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La capacidad de comunicaciénentre individuos ha surgido comolinea de estudio importante en la
ecologia del comportamiento. Durante una confrontacién (comportamiento agonistico) se desarrolla

una batalla de poder para convencer al oponente por medio del intercambio de sefiales: En este
trabajo se considera que el sistema de comunicacién se basa en la estructura del etograma y
secuencias de pautas de accién modular (PAM-elemento semifijo del etograma a nivel poblacional,
variable a nivel individual) de las confrontaciones entre machos defoca elefante del sur (Mirounga
leonina). La hipétesis indica que dicho etograma y las secuencias se ven influenciados por el
contexto y los rasgos fenotipicos de los individuos. Los objetivos fueron, describir y evaluar la
complejidad del etogramay las secuéncias agonisticas, asi comorelacionarlas con algunos aspectos
del fenotipo de los individuos y el contexto en que ocurren. Se analizaron 10855 secuericias de
comportamiento extraidas de observaciones etolégicas de cuatro temporadas reproductivas (1993-
1996) en dos poblaciones de focaelefante del sur, Punta Delgada (DEL-Argentina) e Isla Sea Lion
(SLI-Islas Falkland o Malvinas). Se consideraron como factores de influencia dos variables
extrinsecas (poblacién y fase reproductiva) y tres rasgos fenotfpicos (tipo de interactor, categoria de
edad y estado reproductivo). Se evalué la estructuracién de las secuencias y la capacidad de
comunicacién del sistema a través de un andlisis basado en ciertos aspectos elementales de la teoria

de la informacién. Losresultados indicaron queel etograma agonistico es sencillo (15 SPAMs, que
son PAM simplificadas), los elementos vocales y de exhibicién prevalecen sobre pautas de agresién
directa y lucha. Hay diferencias entre las poblaciones, en SLI las interacciones son mas complejas y
la capacidad de comunicacién es més baja con respecto a DEL. La estructura de las secuencias se

estabiliza conforme avanza la temtporada reproductiva. Los rasgos fenotipicos diferentes entre
contrincantes afectan el comportamiento; los machossimilares interactian mas complejamente que
los machos disimiles, la comunicacién se hace més dificil. Ademas, machos actores son agresivos

por medio de alertas vocales, mientras que los machos reactores son defensivos con alejamientos.
Hayuna eyolucién hacia una simplificacién det etograma y mayorefectividad en la comunicacién

_ con la categoria de edad, pues hay mayor presencia de elementos vocales y menos contacto en
machos adultos que en machos subadultos. Los machos con mds asociacién a un harén presentan
una ¢structuracién més simple y por lo tanto una mayor ¢apacidad comunicativa. Hasta ahora, no
exist{a informacién sobre la estructuracién del etograma agonistico de machos de FEN,este trabajo
aporta nueva evidencia sobre ciertos aspectos del mismo: la estructura secuencial es simple y el

sistema de comunicacién es moldeable con el fin de eyolucionar y cumplir con la funcién de
transmitir de forma efectiva informacién. Unandlisis de este, tipo, a mayor profundidad, podria
tener aplicacionesen la teorja y practica en biologia de la conservaci6n,

Palabras Clave: foca elefante del sur, Mirounga leonina, Peninsula de Valdés, Islas Falkland

(Malvinas), comportamiento agonistico entre machos, secuencias de comportamiento, teoria de la
informacién
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ABSTRACTofthe thesis presented by Thalia Erika Martinez Sierta-Peniche as a partial
requirement to obtain the Master of Science degree in Marine Ecology. Ensenada, Baja
California, México December, 2008.

The communication capacity between individuals has become a core feature in studies
regarding behavioral ecology. During a confrontation (agonistic behavior) occurs an arm
race of persuasion between interactors by the exchange ofsigrials. In this work, we

considered that the communication system of the conftontations between male southern
elephant seals (Mirounga leonina- FES),is based onthe structure ofthe agonistic ethogram
and sequencesofits modal action patterns (PAM:semi-flexible element of the ethogram at
population level but variable at individual level). The hypothesis was that both the
ethogram and sequencesare influenced by the context and the phenotype ofthe individuals.
The objectives were to describe and evaluate the complexity of ethogram and sequences;
and to link them to some aspects of the individuals’ phenotype and the context in which
they occur. We analyzed 10855 behavior sequences extracted from ethological observations
during four reproductive seasons (1993-1996) in two populations of FES, Punta Delgada

(DEL-Argentina) and Sea Lion Island (SLI- Falkland Islands). Two extrinsi¢ variables

(population and reproductive phase) and three phenotypic features (type of interactor, age
category and reproductive state) were considered as influential factors. Furthermore, we
examined the structure of the sequences and the communication capacity of the system by

means of elementary aspects of Information Theory. Results indicated that the agonistic
ethogram is simple (15 SPAM- simplified PAM); vocal and exhibition elements prevail

over direct aggression and fight. There are differences between the two populations, SLI

has more complex interactions and the communication capacity is lower than at DEL.
Sequences’ structure stabilizes as the reproductive season progresses. Difference in
phenotypic traits between opponents affects their behavior: sitnilar males interact in a more

complex way than asymmetrical males, and communication becomes more difficult,

Furthermore; actors are aggressive mostly employing vocalizations, while reactors are
defensive and move away. There is an evolution towards a simplification of the ethogram

and a more effective communication with the age category, since there is a higher

frequency of vocal elements and less contact in adult than in sub adult males. Males with
more association to a harem display a more simple structure and a greater communication

capacity. Until now, no information existed regarding the structure of the agonistic

ethogram of FEN males,this work contributes with new evidence on certain aspects ofit:

structure and communication system are notonly simple, but also are altered by phenotypic

and context differentiation, furthermore it probably evolves to a more effective information

diffusion. This kind of analysis, in a deeper involvement, could have applications in the
theory and practice of conservation biology



ili

DEDICATORIAS

A l’océan et qui hante mes réves et permet me submerger dans ses immensités et explorer
ses merveilles

Ausilence qui ne vit plus en moi. Je t’ai nomméet tu as disparu !

A tous ceux qui ne sont plus avec moi, mais qui demeureront dans mon coeur et mémoire
éternellement.

A mafamille et amis qui m’aiment et m’accompagnentdanscette expédition.



iv

AGRADECIMIENTOS

Al Centro de Investigacién Cientffica y de Educacién Superior de Ensenada (CICESE) por

haberme brindado la oportunidad de llevar a cabo mis estudios de posgrado y al Consejo

Nacional de Ciencia y Tecnologia (CONACyT) por la beca que me proporcionaron para

llevar a cabo mis estudios.

A la Dra. Gisela Heckel Dziendzielewski, investigadora del Departamento de Biologia de la

Conservacién (CICESE) por aceptarme como suestudiante de maestria, el constante apoyo

y paciencia , ademas de las invaluables aportacionesa esta tesis,

Al Dr. Filippo Galimberti y la Dra. Simona Sanvito del Elephant Seal Research Group

(ESRG-Italia e Islas Falkland) por haber proporcionado. los datos y asesoria a este proyecto

de irivestigacién,por la confianza, guia y comentariosa lo largo del desarrollo deesta tesis.

A incontables personas que estuvieron involucradas en la recoleccién de datos de campo y

su procesamiento, en especial la dedicacién de la Dra. Anna Fabianiporla captura, revision

y procesamiento de datos de campo,base deeste trabajo.

A la Dra, Elena Solana Arellano, investigadora del Departamerito de Ecologia y al Dr.

Vitaly Kober, investigador del Departamento de Ciencias de 1a Computacién (CICESE),

por aceptar ser miembros de mi comité de tesis y sus valiosas observaciones al documento

presente.

Al Dr. Luis E. Calderén Aguilera (Coordinador del Posgrado en Ecologia Marina) por su

interés, disposicién, ayuda y continuo entusiasmo.

A toda la planta académica del Posgrado de Ecologia Marina por sus invaluables

ensefianzas a lo largo de mi estancia en este centro.



A la planta de la Direccién de Estudios de Posgrado por su disposicién y ayuda en tramites

administrativos, que en caso contrario provocarian caos.

A todos aquellos que faciliatron la transicién a tierras ensenadenses, en especial a Maru,

Erica y Gemma porabrir su casa a esta humilde forastera.

A las “Malashierbas” Betty, Lupita, y en especial a Mariana (la Sonchain de todoslos dias)

por la confianza, las risas,las pifias, el albur, los buenos ( y malos) momentos en los que

estuvieron junto a mf. Gracias por los bellos recuerdos y amistad que se eternizatén sin

importar la distancia.

PorUltimo pero mds importante, mil y un gracias a mi familia (Ruquis, Eskuincool y Ajos)

por siempre estar a mi lado y ayudarmea nadar en este océano llamadovida.



vi

 

CONTENIDO
Pagina

RESUMEN.......Tnaseosetaganssoreconseneanadlawsiasnlenesynssesicsovaveannasnevongensnsusvancununnetarsineccossonesnenvennenssia i

ABSTRACT.................+-saieassaaspaTpnaarsneaicaseeeapezecenccaceascapesaeseve cesenseerecemaneesseed

DEDICATORIAS 50cssasicssssssssssnesssoessserseusnnsseeszeseaneressssesoumacannaasecreamaeesseeceesoefii

AGRADECIMIENTOG......ssessssssssesssseseeeessjocesnapsssstbectbsvesneccswenssivecometcseeseiseygoveustl iv

CONTENIDO............--ecssecosecceeesesseeesseassenssssecasenesenseaqersnssnaseacerossnsensenasesseeasseaeeprodesjentonnesn vi

LISTA DE FIGURAS ............c:sccs0 sista usssuseezeausaosetsteeceemrecseeteaamaTcametaeeTe ix

LISTA DE TABLAS. .......0..-.ss-ssssssessnessseesseeeesaavesessnenes xii

L. INTRODUCCION.00........sceeeeceeeeeeeeeeeeneeeaes Seotceseessesseseenseenes sevncvegslonngelaewl

1.1. Evolucion del comportamiento agonistico ..............:secsceceseeeeetyeeeqeecneees paisexeseuavavavecten 1

1.2, Secuencias de ComportamMient.........c.csccerscessscssecessessnssesesceenenssessenssessecss wosrsndiwes pood

1,3. La foca elefante.......iasaeneesnsnsanEETeRSIniaMEMEsumma 7

1.4, Hipétesis............soieereerereescieaesrenavennecranpennanesyasecnsieedassesuyanseeyuansesyasuenneeunenannereens 10

T.5. ODjetivos........csesecesssssseseseseeseseseeneseseceescseeeee bieqeoquersovsuarencessenid bene cansnceseresnupesutannsnaese 10

TL. METODOS....cssesssscisssssvssanssassssesesneasactecnncieeorecenenseatonganceemearareetinwell

TLL, Area de estudio... .sssccscosessssscsssssssssesssssssyessesssssssussessssssnoneceesssssessesstanessessssennssacensees ll

11.2. Trabajo de campo...........fTAGAwadeSnarcossnshersnensnssarssoneaiWiadlanoarssranasiien 15

IL.3. Amidlisis de datos ...sscsssssssescenseseseesneeseseeuseenseetnnetnsetnseeeseeenseeeneeetneseaetnt 16

11.3.2. Variables de influencia en el etograma consideradas en losandlisis...........qeeebeos 21

11.3.2.1. Variables extrinsecas..........secpesssceesecesrccecesesensecseesteneees svevsnseseserseree ausedorsererses 22

T[.3.2.2 Variables intrinsecas (rasgos fenotipicOs)............-esceseseeeesaseuunapeerammeamialanianieics 22



CONTENIDO(continuacién)

 

 

 

 

 

Pagina

THT. RESULTADOG. .......0.......seeceeeeeeecenecen ecu eseneveeeeneeseseneeusensteeseesereeeeas25

THI.1. Descripcidn del Etograma,..........sessssccssecescnssseecnscsesenescessncsssecseeeseqnesessensesveenosseesee 25

III.2. Influencia de variables extrinsecas sobre las SPAMS.......:sssssssssssssesesseseessasseee1. 34

TIL.2.1. Poblacion ............sssesessessesssssenesseee “8 senee 34

TI1.2:2: Fase Reproductiva...vicsssescvesssoisssasncrnsesesesasessansasrevesressacasseamnserae sapevanocisyesesenienes 36

III.3. Influencia de rasgos fenotipicos sobre el etograma............s.sssseesesasesseeeceseesees 40

TIL3.1. Tipo de imteractor......,...cscsseereceseeseeeeenes leassssss sasasssnesenits dsaaaauaticasaaetavastaasiannens 40

TII.3.2. Categoria de edad............s:0000 ssasenuvenissnsnesacsoneyseilsbnaweveuensaiageacosseeevacesuscsesnsunnpevey Al

II1.3.3. Estado reproductivo instantaneo............ccccseseeceseeeeesonesssoeee qecesscecssessasanscnsasseeces 49

111.4. Complejidad del etogramay las secuencias considerandociertosfactores........... 57

IIL.4.1 Etograma..........

TIEALD. PODIACION. ..cysscssescsvegpensenessssvesesccnensnsvenaveneasssosse a 59

IlI.4.3 Categoria de edad................ dnsosUbqnsendncoserstennencesnsnsererneasshen araeaseeorassadnovendnscnnenrosivers 60

III.4.4. Estado reproductivoinstantaneo.....

IV.DISCUSION.............0cecceeseseeeeeceres eens ceeneesecerseeegeeeeeeseseeebeneneeneness es eeeeeaed68

TV.1. Etograma agonistico..........sccsssscsesccvepssecesesecseqasscesccusssnecnsscassensecaseaseeneeaseenesensessae 68

IV.2. Efecto del contexto: fases y poblacion...........scnkcnnesenanesenssonnanenasranesseenaxoanel Jnadieneaene 70

IV.3. Efecto del fenotipo de los individ...............scccsssssssesessscesssesseeessececessssscseseneesess 71

IV.4. Estructura y comunicacion,.................- Leseccseusscssnesecsceassnncesssacenecescsesecdecssssenssesesee 75

IV,5S. Limitaciones y Perspectivas ............:cssssseccssssessssessessecsssesssseseserscsssonsseenenseessencecnes 73



viii

CONTENIDO(continuacién)

V.. CONCLUSIONESssisessscsessssescrssssssvssoseienssssesncssvenssvsesavassessesosanssucsiens écsoiaenenesweses. 80

VI. REFERENCIAS........ccsssssesssssssssssssssssssssscsssessessnsanenenssecnerssseeseneeesseseesrsataseecsetes 82

VIL ANEXOS ssissssissssssescosscosoesssssssssssnssastesssvonsssersvnssecsessroseeusnsiesuansorsonrveqnasnetesbrenss 89



ix

 

LISTA DE FIGURAS

Pagina

Figura 1: Peninsula de Valdés y Punta Delgada, Argentina, area de estudio en las
temporadas reproductivas de 1993 y 1994. © ESRG..... sessssescsnsecessecessecsesses 12

Figura 2: Islas Falkland (Malvinas), donde Isla Sea Lion, la mas surefia, fue el
d4rea de estudio en las temporadas reproductivas de 1995 y 1996. © ESRG............ 13

Figura 3: Isla Sea Lion. Las flechas indican elinicio y final del area de estudio,
que comprehende la secci6n este de la isla. © ESRG..........ccsecsee decavaneupennenenee toes 13

Figura 4: Vocalizacién orientada (VO) entre machos. Macho a la derecha
(VOA/F), macho a la izquierda (VOA/S) © ESRG........ssessssscsseconsserescenscentecsneecnees 26

Figura 5: Exhibicion frontal (EF).Macho a la derecha en EFP y macho a la
izquierda en EFF, © ESRG..u.....cseeesesececesessseseeeSCENARIOsei 2d

Figura 6: Mordedura en cuello (MC) © ESRG.......cccscssscesssseseoesfussneneeenesssessessspuuavewaneusucure 28

Figura 7: Empuje (PUSH) © ESRG........stcvesnrennitnsvennensveaniscnselencotenserentionsscsusvesapuersttesinanttss 29

Figura 8: Sumisién (SO con retraccién de probéscide) del macho a la derecha
frente a una vocalizacioén (VO con la probéscide alongada) y exhibicién
del macho la izquierda. La © ESRG.......... sonepessenecenssenensdsonssatnevestecsenneslcoanpreseesas 30

Figura 9: Distribucién de frecuencias porcentuales deN° PAM y N°trans deltotal
de las SCCUCIICIAS s.ccsssssissscsessrvssesssosssssvensvsesessesveesssesossessusepensssneosssaesies{eseseousussssaraveses 33

Figura 10: Distribucién del N° Trans por poblacién. Nétese que el eje Y presenta

 

una interrupcidn entre 40 y 110...sessssssssstessscssseenseecseseessosssensseeressasumeeserianenad 35

Figura 11: Distribucién del N° PAMs distintas por poblaciOn.................c:--s-c-cessseeeeeessseees 36

Figura 12: Distribucién del N° Trans. de las cuatro fases reproductivas. Notese
queel eje Y presenta dosinterrupcionesentre 40 y 65, y 80 y 115.......sesccsscsseeseeets 37

Figura 13; Distribucién del N° PAM de Jas fases reproductivas.............sscssscsssssseseosseensnneee 39

Figura 14: Porcentajes de ocurrencia de las SPAMsportipo de interactor. M1=
macho actor, M2=macho reactor .........c.ssseceesceecessccsatecceneuececcetsateaeeseenenacseeseeseeanees 41



LISTA DE FIGURAS (continuacién)

Pagina

Figura 15. Ejemplos de tendencias obseryadas en las SPAMscon respecto a la
categoria de edad para machos actores. (a) vocalizacién: tendencia semi
monoténica positiva, (b) sumisién: tendencia semi monotonica negativa
con punto de cambio en SAM3,(c): empuje: tendencia negativa general,
pero no bien definida, (d) alejamiento: dos tendencias, positiva en una
primera parte y negativa entre SAM3 y AD,punto de cambio en SAM3......,........ 43

Figura 16. Ejemplos de tendencias observadas en las SPAMscon respecto a la
categoria de edad para machosreactores. (a) alejamiento: doble tendencia,
positiva de SAM2 a SAM4(punto de cambio) y negativa hasta AD, (b)
vocalizacién: doble tendencia, negativa de SAM2 a SAM3 (punto de

cambio) y positiva hasta AD,(c) alerta orientada: tendencia no definida a
lo largo de las 4 categorias, (d) mordedura: tendencia positiva con punto
de cambio en SAMA...eeseseseccseeeseeeee aecesvenisene adysdsnsnesieussmenenseresesensesaveus jeserseve 45

Figura 17: Esquema cinematico de las transiciones mas frecuentes para diadas de
machos de categorias de edad iguales. Los valores numéricos indican la
probabilidad de transicién, las flechas su direccién, y las flechas curvas

indican una repeticidn de la pauta........ceseroesssecssecssesneessegnessessnesseseaesnensneesnesseessens 47
 oo seneesesceeeeeceene. qeeesee:

  

Figura 18: Esquema cinematico de las transiciones mas. frecuentes de diadas de

miachos de categorias de edad iguales. Los valores numéricos indican la
probabilidad de transicién, las flechas su direccién, en donde las flechas
curvas indican Un repeticién de la pauta.............seseccessececsecesseeeeeecesneecesseeenecneneeesees 49

