selection in
relation to sex. Appleton, New York.

DESJARDINS C, JA MARUNIAK y FH BRONSON. 1973.
Social rank in house mice: Differentiation revealed by
ultraviolet visualization of urinary marking patterns.
Science 182:939-941.



398 Mastozoologia Neotropical, 23(2):381-400, Mendoza, 2016

http://www.sarem.org.ar - http://www.sbmz.com.br

F Contreras et al.

DEWSBURY DA. 1982. Dominance rank, copulatory
behavior, and differential reproduction. Quarterly
Review of Biology 57:135-159.

DREWS C. 1993. The concept and definition of dominance
in animal behaviour. Behaviour 125:283-313.

DRICKAMER LC, PA GOWATY y CM HOLMES.
2000. Free female mate choice in house mice affects
reproductive success and offspring viability and
performance. Animal Behaviour 59:371-378.

DRICKAMER LC, GOWATY PA y DM WAGNER. 2003.
Free mutual mate preferences in house mice affect
reproductive success and offspring performance.
Animal Behaviour 65:105-114.

EMLEN ST y LW ORING. 1977. Ecology, sexual selection,
and the evolution of mating system. Science 197:215-223.

FERKIN MH, ES SOROKIN, MW RENFROE y
RE JOHNSTON. 1994. Attractiveness of male odors
to females varies directly with plasma testosterone
concentration in meadow voles. Physiology & behavior
55:347-353.

FERKIN MH, ES SOROKIN, RE JOHNSTON y CJ LEE.
1997. Attractiveness of scents varies with protein
content of the diet in meadow voles. Animal Behaviour
53:133-141.

FERKIN MH. 1999a. Attractiveness of opposite-sex odor
and responses to it vary with age and sex in meadow
voles (Microtus pennsylvanicus). Journal of Chemical
Ecology 25:757-769.

FERKIN MH. 1999b. Scent over-marking and adjacent-
marking as competitive tactics used during chemical
communication in voles. Pp. 239-246, in: Advances
in chemical signals in vertebrates (RE Johnston,
D Muller-Schwarze y PW Sorenson, eds.). Kluwer
Academic Publishers, New York.

GOMEZ MD, L SOMMARO, A STEINMANN,
M CHIAPPERO y J PRIOTTO. 2011. Movement
distances of two species of sympatric rodents in
linear habitats of Central Argentine agro-ecosystems.
Mammalian Biology 76:58-63.

GOMEZ MD, ] CODA, I SIMONE, ] MARTINEZ,
F BONATTO, AR STEINMANN y J PRIOTTO. 2015.
Agricultural land-use intensity and its effects on small
mammals in the central region of Argentina. Mammal
Research 60:415-423.

GOSLING LM. 1982. A reassessment of the function
of scent marking in territories. Zeitschrift fir
Tierpsychologie 60:89-118.

GOSLING LM, SC ROBERTS, EA THORNTON vy
M] ANDREW. 2000. Life history costs of olfactory
status signalling in mice. Behavioral Ecology and
Sociobiology 48:328-332.

GOSLING LM y SC ROBERTS. 2001. Testing ideas about
the function of scent marks in territories from spatial
patterns. Animal Behaviour 62:F7-F10.

GOURBAL BEF, A LACROIX y C GABRION. 2002.
Behavioural dominance and Taenia crassiceps
parasitism in BALB/C male mice. Parasitology research
88:912-917.

HORNE TJ y H YLONEN. 1996. Female bank voles
(Clethrionomys glareolus) prefer dominant males: But
what if there is no choice? Behavioral Ecology and
Sociobiology 38:401-405.

HURST JL. 1987. Behavioral variation in wild house mice
Mus domesticus Rutty: A quantitative assessment
of female social organization. Animal Behaviour
35:1846-57.

HURST JL. 1993. The priming effects of urine
substratemarks on interactions between male house
mice, Mus musculus domesticus Schwarz and Schwarz.
Animal Behaviour 45:55-81.

HURST JL. 2009. Female recognition and assessment of
males through scent. Behavioural Brain Research
200:295-303.

HURST JL y R] BEYNON. 2004. Scent wars: The
chemobiology of competitive signaling in mice.
BioEssays 26:1288-98.

