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Resumen

Los objetivos de esta Tesis de Doctorado fueron determinar si la posicion
jerarquica individual (indice de éxito; IE) se vincula con 1) la frecuencia de
interacciones agresivas entre hembras de venado de campo, y si esta varia segiin
la presencia o no del macho (Experimento I); 2) el peso, la concentracion de
testosterona, el tamafo corporal, testicular y de las astas, y las caracteristicas
seminales de machos de venado de campo (Experimento II) y 3) la respuesta
reproductiva a un tratamiento de sincronizacién de celo en hembras de ciervo
rojo (Experimento III). En el Exp. I la frecuencia de cada tipo de interaccion
agresiva entre hembras alojadas en 19 grupos de cria (total= 99 hembras), y el
total de interacciones agresivas se relacionaron positivamente. La frecuencia del
total de interacciones agresivas aumentd luego de remover al macho, y el
porcentaje de ese cambio estuvo positivamente relacionado al IE. En el Exp. II el
tamario de astas se relaciond positivamente con el IE de los machos (total= 18
machos en cinco grupos de s6lo machos). La concentracion de testosterona se
relacioné positivamente con el IE en tres de cuatro grupos. La vitalidad del semen
se relacion6 negativamente con el IE en tres grupos, y positivamente en otro
grupo. En el Exp. III se utilizaron 49 hembras, alojadas en dos grupos de sélo
hembras. No se registraron diferencias en el porcentaje de hembras que
manifestaron celo, tiempo al celo, duraciéon de la gestacion, tasa de prefiez y tasa
de concepcion, y porcentaje de crias macho de acuerdo al rango social de las
hembras. Se concluyé que la frecuencia de agresiones entre hembras de venado
de campo aumentd con la posicién en la jerarquia y luego de remover el macho
del encierro, especialmente en aquellas hembras de mayor jerarquia. Ademas, el
IE se relacion6 positivamente con el tamario de astas y, en la mayoria de los
grupos, la concentracion de testosterona aumentd y la vitalidad del semen
disminuyd con la posicion en la jerarquia. Finalmente, el rango social de hembras
de ciervo rojo con acceso a alimentacion ad libitum de alta calidad, con celo

sincronizado no afectd el desempefio reproductivo y el sexo de la cria.

viil



Summary

The aims of this Doctoral Thesis were to determine if the individual position
within the hierarchy (hierarchy index; HI) is related to 1) the frequency of
aggressive interactions among pampas deer females, and if it varies when the
male is present or not (Experiment I); 2) body weight, testosterone
concentration, body size, testicle size and antler size, semen traits in pampas deer
males (Experiment II); and 3) the reproductive response to an estrous
synchronization treatment in red deer females (Experiment III). In Exp. I the
frequency of different types of aggressive interactions among females allocated in
19 breeding groups (total= 99 females), and the total of aggressive interactions
were positively related. The frequency of total aggressive interactions increased
after male removal, and the percentage of that change was positively related to
HI. In Exp. II, antler size was positively related to males’ HI (total= 18 males
allocated in five only male groups). Testosterone concentrations was positively
correlated to HI in three out of four groups. Semen vitality was negatively related
to HI in three groups, and positively related in another group. In Exp IlII, 49
females were allocated in two groups. No differences were observed between
social ranks in the percentage of females that came into estrus, resulted pregnant,
and gave birth a male calf. It was concluded that the frequency of aggressive
interactions increases within the hierarchy. Aggression also increases after short-
term removal of the male, mainly among females of higher social status. In male
pampas deer, antler size increased with the HI and, in most groups, testosterone
concentration increased and semen vitality decreased as the position within the
hierarchy increased. Finally, social rank did not affect the reproductive
performance and offspring sex ratio in red deer females with ad libitum access to

high-quality food.
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1. Introduccién y antecedentes
1.1 Jerarquia social

La jerarquia social se define como el orden de los individuos dentro de un
grupo, resultante de las relaciones de dominancia y subordinacion entre cada una
de las diadas (Hurnik et al., 1995). El establecimiento de jerarquias sociales es una
parte integral del comportamiento animal presente en numerosas especies, la que
en muchas poblaciones animales ocurre naturalmente. Segun Pusey y Packer
(1997) una jerarquia estable beneficia tanto a los individuos dominantes como a
los subordinados, minimizando la incidencia de interacciones agresivas. Esto
permite una mejor utilizacion de los recursos, con un minimo de conflictos
destructivos, permitiendo asi el éxito en la coexistencia (Barroso et al., 2000).
También asegura que por lo menos algunos individuos dominantes reciban
cantidades adecuadas de comida, aun durante periodos de severa escasez de

alimento (Hurnik et al., 1995).

En general se asume que los machos adultos dominan a las hembras adultas,
teniendo a su vez los animales adultos mayor posicion jerarquica que los
animales jovenes (Hurnik et al., 1995; Dusek et al., 2007). El ascenso en la
jerarquia social de estos ultimos individuos depende del estatus social de su
madre, del aumento de la edad y su habilidad individual para aumentar la
posicion jerarquica dentro del grupo (Santiago-Moreno et al., 2007; Dusek et al.,
2007; Sarova et al., 2013). Aunque esta temdtica fue estudiada mayormente en
machos (e.g. Jennings et al., 2010; Fri¢ova et al., 2007; Barto$ et al., 2010), en
muchas especies de rumiantes también existe una clara jerarquia social entre las
hembras [bovinos (Plusquellec y Bouissou, 2001; Sdrova et al., 2013; Ungerfeld et
al., 2014), ovinos (Zine y Krausman, 2000; Favre et al., 2008), caprinos (Alvarez et
al., 2010; Santiago-Moreno et al., 2007), camélidos (Prud "Hon et al., 1993; Correa
et al., 2013); cérvidos (Dusek et al., 2007; Landete-Castillejos et al., 2010; Ceacero

etal., 2012)].



La jerarquia social implica que los individuos de mayor posicion jerarquica
posean acceso preferencial a diferentes recursos, como los alimentos (ciervos:
Ceacero et al., 2012; cabras: Matsuzawa y Hagiya, 1991; bovinos: Ingrand, 2000), el
agua (bovinos: Araujo et al., 2012), la sombra (ovejas: Sherwin y Johnson, 1987), y
la pareja sexual (ovinos: Zine y Krausman, 2000; ciervos: Endo et al., 1997;
Hirotani, 1994). El acceso desigual a recursos tiene mayores consecuencias
cuando los recursos son escasos que cuando son abundantes (Hurnik et al., 1995).
Por ejemplo, la diferencia en el acceso a alimento entre individuos de alto y bajo
rango social es mayor cuando el alimento es insuficiente [ciervo rojo (Cervus
elaphus): Appleby, 1980; Thouless, 1990] que cuando es abundante [ciervo cola-
blanca (Odocoileus virginianus): Ozaga, 1972; Taillon y Coté, 2007; ver revision
Stockley y Bro-Jergensen, 20m]. Por lo tanto, en especies pastoreadoras la
disponibilidad de forraje es un modulador principal de las diferenticas entre
animales de distinta posicion jerdrquica. Sin embargo, si el alimento es ofrecido
ad libitum pero en un espacio reducido, la competencia por este recurso aumenta
(Ceacero et al., 2012), y los animales de posicién jerdrquica mds alta pueden

igualmente tener acceso preferencial al mismo (Jorgensen et al., 2007).