Figura 19: Esquema cinematico de las transiciones mas frecuentes para diadas de
machosde estados reproductivos instanténeos iguales. Los valores indican
la probabilidad de transicion, las flechas su direccién, en donde de las

flechas curvas indican unarepeticion de la pauta,0... qesescessessessossssesecneeneesegeen

 

Figuta 20: Esquema cinematico de las transiciones m4s frecuentes de diadas de
machos de estados reproductivos instantaneos distintos. Los valores
numéricos indicah la probabilidad de transicién,las flechas su direcci6n..........,...57

Figura 21: Pendiente de Shannonparaeltotal de laS secuchias...........ssssccecseesssnsecsenseasene 59

Figura 22: Pendiente de Shannon delas poblaciones. DEL y SLI................-+ dveayeesaiwesiaiase 60

Figura 23: Pendientes de Shannonde los machosactores por categoria de edad............... 61



LISTA DE FIGURAS(continuacién)

Pagina

Figura 24 Pendientes de Shannon de los machosreactores por categoria de edad...,......... 62

Figura 25; Pendiente de Shannon de las tipos de diada por categoria de edad
diferentes,(E. dif) € iguales (E igit.)..........-..cccsresnesennsnriesonesncesaigasasisisssissssssssiessssnszce 63

Figura 26: Pendientes de Shannon de los machosactores por tipo de asociacional
Harnis essassadinscusrsencessncsnscqasecansevesssvapesipiiaacensatcsteaevesssvopsesvessnaggnecaciurneeniggevasiVbuasveseesas 65

Figura 27: Peridientes de Shannon de los machosreactores portipo de asociacién
@l BREN.etssressscssencesscs scasossnatam cannreece NEY 66 

Figura 28: Pendiente de Shannondelostipos de diada por estado distinto (S dif) y
estados iguales (S.igu).........s.csscsscsssccscstecsesesecescesececsssccecscesesseessaesetececessenestsnsaqecseacese 67



xii

LISTA DE TABLAS

Pagina

Tabla I. Datos poblacionales de DEL (Galimberti et ai., 2000b) y SLI (Galimberti
y Boitani, 1999). Las proporciones de sexos se leen hembra: macho.............+0+ 14

Tabla II: Frecuencias de las SPAMs. Se muestra el porcentaje de cada SPAM (%
SPAM) con respecto al valor total de ocurrencias, al igual que el
porcentaje de secuencias en las que la pauta ocurre por lo menos una vez (
% SEC). Ngpam = 41847, Ngpc = 1085S, w.csscsscssssscssssssessssscsesseesssessnerssececeneeessere 32

TablaIII. Porcentaje de ocurrencia por SPAM precedente (% Prec.) y sucesiva (%
 SUG.)scssspssascssastsacstensstscscucssrsassenmcnsemasqisastorenssrarsemmsserieocrateeamassnpeencenvermposseneyseed4

Tabla IV: Resumenestadistico descriptivo de la distribucién de N° Trans.porfase........ 37

Tabla V: Valores de pruebas de Mann-Whitney st (Z).aplicadas al N° Trans. por
PALES de LASS sesescssasescscsscencssssssessscctecessescussxcszureasaeacactesssesrssssssesssapenseaseesscsounssasevense 38

Tabla VI: Resumenestadistico descriptivo de la distribucién del N° PAM porfase......... 38

Tabla VII; Valores de pruebas de Mann-Whitneysia (Z) aplicadas al N° PAM por
PALES DO TASESspeciescsscescusssnepsarsssaconenceassosanansestcesetesaneataessassaanenurvanssesecasrsrstvevancenveens39

Tabla VIII: Diferencias en las frecuencias de SPAMs entre pares de fases

TEPTOCUCHIVAS.........sclessessacsscsnesnerossesnareossnessoensacsnsasensesnnonssgeiedbistbadnsases tiinguansieeeate40

Tabla [X: Valores de correlacién (rs) entre las fases. (estimacién paramétrica de p
con Correccién de BonferrOni)........scccceecesseccesececsseceeseensnscecessceensceseresaveceeencnsenes40

Tabla X: Prueba de tendencia de Cochran-Armitage (C-A) en las categorias de
edad para el machoactor. Z: valor estandarizado de C-A, p: significacién.
La Ultima columna indica el sentido de la tendencia (+ = positiva; - =
TIGRBLTVE)...eccenencnenenrresisneannnenonssseasnedonnsudinanchnonsissssssctsssaibsSusbesensnas enssisssssstestoasiveasepeses 42

Tabla XI: Prueba de tendencia de Cochran-Armitage (C-A) en las categorias de
edad para el macho reactor. Z: valor estandarizado de C-A, p:

significancia, la ultima columna indica el sentido de la tendencia (+:

POSTIVE)scsssccsessssssssncassassapeasncnncaesnsasxsceaswssessssencessessenseesesapsiessoserpsensonenasene

  

Tabla XII; Digramas mds frecuentes de diadas de machos de categorias de edad
iguales. Los valores estan dados én porcentaje de ocurrencia (%) y el
porcentaje acumulado (% ACUM.)...,.......ccesseeseseeseeeeee Seceieesuvspenswrusnvysassoncensnsecivend46



xiii

LISTA DE TABLAS(continuacién)

 

Pagina

Tabla XIII: Digramas més frecuentes de las diadas de machos de categorias de
edad distintas. Los valores estén dados en porcentaje de ocurrencia (%) y
porcentaje acumulado (% ACUM.)........cssscccessessesseseereneeresssseenes paesaeenais iscistaemanaese48

Tabla XIV: Valores de las pruebas G aplicadas a pares de diadas por estado
reproductivo instanténeo (p corregidas con Bonferroni)............sssssssessesedesssseeseeee 50

 

Tabla XV: Porcertajes de ocurrencias por pauta entre los diferentes estados

Tabla

reproductivos instanténeos, para Macho ACtOF.........recceerecrsesessecssesseteccscceenseneeanenes 51

 

XVI: Valores de correlacién (1;) entre los estados reproductivos
instantaneos para machoactor (estimacién paramétrica de p con correccién
de Bonferroni).....,......sscssssssesoreseeeeestessgaupovasensueweseutevbstensecsvonanaeoracsssueesaey beneasass 51

Tabla XVII: Porcentajes de ocurrencias por pauta entre los diferentes estados
reproductivosinstanténeos para MAChO reactOL...........cesessesesesssseseseseseeeesneeeneeeee 52

Tabla XVIII: Valores de correlacién (1) entre estados instantaneos para macho
reactor (estimacién paramétrica de p con correccién de Bonferroni)............s000052

Tabla XIX: Digramas més frecuentes de SPAMscuando las diadas presentan

Tabla

machos de estados reproductivos instantaneos iguales. Los valores estan
dados en porcentaje de ocurrencia (%) y el porcentaje acumulado (%
Acum.).........Seeeeeenaa you teseeeees aksesesnereneTamaransSnalcoannscskennenarasasennsiocti suncasaaeatautesase54

XX: Digramas mas frecuentes de las diadas de machos de estados
reproductivos instantaneosdistintos. Los valores estan dados en porcentaje
de ocurrencia (%) y acumulado (% Acum.).....,........-apeaaasuesbeasseansesencsiaars das eapeeuees56

Tabla XXI: Entropias individuales de las SPAMs. Ho=entropia de orden cero.
individual; H,=entropfa de primer orden individual, (..............scessssessseserseeseetee 58

Tabla XXII: Valores entrépicos y pendiente de Shannon de los machosactores
Por Categoria de edad...csssssissssassessssecsssanssensssassusserssspeccessssacenssssenensvecteremawessvecesnsees 61

Tabla XXIII: Valores entrépicos y pendientes de Shannon de los machos
reactores por categoria de edad................. snsaienssenrsaeengoansanacessnoreaaetaen’ 62

Tabla XXIV: Entropias y pendiente de Shannon para diadas de categorias de edad
iguales (E=):y distintas (ED)scpsssvcsseceseseresessssxosssscccowessrsssusnoresvunacvenspnscosenenensoenseege 63



xiv

LISTA DE TABLAS(continuacién)

Pagina

Tabla XXV: Valores entrépicos y pendiente de Shannon de los machos actores
portipo de asociaciénal harén.................0 Unessancaanasnennaneneaanansoosonnenised3iliissussssnlib obs 64

Tabla XXVI: Valores entrépicos y pendientes de Shannon de los machos reactores
Por tipo de asociaciOn al harEn.cicccsss.ccscecssssscersasssssssssssscovevsveseovssecssssessessosncanssorers 65

Tabla XXVII: Entropias y pendiente de Shannon para diadas de estados iguales
(S=) y estados distintos (S#), ..........4+ HaeneaneonisiiesSascacseennnnmecnmameTeERparasenave 67



 

1, INTRODUCCION
 

1.1, Evolucién del comportamiento agonistico

La habilidad de reconocerse entre individuos es de gran importancia, tanto en especies de

individuossolitarios como especies sociales, pues en ambos casos siempre hay lugar a que

ocurra una interaccién, lo que da pie a que exista algdin tipo de comunicacion. El término

comunicacion, se ha definido comoel intercambio de informacién entre individuos, una

emisién y recepcién de sefiales que afecta el comportamiento de los individuos que

interactian (Krebs et al., 1993). Este proceso, en principio no azaroso, ya sea por

sustitucién o repeticién de sefiales se conoce comoritualizacién (Tinbergen et ai.,

1991;Houser, 1997;Krebs y Davies, 1997). Dichas sefiales pueden ser de dos tipos:

referencial o aferente. La sefial de tipo referencial aporta informacién sobre el entorno (ej.:

ubicacién de aliménto, presencia de depredadores), en este caso se habla de cooperacién; y

Ja transmisién de informaci6n es benéfica para todos los involucrados. La sefial de tipo

aferente contiene informacién sobre el individuo, como identidad, rasgos 6 aptitud, y/o

intenciones del individuo emisor, conocidas comosefiales valorativas (Maynard-Smith,

1974;Parker, 1974). Aqui, generalmente el beneficio es para el emisor, aunque se

argumenta que también se ve beneficiado el receptor (Bradbury y Vehrencamp, 1998).

Durante una confrontacién, existe un conflicto de intereses entre los participantes, por

lo que se desarrolla una batalla de poder de convencimiento por el intercambio de sefiales

(agresivas o defensivas que constituyen el etograma agonistico de una especie) y la

informacién que éstas contienen. En esta confrontacién, se lleva a cabo una continua

evaluacién de la capacidad y habilidad de lucha entre involucrados, el uso de sefiales sera

reflejo de ello, la evaluacién se basa principalmente en los riesgos y beneficios que se ven

implicados, y se procura reducir los primeros y optimizar los segundos Un elemento

importante es Ja redundancia pues por un lado corrigen posibles errores de deteccién ¢

identificacién de sefial y por otro lado proveen de mds informacién pues cada repeticién

puede cumplir un papel funcionaldistinto, lo que puede ser beneficioso al momento de una



interaccién. En él caso de los costos, existen varios origenes. Uno de ellos va implicito en

el desarrollo y manutencién de rasgos fenotipicos, como el tamafio y caracteres sexuales

secundarios que afectan el desenlace de una confrontacién; otro origen es aquel que

dependede la energia y tiempo implicadoen la emisiéndela sefial, lo que a su vez dépende

de la tenacidad y motivacién. También hay costosinterespecfficos, relacionados como la

ocurrencia de heridas, costos fisiolégicos y perdida de recurso, ademas de costo

interespecifico implicado en el riesgo de depredacién,la atraccién de depredadores, pues

los individuos hacen abierta su preséncia (Bradbury y Vehrencamp, 1998). La evaluacién

de riesgos y beneficios se explica porla teoria de juego evolutiva (derivacién de la teorfa de

juego en economfa), que indica que cuando dosindividugs interactian, el comportamiento

éptimo dependera del contexto y del comportamiento de ambos participantes; aquel

individuo que proporcione la mejorestrategia seré quién gane. En este caso, los individuos

tienen un comportamiento plastico, relacionado con la toma de decisionest4cticas a corto

plazo y a decisiones estratégicas a largo plazo, es decir que no hay un control sobre la

estrategia, sino que ésta se rige por seleccién natural, en donde los beneficios se traducen

en aptitud, por lo que a largo plazo puede verse reflejada en la poblacién y convertirse en

estrategia estable evolutiva (ESS) (Maynard-Smith, 1974).

Se ha establecido que la comunicacién pudiese estar basada en intercambio de

informacién honesta (0 sefiales de valoracién) que aportan informacién fidedigna sobre el

potencial de retencién de recursos (RHP), o deshonesta (indica falsedad, ej. Mimetismo

batesiano) para manipular individuos (Bradbury y Vehrencamp, 1998). Por lo que las

estrategias mencionadas tienen comoorigen una coevolucién de dos presionesselectivas, la

primera es sobre la perspectiva del emisor, quien elegirfa entre transmitir sefiales honestas,

o deshonestas para manipular al contrincante; y la segunda es sobre la perspectiva del

receptor quien deberd interpretar las sefiales e intuir si hay o no manipulacién. Este ultimo

tendra diferentes formas de confrontar una sefial deshonesta devaluar la sefial, detallar la

sefial, ignorar la sefial o poner a prueba al emisor (Bradbury y Vehrencamp, 1998), pero

cada caso implica un costo distinto, por lo que existe la nocién de la que la ocurrencia de

sefiales deshonestas es baja. Pues, se cree que la produccién y evaluacién sefiales

deshonestas conlleva un costo no siempre considerado. Esto ha dado origen a la propuesta



de quela sefializacién deshonesta es un factor importante én la comunitacién, incluso ser

un rasgo evolutivamente estable (Grafen, 1990). En 1975, Zahavi sugirié el principio de la

desventaja (Handicap Principle) que establece que las sefiales son fiables si implican, para

ser eliminadas, cierto costo que sdlo puede ser evaluado y sobrellevado por individuos

capaces, por lo que se habla de diferenciacién de calidad entre individuos. Basicamente la

fiabilidad de la comunicacién aumenta proporcionalmenté con la inversién en una sefial

dada (Zehavi et al., 1997), por lo que dichasefial sera considerada como honesta y sera

indicador de la calidad del individuo (Grafen, 1990). Si la sefializacién es honesta, los

beneficios y costos netos de una interaccién se equilibran de tal forma que los individuos

involucrados evitan costos excesivos involucrados en uha pelea. Con respecto a ello,

Enquist y Leimar (1983) comentaron que el costo ‘involucrado en una interaccién aimenta

conforme se desarrolla la misma, es decir que a mayor duracién dé la interaccién los

individuos hacen més esfuerzo, y tienen mas gasto. Por esta misma razén, las peleas son

poco frecuentes y se opta porla resolucién de conflictos con sefiales de menorinversién y

riesgo. Dichas sefiales se observan dentro de una secuencia de comportamiento, la cual

puedeser cuantificada y relacionada con diferentes factores detonantes externos 0 internos

por medio de mediciones de amplitud, frecuencia, periodicidad, intensidad, duracién y tipo

de las conductas (Dewsbury, 1989)

1.2. Secuencias de comportamiento

La base de todo estudio de comportamiento es la definicién del etdgrama, siendo

este un catalogo de posturas corporales comunesa un grupo de individuos, conocidas como

pautas de accién fija (PAF), descritas por Konrad Lorenz en 1950 como elementos

estereotipados, innatos o aprendidos (por asociacién o imitacién) realizadas tras un

estimulo externo. Sin embargo, en 1969, George Barlow, tras una revision de dicho

término, determina que, debido a una variabilidad existente entre individuos, el término

apropiado es pauta de accién modular (PAM), y éste ha suplantado al primero (Houck y

Drickamer, 1996). Se define como la base de las secuencias de comportamiento comunes a

todos los miembros de un grupo, de forma que cada uno lo moldea y expresa de forma



ligeramente distinta (Barrows, 2000) y pueden ser cuantificadas para conocer su

representatividad (Golani et al., 1999). Altmann (1974) establecié las bases para llevar a

cabo una correcta observacién del comportamiento, pues propuso una gufa para el registro

cuantitativo de las observaciones de comportamiento en campo, sugiere que existen

métodos que presentan mas o menosventajas unas conrespecto a las otras y que la eleccién

del tipo de colecta es esencial para cumplir con los objetivos propuestos en un proyecto.

A pesar de existir elementos semifijos en el comportamiento, su relaci6n en forma

de secuencias no lo es, pues éstas adquieren estructura multidimensional debidoa un sinfin

de factores que afectan de una u otra manera al comportamiento, y finalmente se veran

reflejados en las secuencias. El andlisis de secuencias de comportamiento permite

comprender el fundamento de la conducta animal, pilar de procesos de seleccién sexual,

territorialidad, establecimiento de jerarquias de dominancia, ya sea por cooperacién o por

resolucién de conflictos de interés(Krebs ef al.,. 1993). La conducta se puede dividir y

estudiar en tres niveles bdsicos (pero la mutlidimensionalidad puede expandir dicho

horizonte). El primer nivel es el mismo etograma y la PAM.Eneste caso existen diferentes

aproximaciones, desde la evaluacién de la integridad del etograma por Fagen y Goldam

(1977), o la descripcién y cuantificacién del mismo. Ejemplos de estos estudios son un

trabajo sobre tiburén Carcharhinus limbatus (Ritter y Godknecht, 2000) u otro sobre el

comportamiento de la foca elefante del norte (Sandegren, 1976). El segundo nivel

contemplala organizacién de estas PAMsen secuencias de comportamiento individuales, y

muestran una sucesién en el tiempo (Berdoy, 1993). Finalmente, el tercer nivel es la

combinacién de dichas secuencias durante la interaccién entre individues, con un

intercambio de sefiales. E] estudio de este ultimo se ha realizado empleando diferentes

técnicas, Slater (1973), realizé una compilacién sobre tipos de andlisis secuencial,

explicando las ventajas y desventajas de cada técnica. Algunos ejemplos son el empleo de

técnicas visuales, por analisis de cluster, componentes principales (PCA)y de escalamiento

multidimensional (MDS) (Morgan ef al., 1974) para evaluar asociaciones entre PAMs (0

entre individuos), pero también se puedenrealizar diagramas de flujo que muestren las

transiciones entre PAMs. Por otra parte, se han desarrollado técnicas que no sdélo

consideran asociacién y transicién entre eventos, sino también su temporalidad y



continuidad, por medio de series binarias en tiempo, que consideran series de eventos en

tiempo discreto (Cox y Snell, 1989) o por medio de analisis log lineal que consideran

probabilidades de transicién entre eventos (Bakeman y Queta, 1995;Bakeman y Gottam,

1997). Se ha aplicado con mayorfrecuencia el andlisis por medio de modelos de cadenas de

Markov continuas (CTMC), que considera la asociacién y dependencia entre eventos

consecutivos y permite modelar la continuidad secuencial por medio de probabilidades

(Gottman y Roy, 1989;Haccou y Meelis, 1995). Este listado de técnicas lleva implicita un

escalamiento en complejidad de andlisis. Cada una presenta ventajas y desventajas con

respecto a las demas. En una descripcién se tiene informacién no cuantificada, por media

de una técnica visual se cuantifica parcialmente la informacién se obtienen posibles

asociaciones entre elementos y ellas se pueden apreciar graficamente, pero se pierde

objetividad pues el investigador selecciona las formas de aglomeracién mas corivenientes y

la evaluacién estadistica no siempre es correcta pues los datos deben cumplir con diversas

supuestos. Los andlisis que consideran tiempo,tienen la ventaja de que se puede fragmentar

las secuéncias, permitiendo hacer una estimacién de la evolucién de las mismas en

diferentes bloques temporales, sin embargo, el grado de resolucién temporal afecta la

precisi6n y se requieren grandes bases de datos para hacer més efectiva la estadfstica

utilizada.