HURST JL, MD THOM, CM NEVISON, RE HUMPHRIES
y RJ BEYNON. 2005. The “scents” of ownership. Pp.
199-208, en: Chemical signals in vertebrates (RT
Mason RT, MP LeMaster y D Muller-Schwarze, eds.).
Springer, New York.

JEMIOLO B, ] ALBERTS, S SOCHINSKI-WIGGINS,
SHARVEY y M NOVOTNY. 1985. Behavioural and
endocrine responses of female mice to synthetic
analogs of volatile compounds in male urine. Animal
Behaviour 33:1114-8.

JEMIOLO B, TM XIE y M NOVOTNY. 1991. Socio-sexual
olfactory preference in female mice: Attractiveness
of synthetic chemosignals. Physiology and Behavior
50:1119-22.

JOHNSTON RE. 1983. Chemical signals and reproductive
behavior. Pp. 3-37, in: Pheromones and reproduction
in mammals (JG Vandenbergh, ed.). Academic Press,
Orlando.

JOHNSTON RE, ES SOROKIN y MH FERKIN. 1997a.
Female voles discriminate males’ overmarks and prefer
top-scent males. Animal Behaviour 54:679-690.

JOHNSTON RE, ES SOROKIN y MH FERKIN. 1997b.
Scent counter-marking by male meadow voles: Females
prefer the top-scent male. Ethology 103:443-453.

KLEMME I, JA ECCARD, G GERLACH, T] HORNE y
H YLONEN. 2006a. Does it pay to be a dominant
male in a promiscuous species? Annals Zoology
Fennici 43:248-257.

KLEMME [, JA ECCARD y H YLONEN. 2006b. Do female
bank voles (Clethrionomys glareolus) mate multiply to
improve on previous mates? Behavioral Ecology and
Sociobiology 60:415-421.

KOKKO H y MD JENNIONS. 2008. Parental investment,
sexual selection and sex ratios. Journal of Evolutionary
Biology 21:919-948.

KORPELA K, ] SUNDELL y H YLONEN. 2011. Does
personality in small rodents vary depending on
population density? Oecologia 165:67-77.

KRUCZEK M. 1997. Male rank and female choice in
the bank vole, Clethrionomys glareolus. Behavioural
Processes 40:171-176.

KRUCZEK M y M ZATORSKA. 2008. Male rank affects
reproductive success and offspring performance in
bank voles. Physiology and Behavior 94:611-5.

LAMBIN X, CJ KREBS y S BETH. 1992. Spacing system
of the tundra vole (Microtus oeconomus) during the
breeding season in Canada’s western Arctic. Canadian
Journal of Zoology 70:2068-2072.



JERARQUIA DE DOMINANCIA Y ELECCION DE PAREJA EN Akodon azarae 399

LOPUCH S y B MATULA. 2008. Is there a relationship
between dominance rank and condition in captive
male bank voles, Clethrionomys glareolus? Acta
Ethologica 11:1-5.

LOPUCH S y ] RADWAN. 2009. Condition dependence
of sexual attractiveness in the bank vole. Behavioral
Ecology and Sociobiology 63:339-344.

MARTIN P y P BATESON. 1998. Measures of behavior.
Pp. 62-83, in: Measuring behaviour, an introductory
guide. Cambridge University Press, Cambridge.

MATEO JM. 2004. Recognition systems and biological
organization: The perception component of social
recognition. Annales Zoologici Fennici 41:729-745.

MAYNARD SMITH JM y GA PARKER. 1976. The logic
of asymmetric contests. Animal Behaviour 24:159-175.

MECH SG, AS DUNLAP y JO WOLFE 2003. Female prairie
voles do not choose males based on their frequency
of scent marking. Behavioural Processes 61:101-108.

MOORE AJ y P] MOORE. 1999. Balancing sexual
selection through opposing mate choice and male
competition. Proceedings of the Royal Society of
London 266:711-716.

PARKER GA y DI RUBENSTEIN. 1981. Role assessment,
reserve strategy, and acquisition of information in
asymmetric animal conflicts. Animal Behaviour
29:221-240.