1.2 Jerarquia y comportamiento agresivo

En forma general, se establece que el uso del comportamiento agresivo se
vincula a la posicion individual en la jerarquia. Como ejemplo, en muchas
especies de ciervo, la frecuencia de agresiones entre machos asociadas a
establecer y mantener relaciones de dominancia, se relaciona positivamente con
su posicion en la jerarquia [ciervo rojo: Barto$ 1986, ciervo dama (Dama dama):
Komers et al., 1997; McElligott et al., 1998]. Sin embargo, otros estudios reportan
que sdlo algunas unidades agresivas utilizadas para dominar se relacionaron con
el rango de los machos [ciervo dama: Jennings et al., 2010; ciervo almizclero
(Moschus sifanicus): Meng et al., 2012]. Hasta donde conocemos, no existe
informacion similar que relacione el comportamiento agresivo y el rango social

en hembra de ciervo. Sin embargo, se report6 una relacion positiva entre ambas
2



caracteristicas en otros rumiantes [cabra doméstica: Barroso et al., 2000; cabra de
montafia (Oreamnos americanus): Coté, 2000; Tolli y Savas, 2007]. En hembras de
bubalo comun (Alcelaphus buselaphus) esta relacién positiva fue detectada
Unicamente en el numero total de interacciones agresivas, pero no en aquellas
interacciones de mayor intensidad de agresion (Spratt et al., 2018). Mientras
tanto, no se encontré ninguna relacion entre la frecuencia de interacciones
agresivas desplegadas y la posicion en la jerarquia en hembras de ibice de Nubia
(Capra ibex nubiana; Greenberg-Cohen et al., 1994). Por lo tanto, dicha relacion
no estaria completamente dilucidada, para lo que seria necesario realizar otros

estudios.

Los cambios en la composicién de los grupos provocan inestabilidad social
(ver revision Estévez et al., 2007), y usualmente resultan en un aumento en la
frecuencia de agresiones entre sus miembros (cabras: ver revisién Miranda-de la
Lama y Mattiello, 2010; Patt et al., 2012; vacas: Kondo y Hurnik, 1990; Schirmann
et al., 20m). Asi, la frecuencia de agresiones aument6 luego de remover al macho
de mayor jerarquia en un lek de ciervo dama, posiblemente debido a un intento
de los otros individuos de ascender en su posicion en la jerarquia (Apollonio et
al., 1989). Por otra parte, fue reportado que los conflictos dentro del grupo son
reducidos mediante la intervencion punitiva realizada por terceros individuos
(ver también “rol de control”, revisado por Raihani et al., 2012 y Singh y
Boomsma, 2015), lo que favoreceria la estabilidad social (Flack et al., 2005a). Este
rol es ejercido principalmente por individuos de alto estatus jerarquico (Clutton-
Brock y Parker, 1995; Beisner y McCowan, 2013), como ocurre en grupos de
machos de ciervo dama (Jennings et al., 2009; 2017; 2018). En este sentido, la
intervencion de los machos de mayor posicion en la jerarquia reduce el numero
de agresiones entre hembras en caballos (Granquist et al., 2012) y primates (von
Rohr et al.,, 2012; Beisner y McCowan, 2013; Pallante et al., 2016). En grupos de
cria, los machos de venado de campo dominan a las hembras (Freitas-de-Melo et
al., 2013), utilizando comportamientos energéticamente mds costosos hacia

hembras de alto rango que de bajo rango social (Ungerfeld y Freitas-de-Melo,



2014). Sin embargo, aun se desconoce cémo el retiro del macho del grupo social
afecta el comportamiento agresivo entre las hembras, y si esto varia con el rango

social de las hembras.

1.3 Jerarquia, tamario corporal y caracteristicas reproductivas

Como fue mencionado anteriormente, la jerarquia social resulta en acceso
preferencial a los recursos por parte de los animales de alta posicion jerdrquica, lo
que puede derivar en el desarrollo de caracteristicas reproductivas mas ventajosas
para la reproduccién. Asi, en general los individuos de mayor estatus jerarquico
poseen mayor éxito reproductivo que aquellos de menor jerarquia (machos:
Hirotani, 1994; McElligott et al., 2001; Chunwang et al., 2004; hembras: Clutton-

Brock et al., 1986; Cassinello y Gomendio, 1996; Coté y Festa Bianchet, 2001).

En machos, la posicién jerdrquica estd altamente relacionada con las
caracteristicas morfoldgicas y reproductivas, afectando el éxito reproductivo de
los individuos. Los machos de alta posicion jerarquica poseen mayores
concentraciones de testosterona que los individuos de menor jerarquia en varias
especies de ciervos [pudu (Pudu pudu): Barto$ et al., 1998; ciervo del padre David
(Elaphurus davidianus): Chungwang et al., 2004; ciervo rojo: Barto$ et al., 2010].
Existen concentraciones minimas de testosterona para que la espermatogénesis
ocurra normalmente (O’'Donnell et al., 2006). Al menos en carneros domésticos,
los individuos de mayor posicion en la jerarquia social poseen testiculos de mayor
tamafio, y producen mayor volumen y mayor concentracion de semen que los
machos de menor jerarquia (Aguirre et al., 2007). Estos factores en conjunto
explicarian en parte el mayor éxito reproductivo de los machos de mayor estatus
jerarquico en comparacion con aquellos de menor rango (ciervo rojo: Clutton-
Brock et al., 1982, ciervo dama: McElligott et al., 2001; Preston et al., 2003).
Contrariamente con esto, es esperable que los machos que deban competir mas

enérgicamente por acceder a las hembras invertirian mas en la calidad del semen



que aquellos que ya tienen acceso preferencial a las hembras (ver revisiones

Parker, 1998; Vahed y Parker 2012).

En muchas especies de ciervos, los machos de posicion jerarquica alta poseen
mayor tamaifio y peso corporal que aquellos de menor estatus jerarquico (ciervo
cola blanca: Townsend y Bailey, 1981; ciervo dama: McElligott et al., 2001).
Ademas, en ciervos, el tamafo de las astas se relaciona con la posicion jerarquica
que ocupaban los machos durante la época de crecimiento de las mismas (Barto$,
1990; Barto$ y Losos, 1997). Las astas de machos de ciervo rojo de posicion
jerarquica mas alta caen y crecen antes que las de individuos de menor rango
jerarquico, sugiriendo que los primeros tendrian un aumento madas temprano,
mayor frecuencia de pulsos y mayor concentracion global de testosterona (ver
revision Barto$ y Bubenik, 2011; Barto$ et al., 2012). Ademads, el tamafio y la
complejidad de las astas se relaciona positivamente con mayor concentracion de
testosterona, mayor volumen testicular y mejores caracteristicas seminales (Malo

et al., 2005; 2009).

En hembras de rumiantes, como en los machos, se reporté una relacion
positiva entre la posicion en la jerarquia, y las caracteristicas reproductivas y el
éxito reproductivo. Cabras de montafia de mayor rango social producen mas
cabritos a lo largo de su vida reproductiva que las de bajo rango (C6té y Festa-
Bianchet, 2001). Ademads, cabras domésticas de alto rango estimuladas a ovular
con el efecto macho mantienen mayor proximidad fisica, y ovulan y paren antes

que aquellas de bajo rango (Alvarez et al., 2003; 2007).

La ocurrencia de partos mas tempranos en la estacion reproductiva
aumentaria la probabilidad de supervivencia de las crias. En condiciones de vida
libre, las hembras de ciervo rojo de alta posicidn jerarquica paren antes que las de
baja posicion jerarquica (Clutton-Brock et al., 1986). Esto puede asociarse a una
concepcion mas temprana, y a diferencias en la duracidn de la gestacion, ya que
en varias especies de rumiantes se reportd una relacion negativa entre el
momento de la concepcién y la duracion de la gestacidon (ver revisiones Asher

2007; Shipka y Rowell, 2011). Por lo tanto, la condiciéon corporal, la que esta
5



relacionada con la diferencia en el acceso al alimento por la posicién jerarquia de
los individuos, podria implicar diferencias en la duracién de la gestacién en

rumiantes silvestres (Clements et al., 2011).