Una nueva aproximacién al andlisis del comportamiento, surgié en 1948 con la

Teoria de la Informacién de Shannon, matematico empefiado en maximizar la transferencia

de sonido en lineas telef6nicas que termindé demostrando que toda fuente de informacién se

puede medir a través de su capacidad de comunicacién. A pesar de este origen y tener

aplicaciones en ingenieria (telefonia), la teorfa de la informacién se ha empleado en

etologia para evaluar sistemas de comunicacién inherentes al comportamiento animal

(Bradbury y Vehrencamp, 1998). Se utiliza la entropia como medida dela aleatoriedad e

incettidumbre de los mensajes necesarios para transmitir informacién durante la

comunicacién, y el principio indica que entre mas entropfa presenta un sistema de

comunicaci6én, es menos predecible y mas complejo (Shannon y Weaver, 1949),

Lamentablemente, en general el andlisis de secuencias de comportamientd presenta

desventajas, pues Ja incertidumbre se ve directamente afectada por el numero de pautas



definidas, en caso de tener una mala definicién de elementos, la incertidumbre puede ser

sobreestimada, por ejemplo si se realiza una divisién extrema del comportamiento, o

subestimada, si se realizan demasiadas agrupaciones de pautas. Por lo tanto, una de las

principales dificultades que conlleva este tipo de andlisis cae en la capacidad de

identificacién de sefiales por parte de los observadores (confiabilidad de las observaciones),

ademas del reconocimiento adecuado de {fa respuesta de los individuos observados.

Ademéas, las sefiales no siempre pueden categorizarse en mensajes y cantidades de

informacién fijas, pues dependen de componentes sensoriales de los organismos bajo

estudio y de caracteristicas de los mismos individuos y el contexto. Por si fuera poco, a

pesar de que la técnica tiene la ventaja de permitir evaluar diferentes grados de interaccién

entre pautas, con cada nivel se gana en complejidad pero se pierde informacidn, lo que se

debe comipensar con bases de datos muy amplias que generalmente involucran una

continuidad temporal de colecta de datos del orden de afios (Wilson, 2000). Sin embargo

esta técnica tiene la gran ventaja de no sdlo clasificar y graduar el comportamiento, sino

que le da un valor a la comunicacién, pues la complejidad se traduce en predictibilidad y

capacidad comunicativa. Se ha empleado en sistemas sociales, como un trabajo realizado en

mono Rhesus (Macaca mulatta) (Altmann, 1965), mientras que Hazlett y Estabrook, en

1974, analizaron el comportamiento agonistico de especies de cangrejos ermitafios

(Microphyrs bicornutus). Desde entonces esta técnica ha permitido adentrarse en la

evaluacién de la complejidad de etogramas agonfsticos como en el caso de camaleén de

carolina, Anolis edieclmnanais (Cooper, 1977) o en el cangrejo de rio Procambarus acutus

acutus (Gherardi y Pieraccini, 2004), que involucran un andlisis multivariado de diferentes

componentes del etograma y del contexto en el cual se est4 evaluando el mismo. También

se ha empleado para comparar la complejidad de sistemas de informacién entre individuos

de una misma especie considerando la ontogenia, como un trabajo realizado sobre los

silbidos del delfin Tursiops truncatus (McCowan et al., 1999) e incluso entre diferentes

especies y tipos de repertorios de comunicacién, incluyendo alfabetos en estudios

antropolégicos (McCowan et al., 2002;McCowan et ai., 2005). Por otra parte, este tipo de

anélisis ha fungido como base para evaluar los procesos de transmisién de informnacién y

sistemas de comunicacién considerando el contenido y complejidad de la redes sociales,



comoen lostrabajos sobre diferentes especies de hormigas (Reznikova y Ryabko, 1994,

2000).

1.3. La foca elefante

Perteneciente a la familia Phocidae, el género Mirounga, cuyos integrantes representan a

los fécidos de mayor tamafio, presenta una distribucién antitropical y se divide en dos

especies: la foca elefante del norte, M. angustirostris (Gill 1866) se localiza en el

hemisferio norte (de ahora en adelante FEN) y la foca elefante del sur, MZ leonina

(Linnaeus 1758) en el hemisferio sur (de ahora en adelante FES) (Le Boeuf y Laws, 1994).

Ambas especies presentan ciclos anuales en dos etapas, marina (fase de alimentacién) y

terrestre (fases de reproduccién, muda y reposo). Por lo general en ambas especies, las

hembras pasan entre nueve y diez meses en el mar y los machos ocho meses, por lo que

Gnicamente durante las etapas terrestres se pueden apreciar grandes congregaciones de

individuos, generalmente en las mismas playas afio tras afio, ya que sonfilopatricos (Lewis

et al., 1996;Fabiani et al., 2006). Se han documentado dos migracioneés de alimentacién,

unatras la temporada reproductiva y otra tras la temporada de muda, pero estas fases estén

temporalmente separadas entre hembras, machosjuveniles y machos adultos. En FES,los

machos adultos migran hacia el sur durante Jos meses de noviembre a febrero, desde los

36°S y las hembras desde los 41°S (Campagnaef al., 1999), alcanzando en ambos casos

incluso Jas costas antarticas a los 61°S (Muelbert et ai., 2004) y regresan tierra (islas y

costas) en los meses restantes para llevar a cabo las otras dos fases de su ciclo.

Al igual que otros pinnipedos, la foca elefante ayuna durante la temporada

reproductiva, por lo que es esencial una buena alimentacién para asegurar la acumulacién

adecuada de grasa que les proveera energia para sus actividades terrestres (Le Boeuf y

Laws, 1994). Los machos de FES puedenpesar alrededor detres 0 cuatro toneladas y medir

cinco metros de largo (Ling y Bryden, 1992) mientras que las hembras miden poco menos

de tres metros y presentan variaciones de peso alrededor de los 700 kg (Bell et ai., 2005).

E] dimorfismo sexual se observa también en el crecimiento de la probéscide y la presencia

de placas pectorales (rugosidades) en lds machosa lo largo de su desarrollo. Se ha notado



que los machos aumentan rapidamente en tamafio y volumen tras la pubertad, viven

aproximadamente 16 afios y alcanzan la madurez sexual a los cinco, sin embargo, deberén

transcurrir hasta tres afios antes de reproducirse, pues deberan madurar socialmente (ocupar

cierto rango en la jerarquia reproductiva) para poderintegrarse al stock reproductivo (Laws,

1956;Jones, 1981;Renouf, 1991).

Durante la temporada teproductiva, machos y hembras reproductoras forman

congregaciones importantes (Le Boeuf y Laws, 1994). El sistema de aparearniento de la

foca elefante es la poliginia, y se basa en la defensapor parte del macho de un harén (grupo

de por lo menos dos hembras). Al inicio de la temporada reproductiva, los machos arriban a

las playas y compiten entre ellos, generalmente s6lo se ven involucrados dosindividuosa la

vez, y el encuentro tiene un resultado claro: uno pierde y el otro gana. Esto les permite

posicionarse dentro de una jerarquia de dominancia que les proporcionara mayor o menor

acceso a las hembras, como respuesta a la maduracién social por peleas (Laws, 1956;Le

Boeuf, 1972). Durante este proceso, las héembras arriban a tierra, se forman los haréenes y de

acuerdo al rango de dominancia que se esta estableciendo, los machos se posicionan entre

ellas. El macho de mayor rango,sera duefio del harén,tiene control casitotal y se posiciona

en el centro del harén, siendo el Gnico que puede copular sin ser interrumpido, por ende

tiene mayor éxito reproductivo (Laws, 1956). Dependiendo del tamafio del harén, pueden

existir machos secundarios, conocidos también como machosbeta, que domiinan un grupo

reducido de hembras. También pueden presentarse otros machos con relacién al harén:

marginales, periféricos, en pareja o solitarios (Le Boeuf y Laws, 1994), que tienen mayor o

menor acceso a las hembras dependiendo de la fragilidad del sistema jerarquico. En

particular en FES, las relaciones de dominancia son lineales y estables (Galimberti et al.,

2003).

En los pinnipedos, las jerarquias sociales por dominancia son resultado de

interacciones entre individuos, esto es, la emisién y recepcién de sefiales por medio de

sonidos, exhibiciones visuales de caracteres sexuales secundarios 0 contacto. En estas

influyen tanto el contexto ambiental, como los rasgos morfolégicos de los individuos y su

habilidad de lucha. Por lo tanto, hay competencia que permite que las jerarquias y los

rangos pueden cambiar a lo largo de una misma temporada reproductiva dependiendo dela



habilidad de los interactores y de su capacidad de proveer de informacién adecuada, lo que

tiene como funcién el modificar el comportamiento del oponente (Renouf, 1991). Se

conoce el repertorio de comportamiento agonfstico de FEN, Sandegren (1976) determiné y

describié el significado social de las PAM, y encontré 16 variantes. Respecto a FES,

McCann (1981) determiné 14 tipos de acciones en las interacciones entre individuos. Las

caracteristicas fisicas de los machos no sélo tienen un efecto importante en la estrategia

reproductiva de la especie: A mayor tamafio, mejor control de las hembras en tierra;

ademas, la presencia de rasgos sexuales secundarios les permite no sélo identificarse, sino

que son elementos esenciales de las interacciones competitivas. Por otra parte, el

comportamiento agonistico y por ende, las dindémicas de dominancia se han asociado

también al contexto, por ejemplo el tamafio del harén (Modig, 1996) o el espacio disponible

(Baldi et al., 1996). Los encuentros estén compuestos principalmente por elementos

visuales y acisticos, los despliegues de pelea intensa son poco frecuentes y en generalel

comportamiento es poco agresivo (Galimberti, 1995;Fabiani, 1996;Braschi, 2004). Algunos

trabajos realizados en comportamiento de foca elefante se han centrado en las

vocalizaciones, pues forman parte esencial del comportamiento agonistico de estos

organismos (Bartholomew y Collias, 1962). Se ha mostrado que el uso de los PAMs

vocales presentan una variabilidad individual (Galimberti y Sanvito, 2000), por lo que

podrian aportar informacién sobre el fenotipo de los individuos y/o identidad (Sanvito et

al., 2007b). Por otra parte s¢ han realizado trabajos sobre el comportamiento agonistico de

la especie en cuanto a sus aspectos estructurales y funcionales (Fabiani, 1996), y Braschi

(2004) evalué factores que intervienen en la resolucién de conflictos, particularmente el

potencial de retencién de recursos (RHP, acrénimoeninglés).

Hasta ahora, el andlisis del comportamiento se ha centrado en el resultado de las

interacciones y diferenciacién de rasgos fenotipicos con el fin de explicar las dinamitas de

dominancia, pero en ello se cree que también influyen las secuencias mismas y su

estructutacién. En foca elefante, éste es ¢l primer trabajo que se realiza sobre el tema. El

conocimiento sobrela estructura del comportamiento permite entender y predecir lo que los

organismos harén. Generalmente los andlisis de este tipo se han llevado a cabo partir de

observaciones de comportamiento en cautiverio y por Jo tanto su interpretacién para
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predecir el comportamiento en vida libre es.complicado (Cassini, 1999). Por otro lado, los

estudios se han hechos en sistemas complejos, en los que el comportamiento social

involucra a miltiples interactores a la vez. En la foca elefante, el repertorio es sencillo, las

interacciones se desarrollan entre dos individuos, un pierde y otro gana, y finalmente la fase

terrestre facilita la observacién del comportamiento (en comparacién con otras especias

sociales marinas), y los individuos son reconocibles en su Ambito natural. Ademds

presentan una organizacién social bien establecida y conocida, por lo que un estudio sobre

secuencias de comportamiento puede aportar informacién relevante sobre cémo es que se

obtiene dicha organizaci6n.

1.4. Hipétesis

El comportamiento agonistico no es azaroso, tanto la ocurrencia de las pautas de accién

modular como las secuencias de las mismas durante.una interaccién se ven influenciadas

porel contexto y los rasgos fenotipicos de los individuos.

1.5, Objetivos

a) Describir y evaluar la complejidad del etograma agonistico de los machos de la foca

elefante del sur.

b) Describir y cuantificar las sécuencias de comportamiento en las interacciones entre

machos.

c) Relacionar las pautas de accién modular y las secuencias con algunos aspectos del

fenotipo de los individuos y el contexto en que ocurren.

d) Evaluar la complejidad estructural de las secuencias.
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Il. METODOS

II.1. Area de estudio

El trabajo de campose Ilevé a cabo durante cuatro temporadas reproductivas (1993-1996),

divididas (dos y dos) entre dos sitios distintos. En 1993 y 1994, las observaciones se

realizaron en Punta Delgada (DEL de ahora en adelante) ubicada en la Peninsula de Valdés

(Patagonia, Argentina- 63°39’S ,42°47’ W,Fig. 1). Es una zona de topografia irregular con

playas amplias y extendidas, tanto rocosas como arenosas, y con una importante variacién

dei nivel de marea, donde se censaron aproximadamente 5 km de costa. La poblacién de

este sitio presenta un asentamiento continental, en donde la concentracién de individuos es

baja, los arenes son pequefios y estos se distancian unosde los otros debidoa la extensién

de la costa y la topografia (Campagna ef al., 1993). Se ha observado que el crecimiento

poblacional ha sido continuo desde 1975 (Lewis et al., 1998) y presenta diferencias

significativas genéticas con respecto a poblaciones aledafias, como aquellas de las Islas

Falkland, South Georgia, Isla Heard e Isla Macquarie (Fabianiet al., 2003).
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Figura 1: Peninsula de Valdés y Punta Delgada, Argentina, drea de estudio en las temporadas
reproductivas de 1993 y 1994. © ESRG

En 1995 y 1996, se realizaron observaciones en el segundositio de estudio: Isla Sea Lion

(SLI en adelante- 52°26 S y 59°05 O), que se ubica a 1127 km alsureste de DEL,en las

coordenadas. SLI forma parte del conjunto de islas pertenecientes a las Islas Falkland

(Malvinas). El archipiélago esté formado por mas de 700islas, situadas al sur del Océano

Atlantico, a 483 km al sureste de Argentina (Figs. 2 y 3). SLI es de las mds pequefias al sur

del archipiélago; sin embargo, representa el sitio de reproduccién de foca elefante de mayor

importancia y concentracién con respecto al conjunto de islas. Las playas son de facil

acceso, pues son arenosas y con poca pendiente. Esta poblacién est4 parcialmente cerrada,

por un lado se ha observado que la poblacién esta genéticamente relacionada con otras

poblaciones, pues hay pocainfluencia de individuos de otras poblaciones desitios cercanos

como South Georgia e incluso la Peninsula de Valdés. Sin embargo recientemente se han

reportado migraciones de largo alcance desde la poblacién de la isla Macquarie (Fabiani et

al., 2003). Las observacionesse hicieron en una franja de playa de 7.2 km.
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Figura 2: Islas Falkland (Malvinas), donde Isla Sea Lion, la mas surefia, fue el drea de
estudio en las temporadas reproductivas de 1995 y 1996. © ESRG
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Las poblaciones son similares en cuanto a estructura, las temporadas ocurren en estaciones

similares, con un desfase de 18 dias, y el maximo de abundancia de hembras ocurre durante

la misma semana (con respecto al inicio de la temporada), los harenes son mas grandes en

promedio en DEL, aunque en SLI hay mayor nimero de machos por harén, aunque el

tamafio maximo de harén es mayor en SLI (Tabla I).

Tabla I. Datos poblacionales de DEL (Galimberti et a/., 2000b) y SLI (Galimberti y
Boitani, 1999). Las proporciones de sexos se leen hembra: macho.

 

 

 

; DEL SLI

Dia de maxima abundancia de hembras en la temporada 02-Oct 20-Oct

Proporcién de sexos (reproductores)! 11:1 10:1
N°. promedio de hembras en harén 47 31

N° hembras por macho dueiio 9-108;1  3-119:1

Galimberti ef al. (2000c, 2000a, 2000b) indicaron que la actividad social entre sexos

opuestos es mayor en DEL que en SLI. Hay mas similitud fenotipica entre individuos de

DEL que de SLI, los machos de DEL son de menortamafio, presentan una menorvariacién

en cuanto al mismo las asimetrias de capacidad de retencién de recurso (RHP) son menos

importantes. Esto se atribuye a que en DEL existe un mayor cambio de machos con

respecto a su posiciénen el harén y las diferencias de factores ya mencionados. Campagna

et al, (1993) indicaron que los machos secundarios de la poblaci6n de DEL son poco

estacionarios, se desplazan continuamente a lo largo de las amplias playas y entre diversos

harenes; en contraste se ha observado que aquellos de SLI cambian poco de harén, pues la

poblacién es pequefia y localizada, practicamente aislada (Galimberti y Boitani, 1999).En

si, la estructura social es mds estable en SLI, debido a que el sistema jer4rquico de

dominancia es fuertemente lineal, y a una mayor diferenciacién entre machos en cuanto a

su capacidad de retencién de recursos (RHP por su acrénimoen inglés; (Galimberti et al.,

2002;Galimberti ef al., 2003). Durante las temporadas de observacién en SLI, los machos

fueron de gran tamafio, con un control de harén particular, pues los machos duefios se

 

‘ Proporcién entre hembras reproductoras y machos reproductores (activos en la reproduccién)
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mantuvieron comotales a lo largo de toda la temporada (F. Galimberti, comunicacién

personal).

11.2. Trabajo de campo

Previo a las observaciones etolégicas se identificaron los individuos para facilitar su

reconocimiento, para lo cual se realiz6 un marcaje. En este caso se emplearon dos tipos de

marcas, el primero corresponde a la decoloracién del pelo de los animales mediantetinte

para cabello aplicado a los costados de los individuos y el segundo tipo de marcaje

corresponde a marcas plasticas (Jumbo Rototags, Dalton Supplies) con un niimerodeserie,

las cuales se colocaron en las aletas posteriores, en la membranainterdigital de la aleta

(Galimberti y Boitani, 1999)

Se realizaron periodos de observacién de dos horas continuas sobre los harenes

desde puntosfijos, llevandose a cabo un registro general de datos, de los cuales en esta tesis

s6lo se emplearonlosreferentes a interacciones macho-macho.Los datos se registraron en

hojas de apuntes y se emplearon simultaneamente relojes y crondémetros digitales para

medirel tiempo delas acciones. Entotal se realizaron 1732 periodos de observacién (SLI:

1276 y DEL: 456) involucrando como méximo a tres observadores en DEL y cuatro en

SLI. De esta forma se obtuvieron dos tipos de datos: El primer tipo de datos aporta la

informacién general, como la ubicacién, temporalidad y tamafio de harén, ademas de la

identidad de los machos y sus rasgos fenotfpicos como categoria de edad y estado

réproductivo; el segundo tipo de datos abarca los componentes dé las secuencias

agonisticas entre machos. Entotal se analizaron 10855 secuencias, reuniéndo un total de

41847 ocurrencias de las diferentes pautas de accién modular que involucraron a 376

machos. Debido a que existe un sesgo en la observacién del comportamiento al considerar

un solo harén (0 pocos), pues el comportamiento social se ve afectado porla disponibilidad

de individuos (a su vez influenciado por el contexto demografico y social), se procuré

realizar observaciones en todos los harenes presentes en cada temporada. De esta forma, al

realizar observaciones sobre distintos grupos con distintas estructuras demogrdficas y

sociales, se pudo observar la gama completa de comportamiento social y demografico de
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las poblaciones. Por otra parte, se procuré tener un balance logistico en las observaciones,

es decir que todos los harenes y machosse observaroncasi por igual, por lo que suponemos

que no hubosesgo sistematico de observacién. La tasa de reconocimiento de individuos de

machosinteractuantes fue de 95% o més,por lo que no hubo sesgo debido a identificacién

diferencial de los individuos.

