Wl

Vit

INFLUENCIA DEL ESTADO REPRODUCTIVO
SOBRE LAS CONDUCTAS VIGILANCIA Y
FORRAJEO EN HEMBRAS DE UNA POBLACION
NATURAL DE OCTODON DEGUS.

Tesis
entregada a la
Universidad de Chile
en cumplimiento parcial de los requisitos
para optar al grado de

Magister en Ciencias Biolégicas con mencién en Ecologia y Biologia
Evolutiva

Facultad De Ciencias
Por
Daniela Viviana Parra Faundes
Diciembre, 2007

Director de Tesis: Dr. Rodrigo A. Vasquez S.




"ol

FACULTAD DE CIENCIAS

UNIVERSIDAD DE CHILE

INFORME DE APROBACION

TESIS DE MAGISTER

Se informa a 1a Escuela de Postgrado de la Facultad de Ciencias que la Tesis de
Doctorado presentada por el candidato.,

DANIELA VIVIANA PARRA FAUNDES

Ha sido aprobada por la comisién de Evaluacion de la tesis como requisito para optar al
grado de Magister en Ciencias Biologicas con mencién en Ecologia y Biologia
Evoluitva, en el examen de Defensa de Tesis rendido el 5 de Noviembre de 2007.

Director de Tesis:

Dr. Rodrigo A. Vasquez =000 sceieieessensesersssassennssnananen

Comision de Evaluacion de la Tesis
Dr. Pablo Sabat
Dr. Rigoberto Solis st

Dr. Claudio VeluS0 e rrsrsrsrssessersessessessesaseressnsrnn




A la memoria de Gonzalo Farfan Olea

ii




Daniela Parra Faundes naci6 el 15 de julio de 1979. Curs6 la ensefianza media en el
Colegio Hispano Americano y estudi6 Licenciatura en Ciencias ¢/m Biologia en la
Facultad de Ciencias de la Universidad de Chile, motivada por un gran interés hacia el
mundo natural y la conducta de los animales. Ha trabajado como ayudante de proyecto
Fondecyt tanto en el laboratorio como en el campo, estudiando el comportamiento de
roedores. En 2004 ingreso al programa de Magister en Ciencias Bioldgicas ¢/m Ecologia
y Biologia Evolutiva realizando estudios conductuales de campo del roedor chileno

Octodon degus, trabajo que impulsé el desarrollo de la presente tesis de grado.




R

AGRADECIMIENTOS

A mis queridos degus, en especial a aquellos que me permitieron seguirlos en el
tiempo y conocer un poco mas de su quehacer cotidiano.

Doy las gracias a mi familia por su incondicional apoyo y amor, fundamentales
en mi formacién. A mi madre por su gran amistad y fortaleza, y a mi hermana, Lisa, por
su compaiiia, llena de alegria y entusiasmo.

A Rodrigo Sudrez por su intenso amor y por su compaifiia. Agradezco su agudeza
intelectual e iluminadores comentarios, siempre con una vision critica, a su gran
entusiasmo por el naturalismo y, sobretodo, por su gran colaboracion en la elaboracién
de esta tesis.

Agradezco a mis amigos por todos aquellos momentos inolvidables que hemos
compartido, necesarios en la vida. De manera especial, quiero agradecer a Camila
Villavicencio, Claudia Cecchi, Natalia Marquez, René Quispe y Rodrigo Sudrez por su
esencial colaboracidn en mis salidas a terreno.

Doy las gracias al laboratorio de Ecologia por su grata acogida, especialmente a
Ronny y Yuri Zdifiiga por su trabajo, excelente disposicion y buena voluntad. A mis
compaiteras de oficina, Andrea Suardo, Wara Marcelo y Alicia Arredondo. También,
quiero agradecer profundamente a Alvaro Rivera por sus conocimientos estadistico,
fundamentales en el desarrollo de esta tesis.

Quiero agradecer a mi tutor, Rodrigo Vasquez, por su confianza en mi trabajo y
por introducirme en el area de la biologia del comportamiento. Por ensefiarme, junto a
Clandia Cecchi y Bérbara Saavedra, a trabajar en terreno y a la rigurosa ejecucion de
experimentos.

A los miembros de la comision de tesis, por su disposicién y por sus comentarios
a esta tesis.

Agradezco el financiamiento otorgado por los proyectos Fondecyt 1020550 y
1060186 a cargo de Dr. R. A. Vasquez, y al Instituto de Ecologia y Biodiversidad
(ICM-P05-002) por una beca de término de tesis.

iii




INDICE DE MATERIAS

Lista de tablas............. veeeean b h N eeeteten et n et aeaneanerne e ranraneaneantnrenrenenean etV
Lista de figuras......ocveveeeivineniiiiireceeeeeeenennsn P POPPRRPTI 1) {
Lista de abreviaturas................. e eerrrereretrerrenaetre ettt e bttt rerer arreanenen vii
Resumen......... et eetetreresereseenetenentreetenetete et et tat et aen e e e et n s eennnnn viii
F oL 11 o S T X
Introduceion. .ooovvveeineeiiviiiiieeeeenann, e veeertemeaeetrenerneenteetaeeaneeneaerranrreeneeres 1
MtOA0S. v eevreeerreneensrereresernerasessnsesensersssessssnsrssrrseresssnsesssesssssssveresvansll
Resultados........ccvvveneennnnn. eerrraeenens Fee et rereaneeataneateenteneenrantarranenarrrerananens 19
I3 10 o o 31
COMICIUSION. .1t vvtveittiieirtierieiietsersirnerersneerseieresssrossassesesessesesseeresanssseeeressdd

S 1= o~ 1 o1 T U 34




l L,,'.

LISTA DE TABLAS

Tabla 1. Andlisis estadistico univariado del MGL anidado evaluando el efecto del
individuo, del periodo reproductivo anidado en el individuo y del tamafio de grupo (N)
como covariable, sobre la conducta de vigilancia.............coceiiiiiii i 22

Tabla 2. Andlisis estadistico univariado del MGL anidado evaluando el efecto del
individuo, del periodo reproductivo anidado en el individuo y del tamafio de grupo (N)
como covariable, sobre la conducta de forrajeo.....oveverainrneniiiniic 24

Tabla 3. Analisis estadistico univariado del MGL evaluando el efecto del individuo, del
tamafio de grupo y de la masa corporal como covariable, sobre la conducta de
121 E s Lo PO PP 26

Tabla 4. Analisis estadistico univariado del MGL evaluando el efecto del individuo, del
tamafio de grupo y de la masa corporal como covariable sobre la conducta de
10 ) v x| {10 DR O 28




—— i — e

B

(¥

LISTA DE FIGURAS

Figura 1. Escala temporal del periodo reproductivo de O. degus. Se distinguieron tres
etapas distintas considerando los cambios significativos en masa corporal asociados a la
prefiez. P1 incluye el periodo pre-reproductivo e inicio de periodo reproductivo con el
apareamiento e inicio de prefiez, P2 corresponde al tercer mes de gestacion o prefiez
avanzada y P3 corresponde al periodo de lactancia y cuidado parental de las crias. Los
limites entre una etapa y otra, fueron establecidos para cada hembra estudiada de
acuerdo a los cambios registrados en la masa corporal....cc.c.eeeeeervieiiiniiiciiniiiinenn.. 12

Figura 2. Valores promedio = error estandar de la masa corporal (a) y velocidad de
desplazamiento (b) en hembras de O. degus a lo largo del periodo reproductivo. P1:
inicio del periodo reproductivo, P2: prefiez avanzada y P3: lactancia. .............cvinl0 20

Figura 3. Valores promedio + EE de la proporcion total de tiempo asignado a vigilancia
(a), duracion promedio de los eventos de vigilancia (b) y la frecuencia de ocurrencia de
estos eventos (c) de hembras de O. degus durante tres etapas del periodo reproductivo.
P1: inicio del periodo reproductivo, P2: prefiez avanzada y P3: lactancia.................. 23