En algunos mamiferos también existe una relacion entre el estatus jerarquico
y la proporcién de sexos de sus crias. La teoria desarrollada por Trivers y Willard
(1973) predice que las hembras en mejor condicién producirdan una mayor
proporcion de crias macho, y aquellas en peor condicién parirdn mdas crias
hembra, aumentando asi la probabilidad de dejar descendencia (Altmann y
Altmann, 1991). Esta teoria ha sido verificada en varias especies utilizadas con
fines productivos como el cerdo (Meikle et al., 1993), la vaca lechera (Roche et al.,
2006), el ciervo rojo (Clutton-Brock et al., 1984; 1986) y el zorro (Bakken, 1995).
Sin embargo, en reno (Rangifer tarandus), ciervo mula (Odocoileus hemionus), y
ciervo cola blanca, la informacién no es concluyente (ver revisién Kojola 1997), y
en venado de campo en cautiverio este fendémeno no fue observado (Morales-
Pifieyraa et al., 2014). Este se vincula con los mayores costos energéticos de criar
un macho que una hembra y con la mayor capacidad de invertir en la progenie de
los animales de mayor estatus jerarquico (Gomendio et al., 1990; Landete-
Castillejos et al., 2005). Por el contrario, la teoria de “competencia local por
recursos” (Silk, 1983) predice que las hembras en menor condiciéon corporal
produciran mas crias macho, ya que estos migran antes y por tanto compiten
menos por el alimento con sus madres. En resumen, ambas teorias predicen una
proporcion de sexos de las crias diferente segtin la disponibilidad de recursos. Sin
embargo, en algunos casos la informacién no es concluyente, e incluso es a veces
contradictoria, lo que puede vincularse con las condiciones en que se realizan los
trabajos (e.g. vida libre vs. cautiverio). Asi, aunque cabras salvajes de alta posicion
jerarquica poseen mayor éxito reproductivo que individuos de menor jerarquia
(Coté y Festa-Bianchet, 2001), en cabras domésticas la tasa de concepcion y el
tamafio de camada fue similar segin la posicion jerarquica (Ungerfeld et al.,
2007). Por su parte, hembras de venado de campo en cautiverio no presentan

diferencias en el éxito al parto, fecha de parto, y sexo y peso de la cria segun el



rango social (Morales-Pifieyrua et al., 2014). Sin embargo, se desconoce
completamente cémo dicho rango se vincula con la reproduccion de los machos
en estas condiciones. Por otra parte, en ciervo rojo existe una relacidon positiva
entre el rango social de la hembra, el de su cria y el peso de ésta tltima (Veiberg
et al., 2004; Dusek et al., 2007). Ademas, Clutton-Brock et al. (1986) determinaron
que las hembras de alto rango paren antes que las de bajo rango social, lo que
podria favorecer la supervivencia de las crias. En resumen, la relacién entre la
posicién en la jerarquia, y el desempefio reproductivo y varias caracteristicas

reproductivas de rumiantes varia entre las especies, y no estaria completamente

dilucidada.

1.4 Especies estudiadas en esta Tesis
1.4.1 Venado de campo (Ozotoceros bezoarticus)

El venado de campo, Ozotoceros bezoarticus (Linnaeus, 1758), es un
cérvido que ocupaba la mayor parte de las praderas del este de Sudamérica, entre
los 5° y los 41° S (Jackson y Langguth, 1987). Sin embargo, desde 1975 estd incluido
en el Apéndice I de CITES (Convencién Internacional sobre el Trafico de Especies
de Flora y Fauna silvestre Amenazada) (CITES, 2019), lo que significa que esta
amenazado de extincion y su comercializacion sélo estd permitida
excepcionalmente. Ademads, es considerado por la UICN (Unién Internacional
para la Conservacion de Recursos Naturales) como “casi amenazado” (Gonzdlez
et al., 2016). A nivel local, la especie integra las listas “mamiferos amenazados” y
“mamiferos prioritarios para la conservacién” del Sistema Nacional de Areas
Protegidas (SNAP) (Soutullo y col., 2013). Actualmente se considera que existen
poblaciones silvestres en Argentina, Bolivia, Paraguay, Brasil y Uruguay
(Gonzdlez et al., 2016). Sin embargo, estos autores destacan la escasa informacion
actualizada disponible. En Uruguay existen dos poblaciones silvestres que
corresponden a dos subespecies endémicas: O. bezoarticus arerunguaensis, habita

en la zona de Arerungud, Salto, y O. bezoarticus uruguayensis se encuentra en la
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Sierra de Ajos, departamento de Rocha (Weber y Gonzélez 2003). Ademas, existe
una tercera poblacion de venado de campo, alojada en semi-cautiverio en la
Estacion de Cria de Fauna Autdctona del Cerro Pan de Aztcar (ECFA), ubicada

en el departamento de Maldonado, Uruguay (342 5’ S, 552 1" O; altitud: ~ 200 m).

El venado de campo es un cérvido de tamafio medio y posee un
dimorfismo sexual menos marcado que en otras especies de cérvidos (Putman y
Flueck, 2011). En la ECFA los machos pesan 30-35 kg, miden 9o-100 cm de largo, y
65-70 cm de altura hasta la cruz (Ungerfeld y col., 2008a). Los machos poseen
astas, que en los adultos tienen 3 puntas y un largo de ~30 cm (Ungerfeld y col.,
2008b). Las hembras son de menor tamafio, y no tiene astas (Ungerfeld y col.,

2008a).

Los animales de la poblacién de la ECFA presentan una estacionalidad
reproductiva moderada, con un pico de partos en primavera, aunque algunos
partos son observados el resto del afio (Ungerfeld et al., 2008a; Ungerfeld, 2015).
Los machos poseen mayor desarrollo de sus caracteristicas morfologicas (e.g.
peso, tamarfio testicular) y reproductivas (e.g. testosterona y caracteristicas del
semen) en verano y otoiio (Ungerfeld et al., 2019). Las astas poseen un ciclo
estacional de crecimiento (Ungerfeld 2008c¢): las astas caen en agosto, las nuevas
astas crecen recubiertas de una felpa que cae en noviembre, y luego de ello las
astas permanecen “duras” el resto del afio. El comportamiento de marcaciéon y
agresivo de los machos también varian en forma estacional, siendo ambos

observados mayormente durante el verano y otofio (Delbene y Ungerfeld, 2019).

La organizacidn social en las poblaciones en vida libre de Uruguay y
Argentina consiste de grupos fundamentalmente mixtos, integrados en promedio
por 7 individuos, aunque también se observan machos y hembras solitarios
(Cosse y Gonzalez, 2013; Semeniuk y Merino, 2015). Segin estos autores, existe
“discreta” agregacion sexual en otofio y segregacion en primavera. Como ya fue
anteriormente mencionado, en los grupos de cria de la ECFA, los machos

dominan a las hembras (Freitas-de-Melo et al., 2013), utilizando



comportamientos energéticamente mas costosos hacia hembras de alto rango que

de bajo rango social (Ungerfeld y Freitas-de-Melo, 2014).

1.4.2 Ciervo rojo (Cervus elaphus)

El ciervo rojo, Cervus elaphus, es una especie originalmente distribuida en
Norteamérica, Europa y el oeste de Asia, aunque, actualmente se encuentra
ampliamente distribuida en el mundo. El estado de conservacion de la especie es
de “preocupacion menor”, y el tamafio de la poblaciéon mundial tiende a
aumentar (Lovari et al., 2018). Se utiliza con fines productivos y cinegéticos en
varios paises. Fue introducido a Australia, Nueva Zelanda y Sudamérica, incluido
Uruguay para ser utilizado con estos mismos propositos (Lowe et al., 2004;
Flueck, 2010). Se considera al ciervo rojo una de las 100 especies exoticas que
globalmente genera mayores dafios (GISD, 2015). En Sudamérica, la especie esta
ampliamente distribuida tanto en condiciones de vida libre como en cautiverio,
teniendo importantes efectos negativos sobre la biodiversidad (ver revision

Flueck, 2010).