11.3. Analisis de datos

11.3.1. Procedimientos

Se describié cualitativamente el etograma agonistico de los machos, La estructuracién y

definicién del etograma para este trabajo se basé en la categorizacién de comportamiento

de la foca elefante del sur descrita por Galimberti (1995), la cual puede ser comparada con

la codificacién de comportamiento de la poblacién de la foca elefante de Georgia del Sur

élaborada por McCann (1981); ésta, a su vez es semejante al etograma definido para la foca

elefante del norte por Sandegren (1976). Cada pauta de accién modular (PAM) permitié

identificar un movimiento principal, y éstas a su vez se agruparon en pautas de accién

modular simplificadas (SPAMs). Ademas, se realizé una agrupacién de las SPAMs que

permitid resumir la base de datos, sin modificar su contenido y manteniendo una

descripcién adecuada general. La agrupacién se bas6 en la intencién que se le puede

atribuir a cada SPAM, se les dio el nombre de grupos de pautas de accién modular (de

ahora en adelante GPAM)

La integridad del etograma se evaluéd por medio del indice de Good (Fagen y_

Goldman, 1977), que permite estimar la cobertura de la muestra por medio del nimero de

tipos de comportamiento (en este caso, PAMs) que ocurren una vez en la muestra. Esté

dado porla siguiente ecuacién:

@, =1-%
a I @

En donde N; es el numero de SPAMsobservadas una vez en la muestra, e J es el nimero de

actos del repertorio completo. Este indice varia entre 0 y 1, y estima qué tan completo esel
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repertorio de accién observado, en cierta forma mide la capacidad de observar el

comportamiento en sutotalidad.

Se calcularon frecuencias relativas de las SPAMs, las distribuciones del nimero

de transiciones por secuencia (N° Trans) y del nimero de pautas distintas que aparecen por

lo menos una vez por secuencia (N° PAM), obteniéndose estadisticos descriptiyos

(mediana, cuartiles, etc.) del etograma en general y también respecto a ciertas variables de

influencia. Dichos estadisticos permitieron obtener la distribucién de frecuencias de los

datos, en este caso se trabajé con conteos (variables discretas), que no presentaban

distribucién normal, sino muy asimétrica. Por lo tanto, la medida de tendencia central mas

adecuada es la mediana, al ser mds robusta, y poco sensible a datos extremos. Ademéas, se

calcularon porcentajes de ocurrencia de digramasy se realizaron pruebas de independencia

62) y asociacién (Cramer) entre las SPAMs precedente y sucesiva. Los andlisis de este

trabajo se basaronentres tipos de variables de respuesta:

A. El nimero de transiciones por secuencia (N° Trans.) y el ndmero de PAMsdistintas

que aparecfan por lo menos una vez por secuencia (N° PAM). Eneste caso, las variables

son semi-continuas, pues se obtuvieron a partir de la cuantificacién de las ocurrencias de

las PAMsy las transiciones por secuencia, por lo que se hicieron comparaciones mediante

pruebas de Kruskal-Wallis y Mann-Whitney (Adler, 1997).

B. Las frecuencias de las SPAMs y GPAMs.

i. Se evalud la homogeneidad de las frecuencias entre las clases de las diferentes

variables mediante la prueba del logaritmo de la raz6n de verosimilitud (PLRV),

conocido como pureba G. dicha prueba se emplea en tablas de contingencia y su

estadistico esta dado porla seguiente ecuacién:

G=245,0, tin)
2)

En donde O;esla frecuencia observada, £; es la frecueticia esperada.

ii. Para analizar tendencias en proporciones de las SPAMsdeacuerdoa las categorias

de edad se emple6 la prueba de Cochran-Armitage, que se usa para datos ordinales. Se

evalué una prueba de hipétesis direccional, por medio de 1a cual se quiere rechazar la
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hipdtesis nula (las proporciones son iguales entre categorias de edad). Generalmente se

aplica a tablas de contingencia con formato 2 x R, que marcan la relacién entre dos

variables. La ecuacién de la prueba se basa en el calculo del coeficiente de regresién

aplicada a las proporciones de los diferentes niveles (R) de las variables (Armitage,

1955).

En estos dos casos (A y B), a menos quese indiquelo contrario en el texto, las pruebas se

realizaron con estimacién de probabilidad de Monte-Carlo considerando 1000 réplicas

(MCi000). Esto permite tener una estimacién de la probabilidad por medio del cAlculo de

réplicas a partir de los mismos datos a los quese le aplica la prueba, lo cual proporcioné

mayor robustezal estadistico, Por otra parte, todas las pruebas estadisticas se evaluaron con

un nivel de significacién o=0.05, y en el caso de comparaciones pareadas, debido a la

multiplicidad de comparacién, dicho nivel se corrigié por medio de la correccién de

Bonferroni (aunque cabe mencionar que es fuertemente conservativa). Dicha correccién

indica que si se estén evaluando n hipdtesis dependientes (0 independienites), el valor de

significacién debe emplearse para cada hipdtesis por separado, es decir 1/n veces del valor

empleado para unasola hipétesis. Se emplea la ecuacién siguiente:

1
Poe oe
p= n Pp B)

Dondep esel valor de significaciénoriginal y p’ el valor corregido (Rice, 1989).

Paralos andlisis se ernplearon los paquetes estadisticos Statistica 7.1 (StatSoft Inc.,

2007), pero también se hizo uso del programa y StatXact 4.0 (Cytel Software Corporation,

1995) para realizar puebas de Cochran-Armitage (C-A). y pruebas G,

C. Las probabilidades de ocurrencia y transicién de las SPAMs: Las pftoabilidades de

transicién se resumieron en una matriz de transicién, técnica de agrupacién de datos que

permitié6 evaluar hipétesis de dependencia y asociacién entre elementos de

comportamiento (en este caso SPAMs) precedente y sucesivo durante una interaccién

(Cairns, 1979). En este estudio, la base de datos presenté las secuencias de pautas

durante cada interaccién y las caracteristicas contextuales en las que dicha secuencia

ocurrié. Para crear matrices de transicién a partir de esta base se emplearoncriterios de
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seleccién de secuencias, considerando diferentes variables de influencia extrinsecas e

intrinsecas. Para cada matriz obtenida, los factores marginales de las matrices, fueron las

SPAMsdelas secuencias seleccionadas y cada celda interna indica la probabilidad de

ocurrencia de los pares de pautas consecutivas. Se consideraron por separadotres niveles

de organizacién: uno, las pautas de los dos machos(Ja secuencia completa), y los otros

dos las pautas de cada macho por separado, puesto que cada uno fue mas o menos

propenso a emplear pautas en especffico.

Estas matrices de transicién permitieron, 1) crear esquemas cinematicos, representacién

grafica de la probabilidad de transicién entre par de SPAMs(digramas), y 2) comparar la

estructura interna de primer orden de las secuencias. En el primer caso, los esquemas se

crearon a partir de las probabilidades de transicién de aquellos digramas que en conjunto

acumulaban no mas del 70% de ocurtencia del total de digramas existentes, En total se

obtuvieron 225 digramasrealizables, sin embargo, de éstos aproximadamente 70 son poco

frecuentes (menos del 1%). Por otra parte, se observé que con pocos digramas (menos de

10) se acumulaba el 50 % de la ocurrenciatotal, por lo que el corte en 70% se considerd

adecuado y representativo de los digramas mds importantes. En el segundo caso, las

matrices se évaluaron por medio de anélisis de entropias de Shannon dela teorfa de la

informacién,la cual esta basada en los supuestos de equiprobabilidad y estocasticidad de

los elementos a los cuales se les atribuye una probabilidad de ocurrencia, dependiendo de

los elementos que Ia compongan.Por lo general, esta probabilidad se estima a partir de las

observaciones de muchosindividuos y se supone que las secuencias son resultado de un

nico proceso de Markov, que indica que la probabilidad condicional de estados futuros,

dado el estado presente y pasado, depende tnicamente del estado presente. En si, se crea

una continuidad secuencial conocida como cadena de Markov, cuyas tres caracteristicas

principales son: 1) Los estados que la componen deben estar ligadosentre si, es decir que

es posible pasar de un estado, en uno o maspasos, a cualquiera de los otros estados; 2) no

hay periodicidad, es decir que la repeticidn de uh elemento no depende de un nimero

especificd de transiciones anteriores; y 3) es un proceso finito (Haccou y Meelis, 1995), Al

definir las secuencias de comportamiento como cadenas de Markov, en las que existe una

transmisién de mensajes entre individuos, y aplicando el principio ‘de entropia en la
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comunicacién, la teoria de la informacién permite tener una medida de la complejidad

estructural del comportamiento, por medio de la evaluacién probabilistica de secuenciacién

entre elementos durante la comunicacién (Bradbury y Vehrencamp, 1998). Dicha

complejidad se puede cuantificar de acuerdo a la valoracién de la entropia a diferentes

niveles de estructuracién entre los elementos basicos de analisis. Cada nivel se condce

como orden entrépico y se basan en la probabilidad de ocurrencia de un elemento con

respecto a un eélemento anterior (orden 1), dos elementos anteriores (orden 2), tres

elementos (orden 3) y asi hasta el nivel de organizacién que se desee evalyar (Shannon y

Weaver, 1949). En consecuencia se puede examinar cémo una pauta de comportamiento se

ve influenciada por diferentes contextos, secuenciales.

En este trabajo se calculé la entropia eh tres niveles de estructuracién de las

secuencias de comportamiento. La entropia maxima (Hmax) mide la complejidad bdsica del

repertorio de comportamiento y esta dada por la equacién siguiente:

1
Als. = —log,(— 4wii: 82(5)) (4)

En donde N eseltotal de pautas que conforman elrepertorio de comportamiento. La base

logaritmica 2 se debe a que en un sistema de informacién,la unidad basica se conoce como

digito binario (bit) que hace referencia a una seleccién dicotémica de elementos para

formar la secuencia, por lo que el valor Hmax varia entre 0, cuando un solo evento compone

el repertorio, y un maximode logN.

La entropia de orden cero mide la estructura interna de organizacién de la secuencia

tomandoen cuenta las diferentes probabilidades de ocurrencia de cada evento:

H, =—2;_,p; log, p; (5)

En donde p;es la probabilidad del evento i y el término que considera la sumatoria esla

entropia de orden cero individual de los eventos (Hpi).

La entropia de primer orden toma en consideracién la probabilidad condicional de

ocurrencia de un evento dado que ya ocurriéd otro anteriormente, por lo que analiza la

estructura interna de los eventos entre si mismos:
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A, = adie = p(ij)* log, pU\i) (6)

En donde p(ij) es la probabilidad conjunta de los eventos i y j, p(j\i) es la probabilidad

condicional de la pautaj dado que ya ocurrié i y N el nimerototal dé pautas (Shannon. y

Weaver, 1949) ,

La variacién entrépica del repertorio de comportamiento debido al aumento en

orden, se puede evaluar por medio de una regresién de los valores entrépicos obtenidos con

respecto al orden entrépico correspondiente, por lo que se obtiene la pendiente entrdpica.

Debido a que a cada nivel organizacional se aumenta en complejidad (mds dependencia

entre elementos) la entropia disminuye, y dicha pendiente es negativa, es decir que a mayor

rango entrépico deben obtenerse menoresvalores de incertidumbre. A mayores pendientes

negativas se les asocia una mayor capacidad comunicativa, y tienen como causa unaalta

complejidad estructural o una alta estereotipia en el sistema de comunicacién, lo cual

depende del volumen de datos que se esté analizando (Gherardi y Pieraccini, 2004). Un

elemento importante en este trabajo es que la regresién realizada se basé unicamenteen tres

puntos (Hmax, Hi y Ho), que ademas no son variables numéricas, sino de rango, por lo que

no se cuniplen los supuestos necesarios para poderrealizar una regresién lineal adecuada

estadisticamente. Sin embargo, McCowan y colabotadores (McCowan ef al.,

1999;McCowan etal., 2002;, 2005) indican qué dichas pendientes pueden emplearse para

comparar los diferentes sistemas de comunicacién que ocurren entre individuos, grupos,

clases, fases, especies, etc. Los mismos autores obtienen las pendientes entrépicas a partir

de no mas de cuatro érdenes entrépicos, por lo que dicho anilisis (tanto el de este trabjad

comolos citados) no se basa en la significacién de la regresign entre los puntos, por dende

unicamente se emplea el valor obtenido. de la pendiente.

11.3.2. Variables de influencia en el etograma consideradasen los andlisis

Se realizaron comparacionesestadisticas multiples y pareadas delas variables respuesta ya

mencionadas considerando diferentes variables de influencia en el comportamiento. En este

caso hay dostipos de variables: 1) variables extrinsecas son aquellas ajenas a los individuos
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(contextuales) como la poblacién, una variable temporal (fase reproductiva) y 2) variables

intrinsecas, comociertos rasgos fenotipicos comola categorias de edad (relacionada con la

experiencia), el estado reproductivojnstantaneo (dominancia) y el tipo de interactor, al

igual que el efecto del comportamiento de los mismos interactores. Es importante

mencionar que en este trabajo, todos los andlisis realizados son univariados, por lo que

siempre se evalué 1a totalidad dela base de datos.

IL.3,2.1. Variables extrinsecas

Poblacion: En este trabajo se obtuvieron datos dé dos poblaciones, DEL y SLI, por lo que

se realizaron comparacionesentre éstas.

Fase reproductiva: La temporada reproductiva es el periodo durante el cual se congregan

individuos en las playas conla finalidad de reproducirse y se divide en cuatro fases. La

primera es la pré-reproductiva (PRERI), comienza junto con la temporada, dura tres 0

cuatro semanas durante las cuales arriban los individuos, se empiezan a congregar y la

jerarquia de dominancia no ha sido completamente establecida. La segundaes la fase pre-

pico (PREPI), dura aproximadamente cuatro semanas, y en ésta los harenes se han definido

y auménta el flujo de individuos. Entre las semanas ocho y 11 ocurre la tercera fase o fase

pico (PICO), durante la cual se alcanza el nimero maximo de hembras. Por tltimo se

define la fase post-pico (POSTP), en la que tanto hembras como machosparten de la zona

reproductiva, en el transcurso de una semana. La temporada reproductiva concluye en la

semana12.

II.3.2.2 Variables intrinsecas (rasgos fenot{picos)?

Se considerd el tipo de interactor como factor de efecto importante en el etograma

agonistico, debido a que el papel que juegan los individuos en una interaccién afecta su

propio comportamiento y por ende seran distintas las acciones empleadas entre los

2 En la seccjén Anexos, se localiza un resumen de acrénimos y definiciones de todoslos términos y
acotaciones empleadosen este trabajo
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participantes. Los rasgos de posicionamiento, dominancia, experiencia, tamafio y edad

estén intimamente ligados y todos se relacionan con el estado reproductivo de los

individuos (McCann, 1980). El uso de la categoria de edad y estado instantaneo permiten

colapsar por conjunto de rasgos fenotipicos (como total) sin tener que medir o estimar

cuantitativamente cada uno deellos, por lo que se simplifica el andlisis.

Tipo de interactor: En unainteraccién agonistica (secuencia de pautas de comportamiento

désarrollada por dos individuos), se define al macho actor (M1) comoaquel individuo que

inicia la interaccién y al macho reactor (M2) como aquél que respondeal primero.

Categoria de edad: La categoria de edad se estimé con base en la morfologia que permite

clasificar por edades a los individuos. Se han definido tentativamente ocho categorias de

edad, en funcién del desarrollo de la probéscide y de las placas del cuello, e

independientemente del tamaiio corporal. Las categorias de edad son: individuos de un afio

(Y), de dos afios (YY), juveniles de tres afios (JUV), cuatto clases de subadultos: SAM1

(cuatro afios), SAM2 (cinco afios), SAM3 (seis afios), SAMA(siete afios) y finalmente los

individuas adultos con ocho o més afios de edad (AD;(Galimberti y Boitani, 1999). La

congruencia de la clasificacién se cotejé con datos de vida de los individuos que estuvieron

presentes en tres 0 mas ternporadas reproductivas, al igual que por comparacién entre

categorias de edad y edad real de machos que fueron marcados desde su nacimiénto, por lo

que es un sistema confiable de clasificacién (Galimberti y Boitani, 1999). En este trabajo se

consideraron las interacciones que involucraban (inicamente a machos subadultos (SAM2,

SAM3, SAMA)y adultos (AD), pues las categorias de edad mas bajas (incluyendo SAM1)

son poco representativas en el total de las luchas.

Estado reproductivo instantaneo: Se define con base en 1a distancia a la que se encuentra el

macho del harén (de la hembra ubicada en la parte mas externa del mismo) al momento de

la observacién (Galimberti, 1995). El harén se define como un grupo de por lo menos dos

hembras separadas por mas de 10 longitudes estandar de cuerpo de otros grupos (LEC =

aprox 2.6 m; (American Society of Mammalogists, 1967). En un harén se pueden observar

machos duefios de harén (H, por el acrénimo en inglés de “holder”) localizados entre las

hembras a 0 LEC, machos beta (B) que también estén entre hembras pero en menor

numero, machosperiféricos (PE) ubicados entre 1 a 5 LEC, machos marginales (M,6 a 10
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LEC), machossolitarios (S, a més de 10 LEC) y machos en pareja (PA), que son los que se

encuentran con una hembra y ambosestan alejados de otros individuos(Galimberti y

Boitani, 1999). Puesto que se analizé una base de datos grande, los individuos se agruparon

en tres clases principales, el conjunto ‘de machos Pe, M, B, S y PA se agruparon en

“machos no duefios” (NH), por otra parte los machos con estados PE, M o B se agrupan en

machosasociados a una harén (MAH), y finalmente el macho duefio (H). De esta forma se

pudo evaluar el efecto de la posicién relativa de los machos en su comportamiento.



25

Ill. RESULTADOS

Ill.1. Descripcién del Etograma

Cada PAM permite identificar un movimientoprincipal, en este trabajo se emplearon 15

pautas de accién modular simplificadas (SPAMs), qué agrupan a una o mas delas 52

PAMsobservadas en campo. A continuacién se da la descripcién de cada una de estas

pautas, con los modificadores y las siglas que las representaran lo largo del escrito.

