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RESUMEN

Las llamadas de alarma representan un ejemplo de comunicacién
infraespecifica asociada a la deteccién de depredadores. Ellas presentan
tres elementos: la emision de vocalizaciones particulares, el uso de esas
vocalizaciones en el conftexto de la presencia de depredadores y la
generacion de respuestas conductuales antidepredatorias. La emision de
estas sefiales ha sido descrita en diversas especies de mamiferos, algunas
de las cuales pueden producir mas de un tipo de vocalizacion de alarma,
utilizando uno u otro tipo de llamada de acuerdo a la clase de depredador
detectado o bien de acuerdo al nivel de urgencia que enfrenta el emisor de la
llamada. Este tipo de llamadas de alarma son denominadas /famadas
situacionalmente especificas y pueden o no estar acompafiadas de una
respuesta situacionalmente especifica por parte de los receptores.

Si se considera qué las llamadas de alarma poseen los tres elementos antes
mencionados, es evidente la existencia de una relacién entre el grado de
sociabilidad y las llamadas de alarma, ya que para observar estos tres
elementos operando como un sistema comunicativo se requiere del
encuentro de conespecificos. Sin embargo, no es igualmente evidente el
cémo se ha generado y cémo se mantiene evolutivamente esta relacion.
Responder aquello implica explorar si existen los elementos de las llamadas
de alarma independientemente de la sociabilidad, y si elios solamente se

articulan en la vida social, o si se requiere la vida social para que estos
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elementos se desarrollen y se mantengan en gl tiempo. Si en efecto la vida
social es un requisito para la existencia de las llamadas de alarma, es
también importante explorar cual es el mecanismo que los relaciona. Al
respecto es posible que ocurra aprendizaje social, estimulacion o facilitacién
social de alguno(s) elementos, o bien, que existan presiones selectivas que
favorezcan la aparicion de estos mismos. En esta tesis se abordan estas
preguntas a través del estudio de las llamadas de alarma de cuatro especies
de roedores octodéntidos, los cuales varfan en sus modos de vida. Se
realizd un estudio comparativo entre las cuatro espcies, un estudio de
campo en una especie (Ocfodon degus) y un estudio de la ontogenia de las

llamadas de alarma en O. degus.

Solamente Octodon degus presenta llamadas de alarma situacionaimente
especificas, mientras que Octodon Iunatus, Spalacopus cyanus Yy
Octodontomys gliroides s6lo poseen un tipo de vocalizaciéon de alarma. Por
ofra parte, sélo 0. degus y S. cyanus, las dos especies sociales entre las
estudiadas, presentan respuestas antidepredatorias frente a llamadas de
alarma conespecificas. Estos resultados sugieren que la emision situacional
de llamadas de alarma requiere no sélo de la vida social sino también de
una interaccion frecuente con los depredadores. Ademas, la vida social serfa
un factor preponderante en la aparicion de las respuestas conductuales

frente a las llamadas de alarma.
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Octodon degus muestra llamadas de alarma situacionalmente especificas en
su emisién pero no en su respuesta, sugiriendo que la variedad de
estrategias antidepredatorias tiene un papel importante en la generacién de

respuestas situacionalmente especificas.

Se analiz6 el desarrollo ontogenético de las llamadas de alarma en O. degus
modificando las condiciones sociales de crecimiento temprano de camadas
(convivencia con conespecificos :emparentados versus ausencia de tal
convivencia) en el laboratorio. Los resultados mostraron que las condiciones
sociales no influyen en los elementos de la emision de las llamadas, pero si
son determinantes en el desarrollo de las respuestas conductuales frente a

llamadas de alarma.

Se concluye asi que la vida social es un rasgo que ha influido parcialmente
en la aparicion de sigtemas de alarma situacionalmente especificas a partir
de vocalizaciones"previamente existentes en especies solitarias. Por otra
parte, la vida social es determinante para la existencia de las respuestas
frente a las llamadas de alarma, debido a que genera las condiciones que

permiten el desarrolio epigenético de las respuestas antidepredatorias.
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ABSTRACT

Alarm calls represent an example of intraspecific communicatiori associated
with predator detection. They have three elements: the production of
particular vocalizations, the use of those vocalizations in predator detection
situations, and the adoption of antipredator behavioral responses. The
emission of alarm calls has been shown in many mammal species, some of
which are able to produce differ’ent vocalizations for different predators
species or different degrees of risk. That kind of alarm call is called
situationally specific call, and it can be, or not, associated with a situationally

Il’
i
specific behavioral responses.