La especie presenta un dimorfismo sexual marcado. Los machos pesan 150-
250 kg y poseen astas de 50-9o cm (Geist, 1998; Appleby, 1982). Por su parte, las
hembras pesan 80-120 kg y no poseen astas (Geist, 1998). La reproduccion es de
tipo estacional, concentrandose en el verano tardio y otofio (Lincoln, 1992). Los
machos presentan marcados cambios morfologicos, endocrinos y reproductivos
asociados a la estacion reproductiva, incluyendo un aumento en el peso, el
perimetro del cuello, el tamano y funcionalidad testicular, el tamano de las
glandulas accesorias, y la produccion de semen durante la estacion reproductiva
(Lincoln et al., 1972). Durante la estacion reproductiva, las hembras no prefiadas
ciclan entre 5-7 veces (Garcia et al., 2002; ver revision Asher, 2omn). El ciclo estral

dura entre 17 y 19 dias y la gestacion 233 + 4 dias (Garcia et al., 2002; Asher, 2007).

En vida libre y durante el periodo no reproductivo, los animales se
distribuyen en grupos de hembras y grupos de machos solitarios (Clutton-Brock
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et al., 1982). Previo a la época reproductiva la tolerancia entre machos disminuye,
los grupos de machos comienzan a fragmentarse, y se dirigen a grupos de
apareamiento compuestos por hasta veinte hembras (Lincoln y Guinness, 1973).
Aunque el sistema de apareamiento mas utilizado es el harem, alternativamente
los machos pueden defender un territorio cuando este es rico en recursos
(Carranza et al., 2000). Los machos de entre 5 y u afios forman harenes
rapidamente, mientras que los mas jévenes permanecen en la periferia del harem.
El acceso a hembras por parte de los machos se vincula directamente con la
capacidad de alcanzar y mantener el peso adulto, ya que el éxito en las peleas esta
relacionado con el peso corporal (Clutton-Brock et al., 1979). Esto se debe a que
durante la estacion reproductiva los machos duefios de harem disminuyen
enormemente el tiempo de forrajeo, lo que resulta en una reduccion drastica de
la condicion corporal (Clutton-Brock et al., 1982). Por lo tanto, los duefios de
harems son principalmente aquellos machos que al inicio de la estacion
reproductiva poseen una condicion corporal suficiente para tolerar las pérdidas

ocurridas durante este periodo.
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2. Hipdtesis
2.1. Hipétesis general

La jerarquia social se relaciona directamente con el comportamiento agresivo y

las caracteristicas morfologicas y reproductivas de machos y hembras de ciervos.

2.2 Hipdtesis especificas

» El comportamiento agresivo entre hembras de venado de campo alojadas
en grupos de cria aumenta con la posicidn jerdrquica, y disminuye por la

presencia del macho en el encierro.

»  Los machos de venado de campo de alta posicion jerarquica poseen mayor
tamarfio corporal y de las astas, produccidon de testosterona, y volumen y calidad

del semen que aquellos de menor posicidn jerarquica.

» Las hembras de ciervo rojo de alta posicién jerarquica, con celo
sincronizado farmacoldgicamente y con alimentacion ad libitum, manifiestan celo
mas tempranamente y con mayor frecuencia, y poseen mayor tasa de prefiez, tasa

de concepcion y tasa de crias macho que las hembras de menor jerarquia.
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3. Objetivos
3.1 Objetivo general

Determinar la influencia de la jerarquia social sobre la agresividad entre
hembras, y algunas caracteristicas morfologicas y reproductivas de machos y

hembras de cérvidos.

3.2 Objetivos especificos
Determinar si la posicion jerarquica individual se vincula con:
» la frecuencia de interacciones agresivas entre hembras de venado de

campo, y si esta varia segtin la presencia o no del macho.

» el peso, la concentracion de testosterona, el tamafio corporal, testicular y

de las astas, y las caracteristicas de semen de machos de venado de campo.

» la respuesta reproductiva a un tratamiento de sincronizacién de celo en

hembras de ciervo rojo.
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4. Estrategia de investigacion

El venado de campo es una especie autdctona, considerada a nivel
nacional como “prioritaria para la conservacién” (Soutullo et al., 2013), y
catalogada a nivel internacional como “casi-amenazada” (Gonzdlez et al., 2016).
Sin embargo, aun se desconoce gran parte de la biologia basica de la especie. En
los ultimos afios se realizaron avances importantes en el conocimiento de la
especie. Entre ellos se incluye la puesta a punto de protocolos anestésico, la
descripcion de métodos de coleccion de semen y de sus efectos fisiologicos
(Fumagalli et al., 2012; 2015), y la caracterizacién del semen de los machos de esta
especie (Beracochea et al., 2014). Sin embargo, el conocimiento sobre gran parte
de la biologia de las hembras de esta especie es aun muy escaso. En este contexto,
esta Tesis incluyé un experimento en que se estudio la relacion entre la posicion
jerarquica y el uso de interacciones agresivas entre hembras de la especie
(Experimento I). Ademas, el segundo Experimento abordé la relacion entre la
posicidn en la jerarquia y las caracteristicas morfoldgicas y reproductivas en los
machos, lo que requirié que estos fueran manejados bajo anestesia general. Un
tercer Experimento fue realizado para estudiar el efecto de la jerarquia social
sobre algunas caracteristicas reproductivas de hembras de ciervo con celo
sincronizado. Para ello, se utilizaron hembras de ciervo rojo, una especie
utilizada con fines productivos, y en la que la fisiologia reproductiva (Scott et al.,
2008; ver revisiones Asher, 2007; 2011) y el uso de biotecnologias reproductivas
(ver revisiones Garde et al.,, 2006; Sontakke, 2018) han sido extensamente

estudiadas.
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5. Experimentos
5.1 Experimento I (Publicacion I)

Retiro del macho, y frecuencia de interacciones agresivas y posicion en la jerarquia

en hembras de venado de campo (Ozotoceros bezoarticus)

Objetivos especificos

Determinar si la posicion jerarquica se vincula con la frecuencia de
interacciones agresivas entre hembras de venado de campo, y si este vinculo varia

seguin la presencia o no del macho.

Materiales y métodos

El experimento const6 de dos estudios, realizados durante febrero y marzo
(i.e estacidon reproductiva; Ungerfeld et al., 2008a) en la ECFA. El Estudio 1 se
realizo a partir de un total de 13 grupos de cria (Grupos 1 a 13 de aqui en adelante),
cada uno integrado por 1 macho adulto y 4-6 hembras adultas (n= 39 hembras). El
Estudio 2 fue realizado utilizando 6 grupos de cria (Grupos 1 a 6 de aqui en
adelante) diferentes a los del Estudio 1 pero con caracteristicas similares a estos
(n= 31). Ninguna hembra se encontraba amamantando una cria durante el
desarrollo de los Estudios. Todos los individuos se encontraban identificados
mediante caravanas, y estaban acostumbrados a la presencia humana desde el

nacimiento.

Se registraron todos los tipos de interacciones agresivas descritas entre
hembras de venado de campo (Freitas-de-Melo et al., 2013): presencia, mirar,
dirigir la cabeza, manotear, perseguir, boxear. Los registros fueron realizados
durante 30-40 min, inmediatamente después de administrar la racion. En cada
interaccion agresiva se identificé el animal que domin6 (i.e capaz de generar

desplazamiento fisico) y aquel que fue subordinado. Para cada diada, el animal
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que domind mas del 75% de las interacciones con respecto a otro individuo fue
considerado dominante, y recibié una puntuacion de 1, mientras el segundo
individuo fue considerado subordinado y recibié una puntuacion de o. Se calculd
un indice de éxito (IE; rango o-1) para cada individuo de acuerdo a Barroso et al.
(2000): nimero de individuos dominados/(nimero de individuos dominados +

numero de individuos que lo dominaron).