Figura 4. Valores promedio + EE de la proporcion total de tiempo asignado a forrajeo
(a), duracion de eventos de forrajeo (b) y frecuencia de ocurrencia de estos eventos (c)
de hembras de O. degus durante tres etapas del periodo reproductivo...........cccceeeee.. .25

Figura 5. Efecto del tamafio de grupo sobre la proporcién total de tiempo asignado a
vigilancia (), duracion de eventos de vigilancia (b) y frecuencia de ocurrencia de estos
eventos (c) (media + EE) de hembras de O. degus durante el periodo reproductivo. N1:
individuos solitarios, N2: 2 individuos, N3: 3 individuos, N4: 4 individuos, N5: 5 o mas
individuos explotando el parche (incluido el individuo focal)..........c...ooeiiiiiiiniie, 27

Figura 6. Efecto del tamafio de grupo sobre Ia proporcion total de tiempo asignado a
forrajeo (a), duracion de eventos de forrajeo (b) y frecuencia de ocurrencia de estos
eventos (¢) (media £ EE) de hembras de O. degus durante perfodo reproductivo. N1:
individuos solitarios, N2: 2 individuos, N3: 3 individuos, N4: 4 individuos, N5: 5 o mas
individuos explotando el parche (incluido el individuo focal).........cocvvvieiiiiiinnni. 29

< p1gtioTECE B)
= CCRTIAL 4%

vi




(4%

Pi

P2

P3

MGL

LISTA DE ABREVIATURAS

: inicio del periodo reproductivo.
: tercer mes de gestacion o etapa de prefiez avanzada.
: etapa de lactancia y cuidado parental.

: modelo general lineal.

vii




o

INFLUENCIA DEL ESTADO REPRODUCTIVO SOBRE LLAS CONDUCTAS
VIGILANCIA Y FORRAJEO EN HEMBRAS DE UNA POBLACION NATURAL DE

OCTODON DEGUS.

RESUMEN

La reproduccién afecta diversos aspectos de la fisiologia y conducta de los animales, por
lo que es esperable que las conductas de vigilancia y forrajeo sufran alteraciones a lo
largo del periodo reproductivo. Realicé observaciones de campo en una poblacion
natural del roedor caviomorfo Octodon degus registrando individualmente las conductas
de hembras en distintas etapas del ciclo reproductivo —inicio del periodo reproductivo,
prefiez avanzada y lactancia—. Comparé entre las etapas del periodo reproductivo la
proporcién de tiempo asignado a las conductas de vigilancia y forrajeo durante la
explotacién de parches artificiales de alimentacién, considerando la duracién y
frecuencia de cada evento. Ademas cuantifiqué el mimero de individuos en el parche
para cada evento de observacion. En cada una de estas etapas, se registrd la masa
corporal y la velocidad de desplazamiento al abandonar la explotacién del parche.
Durante la lactancia, la proporcién de tiempo asignado a la conducta de vigilancia fue
mayor que durante la etapa de prefiez avanzada, dado principalmente por un aumento en
la duracidén de los eventos de vigilancia. A pesar de que los eventos de forrajeo fueron de
menor duracion durante la lactancia que al inicio del periodo reproductivo, no observé
cambios significativos en la proporcion de tiempo asignado a forrajeo a lo largo del

periodo reproductivo.
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Contrario a lo esperado, el tamafio del grupo de forrajeo no tuvo un efecto en la
proporcion de tiempo asignado a vigilancia ni a forrajeo durante todo el perfodo
reproductivo. Sin embargo, los eventos de vigilancia fueron significativamente mds

largos y menos frecuentes en individuos solitarios que en grupos.

Estos resultados sugieren que las hembras modifican la distribucién de tiempo que
asignan a diferentes conductas durante el periodo reproductivo, siendo el cuidado

parental un aspecto crucial en la dindmica conductual de esta especie.
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ABSTRACT

Reproduction affects many aspects of the physiology and behaviour of animals,
therefore it is expected that the vigilance and foraging behaviours will be altered
throughout the breeding season. I realized field observations in 2 natural occurring
population of the caviomorph rodent Octodon degus, and made focal recordings of
behaviour in distinct stages of the reproductive period —onset of the breeding season, late
pregnancy and lactation-. I compared the proportion of time allocated to vigilance and
foraging behaviours, as well as the frequency and mean duration of these events,
throughout the stages of the reproductive period, in animals exploiting artificial food
patches. I also quantified the number of individuals at the patch for each observation
bout. Individual body mass and escape velocity were also monitored at each stage.
During lactation the proportion of time allocated to vigilance was higher than late
pregnancy, as manifested by an increase in the mean duration of vigilance bouts. In spite
of the fact that foraging bouts lasted less during lactation than at the onset of the
breeding season, I did not observe any significant change in the proportion of time
allocated to foraging throughout the reproductive period.

Unexpectedly, the size of the foraging group did not affect the proportion of time
allocated to vigilance nor foraging, at any stage of the reproductive period. However,
vigilance bouts were significantly larger and less frequent in solitary individuals than
when grouped.

Together, these results suggest that female degus modify the distribution of time they
allocate to different behaviours throughout the reproductive period, and that the parental

care is a crucial aspect in the behavioural dynamics for this species.




INTRODUCCION

Ante la percepcion de una amenaza de depredacidn, los animales desarrollan una gama
de conductas anti-depredatorias que resultan en una disminucion en la probabilidad de
ser depredado, mediante la deteccion y/o evasion del depredador (Lima & Dill, 1950).
Dentro de las conductas antidepredatorias mas estudiadas se encuentra la vigilancia
(Quenette, 1990), el despliegue de llamadas de alarma (Klump & Shalter, 1984;
Macedonia & Evans, 1993) u otras sefiales acusticas (Randall et al., 2000) o visuales
(Caro et al., 2004), el uso de distintos modos de locomocion (McAdam & Kramer, 1998;
Viésquez et al., 2002) o de escape (Vasquez, 1996; O'Steen et al., 2002; Blumstein et al.,

2004) y conductas de intimidacion hacia el depredador (Owings & Coss, 1977).

La vigilancia comprende la interrupcidén de la actividad de un individuo, seguida por la
observacion del entorno, generalmente desde una postura erguida. Ademas de permitir la
deteccién de depredadores, la vigilancia es también utilizada tanto en la observacién de
conespecificos (Treves, 2000; Hirsch, 2002) como en la bisqueda de alimento
(Quenette, 1990). Usualmente, esta conducta aumenta con el riesgo de depredacién y
puede verse afectada por multiples factores (Elgar, 1989), tales como la cobertura del
habitat (Caraco et al., 1980; Johnsson et al., 2004), la presencia de competidores
(Bednekoff & Lima, 2004) o conespecificos (Vasquez & Kacelnik, 2000), la presencia
de depredadores (Kotler et al., 1993; Abramsky et al., 1996; Thorson et al., 1998), la
jerarquia social {Yaber & Herrera, 1994), el sexo (Childress & Lung, 2003), la edad o el
estado nutricional (Bachman, 1993), la hora del dia (Barash, 1980) y la época del afio

(Burger & Gochfeld, 1994), entre otros. Uno de los efectos ampliamente documentados




es la disminucién del riesgo de depredacion al aumentar el tamafio grupal de los
individuos que forrajean o viven juntos (Clark & Mangel, 1986; Lima, 1995; Roberts,
1996). Esta disminucion en el riesgo de depredacién se ha asociado al aumento en la
capacidad de detectar depredadores (hipétesis de los muchos ojos, Pulliam, 1973), a la
reduccion del riesgo de depredacién individual (efecto de dilucidn, Hamilton, 1971) y/o

a la posibilidad de causar confusion en el depredador (efecto de confusion, Vine, 1971).