Taking into account the previously mentioned three elements of alarm calls, it
is clea:; fhat there is a relationship between the degree of sociality and alarm
calls, given that, in ‘order to observe the three elements operating in a
communicative system, conspecific encounters must occurs. However, it is
unclear how the relationship was originally established and how it is
evolutionarily maintained. To address those questions, it is necessary to
explore if the components of alarm calls are independent of social life and
they are only articulated by social interactions, or if they are developed and
maintained only when the social interactions occurs. If the social life is
required for alarm calls, it is relevant to understand the mechanism

underlying that relationship. The relationship between social life and alarm
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calls maight occurs by means of social learning, social facilitation or selective
processes. In this thesis, these questions were addressed analyzing alarm
calls in four octodontid rodent species, which vary in some aspects of their
life modes. A comparative study with all species, a field study with one focal

specie (Octodon degus) and an ontogenetic study with O. degus were done.

Of the four species, only Octodon degus have situationlly specific alarm calls,
and Octodon lunatus, Spalacopus «cyanus and Octodontomys gliroides have
just one type of alarm vocalization. On the other hand, only O. degus and S.
cyanus, the ftwo social species studied, show antipredator behavioral
responses when cornspecifics calls are played back. The results suggest that
situational emission requires social interaction, but also it requires frecuent
interaction with predators. In addition, social life could be a major factor

influencing the appearance of behavioral responses elicited by alarm calls.

(I

Octodon degus sﬁ‘ow situationally specific alarm calls in the production of
alarm calls but not in the behavioral response evoked by those vocalizations.
This result suggest that variety of antipredator strategies have a important

role in the production of situationaily specific responses.

In order to analyze the ontogenetic development of alarm calls, | modified the
early growing social environment to litters of O. degus in laboratory
conditions (living with related conspecific versus living isolated from

conspecifics). The results show that the social environment has not influence

Xviii




in the emission of alarm calls, but it has a remarkable effect in the

development of behavioral responses elicited by alarm calls.

! conclude that social life is a trait that partially influences the evolution of -
situationally specific alarm systems, and that these vocalizations are
originated from vocalizations that previously exist in solitary species. On the
other hand, social life is determinant for the appearance of behavioral
responses, setting the conditions for the epigenetic development of

antipredator responses.

Xix




- INTRODUCCION GENERAL

La mayor parte de las definiciones de comunicacion intraespecifica
consideran, en alguna medida, que corresponde a un proceso de
transmisidon de informacion enire dos organismos a través de una sefial
(Dawkins & Krebs 1978, Bradbury & Vehrencamp 1998, Marler 1977,
Dusenburry 1992, entre otros). Sintprofundizar en un andlisis de la utilidad de
tal concepcion, se requiere una definicién operacional o fenomenologica del
concepto, que indique exactamente qué fendmeno debe percibir un
observador para calificarlo como comunicacion intraespecifica. La definicion
de Wilson (1975) es una de las pocas que no recurre a la nocion de
informacion, senalando que “ocurre comunicacién cuando una accién o
sefial dada por un organismo es percibida por otro, el cual altera su espectro
de probabilidades conductuales, en un proceso adaptativo para alguno de

los participantes o‘.para ambos”.

El repertorio de sefiales y conductas de respuesta que se intercambian en la
comunicacién intraespecifica es de variada naturaleza sensorial y motora,
repertorio que es utilizado en diferentes contextos, tales como el
apareamiento, el cuidado parental, la dispersion espacial y mantencion de
territorios, y, en animales de vida social, en el establecimiento y mantencion
de los vinculos sociales. Existe una estrecha relaciéon entre la trama de

relaciones de la vida social y la comunicacion intraespecifica, siendo esta




Gitima una suerte de “cemento” de las interacciones sociales (Bradbury &
Vehrencamp 1998). La integracién social, es decir, todos aquellos procesos
que organizan las relaciones sociales, se asienta sobre los mecanismos dg
comunicacion intraespecifica. Otro importante contexto de intercambic de
sefiales comunicativas es el que se asocia con sefales ambientales, siendo
las mas usuales la comunicacion relacionada con el encuentro y manejo del
alimento y la relacionada con la deteccion de depredadores (Bradbury &