En el Estudio 2 se calcul6 la frecuencia del total de interacciones agresivas
y el IE cuando el macho permanecié en el encierro (periodo “con macho”; 14 dias,
475,0 £ 24,9 min/grupo) y luego de removerlo del encierro (periodo “sin macho”;
10 dias, 262,5 * 9.2 min/grupo). Durante este ultimo periodo, el macho
permanecio separado por un tejido, en el corredor contiguo (>5 m) al encierro.
Alli, se le ofrecié al macho la cantidad de racién correspondiente, por lo que la
cantidad de racién por individuo suministrada a las hembras no varié entre los
periodos. El macho fue reintroducido al encierro una vez finalizado cada periodo
de registro. Se calculd el porcentaje de cambio individual en la frecuencia del

total de interacciones agresivas iniciadas luego de retirar al macho.

En el Estudio 1, se establecio la correlacion entre la frecuencia de cada tipo
de interaccién agresiva iniciada por un individuo y la frecuencia del total de
interacciones agresivas realizadas por este (PROC CORR, SAS, Institute Inc, Cary,
EEUU). Ademas, se establecio la relacion entre la frecuencia de cada tipo de
interaccion agresiva y la frecuencia del total de interacciones agresivas, como
variables dependientes, y el IE (anidado dentro del grupo) como factor fijo
mediante un modelo lineal generalizado mixto (MLGM; PROC MIXED, SAS).
Todas las frecuencias de interacciones agresivas antes mencionadas se
relacionaron positivamente con el IE. En base a ello, en el Estudio 2 se considero
unicamente la frecuencia del total de interacciones agresivas iniciadas por una
hembra. La relacién entre la frecuencia del total de interacciones agresivas y el
porcentaje de cambio individual en la frecuencia del total de interacciones
agresivas luego de remover al macho, como variables dependientes, y el IE

(anidado dentro del grupo y periodo) como efecto fijo fue testada mediante
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MLGM (PROC MIXED). Otro MLGM fue disefiado para determinar la relacién
entre el IE (anidado dentro del grupo y el periodo) en los periodos “con macho” y

sin macho” (PROC MIXED).

Resultados
Estudio 1

La frecuencia de cada tipo de interaccion agresiva iniciada por una hembra
se correlaciono con la frecuencia del total de interacciones agresivas iniciadas por
los animales dominantes: presencia (r2= 0,95; p<0,0001); manotear (r2= 0,92;
p<o,0001); dirigir la cabeza (r2= 0,87; p<o,0001); mirar (r2= 0,85; p<0,0001);
perseguir (r2= 0,85; p<0,0001); boxear (r2= 0,38; p=0,002). Existio una relacién
positive entre el IE y la frecuencia de perseguir [F(13, 65)= 11,59; p<0,0001],
manotear [F(13, 65)= 11,47; p<0,0001], dirigir la cabeza [F(13, 65)= 9,59; p<0,0001],
mirar [F(13, 65)= 33,58; p<o0,0001], presencia [F(13, 65)= 19,16; p<0,0001], boxear
[F(13, 65)= 8,23; p<0,0001], y el total de interacciones agresivas en todos los

grupos (F(13, 65)= 17,51; p<o,001) (Figura 1).
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Posicion en la jerarquia

Figura 1. Relacién entre la posicion en la jerarquia (IE) y la frecuencia del total de interacciones
agresivas iniciadas por hembras dominantes de venado de campo (Ozotoceros bezoarticus) hacia

individuos subordinados mantenidos en 13 grupos de cria (Total= 65 hembras).

Grupo 1 (— e); Grupo 2 (—— m); Grupo 3 (-- - #); Grupo 4 (—-- A ); Grupo 5 (---- +); Grupo 6 (—
0); Grupo 7 (— — o); Grupo 8 (--- ¢); Grupo 9 (—-- A); Grupo 10 (---- +); Grupo 11 (— e); Grupo 12
(——m); Grupo 13 (--- 4).

El namero de marcadores visibles en la figura es menor que el nimero de individuos ya que

algunos datos estan superpuestos.

Estudio 2

Se registraron 839 y 1734 interacciones agresivas en los periodos “con
macho” y “sin macho”. La frecuencia del total de interacciones agresivas aumento
con el IE en ambos periodos (F., 45.9)= 19,9; p<o,001). El IE no varié entre los
periodos “con macho” y “sin macho” (p= 0,99). La frecuencia del total de
interacciones agresivas aumenté luego de remover al macho (F, 27)= 3,5; p<0,001;
Figura 2). El porcentaje de cambio en la frecuencia de interacciones agresivas
entre periodos se relaciond positivamente con el IE (F, »4)= 2,56; p= 0,05; Figura
3). Durante el periodo “con macho” el comportamiento “boxear” fue observado

una sola vez, pero fue observado 40 veces en el periodo “sin macho”.
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Figura 2. Frecuencia del total de interacciones agresivas realizadas por hembras dominantes de
venado de campo (Ozotoceros bezoarticus) hacia hembras subordinadas cuando el macho estaba
presente y luego de retirarlo del encierro (periodos “con macho” y “sin macho” respectivamente).

Datos colectados en 6 grupos de cria (Total= 31 hembras).
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Figura 3. Relacion entre la posicidn en la jerarquia (IE) y el porcentaje de cambio in la frecuencia
de interacciones agresivas iniciadas por hembras dominantes hacia otras subordinadas luego de
remover al macho del encierro. Dados colectados en hembras de venado de campo (Ozotoceros

bezoarticus) mantenidas en 6 grupos de cria (Total= 31 hembras).

Grupo 1 (— e); Grupo 2 (—— m); Grupo 3 (-- - 4#); Grupo 4 (— e); Grupo 5 (— — m); Grupo 6 (-- -
4).
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5.2 Experimento II (Publicacion I1)

Posicion en la jerarquia, y caracteristicas corporales y reproductivas en machos de

venado de campo (Ozotoceros bezoarticus)

Objetivos especificos

Determinar si la posicion jerdrquica se vincula con la concentracion de
testosterona, el tamarfio de las astas, y las caracteristicas del semen de machos de

venado de campo.

Materiales y métodos

El experimento fue realizado en la ECFA, en cuatro afios, durante febrero y
marzo (i.e estacidon reproductiva; Ungerfeld et al., 2008a). En total se utilizaron
cinco grupos de s6lo machos (Grupos 1 al 5 de aca en adelante), constituidos por
18 machos. Cada grupo estaba alojado en un encierro con caracteristicas similares

a las descritas en el Experimento I.

Se registrdé el comportamiento agresivo en cada grupo, durante una hora
por dia, seis dias a la semana durante los tres meses previos a la manipulacion de
los animales. La posicion en la jerarquia (IE) se determiné como en el
Experimento [. Los animales fueron anestesiados siguiendo el protocolo
anestésico descrito por Fumagalli et al. (2012). A continuacién, se presenta la
descripcion metodoldgica correspondiente a los resultados mas relevantes del
presente Experimento. Se extrajo sangre de cada animal anestesiado mediante
venopuncion de la vena cefdlica. La sangre fue centrifugada y el suero obtenido se
almacend a -20 °C. Se determiné la concentracion de testosterona sérica
mediante un kit comercial para radioinmunoanadlisis en fase solida. Se determino

la circunferencia de la corona, el largo de la segunda punta (Ungerfeld et al.,
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2008Db) y la distancia desde la corona a la punta de la tercer punta -considerada

como el largo total del asta- de las astas de los individuos de los grupos 1, 2y 3.

Se colecto semen por electroeyaculacién, el que fue evaluado de acuerdo
con Beracochea et al. (2014). Como algunas de las variables consideradas
estuvieron inter-correlacionadas, se realizaron andlisis de componentes
principales (ACP; PROC PRINCOMP, SAS). El ACP aplicado a las variables de
semen cred el factor vitalidad del semen (variables incluidas: ntimero de
espermatozoides con motilidad progresiva, con morfologia normal, y con
membrana integra). El andlisis de componentes principales realizado a las
caracteristicas de las astas resulto en el componente tamario de astas (variables
incluidas: circunferencia de la corona, largo de la segunda punta, y largo total del
asta). Se establecio la asociacidon entre la concentracion de testosterona, vitalidad
del semen, y tamario de astas como variables dependientes y el IE (anidado dentro
del grupo; excepto para tamario de astas) como efecto fijo mediante MLGM

(PROC MIXED).