Vocalizacién Orientada (VO,Fig. 4): Vocalizacién de tono bajo dirigida a un adversario

especifico. Este tipo de vocalizacién se ha subdividido en dos tipos. En el primero (VOA)

el macho orienta su cabeza hacia lo alto, ya sea con las aletas anteriores sosteniendo él

torso alzado (VOA/F), 0 con las aletas anteriores relajadas a Jo largo de los flancos

(VOA/S). El segundo tipo de vocalizacién orientada se caracteriza por la orientacién de la

cabeza hacia abajo (VOB), el indiyiduo vocaliza con la cabeza apenas levantadadel suelo.

Se ha notado que hay una variacién individual en él empleo de VOA y VOB:aunquela

mayoria de los machos emplea VOA, s¢ ha observado que algunos tienden a emplear

preferentemente VOB, en ciertos casos casi recostados sobre el suelo, y en rara ocasién

emplean VOA (Galimberti, comunicacién personal).
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Figura 4: Vocalizacién orientada (VO) entre machos. Macho a la derecha (VOA/F), macho a la

izquierda (VOA/S) © ESRG

Alerta orientada (AO): Focalizacién de la atencién sobre otro macho y orientacién hacia

este mismo con el torso en tierra. Existen dos modalidades de esta SPAM: Con la cabeza

alzada (AO/A) o con la cabeza baja (AO/B)

Ninguna accion (NA): Ocurre cuando un macho no muestra sefial alguna de atencidén,

defensa o ataque hacia otro macho.

Movimiento orientado (MO): Desplazamiento de un individuo en direccién hacia otro

macho.

Exhibicion (E): Exhibicion visual, subdividida en 2 elementos. La exhibicién frontal (EF),

en la que se observa un posicionamiento frontal al otro macho,y alza la parte anterior del

cuerpo (Fig. 5). Se han observado 2 variantes de esta SPAM,ya sea con alza de la cabeza y

parte anterior del torso, mientras las extremidades anteriores permanecen en el suelo (EFF),

o con alza de todo el torso hasta Ja altura de la zona pélvica, y sdlo permaneceentierra la

tercera parte posterior sosteniendo a todo el cuerpo (EFP). Por otra parte, existe la
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exhibicién lateral (EL) en la que el macho se dispone lateralmente con respecto al

oponente. También existen dos variantes. Por un lado, ELF indica una exhibiciénlateral

anterior con alza de cabeza y parte anterior del torso, las extremidades anteriores

permanecen en el suelo y, por otro lado, ELP se caracteriza por el alza de todo el torso

hasta la altura de la zona pélvica, sdlo permanece en tierra la tercera parte posterior

sosteniendo al cuerpo.

 

Figura 5: Exhibicién frontal (EF).Machoa la derecha en EFP y machoa la izquierda en EFF. ©

ESRG

Mordedura (M): Existen diferentes variantes a la SPAM de mordedura, cada una definida

porla zona corporal en la que ocurre la mordida. MCse caracteriza por la accion de uno de

los dos individuos al morder el cuello a su oponente (Fig. 6). MD define la accion de

morder la zona dorsal-caudal de un individuo, el ataque es a espaldas del oponente y es

precedido por acercamiento sin exhibicién visual ni vocal por parte de ninguno de los

individuos involucrados. Finalmente, MM indica mordida en sitio no definido.
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Figura 6: Mordedura en cuello (MC) © ESRG

Encuentro pecho a pecho (CC): Choque de cuello y pecho entre dos machos. Se puede

observar una secuencia de golpes reciprocos entre los individuos dados con el cuello.

Empuje (PUSH): Empuje continuo (Fig 7). Ambos machos apoyan su pecho en el del

oponente y ejercen presién, puede haberfases intercaladas de golpes con cuello
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Figura 7: Empuje (PUSH) © ESRG.

Alto (STOP): Una accién se detiene por la intervencién de otro individuo. Se divide en seis

tipos de acuerdo a la accién que fue interrumpida: STOP (AG) indica interrupcién de

agresién hacia una hembra, STOP (AP) acercamiento a una hembra, STOP (AV)

acercamiento a una hembra en especifico, STOP (AVH)acercamiento al harén, STOP (CO)

interrupcién de copula y STOP (HE) desplazamiento de una hembra.

Persecucion (INS): Movimiento direccionado rapido, en sincronia al movimiento de otro

machoen fuga.

Sumisién (SO): Serie de PAMs ligadas: retraccion de probdscide, apertura de boca y

vocalizacién mas aguday frecuente que las vocalizaciones agresivas (Fig. 8).
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Figura 8: Sumisién (SO con retraccién de probdéscide) del macho a Ja derecha frente a una

vocalizacién (VO con la probéscide alongada) y exhibicién del macho a la izquierda. La ©

ESRG

Alejamiento (AL): Movimiento dirigido de un individuo, giro sobre panza produciéndose

un distanciamiento con respecto a otro individuo.

Alejamiento en Reversa (ALR): Movimiento Ilevado a cabo por un individuo con elfin de

alejarse de otro. En este caso el desplazamiento se realiza en posicién frontal con respecto

al oponente. Dicho movimiento se puede subdividir en dostipos, en el primero la cabeza se

mantiene en lo alto (ALR/A). En el segundo, la cabeza se mantiene baja durante el

movimiento (ALR/B).

Fuga (FU): Movimiento direccionado rapido en sincronia al movimiento de otro macho

que persigue.

Giro sobre panza (GP): El macho vencedoralza la parte anterior de su cuerpo y gira 180°

sobre su abdomen, dandola espalda al contrincante vencido.
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La agrupacién de las PAMs de acuerdo a su intencién general, dio lugar a cinco

tipos de GPAMs:

Espera (W): Los individyos permanecen sin movimiento aparente, en este caso se

conjuntan la alerta orientada (AO) y la no accién (NA)

Exhibicién (D): Los individuos realizan algin movimiento dirigido relativamente simple,

este grupo concentra a las pautas exhibicién (E), giro sobre panza (GP) y vocalizacién

orientada (VO).

Agresion directa (A): El individuo agrede al oponente sin que ocurra contacto. Aqui se

encuentran el movimiento orientado (MO)y la persecucién(INS).

Pelea (F): Involucra a pautas queindican un contacto directo entre individuos, por lo que se

ven agrupadosel encuentro pecho a pecho (CC), la mordedura (M)y el empuje (PUSH).

Retroceso (R): En dondese retinen el alto (STOP), el alejamiento (AL), el alejamiento en

retroceso (ALR), la fuga (FU) y la sumisién (SO), que son pautas indicativas de una

derrota.

Con base en las frecuencias individuales de las SPAMs, la integridad del etograma

es alta (Indice de Good = 0.99), es decir, es poco probable que se observen nuevas pautas

de comportamiento si se aumentara el numero de . observaciones. Las SPAMs mas

representativas son: alejamiento, vocalizacién, movimiento orientado y alerta orientada

(Tabla II, ver Anexocon lista de acrénimos de las SPAMs).
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Tabla II: Frecuencias de las SPAMs. Se muestra el porcentaje de cada SPAM (% SPAM) con

respecto al valor total de ocurrencias, al igual que el porcentaje de secuencias en las que la
pauta ocurre por lo menos una vez ( % SEC). Nspam = 41847, Ngec= 10855.

SPAM %SPAM % SEC

AL 31.86 93.17

vo 24.76 74.91

MO 17.85 51.40

AO 9.78 21,70

E 3.43 3.92

NA 2.61 7.69

ALR 1.79 4.32

so 1.66 4.12

PUSH 1.19 1,04

FU 1.19 3.83

M 0.93 2.43

STOP 0.83 1.82

INS 0.79 2.80

cc 0.69 1.04

GP 0.64 2.40

TOTAL — 100,00

 

El N° trans. y N° PAM por secuencia estuvieron fuertemente correlacionadas entre si

(correlacién de Spearman: r,=0.888, n=10855, p<0.0001). La distribucién de N° PAM

distintas presenta una mediana=2 (desviacién absoluta de la mediana, DAM=0.77) y

sesgo=2.66, donde 98.48% de las secuencias presenta menos de diez pautas distintas. La

distribucién del N° trans, presenté una mediana=2 (DAM=0.93), sesgo=14.49, donde 96.80

% de las secuencias tuvo menosdecinco transiciones (Fig. 9).
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Figura 9: Distribucién de frecuencias porcentuales de N° PAM y N° trans del total de las
secnencias

Por otra parte, se observé que en una secuencia, las pautas consecuentes no son

independientes (prueba de independencia Chi cuadradazy” 196 =7709.02, n=225, p<0.0001,

sin estimacion de probabilidad de MC) y su asociacién es relativamente baja (Cramer:

C=0.384). Los porcentajes de ocurrencia de cada SPAM de acuerdo a si es pauta

precedente o pauta sucesiva se resumen en latablaIII.
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Tabla Ill. Porcentaje de ocurrencia por SPAM precedente (“% Prec.) y sucesiva (% Suc.).

SPAM % Prec. % Suc.

AL 12.60 45.05

ALR 1.68 1.89

AO 9.45 8.56

cc 1.02 1.03

E 5.03 5.01

FU 0.73 1.77

GP 0.43 0.39

INS 0.93 1.06

M 1.31 1.30

MO 24.64 13.42

NA 215 3.89

PUSH 2.04 2.04

so 1.59 1.76

STOP 0.96 1.16

vo 34.85 11.68

total 100 100

La pauta origen principal es la vocalizacién, seguida por el movimiento orientado y el

alejamiento. Las pautas respuesta, son las mismas tres, péro en orden inverso (AL, MO y

VO).

III.2. Influencia de variables extrinsecas sobre las SPAMs

11.2.1, Poblacién

La distribucién del N° Trans. entre las poblaciones de Peninsula Valdés (DEL) e Isla Sea

Lion (SLI) fue significativamente diferente (Mann-Whitneygg: Z=-18.75; npe.=6835,

nst1=4020, p=0.0001). (Fig. 10).
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Figura 10: Distribucién del N° Trans por poblacién. Notese que el eje Y presenta una
interrupcién entre 40 y 110

En DEL (Med=1, cuartiles=1-2, min.=1, max.=30, sesgd=5.52) los datos presentan una

variacién importante con respecto a la mediana, ésta se encuentra en la porcién inferior del

rango inter-cuartil. Por otra parte, en SLI (Med=2, cuartiles=1-3, min.=1, max.=123,

sesgo=16.04) la mediana esta centrada en el rango inter-cuartil, pero el sesgo es mayor que

en DEL.

La distribucién del N° PAMsdistintas por secuencia entre las poblaciones de Peninsula

Valdés (DEL)e Isla Sea Lion (SLI) fue significativamente diferente (Mann-Whitneyaa:

Z=-16.77; npgr=6835; ngy=4020; p=0.0001, Fig. 11).
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Figura 11: Distribucién del N° PAMs distintas por poblacién.

Ambas poblaciones presentan una variacién en la distribucién del N° PAMs por secuencia

con respecto a la mediana. En DEL (Med=2,cuartiles=2-3, min,=1, m4x.=12, sesgo=2.86), la

mayoria de los datos se encuentra por encima de ella, mientras que en SLI (Med=3,

cuartiles=2-4, min.=], max.=16, sesgo=2.28). La variacién de la mediana estd centradg entre

los cuartiles, aunque se presentan valores muy extremos

La distribucién de las frecuencias de las SPAMs entre las dos poblaciones fue

significativamente diferente (PLRV: G=2627.05; p=0.0001).

I.2.2. Fase Reproductiva

Los valores estadisticos de las distribuciones por N° Trans. en las secuencias por fase

(Fig.12) se resumenen la tabla IV.



Tabla IV: Resumenestadistico descriptivo de la distribucién de N° Trans. por fase

 pico _postpi
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Estadistica preri_ prepi

mediana 2 1 1 a

cuartil inferior 1 1 1 1

cuartil superior 3 2 2 2

minimo 1 1 1 1

maximo 38 123 68 22

sesgo 4.99 20.72 15.81 4.81

© Mediana [] 25%-75% |. Min-Max
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Figura 12: Distribucién del N° Trans. de las cuatro fases reproductivas. Notese que el eje Y

presenta dos interrupcionesentre 40 y 65, y 80 y 115

La fase con mayor variacién de transiciones és la pre-pico, la fase mas centralizada es la

pre-reproductiva pues su mediana se encuentta centrada entre los cuartiles inferior y
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superior, lo cual no ocurre en las otras fases, en las cuales los datos se localizan en su

mayoria por debajo de la mediana.

Tabla V: Valores de pruebas de Mann-Whitneygq (Z).aplicadas al N° Trans. por pares de fases

 

 

comparacién Z Pp

preri y prepi 5.91 0.0001

preri y pico 10.16 0.0001
preri y postpi 3.78 0.0001

prepi y pico 8.7 0.0001

pico y postpi -4,78 0.001

prepiy postpi -0.83 p>0.05
 

Las distribuciones del N° Trans. por fase son distintas (Kruskal-Wallis: H=206.99;

p=0.0001), cuyas diferencias se obtuvieron por medio de pruebas pareadas de Mann-

Whitney (Tabla V)

Latabla VI presenta los valores estadisticos de las frecuencias del N° PAM porfase

reproductiva(fig. 13)

Tabla VI: Resumenestadistico descriptivo de la distribucién del N° PAM porfase

 

preri prepi. pico _postpi
 

mediana 3 2 2 2

cuartil inferior 2 2 2 2

cuartil superior 4 3 3 3

minimo 1 1 1 1

maximo 12 16 12 9

sesgo 1.73 2.43 2.76 1.89
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Figura 13: Distribucién del N° PAM delas fases reproductivas.

La fase con mayorvariacién es nuevamente la pre-pico y la fase pre- reproductiva la mas

centralizada, mas su mediana se encuentra centrada entre los cuartiles inferior y superior.

Las distribuciones de] N°.PAM distintas en una secuencia por fases son distintas (Kruskal-

Wallis: H=185.34; p<0.0001), las diferencias se evaluaron por medio de pruebas pareadas

(Tabla VII)

Tabla VII: Valores de pruebas de Mann-Whitneyga(Z) aplicadas al N° PAM porparesdefases

 

 

Comparacion Z Pp

preri y prepi 5.12 0.0001
preri y pico 9.29 0.0001
preri y postpi 3.81 0.001
prepi y pico 8.76 0.0001
pico y postpi 3.79 0.001

prepi y postpi 0.06 >0.05

Las fases prepico y postpico noson estadisticamente diferentes en cuanto al N°. PAM
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Las distribuciones de frecuencias de las SPAMsentre las fases son heterogéneas

(PLRV: G=1896.32; p=0.0001), las diferencias se evaluaron por pruebas pareadas (Tabla

VIII), mientras que las correlaciones se presentan enla tabla IX

Tabla VIII: Diferencias en las frecuencias de SPAMsentre pares de fases reproductivas.

 

Comparacién G Pp

prerivs. prepi 544.79 0.0001

preri vs. pico 2185.39 0.0001

preri vs. postpi 887.59 0.0001

prepi vs. pico 600.89 0.0001

prepi vs. postpi 1146.16 0.0001

pico vs. postpi 270.25 0.0001
 

Tabla IX: Valoresde correlacién(r,) entre las fases. (estimacién paramétrica de p con
correccién de Bonferroni)

 

 

preri prepi pico postpi

preri 0.868 0.872 0.832

prepi p<0.0001 0.929 0.751

pico p<0.0001 p<0.0001 0.911
postpi —_p<0.0001_ —p<0.0001_—p<0.01

Las fases con mayorcorrelacién sonla prepico y la pico.

Il1.3. Influencia de rasgos fenotipicos sobre el etograma

II.3.1. Tipo de interactor

Las frecuencias de las pautas entre los dos tipos de interactorés (macho actor y macho

reactor) son heterogéneas. (PLRV: G=36627.33; p=0.0001).
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Figura 14: Porcentajes de ocurrencia de las SPAMs portipo de interactor. Mi= macho actor,
M2=macho reactor

Ciertas pautas de agresién (VO y MO) se atribuyen mayormente a machos actores,

mientras que los machos reactores se caracterizan por emplear mas ciertas pautas de

retroceso (AL, ALR, FU, SO, STOP;Fig. 14).

I11.3.2. Categorfa de edad

Las distribuciones de N° Trans. por secuencia son diferentes en las distintas combinaciones

de diadas de categoria de edad (Kruskal-Wallis: H22=359.25; p=0:0001) lo mismo ocurre

con las distribuciones de N° PAM distintas (Kruskal-Wallis: H22=336.34; p=0.0001).

No hay homogeneidad en las frecuencias de pautas entre categorias de edad (PLRV:

G=966.45; p=0.0001). Empero, la frecuencia de las SPAMs pueden tener una tendencia

segiin la categoria de edad, por lo que se analizaron los datos por medio de una prueba de

tendencia de Cochran-Armitage. Los resultados de dicha prueba, aplicada a las SPAMsdei

machoactor por categoria de edad, se presentan en la tabla X (Fig.15), mientras quelos del

machoreactor se presentan en la tabla XI (Fig. 16).
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Tabla X: Prueba de tendencia de Cochran-Armitage (C-A) en las categorias de edad para el
macho actor. Z: valor estandarizado de C-A, p: significacién. La Ultima columnaindica el

sentido de la tendencia (+ = positiva; - = negativa).

 

 

SPAM  C-A Z p " Tendencia

AL 548 -8.003 0.0001 (-) SAM 3 a AD
ALR 427 -8.469 0.0001 (-)SAM 3a AD

AO 3839 =:0.8761 >0.1

cc 460 -10.21 0.0001 (-)SAM3aAD

E 1727 —--19.54 0.0001 (-)SAM2aAD

FU 194 -3.772 0.0006 no hay tendencia monoténica

GP 727 5.292 0.0001 no hay tendencia monoténica

INS 694 0.9468 >0.1

M 763 -1.582 >0.05

MO 1.88x10* -6.495 0.0001 (-) SAM 3a AD
NA 11 0.113 >0,5

PUSH 512 -9.162 0.0001 no hay tendencia monoténica

so 329 -9.475 0.0001 (-)SAM2aAD

STOP 15 0.8608 >0.1

VO _2.76x10* 22.55 0.0001 (+) SAM 2aAD
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Figura 15. Ejemplos de tendencias observadas en las SPAMsconrespecto a la categoria de edad
para machos actores. (a) vocalizacién: tendencia semi monoténica positiva, (b) sumisién:
tendencia semi monoténica negativa con punto de cambio en SAM3, (c): empuje: tendencia
negativa general, pero no bien definida,(d) alejamiento: dos tendencias, positiva en una primera

parte y negativa entre SAM3 y AD, punto de cambio en SAMS.

Hayunarelacion inversa entre frecuencia de SPAMsy categoria de edad, a excepcidénde la

tendencia de VO,la cual es directamente proporcional a la categoria de edad. Sin embargo,

estas tendencias no son siempre monotdénicas, ni con el mismo sentido (negativo o positivo)

a lo largo de las cuatro categorias de edad, sino que se observé un punto de cambioen las

categorias de edad SAM 2 6 SAM 3.