Vehrencamp 1998). B

La comunicacion intraespecifica asociada a sefiales ambientales, es o puede
ser afectada por larvida social, a través de varios mecanismos, que van
desde el aprendizaje social de patrones conductuales, la estimulacién o
facilitacidn social de los mismos, hasta mecanismos evolutivos como la
presencia de presiones adaptativas particulares y otros mecanismos
epigenéticos (Marler 1977, Bertram 1978, Terkel 1996, Galef 1996, Hauser

1996).

En la presente tesis se explora la relacién entre la vida social y un tipo
particular de comunicacidn intraespecifica en torno a la deteccidon de
depredadores, las llamadas de alarma. Estas se definen como
vocalizaciones que se emiten ante la deteccion de un depredador por uno o
algunos individuos, alertando a otros conespecificos de la existencia de un
riesgo de depredacion (Klump & Shalter 1984). La produccion de llamadas

de alarma es una caracteristica que ha sido descrita en diversas especies de




mamiferos y aves (Klump & Shalter 1984). Algunas de estas especies
pueden emitir mas de un tipo de vocalizacién de alarma, dependiendo de ia
clase de depredador detectado (e.g., Cercopithecus aetiops (Seyfarth et al
1980), Lemur caffa (Macedonia 1990, Pereira & Macedonia 1991), C. diana
diana (Zurberbuhler et al 1997, Zuberbuhler 2000)), o del nivel del riesgo o
urgencia que enfrenta el emisor de la llamada (e.g., Spermophilus beecheyi
(Owings & Virginia 1978), S. beldingi (Sherman 1977, 1985, Robinson
1980,1981, Leger et al 1984), :S. richardsonii (Davis 1984), Marmota
marmota, M. caudata aurea, M. flaviventris, M. olympus, M. caligata y M.
vancouverensis (Blumstein & Arnold 1995, Blumstein 1995a,b, Blumstein
1999), Tamias striatus (Weary & Kramer 1995), Rhombomys opimus
(Randall et al 2000)). Este tipo de llamadas de alarma, en que hay mas de
una “variante”, las que son emitidas de acuerdo a la situacién de
depredacion, son denominadas /lamadas situacionalmente especificas
(sensu Macedonia & Evans 1993, Blumstein & Arnold 1995). Muchas de las
especies que emiten llamadas situacionalmente especificas, exhiben una
simetria entre la produccién y la recepcion de las llamadas, es decir,
responden con conductas diferentes cuando escuchan las diferentes
“variantes” (e.g., Owings & Virginia 1978, Robinson 1980, Leger et al 1984,
Owings & Hennessy 1984, Sherman 1985, Weary & Kramer 1985,
Macedonia 1990, Pere;ira & Macedonia 1891, Zuberbiihler et al 1999b). Sin
embargo también hay otras especies, especialmente entre los roedores, que

aln teniendo un repertorio de Hamadas situacionalmente especificas no




responden de manera diferente a cada una de ellas (e.g., Weary & Kramer

1995, Blumstein & Armold 1995, Blumstein 1995a-b).

A pesar que la relacion entre la vida social y la complejidad de los patrones
de comunicacién ha sido propuesta y documentada, hay escasos trabajos
que hayan analizado en particular a relacion de las llamadas de alarma con
la vida social. Uno de los pocos ejemplos lo constituye el trabajo de
Blumstein & Armitage (1997), quienes usando el método comparado en
scilridos, ponen a prueba la hipétesis que la mayor complejidad social
promueve un mayor repertorio de llamadas de alarma. Ellos no encuentran
apoyo a su hipétesis, sin embargo, su evaluacion de la complejidad de las
llamadas de alarma sélo considera aspectos de la emisioén de llamadas de
alarma, y no considera el uso de las [lamadas de alarma ni las respuestas
que éstas evocan. La comprension de la influencia social sobre las llamadas
de alarma, requiere {primeramente que sean distinguidos tres componentes
enla comunicaciéa vocal que implican un creciente grado de complejidad en
el sistema comunicativo: la produccion, es decir, la emision a través del
aparato vocal de sonidos con particulares propiedades acusticas; €l uso,
entendido como la emisioén de las vocalizaciones en contextos especificos; y
la respuesta, o adopcién de conductas especificas que se gatillan cuando los
individuos perciben una vocalizacién determinada. Cualquiera de estos tres
componentes de las llamadas de alarma puede ser afectado por la vida
social, y es esperable que la vida social o bien complejize aspectos de la