Resultados

A continuacion, se presentan los resultados mas relevantes del
Experimento. También se incluye una tabla con todas las relaciones entre las

variables consideradas en el Experimento (Tabla 1).

La concentracion de testosterona aumento con el IE en los Grupos 1, 2y 4;
pero tendio a estar negativamente relacionado en el Grupo 3 (Tabla 1; Figura 4).
El tamario de astas aumento con el IE (Tabla 1; Figura 5). La vitalidad del semen
estuvo negativamente relacionada al IE en los Grupos 2, 3y 5, mientras se observo

una relacion positiva en el Grupo 5 (Tabla 1; Figura 6).
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Figura 4. Concentracion de testosterona y posicidn en la jerarquia en cuatro grupos de machos de
venado de campo (Ozotoceros bezoarticus). Los Grupos 1, 2 y 4 estaban formados por machos de

entre 4y 7 afios, y el Grupo 3 por machos de 2-3 afios (total=19 machos).

Grupo 1 (—=0); Grupo 2 (— @); Grupo 3 (— 0); Grupo 4 (--3).
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Figura 5. Tamario de astas en machos de venado de campo (Ozotoceros bezoarticus) de acuerdo a
la posicién en la jerarquia (Total= 12 machos). El tamarfio de astas fue creado mediante un andlisis
de componentes principales (variables incluidas: circunferencia de la corona, largo de la segunda

punta y largo total del asta).
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Figura 6. Vitalidad del semen de acuerdo a la posicion en la jerarquia en cuatro grupos de machos
de venado de campo (Ozotoceros bezoarticus) mantenidos en condiciones de semi-cautiverio. El
Grupo 2y 4 incluia machos de 4 y 7 afios, el Grupo 3 machos de 2-3 afios, y el Grupo 5 individuos
de 2-5 afos (Total= 17 machos). La vitalidad del semen fue creada utilizando un analisis
de componentes principales (variables incluidas: nimero de espermatozoides con motilidad

progresiva, con morfologia normal, y con membrana integra).

Grupo 2 (— ®); Grupo 3 (— 0); Grupo 4 (---:3); Grupo 5 (— ®).

22



Tabla 1. Significancia de la pendiente (valores de t y p respectivamente) caracterizando la relacion entre la concentracion de testosterona, las caracteristicas somaticas, del semen, y de las astas, y la

posicién en la jerarquia (como indice de éxito, IE) en cinco grupos de machos de venado de campo (Ozotoceros bezoarticus) mantenidos en condiciones de semi-cautiverio. ns: p>o.1.

Grupo
Variable dependiente Efecto fijo 1 2 3 4 5
Concentracion de testosterona  IE 13,8; <0,0001  18,4; <0,0001 -1,9; 0,07 6,2; <0,0001 ns
Edad -1,9; 0,07 ns 3,9; 0,001 ns ns
Semen
Vitalidad del semen* IE - -113,9; 0,0001 -34,2; <0,0001 -36,9; <0,0001  47,2; <0,0001
Concentracién de testosterona - 53,9; 0,0001  -30,1; <0,0001  35,6;0,0001  -13,7; <0,0001
Tamafio testicular® - -18,9; <0,0001  -41,7; <0,0001  20,8; <0,0001 -28,4; <0,0001
Edad - - 37,7; <0,0001 - 46,1; <0,0001
Integridad de acrosoma® IE - ns ns ns ns
Concentracion de testosterona - ns ns ns ns
Edad - ns ns ns ns
Tamafio de astas® IE 2,6; 0,02
Edad ns ns ns - -
IE Edad 3,5; 0,008 - 10,7; 0,0001 - -
Tamario corporal® -9,4; <0,0001 - ns - -
Tamafio de astas 9,4; <0,0001 - 15,1; 0,0001 - -

Componentes creados utilizando un anélisis de componente principal (variables incluidas): AVitalidad del semen (numero de espermatozoides con motilidad progresiva, con morfologia normal, y con
membrana integra); ®Integridad de acrosoma (porcentaje de espermatozoides con acrosoma integro); “Tamario de astas (circunferencia de la corono, largo de la segunda punta, y largo total del asta);

PTamario testicular (indice gonado somadtico y volumen de ambos testiculos); *Tamario corporal (peso corporal, altura a la cruz, y circunferencia de cuello).
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5.3 Experimento III (Publicacién III)

Rango social y desemperio reproductivo en un rodeo de hembras de ciervo rojo

(Cervus elaphus)

Objetivos especificos

Determinar si la posicion jerarquica se vincula con la respuesta
reproductiva a un tratamiento de sincronizacion de celo en hembras de ciervo

rojo.

Materiales y métodos

El estudio fue realizado en un campo experimental de la Universidad
Nacional Auténoma de México ubicado en Tequisquiapan (Querétaro, México,
20236'N, 99°55'0, 1881 msnm). Se utilizaron 49 hembras adultas alojadas en dos
grupos (Grupo A: n= 21; Grupo B: n= 28) en encierros independientes. Las
hembras permanecieron aisladas del contacto directo con machos (distancia
minima= 30 m) desde la estacion reproductiva anterior. La alimentacion de los
animales consistio en alfalfa ofrecida ad libitum (0,99 y 0,75 kg de materia
seca/ha.kg™ de ciervo en el Grupo 1y 2 respectivamente). Los individuos estaban
identificados utilizando caravanas, y adicionalmente fueron pintadas con
diferentes colores en ambos lados de su cuerpo utilizando pintura no tdxica. Se
sincronizo el ciclo estral de todas las hembras utilizando dispositivos
intravaginales conteniendo 0,3 g de progesterona (CIDR-G, Pfizer Animal Health,
DEC Manufacturing, Hamilton, Nueva Zelanda) que permanecieron in situ por 12
dias. Todos los animales recibieron una inyeccion intramuscular de 200 Ul de
eCG (Serigran, Ovejero Laboratorios, Puebla, México) al momento de retirar el

CIDR.
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El comportamiento agresivo fue registrado por el mismo observador en
cada grupo durante 6 h/dia (8:00-11:00 h y 15:00-18:00 h), durante 5 dias, mientras
los animales recibian grano de maiz entero. Durante este periodo, se registraron
todas las interacciones que resultaron en desplazamiento fisico, y en base a ello
se calculd el indice de éxito individual (IE) como en fue explicado en el
Experimento I. Las hembras fueron categorizadas de acuerdo a su IE de acuerdo a
Alvarez et al. (2003; 2007) y Ungerfeld y Correa (2007) como de alto (AR; SI=0,67;
n=13), medio (MR; 0,33<SI<0,67; n= 20) 0 bajo rango (BR; SI<0,33; n=16).

Luego de retirar los CIDRs, se introdujo un macho adulto y con
experiencia sexual en cada grupo de hembras. Tres observadores identificaron las
hembras montadas por el macho durante los siguientes 5 dias a través de
observaciones continuas entre las 8:00 y 19:00 h. El tiempo al inicio del celo de
cada individuo fue considerado desde el retiro del CIDR hasta la primera monta
registrada. El porcentaje de hembras que manifestaron celo fue calculado para
cada rango social. Luego de los 5 dias, el macho fue retirado del encierro y las
hembras permanecieron sin contacto fisico con ningiin macho hasta el siguiente

periodo de partos.