Los modelos de vigilancia antidepredatoria se basan en el supuesto de que la deteccién
de una amenaza requiere de la atencion de los individuos (Lima & Bednekoff, 1999). En
grupos, puede ocurrir deteccién colectiva del depredador, si al menos un individuo en
vigilancia detecta la amenaza y alerta al resto del grupo (Lima & Zollner, 1996). Asi, la
deteccion del depredador mediante la conducta de vigilancia se supone como un bien
compartido entre los miembros del grupo y requiere de un medio de comunicacion entre
elios, de tal manera que todo el grupo advierta la presencia de depredadores tan pronto
sean detectados por al menos un individuo que se encuentre en vigilancia (Rodriguez-
Gironés & Vasquez, 2002). En numerosas especies de animales se ha descrito una
disminucidn de la vigilancia individual al aumentar el tamafio de grupo (e. g., Hoogland,
1979; Cassini, 1991; Yaber & Herrera, 1994; Vasquez, 1997; Hass & Valenzuela, 2002;
Blumstein & Daniel, 2003; Fernandez et al., 2003; Johnsson, 2003; Ebensperger et al.,
2006). A esta relacién inversa entre el tamafio de grupo y la vigilancia individual se le
conoce como “efecto del tamafio de grupo” (Lima, 1995; Roberts, 1996). En grupos
sociales de forrajeo, con el aumento del tiempo total de vigilancia (vigilancia grapal),

cada individuo puede disminuir la inversién de tiempo en vigilancia (vigilancia
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individual) sin comprometer la deteccion colectiva del depredador (Lima & Bednekoff,
1999; Ebensperger & Wallem, 2002). Como consecuencia de la disminucién en la
vigilancia individual, aumenta el tiempo disponible para otras actividades, tales como el
forrajeo (Vasquez, 1997). Sin embargo, en un ambiente con recursos limitados, un
aumento en el tamafio del grupo de forrajeo podria generar un aumento en la
competencia intragrupal, generando un aumento en la vigilancia dirigida hacia
conespecificos miembros del grupo, y no asociado a un contexto antidepredatorio
(Cresswell, 1997; Lima et al., 1999). No obstante, es dificil discriminar entre estos dos
tipos de vigilancia, por lo que un aumento en la competencia podria enmascarar el efecto
del tamafio de grupo, clasicamente asociado al riesgo de depredacion (Blumstein et al.,

2001; Bednekoff & Lima, 2004).

Conductas anti-depredatorias y masa corporal

Un aumento en el riesgo de depredacion, ademas de meodificar los presupuestos de
tiempo, puede ocasionar una disminucién en la masa corporal, ya sea debido a una
disminucion en el forrajeo por un aumento en las conducta antidepredatorias, y/o debido

al estrés causado por la situacion de riesgo (Pérez-Tris et al., 2004).

Por otra parte, la cantidad de alimento o de energia que almacenan los animales depende
de muchos factores, entre los que destacan la escala temporal en la que estas reservas
seran utilizadas, los requerimientos metabdlicos del individuo y el contexto socio-sexual
de los individuos (Cuthill & Houston, 1997). En aves, se ha descrito que las reservas

energéticas corporales se mantendrian en niveles sub-méximos (Witter & Cuthill, 1993;




Gosler et al., 1995; Gentle & Gosler, 2001). En este contexto, se ha asociado que el
aumento de Ja masa corporal puede generar un aumento en el riesgo de depredacion,
debido a la disminucién de la velocidad de escape en ardillas (Trombulak, 1989) y la
disminucidn de la maniobrabilidad y capacidad de despegue en aves (Witter et al., 1994)
con el aumento de la masa corporal. Asi, la masa corporal de un individuo, podria
reflejar un compromise entre una alta masa corporal con mayores reservas corporales
(reduciendo el riesgo de desnutricién) y la menor masa posible, maximizando la
maniobrabilidad y, por tanto, la probabilidad de escape ante la presencia de
depredadores (Lima, 1986; McNamara & Houston, 1990). Consecuentemente, un
aumento en la masa corporal podria provocar un aumento en el tiempo asignado a la
conducta de vigilancia y una disminucién en el tiempo destinado forrajeo, ya sea debido
al aumento en el riesgo de depredacién por el menor desempefio locomotor (Cresswell,
2003; Ekman, 2004), o bien, porque al encontrarse en mejores condiciones fisiologicas
podrian estar en condiciones de disminuir la alimentacidn, favoreciendo la inversién de
tiempo en vigilancia antidepredatoria (Cuthill & Houston, 1997). Por ofra parte, en
estudios donde se ha manipulado experimentalmente tanto la masa corporal como el
riesgo de depredacion, simulando ataques de depredadores, no se ha observado un efecto
significativo del aumento de la masa corporal en el desempefio locomotor (Kullberg,
1998; Van der Veen & Lindstrom, 2000), indicando que los individuos son capaces de
“esforzarse” al momento de escapar del ataque de un depredador, realizando ajustes

conductuales como morfologicos




Influencia del estado reproductivo sobre las conductas antidepredatorias

A pesar de su efecto directo en la sobrevivencia de los organismos, la influencia del
estado reproductivo sobre las conductas antidepredatorias ha sido poco estudiada. La
condicion reproductiva puede ser determinante sobre las conductas de vigilancia y
forrajeo, ya que afecta diversos aspectos de la fisiologia y conducta de los animales
(véase Loudon & Racey, 1987; Kenagy et al., 1989a; Kenagy et al., 1989b; Kenagy et
al., 1990; Clutton-Brock, 1991). A lo largo del periodo reproductivo, junto a los cambios
en las dinamicas socio-sexuales, los individuos modifican la distribucion de tiempo que
invierten en diferentes conductas. Con el inicio del apareamiento, machos de aves y
mamiferos aumentan las interacciones agonistas entre ellos (Loughry, 1992; Cavigelli &
Pereira, 2000; Soto-Gamboa, 2004), por lo que es esperable que el tiempo asignado a
vigilancia de conespecificos aumente en esta etapa del periodo reproductivo, ya sea con
fines competitivos, entre individuos del mismo sexo, o de apareamiento, entre
individuos de sexo opuesto (véase Manno, 2007). Sin embargo, como la atencién de los
individuos esta dirigida al apareamiento, a2 la competencia entre machos por la
monopolizacién de hembras y a las conductas de cortejo, el tiempo destinado a
vigilancia antidepredatoria disminuye generando un aumento en la vulnerabilidad ante el
ataque de posibles depredadores (Dukas & Kamil, 2000; Neuhaus & Pelletier, 2001;

Wolff & Van Horn, 2003; Hoogland et al., 2006).

Con el aumento significativo de la masa corporal durante la prefiez, disminuye el
desempefio locomotor en hembras de aves y reptiles (Siegel et al., 1987; Qualls & Shine,

1998; Burns & Ydenberg, 2002; Kullberg et al., 2002; Webb, 2004), lo cual originaria
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un aumento en la probabilidad de ser capturadas por el depredador. Hembras prefiadas
de perritos de la pradera son especialmente susceptibles a la depredacion (Hoogland et
al., 2006). Es asi, que el tiempo asignado a vigilancia antidepredatoria debiera aumentar
durante el periodo de prefiez, asociado al aumento en el riesgo de depredaciéon. Ademas.
aquellas hembras prefiadas que minimizan la exposicién a depredadores y/o aumentan
las conductas antidepredatorias, aumentarian la probabilidad de llegar a buen término su

reproduccion (véase Clutton-Brock, 1991)

Hembras de roedores y de otros mamiferos, aumentan el despliegue de conductas
antidepredatorias durante el periodo de lactancia asociado al cuidado parental de las
crias, aumentando los tiempos de vigilancia (Burger & Gochfeld, 1994; Toigo, 1999;
Kevin & Berger, 2001; Barrett et al., 2006), la emision de llamadas de alarma (Sherman,
1977; Owings et al., 1986; Blumstein et al., 1997, Randall et al., 2000) y la permanencia
en las cercanias de la madriguera (Branch, 1993). Incluso, en algunos casos, este
aumento en las conductas antidepredatorias se acompafia de una disminucién en los
tiempos de forrajeo durante la lactancia (Branch, 1993; Toigo, 1999; Childress & Lung,
2003). Por otra parte, hembras lactando que forrajean separadas de sus crias se alimentan
mas, en sitios lejanos de mejor calidad y en menores tamafios de grupo que hembras que
forrajean con sus crias (Kohlmann et al., 1996). Asi, la presencia las crias se ha asociado
a un aumento del riesgo de depredacion. Los juveniles son mds depredados que los
adultos (Clutton-Brock et al., 1999; Hoogland et al., 2006), sin embargo, suelen
presentar los niveles mas bajos de vigilancia sin importar el riesgo de depredacién

(Arenz & Leger, 2000; Childress & Lung, 2003), Ademas de la inexperiencia, los
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patrones de uso de habitat, la gran movilidad forzada por las circunstancias sociales
(Toigo, 1999; Ylonen & Brown, 2007) y la menor velocidad de escape (Trillmich et al.
2003; Hoogland et al., 2006), aumentarian la vulnerabilidad de las crias a los potenciales

ataques de depredadores.