Tabla XI: Prueba de tendencia de Cochran-Armitage (C-A) en las categorias de edad para el
macho reactor. Z: valor estandarizado de C-A, p: significancia, la ultima columnaindica el

sentido de la tendencia (+: positiva)

 

 

SPAM C-A Z p Tendencia

AL 23490 -6.254 0.0001 (+) SAM2 a SAM4

ALR 1082 0.323 >03

AO 5289 2.013 0.01 No hay tendencia monoténica

cc 162 0.225 >04

E 1424 5.310 0.0001 (+) SAM3 a AD

FU 774 =0.306 >0.3

GP 50 3.169 0.0001 No hay tendencia monoténica

INS 151: 1.979  <0.03 (+) SAM3 a AD

M 224 3.532 0.001 (+) SAM2 a SAM 4

MO 944 45.182 0.0001 (+) SAM3 a AD
NA 2146 3,324 0.0001 (+) SAM3 a AD

PUSH 643 5.670 0.0001 (+) SAM3 a AD

so 1002. 0.222 «—>0.4

STOP 637 0.484 >0.3

vo 1281 0.0001 (+) SAM 3a AD10.030
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Figura 16. Ejemples de tendencias observadas en las SPAMscon respecto a la categoria de edad
para machosreactores. (a) alejamiento: doble tendencia, positiva de SAM2 a SAM4 (punto de
cambio) y negativa hasta AD, (b) vocalizacién: doble tendencia, negativa de SAM2 a SAM3
(punto de cambio) y positiva hasta AD, (c) alerta orientada: tendencia no definida a lo largo de
las 4 categorias, (d) mordedura: tendencia positiva con punto de cambio en SAM4

En general, se observa una relacién directa proporcional con la categoria de edad. Sin

embargo, no es monotonica ni con el mismo signo entre las cuatro categorias de edad, sino

que se observa un punto de cambio,ya sea en la categoria de edad SAM 3 6 en la SAM 4.

Las frecuencias de GPAM entre tipos de interactor considerando las diadas son

diferentes. Las frecuencias de GPAM de machosactores de categoria de edad distinta (E¥)

fueron significativamente diferentes de machos de categoria de edad igual (E=) (PLRV:
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7; p=0.0001). También en el caso de machos reactores, estas comparaciones

_n diferencias significativas (PLRV: G=263.54; p=0.0001).

Se evaluaron digramas (secuencia de dos SPAMs) en dos partes, por un lado las

secuencias que involucraban a machos de edades iguales y por otro a aquéllas que

involucraban a machosde edadesdistintas. Hay diferencias significativas entre digramas de

machos de categorias de edad iguales y los de machos de categorias distintas (PLRV: G=

2275.17; p=0.0001; Tabla XII)

Tabla XII: Digramas mas frecuentes de diadas de machos de categorias de edad iguales. Los
valores estan dados en porcentaje de ocurrencia (%) y el porcentaje acumulado (% Acum.).

 

Digrama %  % Acum.

VO-AL 20.4 20.4

MO-AL 13.8 34.2

AL-MO 5.5 39.7

AL-VO 4.2 43.9

AO-MO 3.5 47.4
VvO-AO 3.5 50.9

MO-AO 3.3 54.2

AO-AO 3.0 57.2

AO-VO 2.8 60.0

EE 2.7 62.7

VO-VO 19 64.7

VO-NA 15 66.2

AQ-AL 1.5 67.7

PUSH-PUSH 1.4 69.1

El digrama més representativo es vocalizacién-alejamiento, seguido por movimiento

orientado-alejamiento con porcentajes mayores al 10%, los demas digramas presentan

valores inferiores al 5%. La ocurrencia. de pautas de alerta orientada, exhibicién,

vocalizacién y empuje pravocan en el contrincante la misma acci6n como respuesta. En

este caso se observé que con 5 digramas, se cubre el 50% de las digramas observados en el

total de Jas secuencias y que los digramas més frecuentes involucran generalmente a una
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pauta de alerta. Las probabilidades de transicién de lo digramas més representativos se

muestran enla figura 17.
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Figura 17; Esquema cinemético de las transiciones mas frecuentes para diadas de machos de
eategorias de edad iguales. Los valores numéricos indican la probabilidad de transicién, las
flechas su direccién, y las flechas curvas indican una repeticién de la pauta

Se presentan siete SPAMsentre los digramas més representativos, cuyas probabilidades de

transicién més importantes se dan entre pautas de agresién (VO, MO)y alejamiento (AL),

por otra parte, se observa que la probabilidad de transicién del empuje (PUSH) esalta, lo

que es légico debido a que es un contacto bidireccional importarite entre los individuos,

aunquela frecuencia de dicho digramaes baja.

Los digramas mas frecuentes dé diadas en donde los machos son de categorias de edad

distintas se resumenen la taba XIII.
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Tabla XIII: Digramas més frecuentes de las diadas de machosde categorias de edaddistintas.
Los valores estan dados en porcentaje de ocurrencia (%) y porcentaje acumulado (% Acum.).

%
VO-AL 266 26.6
MO-AL 176 44.2
AL-MO 61 504
AL-VO 46 55.0
VO-AO 34 584
AO-AO 3.2 61.6
AO-MO 3.0 64.6
MO-AO 2.7 673
AO-VO 25 69.8

  

El digrama mas representativo es vocalizacién-alejamiento seguido por movimiento

orientado-alejamiento, ambos con valores porcentuales mayores al 10%. A excepcidn del

digrama AL-MO,los valores de los demas digramas estan por debajo del 5% defrecuencia.

Unicamente la ocurrencia de la pautas de alerta orientada provocan en el contrincante la

misma accién comorespuesta. Porotra parte, se observa que con tres digramas, se cubre el

50% de los digramas observados en eltotal de las secuencias, y que los digramas mds

frecuentes involucran generalmente también una pauta de agresién. Las probabilidades de

transicién de lo digramas mas represeritativos se muestran en la figura 18.
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Figura 18: Esquema cinematico de las transiciones mds frecuentes de diadas de machos de
categorias de edad iguales. Los valores numéricos indican la probabilidad de transicién, las
flechas su direccién, en dondelas flechas curvas indican un repeticién de la pauta

Se presentan cuatro SPAMsentre los digramas més representativos, cuyas probabilidades

de transici6n més importantes se dan entre pautas de agresién y alejamiento, siendo las

transiciones mas importantes entre VO y AL, asi como MO y AL.

IIL3.3. Estado reproductivo instantaneo

Las distribuciones del N° Trans. entre combinaciones de diadas de estados instantaneos

reproductivos no son significativamente diferentes (Kruskal-Wallis: H29=50.12; p>0.05), el

mismo resultado se obtiene al analizar N° PAM en las secuencias (Kruskal-Wallis:

H29=50.12; p>0.05).

No hay homogeneidad en las proporciones de SPAMsentre estados. (PLRV: G=19050.62;

p=0.0001), s¢ realizaron pruebas pareadas para establecer en donderesiden las diferencias

(Tabla XIV;lista de acrénimos en Métodos3.2.1 y Anexo)
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Tabla XIV: Valores de las pruebas G aplicadas a pares de diadas por estado reproductivo
instanténeo (p corregidas con Bonferroni).

Comparacién G p

H vs. B 589.89 0.0001

H vs. M 6568.95 0.0001

H vs. PE 13187.33 0.0001

H vs. PA 301.99 0.0001

H vs. S 13086.29 0.0001

Bvs. M 541.49 0.0001

Bvs. PE 508.85 0.0001

B vs. PA 132.16 0.0001

Bvs.S 503.95 0.0001

M vs. PA 230.103 0.0001

Mys. PE 190.72 0.001

Mvs.S 208.809 0.001

PA vs. PE 245.92 0.0001

PA vs. S 192.93 0.0001

PA vs. S 929.67 _0,0001

Los estados presentan distribuciones de frecuencias de SPAMsdistintas entre si. Se

evaluaron los porcentajes de ocurrencia de las SPAMspor estado, resumido en las tablas

XV para machosactores, cuyas correlaciones (r,) por rangos estan dadas en la tabla XVI.

Para machosreactores, los mismos calculos se observan en las tablas XVII y XVIID.
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Tabla XV: Porcentajes de ocurrencias por pauta entre los diferentes estados reproductivos
instantdéneos, para machoactor.

 

H B M PE PA S

AL 16.88 2.16 5.19 22.51 0.87 52.38

ALR 14.59 0.00 4.32 24.32 0.54 56.22

AO 47.75 3.02 3.31 7.95 1.27 36.71

CC 10.84 0.99 887 887 0.00 70.44
E 11.97 1.05 8.55 30.53 0.26 47.63

FU 23.38 «5.19 10.39 36.36 0.00 24.68

GP 76.11 5.26 243 2.02 2.43 11.74

INS 58.20 1.56 1.56 12.89 0.00 25.78

M 17.87 241 8.25 26.12 0.00 45.36

MO 54.91 1.40 2.79 15.55 0.73 24.63

NA 0.00 33.33 0.00 50.00 0.00 16.67

PUSH 11.06 0.00 7.83 53.46 0.00 27.65

SO 10.81 0.68 6.76 31.08 0.68 50.00

STOP 0.00 0.00 16.67 83.33 0.00 0.00

VO 71.39 2.28 1.98 13.03 0.78 10.55

 

 

Las pautas de retroceso (AL, ALR y SO)tienen mayorrepresentacién en machossolitarios

y las pautas de alerta (VO, AO, MO) en machos duefios de harén con valores cercanos 0

mayores al 50% en machosactores.

Tabla XVI: Valores de correlacién (r,) entre los estados reproductivos instantaneos para macho
actor (estimacién paramétrica de p con correccién de Bonferroni)

 

 

H B M PE PA S
H 0845 0.644 0.652 0.755 0.727
B  p<0,0001 0.626 0.514 0.739 0.664
M_ p<0.0001 p<0,0001 0.887 0.591 0.920
PE p<0.0001 p>0.05 p<0.0001 0.583 0.791
PA p<0.0001 <0.0001 p<0.0001 p<0.0001 0.667
S__p<0.0001__p<0.001__p<0.0001__p<0.0001 __p<0.0001
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Se observé que los estados mas relacionados son H y B, seguidos por PE y M, mientras que

Pa puede considerarse como intermediario entre estos dos grupos y S el estado con menor

similitud a los demas, presentando la correlacién mas baja con B.

Tabla XVII: Porcentajes de ocurrencias por pauta entre los diferentes estados reproductivos
instantaneos para machoreactor.

 

H B.™M PE PA Ss

AL 1.66 1.10 11.28 44.69 0.31 40.96

ALR 6.00 0.00 12.73 33.27 1.82 46.18

AO 8.89 0.08 11.97 27.70 1.81 49.56

CC 12.39 23.89 0.88 16.81 0.88 45.13

E 14.93 0.00 633 40.12 0.60 38.01

FU 6.55 0.49 8.50 39.08 0.49 44.90

GP 16,67 0.00 22.22 22.22 5.56 33.33

INS 22.06 0.00 13.24 33.82 1.47 29.41

M 15.96 0.00 5.32 26.60 2.13 50.00

MO 21.90 0.00 8.35 29.12 0.23 40.41

NA 644 0.00 9.24 42.76 0.75 40.80

PUSH 13.61 5.10 6.12 43.54 0.00 31.63

SO 5.23 019 11.78 29.53 2.06 51.21

STOP 1.49 0.60 12.20 71.13 2.08 12.50

VO  23.1t 1.11 5.18 43.25 0.55 ‘26.80

 

 

Los estados de machosolitario y macho periférico preésentan entre los dos, los porcentajes

mas altos (superiores a 40%) en practicamente todas las pautas en los machosreactores,

Tabla XVIII: Valores de correlacién (r,) entre estados instanténeos para macho reactor
(estimacién paramétrica de p con correccién de Bonferroni)

 

 

 

H B M Pe Pa S
H 0.684 0.535. 0.5730 0.576 0.582
B p>0.5 0.387 0.468 0.310 0.473
M p05  p<0.015 0.927 0.781 0.946
PE p>0.5  p<0.0001 p<0.0001 0.687 0.825
PA p<0.011 p>05 p>0.5 —_-p>0.05 0.719
S___p>0.5 p<0.015 _p<0.0001 _p<0.0001 _p>0.5
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En este caso, se observé que no todos los estadosest4n estadisticamente relacionados unos

con los otros. Los estados mas similares son M y S, seguidos por una similitud en menor

grado con PE (ambosestados). Por otro lado H y PA presentan una relacién en menor

grado entre si, pero importante.

Las frecuencias de GPAMentre tipos de interactor considerando las diadas sondiferentes.

Por un lado para machos actores de estado instanténeo distinto (S#), éstas fueron

significativamente diferentes a aquéllas de machos de estado instantaneo igual (S=) (PLRV:

G=866.15 (p=0.0001). También en el caso de machos reactores, estas comparaciones

mostraron diferencias significativas (PLRV: G=1067.82 p=0.0001).

Se evaluaron los digramas en dos partes, por un lado las secuencias que involucraban a

machos de estadosinstanténeos similares y por otro a aquellas que involucraban a machos

de estado instanténeo distinto, los mas frecuentes se resumen en la tabla XIX. La frecuencia

de digramas entre los dos tipos de diadas son significativamente diferentes (PLRV:

G=7601.35; p=0.0001)
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Tabla XIX: Digramas mas frecuentes de SPAMscuandolas diadas presentan machosde estados
reproductivos instanténeos iguales. Los valores estin dados en porcentaje de ocurrencia (%) y
el porcentaje acumulado (% Acum.)

 

Digrama % % Acum.

MO-AL. 145 = 14.5
VO-AL 12.5 27

AO-AO 4.1 31.1

MO-AO 4.1 35.2

E-E 4.0 39.2

AO-MO 3.4 42.5

AL-MO 3.0 45.6

AL-VO 27 48.3

vVO-VO 2.3 50.6

AO-VO 23 52.9

VO-AO 2.2 55.1
AO-AL 1.9 57.0

PUSH-PUSH 1.9 58.9

MO-VO LS 60.4

MO-MO 1.4 61.7

MO-ALR LB 63.1

ALR-MO 13 64.4

MO-SO 1.3 65.7

vo-MO 1.1 66.8

E-SO t.1 67.9

E-ALR 1.0 68.9

VO-NA 1, 69.8

 

El digrama més representativo es movimiento orientado-alejamiento seguido por

vocalizacién-alejamiento, con valores porcentuales mayores al 10%,el resto de los valores

observados son menores al 5%. Nuevamente aparecen pautas de exhibicién y empuje, que a

su vez tienen la misma accién como respuesta. Se observé que con nueve digramas, se

cubre el 50% de las digramas observados en el total dé las secuencias y que los digtamas

mas frecuentes involucran generalmente una pauta de alerta. Las probabilidades de

transicién de los digramas mas representativos se muestran enla figura 19.
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Figura 19: Esquema cinematico de las transiciones mas frecuentes para diadas de machos de
estados reproductivos instantdneos iguales. Los valores indican la probabilidad de transicién,

las flechas su direccién, en donde delas flechas curvas indican una repeticién de la pauta.

Se presentan nueve SPAMsentre los digramas mas representativos, cuyas probabilidades

de transicién mas importantes se dan entre pautas de agresién y alejamiento, pues se

observa que las transiciones mas importantes ocurren entre la vocalizacién y/o el

movimiento orientado y el alejamiento; ademas tanto el empuje como la exhibicién

presentan una regresividad también importante.

Los digramas mésfrecuentes de diadas en que los machos son de estados reproductivos

instanténeos distintos se resumen en la tabla XX.
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Tabla XX: Digramas mas frecuentes de las diadas de machos de estados reproductivos
instantdneos distintos. Los valores estén dados en porcentaje de ocurrencia (%) y acumulado

(% Acum.)

Digrama % % Acum,

VO-AL 28.7 28.7
MO-AL 16.6 45.4

AL-MO_ 7.0 52.4

AL-VO_~ 5.0 57.5

VO-AO 3.9 61.4

AO-MO 3.2 64.6

AO-VO~ 2.7 67.3

 

El digrama mas representativo es voctalizacién-alejamiento seguido por movimiento

orientado-alejamiento, ambos con valores porcentuales mayores al 10%; el resto de los

valores, a excepcién de AL-MO son menores al 5%. Se observé que con tres digramas se

cubre el 50% de las digramas observados en el total de las secuencias y que los digramas

mas frecuentes involucran generalmente una pauta de agresién. Las probabilidades de

transicién de los digramas masrepresentativos se muestran en la figura 20.
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Figura 20: Esquema cinematico de las transiciones mas frecuentes de diadas de machos de
estados reproductivos instant4neos distintos. Los valores numéricos indican la probabilidad de
transicién,las flechas su direccién.

Se presentan cuatro SPAMsentre los digramas mas representativos, cuyas probabilidades

de transici6n mas importantes se dan entre la vocalizacién y el alejamiento, al igual que

entre el movimiento orientado el alejamiento.

III.4. Complejidad del etogramay las secuencias considerandociertos factores

II].4.1 Etograma

Se evalué la aportacién individual de cada SPAM la entropia general del etograma (Tabla

XXI).
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Tabla XXI: Entropias individuales de las SPAMs, Ho=entropia de orden cero. individual;
H,=entropfa de primer orden individual.

SPAM Ho Ay

AL 0.53 0.179
vo 0.50 0.419
MO 0.400.290
AO 0.33 0.284
E 0.17. 0.117
NA 0.14 0.026
ALR 0.10 0.047
so 0.10 0.028

PUSH 0.086 0.038
FU 0.086 0.004
M 0.06 0.011
STOP 0.06 0.006

INS 0.06 0.004

cc 0.05 0.013
GP 0.05 0.004

TOTAL 2.73 1.471

Losvalores entrépicos del etograma fueron: Hngx=4.17, Ho=2.726, H:=1.471. La pehdiente

entrépica presenté un valor b=-1.349 (Fig. 21).
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Figura 21: Pendiente de Shannon para el total de las secuencias.

11.4.2. Poblacién

En DEL los valores entrépicos fueron Hma=3.81, Ho=1.74, Hi=1.05, por lo que ta

pendiente entrépica presenté un valor b = -1.38, mientras que en SLI los valores entrépicos

fueron: Hinax=3.91, Ho=2.39, Hi=1.6, por lo que la pendiente entrdépica presenté un valor

b=-1.16 (Fig. 22).
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Figura 22: Pendiente de Shannon de las peblaciones. DEL y SLI.

Se observa que la pendiente de DEL es mas negativa que la de SLI, lo cual sugiere que los

machos en DEL tienen un sistema de comunicacién mas estereotipado que los machos en

SLI.