Los partos se registraron por observaciones diarias (2 h en la mafianay 2 h
en la tarde) durante 10 dias considerando los dias esperados de partos, de acuerdo
a la duracion de la gestacion de la especie (233 + 2-4 dias; ver revision Asher,
2007). No existieron partos luego de ese periodo. El sexo de las crias fue
registrado y la tasa de prefez fue calculada como hembras con cria*i00/total de
hembras tratadas. La tasa de concepcion fue calculada como hembras con
cria*100/hembras que manifestaron celo. La duracion de la gestacién fue
calculada como el intervalo entre la fecha de la primera monta y la fecha de

parto.

El tiempo al celo y la duraciéon de la gestacion fueron comparados entre
rangos mediante ANOVA. El porcentaje de hembras en celo, porcentaje de crias
machos, tasa de prefiez y tasa de concepcion fueron comparadas segtn el rango

mediante Chi cuadrado. Se realizaron regresiones logisticas entre el IE y el
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porcentaje de hembras en celo, porcentaje de crias macho, tasa de concepcién y
tasa de prefez. Ademas, se realizaron regresiones lineales multiples entre el IE y

el tiempo al celo y la duracion de la gestacion.

Resultados

No se registraron diferencias en las variables de respuesta consideradas de
acuerdo al rango social de las hembras (Tabla 2). El rango social, la edad y el peso
corporal no estuvieron relacionadas con el tiempo al celo (r2= 0,09; P= 0,17) y la

duracidn de la gestacion (r2= 0,10; P= 0,20).

Tabla 2. Desempeiio reproductivo (media + EEM) de hembras de ciervo rojo (Cervus elaphus) de
alto (AR), medio (MR) y bajo rango jerarquico (BR) luego de un tratamiento hormonal de

sincronizacion de celos. No existieron diferencias en ninguno de los pardmetros estudiados.

BR MR AR
Hembras en celo (%) 7/16 (50,0%) 12/20 (60,0%) 8/13 (61,5%)
Tiempo al inicio del celo (h) 46,3 £ 4.3 37,0 £3,9 38,6 £5,7
Duracion de la gestacién (dias)  234,3 £ 0,8 238,3 £3,0 243,5 % 5,9
Tasa de prefiez (%) 13/16 (81,2%) 15/18 (83,3%) 9/13 (69,2%)
Tasa de concepcién (%) 6/7 (85,7%) 9/10 (90,0%) 6/8 (75,0%)
Crias macho (%) 5/13 (38,5%) 5/15 (33,3%) 5/9 (55,6%)
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6. Discusion general

A partir de los resultados de esta Tesis se demostré que la posicidon de las
hembras de venado de campo en la jerarquia influye positivamente sobre su
comportamiento agresivo (Experimento I), y que la jerarquia se vincula
positivamente con la concentracion de testosterona y el tamario de astas de los
machos y negativamente con la vitalidad del semen (Experimento II). Sin
embargo, no se comprobd que el rango social se vincule con la respuesta
reproductiva de hembras de ciervo rojo cuando el alimento fue abundante y
estuvo ampliamente distribuido. Por lo tanto, si bien la posicion jerarquica tuvo
consecuencias sobre el patron de conducta y algunas caracteristicas morfoldgicas
y reproductivas de machos y hembras de ciervos, pero esto fue moderado por el

acceso al alimento.

En concordancia con las hipotesis planteadas en el Experimento I, la
frecuencia de interacciones agresivas desplegadas por una hembra de venado de
campo se vinculd positivamente con su posicion en la jerarquia, y aumento
aproximadamente 280 % luego de retirar al macho del encierro. Este altimo
incremento incluyé un aumento destacado del uso de “boxear”; la interaccion
mas agresiva del repertorio agonistico de las hembras de la especie. Por lo tanto,
la ausencia del macho gener6 un aumento tanto en la frecuencia como en la
intensidad de las agresiones entre las hembras. Esto se asociaria a una
inestabilidad y reestructura social resultante de la remocién de un individuo del
grupo (cabras: Fernandez, et al., 2007; Andersen et al., 2008). Sin embargo, ya
que el macho domina a las hembras en grupos de cria de venado de campo
(Freitas-de-Melo et al., 2013), no es posible determinar si la reducciéon en la
frecuencia de agresiones observadas se debe al rol de control ejercido por el
macho o a que es el individuo alfa de la jerarquia. Por lo tanto, futuros estudios
deberian realizarse con la finalidad de dilucidar este aspecto. Sin embargo, en
este trabajo la posicion individual dentro de la jerarquia no se modificd, lo que
podria ser debido al tiempo reducido en que el macho estuvo ausente en el

encierro.
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En acuerdo con la tercera hipodtesis de este trabajo, el aumento en la
frecuencia de interacciones agresivas fue mayor a medida que aumentaba la
jerarquia. Esto podria explicarse por un intento de estas hembras de subir en la
jerarquia, o de mantener su rango social (ciervo dama: Mattiangeli et al., 1999;
Jennings et al., 2010; ciervo rojo: Bartos et al., 2010; venado de campo: Freitas-de-
Melo et al., 2013). Por otra parte, los machos dominan a las hembras y
permanecen la mayor parte del tiempo junto a la racidén durante la alimentacion.
Por lo tanto, el acceso al alimento con bajo riesgo de lesiones habria aumentado
en ausencia del macho. Como consecuencia, la frecuencia de agresiones habria
aumentado. Ademads, las hembras de mayor IE son mas frecuentemente
desplazadas y permanecen mas alejadas del macho que las hembras de menor
jerarquia (Ungerfeld y Freitas-de-Melo, 2014). Por lo tanto, es posible que el
macho generara un efecto inhibitorio mayor sobre las hembras de mayor IE, lo
que explicaria el mayor aumento de las interacciones agresivas en estas hembras

que en las de menor jerarquia.

El aumento observado en la frecuencia de interacciones agresivas entre las
hembras, luego de retirar al macho también podria vincularse al “rol de control”
ejercido por los machos (ver revision Singh y Boomsma, 2015). Como ocurrié
entre hembras de venado de campo en el presente estudio, la frecuencia de
agresiones entre hembras de primates aumentd luego de retirar al macho, el que
generalmente posee la mayor posicion en la jerarquia (Oswald y Erwin, 1976;
Flack et al., 2005a; 2005 b). En ciervos, los machos de alta posicién jerarquica
intervienen en las agresiones entre otros individuos, reduciendo asi la agresividad

dentro del grupo (Jennings et al., 2009; 2011; 2018).

A partir de los resultados del Experimento II, se comprobé la hipétesis de que
la posicién en la jerarquia se vincula positivamente con el tamario de astas de los
machos. En la naturaleza, varios machos de venado de campo cohabitan en
pequeiios grupos mixtos (Cosse y Gonzdlez, 2013), por lo que es esperable que,
como en ciervo rojo (Kruuk et al.,, 2002), el acceso a las hembras involucre

competencia fisica. Tener astas mas grandes podria ser ventajoso en especies en
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que el macho permanece cerca de las hembras durante largos periodos de tiempo
antes que las hembras manifiesten celo (Morales-Pifieyrua y Ungerfeld, 2012), ya
que estos machos podrian monopolizar las montas (Willisch et al., 2012). En este
contexto, las astas de mayor tamarfio favorecerian un mayor éxito reproductivo de

los machos de mayor IE que aquellos con menores astas.

La vitalidad del semen se relacioné negativamente con el IE en tres de cuatro
grupos de machos. Esto coincidiria con el modelo propuesto por Parker (1990) en
que los machos que deben competir mds intensamente por acceder a las
hembras, invertirian mas en sus caracteristicas seminales que aquellos con acceso
preferencial a las hembras. Sin embargo, ya que los machos de venado de campo
eyaculan poco volumen de semen (Beracochea et al., 2014) y poseen testiculos
proporcionalmente pequeiios (Pérez et al., 2013), es probable que las estrategias
pre-copulatorias tengan mayor impacto en el éxito reproductivo de los machos
que las caracteristicas del semen (Pérez et al., 2013). Por lo tanto, ya que los
machos de menor jerarquia tendrian mejor calidad de semen, pero los machos de
mayor [E tendrian acceso preferencial a las hembras, futuros estudios deberian
abordar la relacion entre la posicion en la jerarquia y el éxito reproductivo de los

machos.