Por otro lado, la reproduccion en mamiferos es un proceso energéticamente costoso
(Thompson, 1992, véase e. g., Loudon & Racey, 1987), llegando a ser la mitad del gasto
energético anual (Kenagy, 1987) y, durante la lactancia se produce la maxima
produccion y gasto de energia, especialmente, en hembras de pequeiios mamiferos
(Millar, 1987; Racey & Speakman, 1987; Kenagy et al., 1989b; Veloso, 1997; Veloso &
Bozinovic, 2000), por lo que es esperable un aumento en el consumo de alimento
(Barash, 1980; Sadleir, 1984; Glazier, 1985; Macwhirter, 1991; Veloso & Bozinovic,
2000). De esta manera, al aumentar la asignaciéon temporal a forrajeo, el tiempo
destinado a otras conductas, como la vigilancia disminuye. Es asi, que se originaria un
compromiso en la distribucion de tiempo que se invierte en alimentacién y conductas

antidepredatorias, como la vigilancia, en hembras durante la lactancia.

Especie de estudio

El degu es un roedor histricognato endémico de Chile central, que presenta patrones de
actividad diurno y marcadamente social (Fulk, 1976; Yailez, 1976; Mann, 1978;
Vasquez, 1997). Los individuos de esta especie comparten un sistema de galerias
subterraneas (Fulk, 1976), pero realizan la mayor parte de las actividades en la

superficie, facilitando la observacion de sus conductas en animales de vida libre. Estos




roedores presentan un sistema social estructurado asociado al periodo reproductivo
(Soto-Gamboa, 2004; Ebensperger & Hurtado, 2005a; Soto-Gamboa et al. 2005)
consistente en grupos de uno a dos machos con dos a cuatro hembras (Ebensperger et al.
2004). Cominmente, estos roedores son depredados por zorros y aves rapaces (Jaksic et
al., 1980; Simonetti & Otaiza, 1982; Jaksic et al., 1993), de manera que exhiben una
gama de conductas antidepredatorias como la vigilancia y la emisién de vocalizaciones o
llamadas de alarma ante la presencia de depredadores (Fulk, 1976; Yiafiez & Jaksic,
1978; Vasquez, 1997; Cecchi, 2007). Ademas, se han descrito capturas de juveniles por
parte de la iguana chilena (Callopistes palluma) y de culebra de cola larga (Philodryas

chamissonis) (B. Saavedra y C. Veloso, com. pers.)

Este roedor se beneficia con el forrajeo social, ya que con el aumento del tamaiio de
grupo, aumenta el tiempo de forrajeo disminuyendo la vigilancia individual (Vasquez,
1997; Ebensperger et al., 2006), aumenta la deteccion de depredadores y la distancia de
escape (Ebensperger & Wallem, 2002). Ademads, el degu emite vocalizaciones
situacionalmente especificas de acuerdo a la intensidad del riesgo de depredacion,
respondiendo a ellas con un aumento en el tiempo de vigilancia y una disminucion en los
tiempos de forrajeo y locomocién (Cecchi, 2007). La cobertura del hébitat ejerce un
efecto sobre los patrones de locomocion y la vigilancia en esta especie, aumentando en
hébitats abiertos (Vasquez, 1997, Vasquez et al., 2002) o bien, aumentando la vigilancia
bipeda cuando disminuye la habilidad de detectar depredadores por un aumento en la

cobertura herbacea {Ebensperger & Hurtado, 2005b).
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0. degus posee una serie de especializaciones sensoriales asociadas al modo de vida
diurno, como una alta densidad de conos (Jacobs et al., 2003) y un campo visual que
abarca un gran angulo en el horizonte (Vega-Zuiiiga et al., 2005), permitiendo la
deteccion de depredadores en gran parte del campo receptivo. Ademas, presenta una
visién binocular (estereopsis funcional) de al menos 60° en la direccion frontal {Vega-

Zuiiiga et al., 2005), lo que le permitiria también el monitoreo social de conespecificos.

El degu presenta, generalmente, un evento reproductivo al afio, el cual comienza,
aproximadamente, desde la tercera semana en mayo, con el inicio del apareamiento
(Veloso, 1997; Soto-Gamboa, 2004). La prefiez dura 88 = 2 dias (media + EE; Veloso,
1997), es decir, aproximadamente 3 meses. Asi, desde la tercera semana de agosto se
espera que aparezcan las primeras hembras lactando. Las crias comienzan a salir de las
madrigueras y a observarse sobre la superficie a partir de la tercera o cuarta semana de
haber nacido, tiempo necesario para que sean capaces de termorregular por si mismas
(véase Veloso, 1997). Se ha descrito que durante los tres meses de gestacién del degu, el
aumento significativo de la masa corporal ocurre durante el tercer mes de prefiez, ya que
en el primer y segundo mes, el incremento de la masa corporal es bajo, en comparacién
con el periodo pre-reproductivo (Veloso, 1997). Dentro del periodo reproductivo, es
durante la lactancia, y posiblemente asociado a la produccién de leche, que aumentan
significativamente las demandas energéticas basales en O. degus, en comparacion con el
perfodo no reproductivo, respondiendo frente a estos requerimientos con un incremento
en el consumo de alimento (Veloso & Bozinovic, 2000). Al menos en condiciones de

laboratorio, los degus dependen de la disponibilidad de alimento mas que de reservas
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energéticas almacenadas durante la lactancia (Veloso, 1997). Ademas, se ha descrito que
esta especie realiza cambios estacionales compensatorios en los gastos de energia,
presentando un menor gasto energético diario durante la estacion de verano, en
comparacion con el invierno y primavera, lo cual le permitirfa minimizar el gasto
energético asociado a termorregulaciéon y en condiciones de baja disponibilidad de
alimento en la estacién seca (Bozinovic et al., 2004). Estudios de campo realizados con
degus, han descrito que al comienzo del periodo reproductivo aumentan las
interacciones agonistas entre machos con el inicio del apareamiento (Ebensperger &
Hurtado, 2005a; Soto-Gamboa et al., 2005) y las hembras disminuyen la locomocién
(Ebensperger & Hurtado, 2005a). Esta disminucién en la locomocién ha sido asociado
con una disminucién en el riesgo de depredacion, ya que el anmento en la movilidad de
los individuos incrementa la deteccidn por parte de potenciales depredadores,
aumentando la probabilidad de depredacién en pequefios mamiferos (Norrdahl &

Korpimaki, 1998, Ebensperger & Hurtado, 2005a).