111.4,3 Categoria de edad

Se evaluaron las entropias por categoria de edad, por un lado para los machosactores, y por

otro para los machos reactores. Las entropias asociadas a los machos actores por categoria

de edad,al igual que los valores de pendiente, se resumen en la tabla XXII.
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Tabla XXH: Valores entrépicos y pendiente de Shannon de los machos actores por categoria de
edad,

 

-SAM2 SAM3 SAM4 AD SAM
Hux 381 346 3.91 3.91 3.91
Hy 3.29 2.65 3.05 28 3.13
Hy 2.03 106 1.51 128 1.66

Pendiente -0.89 -12  -12  -1.32 «1.13

La pendiente mds negativa se le atribuye a la categoria de edad de machos adultos, y la de

menor valor es la de la categoria SAM2.Se observa que las pendientes entre los pares de

categorias de edad son diferentes entre si a excepcién de las pendientes de entropia de

SAM2 y SAM4.Porotra parte cabe notarsé que la pendiente de AD es mas negativa que la

de los subadultos (SAM) (Fig. 23). ‘
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Figura 23: Pendientes de Shannon de los machos actores por categoria de edad.
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Las entropias y pendientes asociadas a los machos reactores por categoria de edad se

resumen en la tabla XXIII(fig. 24)

Tabla XXIII: Valores entrépicos y pendientes de Shannon de los machos reactores por

categoria de edad.

 

SAM2 SAM3 SAM4 AD SAM

Hinax 3.91 3.91 3.91 3.91 3.91

HO 2.97 2.72 2.75 304 2.8

Al 1.53 1.25 118 1.5 1.29

Pendiente «1.19 -1.33 -1.37 -12 -1.31
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Figura 24 Pendientes de Shannon de los machos reactores por categoria de edad
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La pendiente mas negativa se le atribuye a la categoria de edad de machos subadultos4, y

la de menorvalor es la de la categoria SAM2, aunque ésta es similar a la de AD. Ademas,

la pendiente de SAM es mas negativa quela de los adultos (Fig. 24).

Se realizé una comparacién de las entropias obtenidas de las secuencias que

involucraban a machos de la misma categoria de edad y machos de categorias de edad

distintas. Las entropias asociadas a los tipos de diadas al igual que los valores de pendiente

respectivos se resumen enla tabla XXIV (fig.25)

Tabla XXIV: Entropias y pendiente de Shannon para diadas de categorias de edad iguales (E=)

y distintas (EF).

 

E# E=

Hmax 3.91 3.7

HO 2.79 2.82

H1 1.31 1.02

pendiente -1.30 -1.34
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Figura 25: Pendiente de Shannon de los tipos de diada por categoria de edad diferemtes (E dif) ¢
iguales (E igu.).



La pendiente mds negativa se atribuye a diadas en las que los machos son de la misma

categoria de edad, aunquela diferencia es minima.

111.4.4. Estado reproductivo instantaneo

Se evaluaron por separadolas entropias asociados al macho actor (Tabla XXV;Fig.26) y al

macho reactor considerando la agrupacién de estados reproductivos instantaneos de los

machosporasociacién al harén (Tabla XXVI, Fig.27).

Tabla XXV: Valores entrépicos y pendiente de Shannon de los machos actores por tipo de
asociacién al harén

 

MAH NH H

Hmax 3.91 3.91 3.91

HO 3.09 3.17 2.51

Hl 1.54 1.75 1.00

Pendiente -1.19 -1.08 -1.46

En este caso solamente se compararon las pendientes entre machos duefios de harén (H) y

las otras dos categorias, pues los machosno duefios (NH) incluyen a los machosasociados

al harén (MAH).
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Figura 26: Pendientes de Shamnom de los machosactores por tipo de aseciaciém al harénm

Los machos duefios de harén presentan la pendiente entropica mas negativa en cualquiera

de las dos comparaciones, lo que indica que se comunican de forma mas compleja.

Tabla XXVI: Valores entrépicos y pendientes de Shannon de los machos reactores portipe de
asociacién al harén

 

MAH NH 4H
Hinax 3.91 3.91 3.91
Ho 2.78 287 3.20
Hy 1.16 1.35 1.70

Pendiemte -1.36 -1.28 -1.11
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Figura 27: Pendientes de Shannon de los machos reactores portipo de asociacién al harén

Nuevamente sélo se compararon las pendientes entre machos duefios de harén (H) y las

otras dos categorias. Se observa que tanto los machos asociados al harén como los machos

no duefios presentan una pendiente ligeramente mas negativa que los machos duefios de

harén, lo que indica que su comunicagién es mas compleja.

Se realiz6 una comparacién de las entropias obtenidas de las secuencias que

involucraban a machos del mismo estado reproductivo instanténeo y machos de estados

distintos. Las entropias asociadas a los tipos de diadasal igual que los valores dé pendiente

respectivos se resumen en la tabla XXVII (Fig.28)



Tabla XXVII: Entropias y pendiente de Shannon para diadas de estados iguales (S=) y estados

distintos (S#).

 

S=  S#¢

Hmax 3.91 3.7

HO 2.71 2.92 .

Hi 1.18 1.22

pendiente -1.37 -1.24
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Figura 28: Pendiente de Shannon de los tipos de diada por estado distinto (S dif) y estados
iguales (S.igu)

Se observa que la pendiente es mas negativa cuando los machos son de estadosiguales, la

comunicaci6n es mas compleja.
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IV.DISCUSION

IV.1, Etograma agonistico

En este trabajo, el etograma de la foca elefante del sur presenté 52 pautas (PAMs) basadas

en 15 pautas principales (SPAMs), de las cuales seis fueron de agresién y seis de derrota,

mientras que enel resto los individuos permanecieron est4ticos. Sin embargo, en un estudio

realizado por McCann (1981), se identificaron 14 pautas, nueve indicaban agresién y cinco

derrota, mientras qué en un trabajo realizado por Sandegren (1976) el etograma agonistico

de FEN se definié por 16 pautas modulares, de las cuales 10 son agresivas y siete que

indicaban derrota. En estos dostrabajos, se hace mayor ¢nfasis en las vocalizaciones, pues

se identificaron hasta cuatro tipos distintos de ellas. McCann indica que una de las

vocalizaciones se emplea tnicamente frente a hembras (V0), mientras que las otras tres

ocurren en encuentros agonisticos, pero al igual que en el trabajo de Sandegren, tres de

estas vocalizaciones se emplean en sityaciones de agresién y la cuarta en situacién de

sumisi6n; en este trabajo se diferenciaron Gnicamente dos vocalizaciones una agresiva y

una que indicaba derrota. Sanvito y Galimberti (2000;, 2003)desglosaron los componentes

de las vocalizaciones, que les permitié evaluat la estructura de esta PAM y hacer una

comparacién entre DEL y SLI. A pesar delas diferencias de descripcién, los etogramas de

McCann,Sandegren el obtenido en ¢ste trabajo son muysimilares, lo que parece indicar

que el comportamiento de foca elefante es muy estereotipado. En comparacién al etograma

agonistico de otros pinnipedos,el de FES es variado, por ejemplo la foca de puerto (Phoca

vitulina) presenta un etograma agonistico de ocho pautas (Sullivan, 1982), el lobo marino

de Steller (Eumetopias jubatus) presenta también ocho elementos agonisticos (Gentry,

1974). El] etograma de otros organismos sociales, como el de mandas de caballos muestra

44 pautas (McDonnell y Haviland, 1995), mientras que el de leones africanos (Panthera

leo) 14 pautas (Rudnai, 1973), ademas con respecto a otros trabajos sobre comportamiento

agonisticos, se noté que el del cangrejo de rio (Procambarus acutus acutus) consta de 20

PAMs(Gherardi y Pieraccini, 2004), y finalmente el del camaleén de Carolina (Anolis
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carolinensis) cuenta con 26 pautas (Cooper, 1977), por lo que a grandes rasgos el etograma

de FESes simple.

La integridad del etograma calculada en este trabajo fue de 0.99. Es decir que el

esfuerzo de campo fue suficiente, y por lo tanto se estima que la descripcién del

comportamiento agonistico de la focd elefante del sur fue adecuada y completa. Resultados

similares se recuperaron de publicaciones con respecto a otros repertorios de

comportamiento, como el de monos Rhesus (0.999), nifios (0.999) y hormigas obreras de la

especie Leptothorax curvispinosus (0.999) (Fagen y Goldman, 1977).

En este trabajo, al considerar tanto la frecuencia de ocurrencia como el numero de

interacciones en las que aparece cierta PAM una o masveces, la pauta mas representativa

es el alejamiento (AL, Tabla II). Por su parte, Bartholomew y Collias (1962) notaron en

FEN quegran parte de las interacciones entre machos de diferentes niveles jerarquicos se

resuelve con la vocalizacién del macho dominante y la reaccién de alejamiento del macho

subordinado, aunque ello no se observa en una poblacién de FEN ubicada en San Benito,

Baja California, México (Galimberti, comunicacién personal). Estos resultados, son légicos

pues la interaccién se termina al retirarse uno de los dos contrincantes; como indica

Galimberti (1995), el resultado explicito de la contienda agonistica es la dislocacién

espacial, aquel individuo que pierde se aleja. Considerando tnicamente las pautas de

agresién, las mds representativas de FES son la vocalizacién (VO), el movimiento

orientado (MO) y la alerta orientada (AO, Tabla ID, mientras que en FEN (Sandegren,

1976) las pautas mas representadas son la ereccién de probdéscide el acercarniento frontal

(MO)y la exhibicién de cuello (E). En FES, !a ereccién de probéscide nose ha clasificado

como PAM,pues ocurre durante MO y VO. Sin embargo, la descripcién de Sandegren de

dicho movimiento se asemeja a la de la PAM “movimiento de cabeza” (en la que hay una

ereccién de probéscide) del etograma de FEN (Galimberti, comunicacién personal). Dicha

pauta no esta representada en FES,porlo que es la que marca unareal diferencia entre los

etogramas agonisticos de las dos especies.

Se observé que existe una dependencia importante entre pautas sucesivas, este

resultado permitié establecer que las secuencias de comportamiento podrian ser resultado

de un proceso de Markov. Las pautas precedentes mids importantes son la vocalizacion
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(VO), el movimiento orientado (MO) y el alejamiento (AL), inversamente a las pautas

sucesivas (Tabla III). Tanto en FEN como en FES,las secuencias de los elementos “no

coritacto” son las principales, y tanto en este trabajo como en el de Sandegren (1976) se

observé que las pautas de agresién por contacto son las menos empleadas (ej.: PUSH).

Cabe destacar que las vocalizaciones surgen como pauta recurrente en segundo plazo

(después del alejamiento); pero principal con respecto a las demas y son consideradas como

el componente clave del comportamiento agonistico de foca elefante tanto del norte como

del sur (Renouf, 1991), Tanto en FES (McCann, 1981;Sanvito y Galimberti, 2003) como en

FEN (Bartholomew y Collias, 1962;Sandegren, 1976) se han definido cuatro tipos de

emisiones vocales en los machos. Sin embargo, se ha observado que las vocalizaciones

desempefian un papel distinto en ambas espacies, pues Galimberti y Sanvito (comunicacién

personal, evaluacién preliminar) han notado que en SLI los machosprincipales resuelven

las confrontaciones de forma efectiva por medio de vocalizaciones en vez de persecuciones.

Por otra parte, también comentan que en una poblacién de FEN (San Benito, Baja

California, Méx.), los machos que vocalizan no obtienen dicho resultado, por ende se

desplazan de forma que hacen retroceder al oponénte. A pesar deello, se puede decir queel

comportamiento agonistico de FES es muy similar al de FEN, ambos son sencillos y con

una alta estereotipia principalmente basada en PAMsexpresivas mas quetactiles.

IV.2. Efecto del contexto: fases y poblacién

En este caso, se consideraron tnicamente dos variables externas, una espacial y otra

temporal. La primera, toma como referencia la poblacién, en este trabajo se noté que no

todas las pautas se repiten en ambas poblaciones, pero puede deberse en parte a la

diferencia de esfuerzo de campo (definicién de nuevas SPAMS, mayor agudeza de

observacién).

De acuerdo a estas diferencias entre poblaciones, se esperaria que la estructuracién de las

secuencias de DEL fuese mds compleja que la de SLI, pues los machos son mas similares y

hay mas variabilidad en la estructura social; sin embargo los resultados muestran lo

contrario: SLI presenta una mayor complejidad estructural. Esto podria ser causado porel

mayor aislamiento de la poblacién en SLI particularmente se observé que durante las
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temporadas de estudio la manutencién de la jerarquia de dominancia fue muy importante.

Estos elementos permiten suponer que hay una dificultad muy marcada de recambio y

reubicacién en un hatén, los machos duefios de harén se mantuvieron comotala lo largo de

toda la temporada, aunado a la poca movilidad de los individuos, se esperaria observar

muchas interacciones entre mismos machos, probablemente aumentandosela diversidad de

pautas y agresividad a cadainteraccién, es decir las secuencias entre mismos individuos se

hacen mds complejas.

Conrespecto a la segundavariable externa, la fase de la temporada reproductiva, los

resultados observados indican que durante las dos primeras fases de la temporada

reproductiva (antes de alcanzarse el pico reproductiva) las interacciones son extensas y

variables en cuanto a las PAMs conrespecto a etapas posteriores (Figs. 12 y 13). En otras

palabras, se puede decir que hay una evolucién hacia una simplificacién de las

interacciones. Esto puede ser consecuencia de la tactica reproductiva. En etapas pre

reproductivas los individuos deben establecer las relaciones de dominancia entre si, la

resolucién de contiendas generalmerite ocurre por medio de agresién directa. La

complejidad de interacciones y cambiosen las jerarquias son mas importantés, (Carlini et

al., 2002). En etapas posteriores (pico y postpico), se observé que las secuencias presentan,

generalmente, menos pautas y menos transiciones, los individuos se vuelven mas

reservados y méviles (Laws, 1956). Una vez establecida la jerarquia de dominancia, los

individuos optan por definir las contiendas de forma mas convencional, sin luchas.

IV.3. Efecto del fenotipo delos individuos

En el andlisis que contemplé el tipo de interactor, se observ6 que el comportamiento entre

oponentes es distinto (Fig. 14). Los machos queinicia una interaccién tienden a emplear

SPAMsdeagresién o intimidacién, mientras que machos reactores emplean principalmente

SPAMsde defensa. Esto puede deberse a la diferencia de las finalidades de cada tipo de

interactor, por un lado machos actores generalmente se encuentra defendiendo un recurso

(ej. Macho duefio de harén defendiendo su posicién) o tratando de adquirir el control de un

recurso (ej.: machos externos procurando tomarcontrol de harén)
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Respecto a la categoria de edad se observé que tanto en machos actores como en

machosreactores existe, en varias pautas, undrelacién de su frecuencia con la categoria de

edad de los individuos. Particularmente, la vocalizacién es una pauta que presenta una

tendencia positiva proporcional a la edad (sin importar el tipo de interactor. Figs. 15a y

16a), lo que permite sugerir que los machos hacen mayor uso de esta pauta conforme

crecen, posiblemente debido a una mejorvaloracién de la misma por medio de pruebas de

tipo ensayo y error, imitacién, aprendizaje y adaptacién. Las vocalizaciones se han

identificado de acuerdo a sus rasgos aciisticos. En FES; Sanvito y colaboradores (Sanvito et

al., 2007a;Sanvito et al., 2007c) mostraron que dichos rasgos se ven afectados por

desarrollo mismo de los individuos (evolucién obligada), pero que hay un cambio en la

vocalizacién debido a la imitacién y aprendizaje y copiado (evolucién elegida). En FEN, Le

Boeuf(1974) indicé que existe una mayor estabilidad en el repertorio vocal de Jos machos

adultos; y Shipley et al. (1981, 1986) notaron que las vocalizaciones de machos juveniles

son versiones muy variables de las vocalizaciones emitidas por machos adultos. En un

trabajo sobre lobo marino de Steller, Gentry (1974) sugiere que el comportamiento en las

primeras fases del desarrollo puede tener una repercusién significativa en la estabilidad y

flexibilidad del comportamiento en edad adulta, lo mismo pudiese estar ocurriendo con la

vocalizacién en FES pues se ha demostrado que se hace mas frecuente y efectiva en

machosde edad avanzada (Sanvito et al., 2007a).

Al considerar las demas pautas se percibid (a grandes rasgos) que existe una relacion

inversa de su frecuencia con la categoria de edad en machos actores: a mayor categoria de

edad, los machos presentan una menor variedad de SPAMs. Por otra parte, en machos

reactores, se observé una relacién proporcionalentre Jas frecuencias y la categoria de edad,

puedeser resultado de una participacién en mds interacciones como reactor por parte de

machos adultos. Ya sea que se observe el comportamiento de los machos actores o

reactores, se puede especular que al igual que ocurre una evolucién én el empleo de la

vocalizacién, también puede ocurrir la misma adaptacién con las demaspautas. Se puede

suponer que hay una evolucién del etograma individual durante su desarrollo, por medio

de una maduracién de elementos basicos (probablemente innatos), integracién y adaptacién

de nuevos elementos, a través del aprendizaje y evaluacién de los comportamientos de otros
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individuos por medio de un continuo proceso de “prueba y error” que permite seleccionar

ciertos patrones sobre otros.

El estado reproductivo instanténeo es un rasgo volatil, pues puede ser distinto para

un macho mismoa cadainteraccién. Se consideré que las observaciones sobre el estado

reproductivo general de los individuos, puedenser validas en observaciones que se basan el

estado instantaneo, pues el estado reproductivo general puede considerarse comoel estado

promedio del conjunto de estados reproductivos instanténeos. En este trabajo, se observé

que existe un decrecimiento en variedad de pautas de una secuencia conforme los

individuos estén masrelacionadosconel harén, generalmente las pautas mds representadas

son de agresién indirecta y alejamiento (Tablas XVI y XVIII). Dichos resultados pueden

deberse al hecho de que los machos solitarios, generalmente son machos con menos

presencia, en desplazamiento 0 cetcanos a agrupaciones de machos juveniles, quiz4 por lo

mismo no han establecido una presencia importante y participen en menos contiendas,

ademas de que rara vez ganan una contienda. Por su lado, los machos que presentan mas

SPAMs de contacto son los periféricos y marginales, probablemente por ser mas

Susceptibles a estar en interacciones pues el macho duefio de harén (0 beta) los identifica

comointrusos y para otros machos(incluyendo otros periféricos) son la primera barrera de

acceso a hembras externas de los harenes. Finalmente, los machos duefios de harén son

quienes se ven involucrados en interagciones constantes, factor que depende en parte del

tamaiio del harén (Modig, 1996), como del numero de machosasociados al mismoy de la

“personalidad” (agresividad) del macho duefio de harén (F. Galimberti, comunicacién

personal); pero son estos mismo que emplean principalmente la vocalizacién, ademas

Laws, (1956) noté que se involucran menos én interacciones de lucha. En si, estas

observaciones podrian explicar porque los machos duefios de harén presentan poca

vyariedad de pautas, es decir que sus interacciones son poco complejas. Probablemente esto

con el fin de mantener un balance de Ja energia para mantenerse como duefio de harén,

reproducirse y para subsistir sin alimentto, pues se ha observado que dichos machospierden

una porcién importante de su masa corporal a lo largo de la temporada (Deutsch ef al.,

1990;Galimberti et a/., 2007).
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Los digramas obtenidos de interacciones en las que los machos son similares (sea

categoria de edad o estado reproductivo) son mas diversas en cuanto a pautas empleadas, y

con SPAMsmis(tablas XII y XIX) que cuandolosinteractuantes son distintos (tablas XIII

y XX). Las diferencias por dominancia no son completamente claras pues los individuos

presentardn rasgos fenotipicos similares que les proveen de aptitudes semi-equivalentes, es

decir que los individuos requieren de mas tiempo y esfuerzo para resolver un encuentro.