produccién (e.g.,aumente el repertoric), o permita la contextualizacion de las




llamadas, restringiendo su uso a determinadas situaciones y/o especificando
las respuestas que estas sefiales evocan en los individuos receptores
(Hauser 1996, Janik & Slater 2000).

Sila vida s:ocial afecta alguno de los componente de las llamadas de alarma,
es posible hacer algunas predicciones en torno a diferencias entre especies
sociales y especies solitarias o de habitos menos sociales. Es esperable que
las primeras tengan un mayor repertorio de llamadas de alarma y/o un uso
mas restringido a situaciones 'parﬁculares de depredacion y/o generen
respuestas antidepredatorias ante las llamadas de alarma de su especie

diferente a las que provocarian otros ruidos o llamadas heteroespecificas.

En el capitulo | se estudian las predicciones acerca de ias caracteristicas
que deberian tener ios sistemas de llamadas de alarma en animales de
especies sociales o solitarias. Alli se han analizado la estructura de éstas y
las respuestas qhe éstas evocan en cuatro especies de la familia
Octodontidae, una familia monofilética perteneciente al sub-orden
Histricognathi, del orden Rodentia. Las. especies estudiadas, Ocfodontomys
gliroides, Ocfodon degus, Octodon lunatus y Spalacopus cyanus, presentan
variacion en su habitos de sociabilidad y en su ecclogia (e.g., habitats,
depredadores) lo cual representa una oportunidad para analizar, por una
parte, el efecto de la vida social sobre los componentes de las llamadas de
alarma, y por ofra, la influencia de sus relaciones con los depredadores y las

eventuales influencias del habitat en la estructura de las sefiales. Se realizb




un estudio interespecifico en condiciones de cautiverio, debido a la dificultad
de observar en condiciones naturales las conductas de llamadas de alarma
en especies de habitos nocturnos y bajos nimeros poblacionales {e.g., O.
lunatus, O. gliroides). Ademéas esta aproximacion permitié realizar
experimentos en condiciones controladas y homogéneas para todas las

especies.

Con el fin de entender las propiedades de las llamadas de alarma, en su
emision y en su percepcién o respuesta, en el contexto natural en el que
ellas se utilizan, se realizd un estudio de campo en una Unica especie, O.
degus. En los capitulos Il y [l se describen las llamadas de alarma en vida
libre de O. degus, que, ademas de ser una de las dos especies de
sociabilidad mas desarrollada dentro de las estudiadas, presenta
caracteristicas como habitos diurnos, altos tamafios poblacionales y
tolerancia a la actividad humana, que permiten su cbservacion y medicion de
conductas en vida libre (véase por ejemplo, Fulk 1976, Yanez 1976,
Vasquez et al. 2002, Ebensperger & Wallem 2002). Esta aproximacion
permite, ademas de la descripcién de las conductas de comunicacion en el
contexto natural en que ocurren, la comparacién con las conductas de
individuos de la misma especie en cautiverio, y de este modo entender como

el cautiverio puede afectar los comportamientos en estudio.