Al aumentar la masa corporal en un 25%, aumenta la vigilancia y disminuye la cantidad
de alimento consumido como el tiempo asignado a forrajeo (R. A. Vésquez pers. com.).
Sin embargo, este incremento en la masa corporal no afecta el desempefio locomotor del
degu, ya que no se observan cambios en la velocidad promedio ni maxima con el
aumento de la masa corporal (Iriarte-Diaz et al., 2006, R. A. Vasquez pers. com.). En
este contexto, es esperable que el aumento de la masa corporal asociado a la prefiez no
disminuya el desempefio locomotor en las hembras y, por lo tanto, no seria necesario un

aumento en el tiempo de vigilancia antidepredatoria.
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El objetivo de este trabajo de tesis fue evaluar la asignacion de tiempo a conductas de
vigilancia y forrajeo a lo largo del periodo reproductivo —inicioc del periodo
reproductivo, prefiez avanzada y lactancia— en hembras del roedor caviomorfo Octodon

degus (Rodentia: Octodontidae; nombre comuin: degu).

METODOS
Sitio de estudio

Este estudio se llevé a cabo desde el 29 de abril hasta el 20 de octubre del afio 2005 y
desde el 19 de abril hasta el 2 de junio del 2006 a 30 km al oeste de Santiago (33°28’S;
70°50°W, 450 msnm) en el Fundo Rinconada de Maipll, estacién de campo
perteneciente a la Facultad de Agronomia de la Universidad de Chile. En este sitio,
habita una poblacién natural de O. degus que se ha sido estudianda desde el afio 2003.
Esta zona presenta un clima Mediterrdneo, veranos calidos y secos e inviernos lluviosos
y frios, con cobertura arbustiva de baja densidad de tipo matorral tipico de Chile central
(Rundel, 1981), con especies como Acacia caven, Baccharis spp, Senecio sp y Proustia
pungens, como las més caracteristicas del sitio. El area donde se realizéd este estudio
corresponde a un espacio abierto y expuesto, de modo de facilitar la observacién y
grabacion de los animales, por lo que la cobertura de] habitat no fue un factor
considerado en este estudio. En el sitio se pueden observar numerosas madrigueras de
degus con los caracteristicos caminos (“runways™) (Vasquez, 1997) que las

interconectan, signos de alta actividad de O. degus.
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Periodo reproductivo

Para evaluar el efecto del periodo reproductivo sobre las conductas de vigilancia y
forrajeo se establecieron tres etapas distintas dentro de este periodo: P1, P2 y P3, las
cuales fueron definidas fundamentalmente considerando los cambios significativos en
masa corporal asociados a la prefiez (véase figura 1). La primera etapa (P1) comenzo en
la tercera semana de abril hasta la tltima semana de junio, comprendiendo asi el periodo
pre-reproductivo, el periodo de apareamiento e inicio de la prefiez. La segunda etapa
(P2) empezd a partir de la tercera semana de julio hasta la dltima de agosto, abarcando
principalmente el tercer mes de prefiez que es cuando ocurre el aumento significativo de
masa corporal (prefiez avanzada). La tercera etapa del periodo reproductivo (P3) se
inicié desde la primera semana de septiembre hasta la cuarta semana de octubre,
correspondiente al periodo de lactancia y post-lactancia, es decir etapa asociada al

cuidado parental, con presencia de juveniles.

P1 P2 M P3 '

l ! 1 l 1 I L III 1 '
trryprrryrrreyriroeoprrorprrrypetl
Abril Mayeo Junio Julio Agosto Septiembre Octubre

T —Prefee————— 1

Inicio apareamiento

Figura 1. Escala temporal del periodo reproductive de O. degus. Se distinguieron tres
etapas distintas considerando los cambios significativos en masa corporal asociados a la
prefiez (véase figura 2a). P1 incluye el periodo pre-reproductivo e inicio de periodo
reproductivo con el apareamiento e inicio de prefiez, P2 corresponde al tercer mes de
gestacion o prefiez avanzada y P3 corresponde al periodo de lactancia y cuidado parental
de las crias. Los limites entre una etapa y otra, fueron establecidos para cada hembra
estudiada de acuerdo a los cambios registrados en la masa corporal.
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Disefio experimental

Se ufilizaron 2 paneles de madera dispuestos en el sitio de estudio como parches
artificiales de alimento, cuya ubicacién fue fijada al comienzo del estudio. Cada panel de
50 x 70 x 3 cms (largo x ancho x alto), contenia 70 cavidades distribuidas
homogéneamente, cada una de 3 cm de didmetro y 2,5 cm de profundidad. Al inicio de
la sesién experimental, cada parche fue repletado con una mezcla de volumen constante
de alimento, compuesta de 480 ml de avena machacada, 960 ml de semillas de maravilla
y 480 ml de un cereal comercial de avena, mafz y miel (“Atdmicos” marca Lider). Asi,
se mantuvo una oferta de alimento constante, a pesar de que la disponibilidad de
alimento que existe naturalmente varfa estacionalmente. En condiciones de campo, la
utilizacién de parches de alta calidad, como los utilizados en este estudio, asegura la

explotacién de éstos por parte de los degus, (D. Parra; datos no publicados).

Se ha descrito que el degu cambia estacionalmente los patrones de actividad en
superficie (Kenagy et al., 2002). Durante ¢l invierno presenta un “peak™ de actividad
bajo radiacién solar directa (entre 11 y 17 horas), mientras que en verano, el patron de
actividad es bimodal, evitando la radiacién solar directa, (dos “peaks™ de actividad: entre
7 vy 9 AM y mas tarde, entre 17 y 19 horas). En otofio y primavera la actividad de los
degus se observa en patrones intermedios entre los de invierno y verano. Debido a esto,
las sesiones experimentales se llevaron a cabo durante las 2-3 primeras horas de mayor
actividad, realizando video-grabaciones por 2 horas en cada bandeja, utilizando una
camara de video Sony Handycamm 460 montada sobre un tripode ubicada,

aproximadamente, a 1 m de distancia de cada parche de alimento.

13
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Captura e identificacion de individuos

Los degus fueron capturados utilizando trampas de presa viva tipo Sherman-Tomahawk
utilizando como carnada una mezcla de cereales comerciales y semillas de maravilla.
Una vez atrapados, los animales eran removidos de las trampas, sexados y marcados
individualmente con uno o dos crotales puesto(s) en la(s) oreja(s) (“National band”
eartags). Con el fin de que la identificacion de los animales pudiera realizarse a
distancia, a cada individuo se le asigné un simbolo distintivo que se le dibujé a ambos
costados del cuerpo utilizando un pincel n° 2 y tintura de pelo negra (Mood color cream,
Piedielle srl). Estudios previos han demostrado que este tipo de marcas no afectan la
conducta de los degus ni sus interacciones sociales con conespecificos (véase Vasquez et
al., 2002). Ademads, se les registré la masa corporal utilizando una balanza portatil (Rite

Weight stylish Pocket Mouse Scale).

Para determinar el estado reproductivo de cada hembra, se realizé un monitoreo mensual
de los animales, recapturdndolos de modo de registrar la masa corporal y de examinar el
estado de la zona genital y mamarias. En cada recaptura, ademas, se reviso el estado de
la marca de identificacion individual, remarcandola si fuese necesario. Con el objetivo
de detectar con mayor precision la fecha de paricion de las hembras, momento esencial
para determinar el fin de la preiiez y el comienzo de la época de lactancia, se intensifico
la frecuencia de trampeo a partir de la Gltima semana de julio hasta la tercera semana de
octubre, realizéndose cada 10-14 dias. Se realizaron 3 eventos de trampeo por cada etapa
del periodo reproductivo. Cada evento de trampeo duré 3 dias con un esfuerzo de

trampeo de 90 trampas por dia de captura. Durante el tiempo que durd este estudio, se
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marcO un total de 82 individuos distintos, de los cuales 45 fueron hembras. En cada
etapa del periodo reproductivo fueron capturados 28,5 + 5,6 (media + EE) individuos,
marcandose en promedio 16 + 4,9 hembras por etapa. Una vez finalizado un evento de
trampeo, los parches fueron repletados con alimento 2 dias antes de realizar las sesiones
experimentales, de manera de acostumbrar a los individuos a explotar estos parches

artificiales de alimento.