Dicho resultado va en acorde con observaciones realizadas en otros casos. Por ejemplo,

Leimar y Enquist (1984), comentaron que las interacciones se hacen mas largas y

complejas cuandolas asimetrias entre individuos no son claras para obtener y enviar mejor

informacién. En FEN (Haley, 1994) y en FES (Braschi, 2004) se observé que a menor

diferencia entre individuos en cuanto a su capacidad de retencién de recursos (RHP-

relacionado con factores fenotipicos), mayor es la frecuencia de encuentros intensos,

complejos y largos. Otro resultado indicé que las probabilidades de transicién mas

representativas ocurren entre vocalizacién (VO) y alejamiento (AL), los valores son mas

altos ocurren cuando la diada comprende individuos con rasgos distintos, es decir que la

vocalizacién es mas efectiva en estos casos. Sanvito et al (2007a) indicaron que cuando hay

diferencias fenotipicas muy marcadas, la vocalizacién es suficiente para esclarécer

contiendas; y cuando las diferencias son pequefias dicha SPAM noessuficientemente

robusta en cuanto a la informacién, debido a una imprecision en la informaci6ntrasmitida,

y por endela valoracién del oponente no es certera, se requieren de SPAMsmasagresivas,

mas contacto. En M. leonina se ha sugerido que la vocalizacién es una sefial honesta

(Sanvito et al., 2007a, 2007b; 2007c), ademas se ha comentado la existencia de

sefialamientd honésto y deshonesto con el fin de resolver un conflicto de intereses para

reducir los costos implicados en el mismo (Bradbury y Vehrencamp, 1998)., por lo que se

puede esperar que efi una secuencia agonistica los machos empleasen principalmente pautas

honestas para indicar su estatus (edad, dominancia, tamafio, etc.) y con eso ahuyentar a

oponentes sin invertir demasiado esfuerzo. Se puede suponer que el uso de sefiales

honestas, como la vocalizacién, probablemente permite que las secuencias de

comportamiento sean mas sencillas, por lo que se reduciria la complejidad estructural con

el simple hecho de transmitir informacién fidedigna. Si se reduce la complejidad
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secuencial, la efectividad del proceso de comunicacién aumenta, por lo que se puede

estipular que el etograma agonistico de FES, presenta una complejidad estructural es baja,

con alta efectividad y buena capacidad de comunicacién, quizd mediada, en parte, por la

presencia de elementos honestos.

IV.4. Estructura y comunicacién.

Las secuencias de comportamiento son una forma de comunicacién de mucha importancia,

pues durante la emisién y recepcién de sefiales en un enfrentamiento se transmite

informacién y ésta afecta la estructura social y el sistema reproductivo. Sibly y McFarland

(1976) argumentaron que la estructuracién y complejidad del comportamiento es parte del

material adaptativo de los individuos y por ende es un factor mas que permite que los

organismos tengan una adecuacién y éxito dentro de su ambiente. La teoria de la

informacién permite relacionar la estructuraci6n de secuencias con la complejidad de la

comunicacién, en donde valores de entropia son representativos del grado de incertidumbre

(predictibilidad) de la comunicacién mediada por el etograma, una mayor incertidumbre

estructural, podria estar indicando una menor capacidad de comunicacién En este caso, se

obtuvo un valor de entropia de 4.17 en el etograma agonistico de FES. En un trabajo que

evalué sistemas de comunicacién por medio del comportamienta agonistico del cangrejo de

rio, Gherardi y Pieraccini (2004) dbtuvieron el mismovalor entrépico, lo que permite decir

que ambossistemas son igual de complejos y estereotipados. Con respecto a otros sistemas

de comunicacién, se localizaron trabajos concentrados en el sistema vocal. Por ejemplo,

tanto el alfabeto ruso comoel inglés y el arabe presentan una entropia maxima de 5; en

delfines (adultos) el repertorio de silbidos es de 4.75 y el de chirridos de monoardilla

adultos de 2.81 (McCowan et al., 2002). Con respecto a estos sistemas, el nivel de

incertidumbre de la comunicacién del etograma agonistico de FES se encuentra en el

mismo rango (<5), el etograma es sencillo (muy estereotipado), con lo cual se puede

concluit que la estructura de la comunicacién es relativamente simple y posiblemente que

la capacidad de comunicar informacién con las SPAMsdel etograma de FESesalta
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Otra forma de comparacién entre sistemas de comunicacién, propore la obtencién

de pendientes entrépicas a partir de los rangos y valores entrépicos calculados (McCowan

et al., 1999). En este caso, se obtuvieron los valores entrépicos de tres rangos entrépicos

(Hinax, Ho y Hi) del etogramay se calculd la pendiente entrépica (-1.16). De acuerdo a datos

recopilados por McCowan(1999),el alfabeto ruso tiene una pendiente de -0.50,el alfabeto

inglés presenta un valor de -0.57, por su parte, el alfabeto arabe tiene una pendiente de -

0.80, la musica uno de -0.68, la del repertorio de silbidos de tursionesadultos es de -1.34,el

repertorio de chasquidos de monoardilla adulto -0.79 (McCowan et al., 2002) y por ultimo

el repertorio agonistico de cangrejo de rio (Procambarus acutus acutus) presenté un valor

de pendiente de -1.019 (Gherardi y Pieraccini, 2004). En este trabajo la pendiente entrépica

es mayora la de otros sistemas mencionados (exceptoel de silbidos de delfin), sin embargo

al no tenerse una evaluacién del mismo nimero de ordenes entrépicos (3 en este trabajo, 4

en los demas) no se puede llegar a una conclusién justa con respecto a la comparacién de

las complejidades de dichossistemas y el de FES. Empero, el mismovalores indicativo de

que el etogramaesrepetitivo y la comunicacién transmitida por las SPAMses adecuada. Al

desglosar los valores obtenidos, se observé que en cuanto a incertidumbre individual de las

SPAMs(tanto Hp como Hj), aquellas con mayor aporté son la vocalizacién (VO), el

movimiento (MO)y alerta orientados (AO), ademas del alejamiento (AL) (Tabla XXI),

aunado a su amplia representacién en las secuencias y significativa efectividad, se puede

decir qué tienen una capacidad de comunicacidnesalta.

Se observé quelos valores entrépicos estan fuertemente mediados por las variables

de influencia seleccionadas en este trabajo. Para empezar, los resultados mostraron que

DEL y SLI tienen una complejidad general muy similar. Sin embargo al aumentar en rango

entrépico, se observé que SLItiene los valores entropicos mas altos, por lo que la pendiente

entrépica de DEL cae més rapido(figura 22), lo que indica que la complejidad estructural

de DEL es mas simple que la de SLI. Dichos resultados, pudiesen ser causados por las

caracteristicas ya mencionadas como el aislamiento de SLI (Discusién, apartado 2), y

permite concluir que la comunicacién es mas estereotipada y simple, quizd incluso mas

efectiva en DEL que en SLI.
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Con respecto a la categoria de edad, se observd que aparentemente ocurre una

evolucién del comportamiento a lo largo de la vida de los individuos. A grandes rasgoslos

valores entrépicos calculados indicaron qué los machos actores de mayoredad, tienen una

estructuracién secuencial menos compleja,y porlo tanto las pendientes entrépicas tienden

a ser mds negativas en machos adultos (Tabla XXII, Fig. 23). Sin embargo, en el caso de

machos reactorés, los individuos mas jévenes son quienes presentan una menor

complejidad, y la pendiente entrépica es mas negativa (Tabla XXIII, Fig. 24). Esta

diferenciacién por tipo de interactor es resultado de que los machos adultos son mas

experimentados y la variacién de su répertorio, sin importar el papel que jueguen, es menor

a la de machos mas jévenes. Por otra parte se ha demostrado, tanto en FES (Sanvito y

Galimberti, 2000) como en FEN (Shipley et al., 1981), que las vocalizaciones de los

machos evolucionan conforme crece el individuo, por lo que probablemente exista una

tendencia a una sefializacién principalmente honesta con el fin de reducir riesgos.

McCowan colaboradores notaron que tanto en el sistema vocal de delfines (Tursiops

truncatus) (McCowan et al., 1999;McCowan et al., 2002) como enlos chirridos de mono

ardilla (Saimiri sciureus) (McCowan y Newman, 2000) ocurre una evolucién, la

organizaciénestructural se constrifle mas, se hace més redundantecon la edad., es decir que

disminuye la variacién del uso de sefiales. Probablemente lo mismo ocurre en FES,los

machosaprenden y agudizan su capacidad de emisién y recepcién de informacion, por ende

se puede decir que la complejidad del etogramase reduce, la comunicacién es maseficaz y

simple conformese desarrollan los individuos.

Cuando se compararon los valores entrépicos entre diadas de machos de categorias de

edadessimilares y distintas, se observé que existe una diferenciacién entrépica baja (Tabla

XXIV, Fig: 25). Sin embargo, en diadas de machos de Ja misma categoria de edad tienen

una mayor complejidad estructural, lo que implica una mayor redundancia y/o diversidad;

es decir que la comunicacién se complica. Esto se puede debera la propia similitud entre

individuos, quienes deben emplear estrategias menos convencionales con el fin de ganar la

contienda: a menor asimetria mayor es la intensidad de interaccién (Leimar y Enquist,

1984). Sin embargo, esto no implica que la transmisién de informacién es menoseficaz,

sino que la competencia no esta sesgada por experiencia (atribuida por la edad) y los
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individuos estrian pasando por un proceso de experimentacién y evaluacién de efectividad

de las sefiales, para integrarlas a sus etograma.

El andlisis por estado reproductivo mostré que la entropia general es igual entre

machosduefios de harén y los que no lo son (ya sea NH o MAH). Sin embargo alescalar en

orden entrépico se observé que en machosactores, los individuos duefios de harén son

aquellos que presentan la menor complejidad estructural (Tabla XXV,Fig. 26). Esto indica

que conforme aumenta la capacidad de control de harén (dominancia), los individuos

presentan una comunicacién menos compleja. Se puede decir que estos individuos al ya

tener una posicién, tendéran a simplificar para seguir manteniendoel control, y evitar altos

costos y riesgos. El mayor control del harén es, en parte, consecuencia de una mayor

dominancia (experiencia), Esta proveea los individuos de una mejor calidad y capacidad de

lucha (directa o indirecta), por lo que individuos mas capaces tenderdn a emplear sefjales

mas costosas ( generalmente honesta) a exhibirlas y sostenerlas en una interaccién, (Zehavi

et al., 1997). Los machosreactores con menor asociacién al harén (menor rango de

dominancia) tenderan a mostrar una.secuenciacién compleja (tabla XXVI, Fig. 27); lo que

puede indicar, como ya se ha mencionado, que son estos individuos los que se arriesgan

mas con tal de obtener un beneficio y por ende su comunicacién es més variable. Los

individuos pueden ganar acceso al harén e incluso control del mismo en dado caso de que

su estrategia sea mejor que la del oponente, Al comparar los valores entre diadas de machos

de estados reproductivos similares y distintos, se observé que las diadas de machosdel

mismo estado reproductivo tienen una mayor complejidad estructural (tabla XXVII, Fig.

28) lo que podria ser indicativo, nuevamente, de que la comunicacién es més complicada

entre iguales.

IV.5. Limitaciones y Perspectivas

El presente trabajo se enfrenté a diversas dificultades, principalmente debido a que el

analisis de secuencias de comportamiento requiere de un conocimiento bien fundamentado

de teorias, procesos y modelos matematicos de secuenciacion, y el tiempo disponible para

concluir con la maestria fungiéd como limitante para cubrir adecuadamente esta necesidad.
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Asimismo, la literatura sobre el tema no es reciente y en caso de serlo, el acceso es

restringido y costoso. Se empleé la Teoria de la Informacién de Shannon como método de

andlisis, aunque fue creada para sistemas de ingenieria, por lo que es tan sdlo una delas

aproximaciones para cuantificar la complejidad de la estructura de secuencias, quiza

incluso no la mejor a pesar de que se ha explotado como método de anilisis. Se trabajé con

el supuesto de que existe estacionalidad en los individuos y en las secuencias, al igual que

equiprobabilidad entre eventos para poderrealizar un andlisis. Sin embargo, esto no ocurre

tal cual, por lo que este trabajo, al igual que otros que emplean la misma teoria, es sdlo una

aproximacién a lo que puede estar ocurriendo en la realidad. Existe demasiado azar y

variabilidad debido a la naturaleza misma de los individuos, ya sea a nivel de diada, de los

individuose incluso a nivel secuencial.

Es importante mencionar que en cada prueba se evalud la totalidad de la base de

datos, los analisis realizados son univariados, por lo que para mejorar la significancia de los

resultados, en este trabajo se cumplieron los objetivos e hipétesis propuestos y es el primer

paso enel esclarecimiento de la estructura y funcién del comportamiento agonistico de la

foca elefante del sur, por lo que esta tesis es apenas un esbozo de lo que se puede hacer en

un analisis secuencial. Para tener una mejor apreciacién del comportamiento agonistico

secuencial en FEN se recomiendarealizar un analisis multiyariado que incluya variables

adicionales del fenotipo de los individuos (edad, tamafio, experiencia, dominancia, etc.) y

del contexto (tamafio de harén, razén de sexos, etc.) para tener un mejor entendimiento de

su efecto en el comportamiento agonistico. As{ mismo, considerar variables de tiempo

continuas (analisis de Markov) o emplear ottos métodos de anélisis 4 nivel multivariado y

modelaje (modelos log lineales), e incluso evaluar la evolucién estructural del

comportamiento a nivel de individuo a través de su desarrollo (series de tiempo en

individuos que se hayan observado desde el inicio de su maduracién sexual). Estos tipos de

andlisis permitirian crear modelos matematicos que facilitarian la extrapolacién de datos y

observaciones etolégicas, quiza apoyar teorias de especiacién, predecir el comportamiento

de los individuos en situaciones dadas tanto de poblaciones naturales o en cautiverio,

relacionarlo con cambios en habitat, estrés de origen antropogénicas y por ende formar

parte de una evaluacion de conservacion.
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V. CONCLUSIONES
 

El repertorio de comportamiento agonistico de FES se pudo describir adecuadamente,

ya que se obtuvo un indice de integridad de 0.99, y esto también significa que es

estructuralmente sencillo y altamenté estereotipado con 52 PAMs en 15 SPAMs. La

vocalizacién y el alejamiento son las pautas mas importantes, la primera provoca la

segunda en la mayoria de los casos, por lo que resuelve casi todos los encuentros. Otras

pautas importantes son de agresién indirecta, las pautas de contacto y agresidn directa son

poco frecuentes. El comportamiento de un individuo afecta el comportamiento del

oponente, hay dependencia y asociacién entre SPAMsprecedente y sucesiva en una

secuencia. Todas las SPAMspresentan un valor importante de informacién, pues afectan el

comportamiento del oponente, sin embargo las mas informativas son la vocalizacién, el

‘movimiento oriéntado y la alerta orientada. A grandes rasgos el etograma de FES es un

sistema de comunicacién efectivo, la comunicacién de puede suponerse parcialmente

honesta debido a la gran recurrencia de la vocalizacién, sin embargo no se ha comprobado

que las demaspautassean sefiales honestas.

Existe una diferenciacién poblacional en el comportamiento: en SLI, las

interacciones son mas largas y diversas que en DEL. Esto se puede deber a caracteristicas

diferenciales entre las poblaciones como un mayoraislamiento, menor movilidad y mayor

linealidad y estabilidad en la jerarquia en SLI. Porotra parte, se observé una diferenciacién

temporalde la frecuencia de las pautas por fase de la temporada reproductiva, la estructura

de las secueéncias se estabiliza conforme avanza la temporada.

Las frecuencias de SPAMsson dependientes de rasgos fenotipicos de los individuos

comoeltipo de interactor, de la categoria de edad y el estado reproductivo instantaneo. En

machosactor, de mayor categoria de edad y duefio de harén,las frecuencias de las SPAMS

son inversamente proporcionales a la categoria de edad, A diferencia de esto, en el caso de

machosreactores, de menor categoria de edad y no duefio de harén,las frécuencias de las

SPAMsson directamente proporcionalesa la categoria de edad, las mas representativas son

de retroceso. Ademas el comportamiento es mas diverso, ya sea por una mayor

personalidad agresiva o por una falta de maduracién de su comportamiento. En cualquier
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caso, se observé que la vocalizacién presenta una tendencia proporcionala la categoria de

edad. Esto podria estar indicando que hay una simplificacién del etograma conforme los

machos maduran, probablemente la habilidad de transmitir y recibir informacion efectiva

evoluciona con la adquisicién de experiencia (2 mas edad y probdblemente mas

dominancia).

Porotra parte, se noté que la asimetria en rasgos entre machos interactuantes afecta la

complejidad del etograma y estructuraci6n de secuencias. Machosiguales de categoria de

edad o mismoestado reproductivo interactian mas intensamente cuando se enfrentan: mas

diversidad de pautas y repeticidn de las mismas al igual que una mayor longitud de

secuencias, es decir que las estructuracién secuencial es més compleja, lo que indicaria que

la comunicacidn es menos efectiva entre iguales, los machos deben recurrir a mas pautas

para contrapesar la falta de asimetrias fenotipicas.
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Vil. ANEXOS

Tabla de Acrénimosy descripciones delas variables

Acrénimo Descripcion

PAM Pauta de Accién Modular

SPAM Pauta de accion modular simplificada

GPAM Pauta de accién modular agrupada

Tipos de interactor

MI

M2

Categoria de edad

SAM2
SAM3

SAM4
SAM

AD

Estado reproductivo instantaneo

H
PA

S
PE

M
B

MEH
MAH

NH

Fases reproductivas

PRERI
PREPI

PICO
POSTPI  

Machoactor: inicia una interaccién

Machoreactor: responde

machosubadulto tipo 2

machosubadulto tipo 3

macho subadulto tipo 4

machossubadultos2, 3 y 4

machoadulto

Machoduefio de harén

Machoenpareja

Machosolitario

Machoperiférico

Machomarginal

Machobeta °

Machoexterno a un harén: S y C

Machoasociado un harén: P, My B

Machono duefio: P,M, B, S y C

Pre-reproductiva

Pre-pico

Pico

Post-pico



Tabla de Acrénimosy descripcién de las pautas de Accién Modulas Simplificadas y
Agrupadas

 

Pautas de accién modular Simplificadas (SPAM)

AL

ALR

AO

cc

E

FU

GP

INS

M

MO

NA

PUSH

so

STOP

vo

VOA

Pautas de accién agrupadas (GPAM)

r
i
>
o  

Alejamiento

Alejamiento en reversa

Alerta orientada

Encuentro pecho a pecho

Exhibicién

Fuga

Giro sobre panza
Persecucién

Mordida
Movimiento orientado

Ninguna accion

Empuje

Sumisién
Interrupcion de cierta accién porotro individuo

Vocalizaciénorientada

Vocalizacién donde machoorienta cabeza hacia lo alto

Espera (AO, NA)

Exhibicién (E, GP, VO)
Agresién directa (MO, INS)

Pelea (CC, M, PUSH)

Retroceso (STOP, AL, ALR, FU, SO)
 