En las condiciones de este estudio, la relacion entre el IE y algunas
caracteristicas estudiadas difirié entre los grupos de machos. Por ejemplo, la
relacion entre el IE y la concentracion de testosterona en el Grupo 3, un grupo
integrado por animales de 2-3 afios, fue la opuesta que la observada en grupos de
machos de mayor edad (Grupos 1, 2y 4). La testosterona en machos de venado de
campo alcanza sus concentraciones maximas durante la estacion reproductiva, y
las astas contintan creciendo hasta los 6 afios de edad (Ungerfeld et al., 2008a,
20m). Por lo tanto, algunos machos podrian no haber alcanzado su maximo
desarrollo corporal y endocrino, lo que podria explicar parcialmente la
inconsistencia en los resultados entre grupos. Ademas, las agresiones resultan en
un aumento de las concentraciones de cortisol y una disminucién en la

testosterona sérica (ver revision Sapolsky, 2005). El estrés vinculado a alcanzar y
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mantener una posicion especifica en la jerarquia varia segtn la estructura social
(ver revision Barto$ et al., 2012). Generalmente se asume que en grupos estables,
los animales de menor estatus social reciben la mayoria de las agresiones y por lo
tanto presentan las mayores respuestas de estrés. Sin embargo, los animales de
mayor jerarquia pueden estar expuestos a un mayor estrés social (e.g. frecuencia e
intensidad de agresiones en encuentros agresivos) en grupos comparativamente
menos estables. En este sentido, es posible que los grupos de machos adultos mas
jovenes (e.g. 2-3 afios) fueran mads inestables que aquellos conformados por
machos adultos de mayor edad (e.g. 4-7 afios), lo que al mismo tiempo ayudaria a
explicar los resultados contrastantes entre los grupos de machos mas jovenes y
los integrados por individuos de mayor edad. Por lo tanto, se deberian realizar
futuros estudios para establecer como la estructura etaria y la estabilidad social
afectan la relacion entre la jerarquia social y las caracteristicas morfologicas y

reproductivas en grupos de machos de venado de campo.

En el Experimento III el rango social no se relaciondé con la respuesta
reproductiva de hembras de ciervo rojo a un tratamiento de sincronizacion de
celos. Las condiciones de cautiverio en que se realizd el estudio, incluyendo la
alimentacion ad libitum, podrian haber enmascarado el efecto positivo del rango
social sobre el desempefio reproductivo reportado en hembras de esta especie en
condiciones silvestres (Clutton-Brock et al., 1984; 1986). Los resultados de esta
Tesis, en conjunto con reportes previos en la especie (Ceacero et al., 2012), y a
informacién disponible en otras especies de rumiantes (cabras: Ungerfeld et al.,
2007; carneros: Ungerfeld y Gonzdlez-Pensado, 2008; hembras de venado de
campo: Morales-Pifieyrtia et al., 2014) reafirman el concepto de que muchas
especies de rumiantes utilizan estrategias plasticas para enfrentar las condiciones
ambientales. Estas estrategias, permitirian disminuir los efectos de la presion
social cuando los animales acceden facilmente a abundante cantidad de alimento,
y por lo tanto no precisan competir por acceder a éste. Asi, pese a una alta
densidad de animales, la gran cantidad de alimento disponible habria permitido

que todos los individuos cubran sus necesidades. Esto concuerda con que la
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frecuencia de agresiones entre machos de ciervo rojo es menor cuando estan en la
naturaleza que cuando se encuentran en dreas pequenas de pastoreo compuestas
por pastura con distribucion y calidad heterogénea (Appleby, 1980; Thouless,
1990). También coincide con que en los rumiantes domésticos existe una mayor
restriccion de los animales de menor rango social cuando el alimento es ofrecido
en comederos de pequefio tamafio (Jergensen et al., 2007), mientras que cuando
pastorean en areas abiertas los animales modifican su estrategia de pastoreo,
minimizando o incluso desapareciendo las diferencias reproductivas con las
hembras de alto rango (cabras: Barroso et al., 2000; vacas: Ungerfeld et al., 2014).
Por lo tanto, la abundancia de alimento ofrecido, sumado a posibles estrategias
de pastoreo, podrian explicar que no se hallaran diferencias en la respuesta

reproductiva segun el rango social.

En sintesis, en esta Tesis se comprobd que la posicion en la jerarquia se
relaciond positivamente a la frecuencia de agresiones desplegadas entre hembras
de venado de campo y al cambio en el uso de este comportamiento luego de
retirar el macho del encierro (Experimento I). Ademds, se comprobd que la
jerarquia se relaciona positivamente con el tamario de astas y negativamente con
la vitalidad del semen (Experimento II). Estos ultimos resultados, tendrian
relevancia considerable para la crio-preservacion de semen de la especie, ya que
pareceria mas ventajoso colectar semen de mejor calidad de los individuos de
menor posicidn en la jerarquia que de aquellos de mayor posicion social. Por otra
parte, la informacion resultante del Experimento I, en conjunto con informacion
previamente generada (Freitas-de-Melo et al., 2013, Ungerfeld y Freitas-de-Melo,
2014), permite un mejor entendimiento de las relaciones sociales hembra-hembra
y macho-hembra, y de las consecuencias de reestructurar grupos. Esto favorece el
desarrollo potencial de nuevas medidas de manejo, permitiendo mejorar las
condiciones de alojamiento y bienestar animal en grupos de cria. Dado que el
venado de campo es considerado localmente como especie “prioritaria para la
conservacion” (Soutullo et al., 2013), y globalmente como “casi amenazada” de

extincion (Gonzdlez et al., 2016), la informacion generada en esta Tesis tiene atn
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mas relevancia. Por otra parte, no fue posible demostrar que la jerarquia afecte el
desempeiio reproductivo y el sexo de la cria de hembras de ciervo rojo
mantenidas en condiciones de cautiverio y con alimentaciéon ad libitum
(Experimento III). En este sentido, es posible considerar que suplementar con
alimento de alta calidad a animales en cautiverio reduce las consecuencias
negativas de la competencia social. Sumado, el momento en que las hembras
manifestaron celo y el momento de parto no difirieron entre rangos sociales. Esto
facilitaria las medidas de manejo y permitiria obtener animales mas homogéneos
para la faena. En sintesis, los resultados de esta Tesis aportaran informacion sobre
los efectos de la jerarquia social sobre el comportamiento y la fisiologia
reproductiva en dos especies de ciervos, lo que podria resultar en potenciales

beneficios tanto para la conservacién como la produccion en cérvidos.
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7. Conclusiones generales

» La frecuencia de agresiones entre hembras de venado de campo
mantenidas en grupos de cria en semi-cautiverio aumentd con la posicién en la

jerarquia.

» La frecuencia de agresiones entre hembras de venado de campo
mantenidas en grupos de cria en semi-cautiverio aumento luego de remover el

macho del encierro, especialmente en aquellas hembras de mayor jerarquia.

»  La posicion en la jerarquia de machos de venado de campo mantenidos en
semi-cautiverio estuvo positivamente relacionada al tamario de astas, y en la

mayoria de los grupos negativamente relacionada a la vitalidad del semen.

»  Existio una gran variacion entre los grupos de machos en la relacion entre
la posicién en la jerarquia y la concentracion de testosterona, probablemente

relacionada a la variacion etaria en cada grupo.

»  Con alimentacion ad libitum de alta calidad, el rango social de hembras de
ciervo rojo con celo sincronizado no afecté el tiempo al inicio del celo, el
porcentaje de hembras que manifestaron celo, la duracion de la gestacién, las

tasas de prenez y de concepcion, ni el sexo de la cria.
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