Registros conductuales

Debido a que el forrajeo y la vigilancia son las conductas con mayor asignacion
temporal en el degu (Ebensperger & Hurtado, 2005a), en particular durante la
explotacién de un parche, este estudio consistid en observaciones focales de dichas
conductas. Otras conductas, como acicalamiento o interacciones sociales, fueron
catalogadas en general como “otra conducta” durante el registro. Se registraron las
conductas de cada individuo que permanecié sobre el parche de alimento por un tiempo
superior a 30 segundos (con un maximo de 5 minutos). Los presupuestos de tiempo se

registraron con el programa JWatcher 1.0 (Blumstein et al., 2006).
De las observaciones focales se cuantificaron las siguientes variables:
» Proporcion de tiempo asignado a vigilancia y forrajeo
* Duracién promedio de los eventos de vigilancia y forrajeo
* Frecuencia de ocurrencia de los eventos de vigilancia y forrajeo

* Velocidad de desplazamiento

15
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Para medir la velocidad de desplazamiento, se marcaron en el sustrato circundante al
parche de alimento 2 circulos concéntricos, separados entre si por 20 cm., con grapas
galvanizadas de 4,2 cm de largo enterradas en el suelo. Para obtener una mayor
visibilidad en la imagen de la grabacion, previo a cada sesion experimental, se remarcéd
cada uno de estos circulos con tiza de color. Se cuantificéd la velocidad de escape como
el tiempo que tardd un individuo en pasar desde el primer hasta el segundo circulo, al

abandonar la explotacion del parche.

Ademas, durante cada registro conductual se cuantificd el tamafio de grupo, que
corresponde al nimero total de individuos explotando el parche, incluido el individuo
focal, e. g., si el individuo focal se encuentra solo explotando el parche, entonces,
corresponde al tamafio de grupo 1 (N1). Se observaron individuos solitarios explotando
el parche hasta grupos de 5 o mds individuos (N5), estableciéndose 5 niveles para de
tamafio de grupo: N1, N2, N3, N4 y N5. Como los experimentos se realizaron en
condiciones naturales, el tamafio de grupo cambiaba libremente a medida que los degus

inician o abandonan la explotacidn del parche (véase Véasquez, 1997).

Se llevd un registro de avistamientos de depredadores, rapaces y zorros, en la zona de
experimentacion a modo de considerar el posible efecto de la presencia de depredadores

en los resultados obtenidos de los andlisis conductuales.
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Andlisis estadistico

Como el objetivo de este estudio fue realizar un seguimiento individual de hembras de
O. degus durante tres etapas del periodo reproductivo ~P1, P2 y P3— y bajo 5 distintos
tamaiios de grupo —NI1, N2, N3, N4 y N5-, hubiese sido pertinente realizar un analisis
de medidas repetidas. Sin embargo, este andlisis requiere que los datos sean
completamente balanceados. De las 45 hembras marcadas en total, slo se obtuvieron
registros conductuales de 14 de ellas, de las cuales s6lo 12 aparecieron en al menos dos
de las tres etapas estudiadas y s6lo S de ellas fueron registradas en todas las etapas (sélo
3 hembras fueron registradas en las tres etapas del periodo reproductivo y en los cinco
tamafios de grupo estudiados). Debido a que el disefio experimental no fue balanceado
se realizaron tres analisis estadisticos diferentes para tener una visién global de los

resultados, los cuales se detallan a continuacion.

1.) Para determinar si hubo diferencias en la masa corporal y en la velocidad de
desplazamiento entre las tres etapas del periodo reproductivo estudiadas, se realizé un
test de t para muestras dependientes para los tres pares de comparaciones posibles entre
las etapas del periodo reproductivo: P1 con P2, P2 con P3 y, P1 con P3, realizando la
correspondiente correccion de Bonferroni al nivel de significancia: o/n, donde n
corresponde al nimero de comparaciones, que en este caso son tres, es decir, para que la
diferencia sea significativa se considera un o < 0,017. Ademas, para determinar la
existencia de algln tipo de correlacion entre la velocidad de desplazamiento y la masa
corporal se realizo un andlisis de correlacion entre estas variables por individuo en cada

etapa del perfodo reproductivo.
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2.) Para evaluar el efecto del periodo reproductivo sobre las conductas de vigilancia y
forrajeo se realizaron dos tipos de analisis distintos. El primero consistié en un analisis
de varianza anidado con un modelo general lineal (MGL anidado) donde se evalud el
efecto del individuo y del periodo de tiempo anidado en el individuo con el tamafio de
grupo como covariable. En el segundo andlisis se evalud el efecto del periodo
reproductivo en cada individuo para, posteriormente, combinar los resultados
individuales en un meta-analisis. Se utilizd el test de t para muestras dependientes
realizando pares de comparaciones entre las tres etapas estudiadas, pareando los datos en
cada comparacion con el tamafio de grupo de cada medicidén, de manera que la tnica
diferencia entre cada valor fuera la etapa del periodo reproductivo. Finalmente, se
realizé una prueba combinada de Fisher, la cual combina los valores p obtenidos en una
distribucion de % con 2k de grados de libertad, donde k corresponde al mimero de tests

que se estdn combinando, de acuerdo a la siguiente férmula:
k
2
X = —2 ) In(p;)
i==l

Sin embargo, estos tltimos andlisis fueron fundamentalmente coincidentes, por lo que

solo se consideraran los resultados obtenidos en el MGL anidado.

3.) Para evaluar el efecto del tamafio de grupo sobre las conductas de vigilancia y
forrajeo en los individuos estudiados, se realizé un analisis de varianza con un modelo

general (GLM) evaluando el efecto del individuo y del tamafio de grupo con la masa
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corporal como covariable. Finalmente, ‘como prueba a posteriori, se realizo el test de

Tukey para determinar las diferencias entre los distintos tamafios de grupo.

Todos los andlisis estadisticos se realizaron con el software STATISTICA 6.0 (StatSoft,
Inc., Tulsa, OK, USA). Todas las variables cumplieron con los supuestos de normalidad

y homocedasticidad requeridos para los analisis respectivos.

RESULTADOS
1.) Efecto del periodo reproductivo sobre masa corporal y velocidad de desplazamiento
Masa corporal

Las hembras de O. degus aumentaron 56,6 + 2,38 g durante la prefiez avanzada (P2),
aumento equivalente a un 30,6 % de la masa corporal al inicio del periodo reproductivo
(P1). En la etapa de lactancia (P3) las hembras disminuyeron 30,0 £ 2,56 g, que
corresponden a un 53 % del sobrepeso adquirido en la prefiez. Los analisis estadisticos
muestran que la masa corporal en P1 fue significativamente menor que en P2 (test de t
para muestras dependientes, t = -6,67; df = 7; p = 0,0003) y que en P3 (t = -3,58; df = 7,
p ='0,009). Ademads, la masa corporal en P2 fue significativamente mayor que en P3 (t=

5,46; df = 9; p = 0,0004), (ver figura 2a).
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Figura 2. Valores promedio * error estindar de la masa corporal (a) y velocidad de
desplazamiento (b) en hembras de O. degus a lo largo del periodo reproductivo. P1:
inicio del periodo reproductivo, P2: prefiez avanzada y P3: lactancia. Letras distintas
indican diferencias significativas (p < 0,017) (ver texto); n.s.: diferencias no
significativas.




Velocidad de desplazamiento

A pesar de que se observa una tendencia a la disminucion en la velocidad de
desplazamiento a medida que avanzamos en el periodo reproductivo, de P1 a P3, no hay
diferencias significativas entre las distintas etapas reproductivas (p > 0,2) (ver figura
2b). Tampoco existe correlacion entre la masa corporal de cada hembra con su velocidad
de desplazamiento en ninguna de las etapas del periodo reproductivo estudiadas (P1: 1=

0,43, p=0,33; P2: r = 0,1815, p=0,59; P3: r = 0,41, p = 0,21).