PRIOTTO JW y AR STEINMANN. 1999. Factors affecting
home range size and overlap in Akodon azarae
(Muridae: Sigmodontinae) in natural pasture of
Argentina. Acta Theriologica 44:37-44.

QVARTNSTROM A y E FORSGREN. 1998. Should
females prefer dominant males? Trends in Ecology
and Evolution 13:498-501.

R DEVELOPMENT CORE TEAM. 2016. R: A language
and environment for statistical computing. Vienna,
Austria: R foundationfor statistical computing. http://
www.R-project.org

REALE D, SM READER, D SOL, PT MCDOUGALL
y NJ DINGEMANSE. 2007. Integrating animal
temperament within ecology and evolution. Biological
Reviews 82:291-318

REALE D, ] MARTIN, DW COLTMAN, ] POISSANT
y M. FESTA-BIANCHET. 2009. Male personality,
life-history strategies and reproductive success in a
promiscuous mammal. Journal of Evolutionary Biology
22:1599-1607

RICH TJ y JL HURST. 1998. Scent marks as reliable
signals of the competitive ability of mates. Animal
Behaviour 56:727-735.

RICH TJ y JL HURST. 1999. The competing countermarks
hypothesis: Reliable assessment of competitive ability
by potential mates. Animal Behaviour 58:1027-1037.

ROSELL F, G GUNDERSEN vy J LE GALLIARD. 2008.
Territory ownership and familiarity status affect how
much male root voles (Microtus oeconomus) invest in
territory defence. Behavioral Ecology and Sociobiology
62:1559-1568.

ROZENFELD FM, EL BOULANG y R RASMONT. 1987.
Urine marking by male bank voles (Clethrionomys
glareolus Schreber, 1780; Microtidae, Rodentia) in
relation to their social rank. Canadian Journal of
Zoology 65:2594-2601.

ROZENFELD FM y R RASMONT. 1991. Odor
cue recognition by dominant male bank voles,
Clethrionomys glareolus. Animal Behaviour 41:839-
850.

SHAPIRO LE y DA DEWSBURY. 1986. Male dominance,
female choice and male copulatory behavior in two
species of voles (Microtus ochrogaster and Microtus
montanus). Behavioral Ecology and Sociobiology
18:267-274.

SOLOMON NG y B KEANE. 2007. Reproductive strategies
in female rodents. Pp 42-56, in: Rodent societies: An
ecological and evolutionary perspective (JO Wolff y P
Shermann, eds.). University of Chicago Press, Chicago.

SPRITZER MD, NG SOLOMON y DB MEIKLE. 2005.
Influence of scramble competition for mates upon
the spatial ability of male meadow voles. Animal
Behaviour 69:375-386.

STEINMANN A. 2006. Comportamiento de espaciamiento
de Calomys musculinus (Rodentia: Muridae). Tesis
de doctorado, Facultad de Ciencias Exactas, Fisico-
Quimicas y Naturales, Universidad Nacional de Rio
Cuarto, Rio Cuarto, Cérdoba, Argentina.

STEINMANN AR, JW PRIOTTO vy JJ] POLOP. 2009.
Territorial behavior in corn mice, Calomys musculinus
(Muridae: Sigmodontinae), with regard to mating
system. Journal of Ethology 27:51-58.

SUN P, Y ZHAO, XQ ZHAO y D WANG. 2007. Behavioural
reaction of root vole (Microtus oeconomus pallas) males
of different social ranks to familiar and novel odour of
conspecific males. Polish Journal Ecology 55:571-578.

THOM MD y JL HURST. 2004. Individual recognition by
scent. Annales Zoologici Fennici 41:765-787.

THOMAS SA. 2002. Scent marking and mate choice in the
prairie vole, Microtus ochrogaster. Animal Behaviour
63:1121-1127.

THOMAS SA y JO WOLFE 2002. Scent marking in voles:
A reassessment of counter marking, over marking, and
self advertisement. Ethology 108:51-62.

TOBIAS J. 1997. Asymmetric territorial contest in the
European robin: The role of settlement costs. Animal
Behaviour 54:9-21.

TRIVERS RL. 1972. Parental investment and sexual
selection. Pp. 136-179, in: Sexual selection and the
descent of man (B Campbell, ed.). Aldinc, Chicago.