2.) Efecto del Periodo Reproductivo

MGL anidado: efecto del periodo anidado en el individuo

Vigilancia

En las 12 hembras incluidas en este analisis, se encontrd un efecto significativo del
individuo (F44 = 1,81 x 10%; p < 0,05), del perfodo reproductivo anidado en el individuo
(Fes=1,12x 10°% p <0,05) y del tamafio de grupo como covariable (F4 = 6,72 x 10°, p<
0,05). A pesar de la gran variacion individual en la vigilancia, indicada por el efecto del
individuo en todas las variables medidas de esta conducta, se encontré un efecto

significativo del periodo reproductivo y del tamafio de grupo, como se muestra en la

tabla 1.
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Tabla 1. Anélisis estadistico univariado del MGL anidado evaluando el efecto del
individuo, del periodo reproductivo anidado en el individuo vy del tamafio de grupo
(N) como covariable, sobre la conducta de vigilancia.

VIGILANCIA Proporcion de tiempo | Duracidn de eventos | Frecuencla de eventos
Gl F P F p F p
Individuo 11 4,21 0,000044 9,21 0,000000 219 0,020910
Periodo{ind) | 17 4,02 0,000006 6,65 0,000000 1,02 0,439602
N 1 1,55 0,215879 2257 0,000007 8,68 0,004030

La proporcion de tiempo asignado a vigilancia fue afectada significativamente por el
periodo reproductivo, siendo significativamente menor en P2 que en P3 (t <-3,1; p <
0,003), mientras que en P1 su valor es intermedio, no siendo significativamente distinto
ni de P2 ni de P3 (figura 3a). Los eventos de vigilancia fueron significativamente mas
corfosen P1 (1 <-2,2; p=0,03) yen P2 (t <-2,4; p = 0,02) que durante P3, mientras
que no hay diferencias significativas entre entre P1 y P2 (figura 3b). La frecuencia de los
eventos de vigilancia parece aumentar a medida que se avanza en el periodo
reproductivo, sin embargo, estas diferencias no son significativas (figura 3c). El efecto
del tamafio de grupo sobre la vigilancia se evalué en detalle con otro MGL (ver mas
adelante), sin embargo, como covariable tuvo un efecto significativo en la duracién y
frecuencia de los eventos de vigilancia (ver tabla 2): los eventos de vigilancia fueron
mas cortos (t = -4,75; p = 0,000007) y mas frecuentes (t = 2,95; p = 0,004) a medida que

aumenté el tamaiio de grupo.
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Figura 3. Valores promedio == EE de la proporcion total de tiempo asignado a vigilancia
(a), duracién promedio de los eventos de vigilancia (b) y la frecuencia de ocurrencia de
estos eventos (c) de hembras de O. degus durante tres etapas del periodo reproductivo.
Pl: inicio del periodo reproductivo, P2: prefiez avanzada y P3: lactancia. Las
diferencias significativas se indican con letras mintsculas distintas; n.s.: diferencias no
significativas.
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Forrajeo

A pesar de que la conducta de forrajeo presentd una gran variabilidad en las 12 hembras
estudiadas, indicado por el efecto significativo del individuo (F44 = 1,52 x 10%; p < 0,03),

el periodo reproductive tuvo un efecto significativo sobre esta conducta (Fgg = 8,43 x

10% p <0,05). En la tabla 2 se muestran los resultados univariados de este analisis.

Tabla 2. Anélisis estadistico univariado del MGL anidado evaluando el efecto del
individuo, del periodo reproductivo anidado en el individuo y del tamafio de grupo
(N) como covariable, sobre la conducta de forrajeo.

FORRAJEO Proporcién de tiempo | Duracion de eventos Frecuencla de eventos
Gl F p F p F p
Individuo 11 1,72 0,079310 4,04 0.000072 1,68 0,089688
Periodof(ind) | 17 1,42 0,145382 1,74 0,048586 0,56 0,914840
N 1 0,02 0,890275 0.51 0.478288 1,72 0,193250

A pesar de que la proporcion de tiempo destinado a forrajeo tiende a disminuir de P1 a
P3, las diferencias no fueron significativas (figura 4a). La duracion promedio de los
eventos de forrajeo fueron significativamente mds largos en P1 que en P3 (t > 2,2; p <
0,02), mientras que no se encontraron diferencias entre P1 y P2, ni entre P2 y P3 (figura

4b). La frecuencia de los eventos de forrajeo se mantuvo constante en todas las etapas

del periodo reproductivo (figura 4c).
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significativas se indican con letras mintsculas distintas; n.s.: diferencias no
significativas.

25




26
3.) Efecto del tamario de grupo

MGL: efecto del tamario de grupo con la masa corporal como covariable

Vigilancia

A pesar de la alta variacion entre las 12 hembras analizadas, observo por el efecto
significativo del individuo (Fg = 1,1 x 10°; p < 0,05), también, se observé un efecto del
tamafio de grupo (F1s = 7,9 x 10%; p < 0,05) en la conducta de vigilancia. En la tabla 3 se

muestran los resultados univariados de éste analisis.

Tabla 3. Andlisis estadistico univariado del MGL evaluando el efecto del
individuo, del tamafio de grupo y de la masa corporal como covariable, sobre la
conducta de vigilancia.

VIGILANCIA Proporcién de tiempo | Duracidn de eventos | Frecuencia de eventos
Gl F p F p F p

Masa corporal 1 0,31 0,576953 0,10 0,753252 0,07 0,791635

Individuo 11 | 143 0,179944 1,27 0,263176 1,16 0,333998

N 4 | 1,45 0,226743 8,85 0,0000092 3,20 0,018315

A pesar de que la proporcion de tiempo destinado a vigilancia pareciera ser mayor en
individuos solitarios que en grupos, no se encontraron diferencias significativas entre los
distintos tamafios de grupo evaluados (figura 5a). La duracién y frecuencia de los
eventos de vigilancia fueron afectados significativamente por el tamafio de grupo (ver
tabla 3). El anélisis a posteriori revela que los individuos solitarios presentaron la mayor
duracion de los eventos de vigilancia (Tukey: p < 0,006; figura 5b). Mientras que la
frecuencia de estos eventos fue mayor en grupos de 4 o mas individuos que en degus

solitarios (Tukey: p < 0,04; figura 5c).
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Figura 5. Efecto del tamafio de grupo sobre la proporcion total de tiempo asignado a
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eventos (c) (media = EE) de hembras de O. degus durante el periodo reproductivo. N1:
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individuos explotando el parche (incluido el individuo focal). Las diferencias
significativas se indican con letras mintisculas distintas.
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Forrajeo

A pesar del efecto significativo del individuo (F4s = 1,1 x 10%; p < 0,05), se observo un
efecto significativo del tamafio de grupo (Fis = 7,4 x 10%; p < 0,05), y de la masa
corporal como covariable (Fs = 4,1 x 10%; p < 0,05) sobre la conducta de forrajeo. En la

tabla 5 se muestran los resultados univariados obtenidos en este analisis.

Tabla 4, Analisis estadistico univariado del MGL evaluando el efecto del individuo,
del tamafio de grupo y de la masa corporal como covariable sobre la conducta de
forrajeo.

FORRAJEO Proporcion de tiempo Duraclén de eventos Frecuencia de eventos
Gl F P F p F p
Masa corporal 1 501 0,028608 4,59 0,035857 0,0001 0,991378
Individuo 11 1,38 0,203638 3,85 0,000270 1,23 0,288684
N 4 0,69 0,603076 2,04 0,088202 1,57 0,192615

El tamatfio de grupo no afectd ninguno de los pardmetros medidos de forrajeo (ver figura
6 a-c). La proporcién de tiempo que se asigna a forrajeo y la frecuencia con la que
ocurren estos eventos tampoco fueron afectdadas por el factor individuo (ver tabla 4),
implicando que los individuos no varian estas variables independiente de si se
encuentran forrajeando solos o en grupos sociales, durante todo el periodo reproductivo.
En cambio, la duracién de estos eventos tuvo un efecto significativo del individuo,

indicando que hay una gran variacion individual en éste pardmetro del forrajeo.
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significativas.

|t

29




Se observd un efecto significativo de la masa corporal sobre la proporcién de tiempo que
es destinado a forrajeo (t = -2,24; p = 0,029) y sobre la duracién promedio de estos
eventos (t = -2,14; p = 0,036). El parametro negativo podria reflejar un aumento en el
forrajeo cuando los individuos presentan una menor masa corporal. Las hembras de O.
degus presentaron la menor masa corporal, al inicio del periodo reproductivo (P1), etapa
donde se observé la mayor duracidon de los eventos de forrajeo, mientras que la
proporcion de tiempo asignado a forrajeo no vario significativamente a lo largo del

periodo reproductivo (figura 4 ay b).

Avistamiento de depredadores

Durante todo el tiempo que durd este estudio, se observaron tres intrusiones de un
depredador a la zona de experimentacion, sin embargo, ninguno de estos eventos
concluyd en un evento exitoso de depredacién. Debido a la baja frecuencia de estos
sucesos, la presencia del depredador no fue un factor analizado en este estudio. Cada

uno de estos eventos se detallan a continuacidn:

El 8 de mayo del 2006 (P1), un halcén perdiguero, Falco femoralis, fue registrado en
video dirigiendo su ataque hacia un degu no identificado durante la explotacion del
parche, el cual lo detecté y huy6 a la madriguera més cercana (50 cm de la bandeja). Ese
mismo dia, quedd registrado la visita de un zorro cuipeo (Pseudalopex culpaeus) a
ambos parches de alimento. Luego, el 30 de mayo del mismo afio (P1) se observaron dos

dguilas (Geranoaetus melanoleucus) a una distancia de 1-3 m de la bandeja de

alimentacion. El 26 de mayo y el 1 de julio del 2005 (P1) la llegada de dos tiuques
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(Milvago chimango) a las cercanias de los parches de alimento, provocaron la huida y el

despliegue de numerosas llamadas de alarma en los degus, a pesar de que estas aves no

son consideradas como depredadoras de este roedor.

DISCUSION

A lo largo del periodo reproductivo, las dindmicas sociales se modifican, por lo que es
esperable que, también, los individuos varien la distribucion de tiempo que asignan a
diferentes conductas. En este estudio, se desgloso €l periodo reproductivo en tres etapas,
fundamentalmente considerando los cambios significativos en masa corporal asociados a
la prefiez, con el objetivo de evaluar los posibles efectos del estado reproductivo sobre
las conductas de vigilancia y forrajeo en hembras de (. degus. El tiempo asignado a
vigilancia durante la lactancia aument6 significativamente en comparacién con la etapa
anterior de prefiez avanzada. Los eventos de vigilancia fueron de mayor duracion en la
lactancia que durante la prefiez avanzada, sin embargo no se observaron cambios
significativos en la frecuencia con la que estas conductas fueron desplegadas a lo largo
del periodo reproductivo. Estos resultados sugieren que las hembras de este roedor
modifican la distribucién de tiempo que asignan a diferentes conductas durante el
periodo reproductivo, siendo el cuidado parental un aspecto crucial en las dindmicas
conductuales de esta especie. Altos niveles de vigilancia o de otras estrategias
antidepredatorias durante lactancia, se han descrito en distintos 6rdenes de mamiferos y,

en todos, se ha asociado al cuidado parental de las crias, las cuales son altamente

vulnerables al ataque de depredadores (Kohlmann et al., 1996; Toigo, 1999; Clutton-
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Brock et al., 1999; Randall et al., 2000; Childress & Lung, 2003; Barrett et al., 2006;
Hoogland et al., 2006;). Esta vulnerabilidad de los juveniles se incrementa en sitios
abiertos o con baja cobertura arbustiva, como es el caso de este estudio (Ylonen &
Brown, 2007). Esta inversién en cuidado parental es congruente con evidencia previa
que demuestra que esta especie realiza cuidado comunal de las crias (Ebensperger et al.,

2004) y no presenta infanticidio (Ebensperger, 2001).

En condiciones de laboratorio, las hembras de O. degus aumentan el consumo de
alimento en respuesta a las altas demandas energéticas asociadas a la lactancia (Veloso,
1997; Veloso & Bozinovic, 2000). Sin embargo, a lo largo del periodo reproductivo no
se observaron variaciones significativas en la proporcién de tiempo asignado a forrajeo
ni tampoco en la frecuencia de ocurrencia de estos eventos. No obstante, la duracion de
los eventos de forrajeo durante la lactancia fue significativamente menor que al inicio
del periodo reproductivo. Durante la lactancia, el balance hidrico es fundamental,
especialmente en micromamiferos de ambientes xéricos (Oswald et al., 1993). Es
posible que el alimento utilizado en los parches de alimentacion, por su bajo contenido
hidrico, haya afectado las distribuciones de tiempo asignado al forrajeo, enmascarando

un posible efecto del periodo reproductivo sobre el forrajeo.

A pesar de los cambios significativos en la masa corporal en las hembras de degu a lo
Iargo de las distintas etapas del perfodo reproductivo, estas variaciones no tuvieron un
efecto sobre la velocidad de desplazamiento al abandonar la explotacién del parche.
Aunque la velocidad medida no corresponde necesariamente a la velocidad méaxima,

estos resultados concuerdan con estudios previos, en los cuales se describe que cambios
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en la masa corporal no modifican el desempefio locomotor del degu (Iriarte et al., 2006;
Véasquez, com. pers.).

Por ofra parte, en este roedor diurno y social se ha descrito que a medida que aumenta el
ntimero de individuos que componen un grupo social de forrajeo (i. e., el tamafio de
grupo) aumenta el tiempo de forrajeo y disminuye el tiempo de vigilancia individual
(Vasquez, 1997; Ebensperger et al., 2006), tanto en duracién como en frecuencia de
estos eventos. Ademas, con el incremento del tamafio de grupo, aumenta la deteccién y
el escape a posibles depredadores (Ebensperger & Wallem, 2002). Contrario a lo
esperado, en este estudio no se observo un efecto del tamafio de grupo sobre la
proporcién de tiempo que se asigna a vigilancia ni a forrajeo a lo largo del periodo
reproductivo. Sin embargo, la duracién y frecuencia de los eventos de vigilancia
presentaron un efecto significativo y opuesto del tamafio de grupo. Los eventos de
vigilancia fueron de mayor duracién en individuos solitarios que en grupos de 2 o més
degus, mientras que la frecuencia de estos eventos fue menor en individuos solitarios
que en grupos de 4 o mas degus. Es decir, a medida que aumenta el tamafio de grupo los
eventos de vigilancia se hacen mas cortos y més frecuentes que en individuos solitarios.
Esta dindmica opuesta entre la duracién y frecuencia de los eventos de vigilancia da
cuenta de la variacion no significativa en la proporcién de tiempo que se asigna a esta
conducta en los distintos tamafios de grupo.

A pesar de la observacioén de potenciales depredadores en los parches de alimento al
inicio del periodo reproductivo, no corresponde a una medida de la abundancia de
depredadores de la zona. Aunque la presencia de depredadores debiera ser un factor

importante en la vigilancia antidepredatoria, la proporciéon de tiempo asignado a
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vigilancia al inicio del periodo reproductivo no se diferencié significativamente de las
otras dos etapas del periodo reproductivo. Esto concuerda con otro estudio de campo
donde se describe que la vigilancia total del degu no registra cambios en relacion con la

abundancia de depredadores (Ebensperger & Hurtado, 2005a).

CONCLUSION

La mayor proporcion de tiempo asignado a vigilancia durante la lactancia sugiere que el
cuidado parental es un factor decisivo en la distribucién de tiempo en hembras de O.
degus. Ademas, la desaparicion del efecto de tamafio de grupo sobre la proporcion de
tiempo asignado a vigilancia y forrajeo, sugiere que a lo largo del periodo reproductivo

las hembras de este roedor no se benefician con el forrajeo social.
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