VAN OORTMERSSEN G. 1970. Biological significance,
genetics and evolutionary origin of variability in
behaviour within and between inbred strains of mice
(Mus musculus). Behaviour 38:1-91.

VAN ZEGEREN K. 1980. Variation in aggressiveness and
the regulation of numbers in house mouse populations.
Netherlands Journal of Zoology 30:635-770.

VRUBLEVSKA J, T KRAMA, ] MARKUS, R MIERAUSKAS,
P MIERAUSKAS, TM FREEBERG y IA KRAMS. 2015.
Personality and density affect nest defence and nest
survival in the great tit. Acta Ethologica 18:111-120.

WATERMAN J. 2007. Male mating strategies in rodents. Pp.
27-41, in: Rodent societies: An ecological, evolutionary
perspective (JO Wollff y PW Sherman, eds.). University
of Chicago Press, Chicago.

WEDELL N, C KVARNEMO y T TREGENZA. 2006.
Sexual conflict and life histories. Animal Behaviour
71:999-1011.



400 Mastozoologia Neotropical, 23(2):381-400, Mendoza, 2016

http://www.sarem.org.ar - http://www.sbmz.com.br

F Contreras et al.

WILSON DS, AB CLARK, K COLEMAN y T
DEARSTYNE. 1994. Shyness and boldness in
humans and other animals. Trends in Ecology and
Evolution 9:442-446.

WOLFF R]J. 1985. Mating behaviour and female choice:
Their relation to social structure in wild caught
house mice (Mus musculus) housed in a semi-
natural environment. Journal of Zoology, London
207:43-51

WOODWARD RL, MK SCHMICK y MH FERKIN.
1999. Response of prairie voles, Microtus ochrogaster
(Rodentia, Arvicolidae), to scent over-marks of two
same-sex conspecifics: A test of the scent-masking
hypothesis. Ethology 105:1009-1017.

APENDICE 1

WOODWARD RL, K BARTOS y MH FERKIN. 2000.
Meadow voles (Microtus pennsylvanicus) and prairie
voles (M. ochrogaster) differ in their responses to
over-marks from opposite- and same-sex conspecifics.
Ethology 106:979-992.

YLONEN H, TJ HORNE y M LUUKKONEN. 2004. Effect
of birth and weaning mass on growth, survival and
reproduction in the bank vole. Evolutionary Ecology
Research 6:1-10.

ZAHAVI A. 1975. Mate selection. A selection for a
handicap. Journal of theoretical Biology 53:205-214.

ZAHAVI A. 1977. The cost of honesty: Further remarks
on the handicap principle. Journal of Theoretical
Biology 67:603-605

Comportamientos observados en Akodon azarae durante los experimentos 1 y 2.

COMPORTAMIENTOS

TIPO DE RELACION

REGISTRO DE LAS PAUTAS
COMPORTAMENTALES OBSERVADAS

INTERACTIVOS
(comportamientos realizados
con, hacia o debido al opo-
nente)

INTRASEXUAL

INTERSEXUAL

NO INTERACTIVOS
(comportamientos realizados in-
dividualmente, sin ser dirigidos
al oponente)

Macho en cercania del macho oponente (medido en
tiempo transcurrido)

Postura agresiva: individuo parado sobre sus cuatro
patas, con pilo-ereccion y el cuerpo tensionado hacia
el oponente, que genera como respuesta un compor-
tamiento sumiso en el oponente.

Postura sumisa: este comportamiento se asume en
respuesta a una postura agresiva del oponente. Los
animales doblan su cuello lateralmente, ofreciendo el
lado céncavo al oponente.

Hembra en cercania de uno u otro macho (medido
en tiempo transcurrido)

Machos en cercania de la hembra
(medido en tiempo transcurrido)

Hembra sobre un drea con marcas odorificas deposi-
tadas por uno u otro macho.
(medido en tiempo transcurrido)

Exploracion del entorno: movimientos exploratorios
individuales en todas las direcciones sobre la super-
ficie del suelo (exploracion horizontal) o sobre los
laterales (exploracion vertical) de la CS.