Aln cuando se establezca que la sociabilidad tenga influencia sobre ia

estructura de las llamadas de alarma en cualquiera de sus aspectos, queda




abierta la pregunta acerca de los mecanismo proximales que determinan
esta relacién. Como se ha sefialado, hay dos grandes mecanismos posibles:
un proceso adaptativo, que confiera mayor adecuacion biolégica a los
organismos que utilizan llamadas de alarma (emision y respuesta) respecto
de los que no lo hacen, suponiendo que la presencia o ausencia de
conductas involucradas en las llamadas de alarma son innatas, o bien, un
proceso de modificacién ontogenética en que las condiciones sociales
influyen en tal modificacién, lo cual supone la existencia de una capacidad
de utilizar las llamadas de alarma que puede © no desarrollarse,
dependiendo de la presencia de ciertas condiciones sociales.
p

La emisién de una vocalizacidn de alarma implica en ciertos casos el
aumento de la probabilidad de ser detectado y depredadoe (Sherman
1977,1985), v la pregunta de por qué un animal exhibe esta conducta
aparentemente alfruista ha concitado el interés y el debate de bidlogos
evolutivos y ecélobos conductuales (Hamilton 1963, Maynard-Smith 1965,
Trivers 1971, Charnov y Krebs 1975, Dawkins 1976). Se ha propuesto la
existencia de beneficios asociados a la emisién de llamadas de alarma tales
como escape sincronizado (Dawkins 1976, Sherman 1985), altruismo
reciproco (Trivers 1971) y seleccién de parentesco (Hamilton 1963,
Maynard-Smith 1965, Sherman 1977, 1985), entre otros. Esta Ultima idea,
que propone que la emision de vocalizaciones ha evolucionado a partir de

beneficios indirectos, ha sido reforzada por la observacion que la vida social

y la presencia de llamadas de alarma estén asociadas (Shelley & Blumstein




2004} y porque la mayor parte de las estructuras sociales entre mamiferos y
aves se funda en estructuras de parentesco genético cercano (Hepper

1991).

Las hipdtesis que explican los mecanismos proximales de la relacion entre
vida social y llamadas de alarma han tenido mucho menos desarrollo tedrico.
Al respecto, mas alla de la existencia de un beneficio adaptativo producido
por emitir lamadas en presencia _de conespecificos emparentados
genéticamente, la vida social puede permitir el desarrolio ontogenético de las
flamadas de alarma. Esta hipotesis implica que las llamadas de alarma son
rasgos plasticos, que se adquieren durante la ontogenia en determinadas
condiciones mediante el aprendizaje social. Pese a que la evidencia apunta
a que la produccion de las llamadas de alarma entre los mamiferos no son
aprendidas {Seyfarth & Cheney 1997), no ocurre lo mismo si se examina el
uso y el reconocimiento de las vocalizaciones. En primates, hay evidencia de
la existencia de "aprendizaje del uso de las llamadas de alarma; en
Cercophithecus aethiops, por ejemplo, los juveniles emiten distintas
llamadas en contextos similares a los que provocan las llamadas en los
adultos, pero claramente discriminan menos que éstos entre los animales
que efectivamente representan depredadores (Seyfarth et al 1980, Cheney &
Seyfarth 1990, Bradbury & Vehrencamp 1998). En relacion a la ontogenia
de las respuestas a llamadas de alarma, los juveniles de algunas especies
de primates tienen conductas que revelan una habilidad discriminativa mas

pobre que los adultos, la cual se va enriqueciendo hacia la adultez, como es




el caso de ciertas especies de primates (Seyfarth et él 1980, Rydén 1982,
Cheney & Seyfarth 1990). Antecedentes proporcionados por los trabajos de
Mateo (1996) y Mateo & Holmes (1997, 1989a-b), en la ardilla terrestre
Spermophilus beldingi, muesitran que el desarrollo ontogenético de las
conductas antidepredatorias asociadas a las llamadas de alarma cambién
notoriamente desde el momento de emergencia natal (i.e., momento en que
las crias salen por primera vez de [a madriguera de nacimiento) hasta los
dias previos a la dispersién natal (i.e., momento en que los juveniles
abandonan el grupo y el territorio donde nacieron), mostrando un progresivo
aumento en la selectividad de las respuestas.
"

La hipdtesis de aprendizaje social en el uso y la comprension de las
lamadas de alarma es explorado en el capitulo IV y V de esta tesis,
mediante experimentos en que se modifics el ambiente social de crecimiento
de camadas de Ocfodon degus, para luego estudiar en distintos momentos

de la ontogenia el desempefio de los individuos en la produccién de y

respuesta a llamadas de alarma.

Una integracién resumida de todos los elementos que esta tesis aborda, es
la siguiente: Las llamadas de alarma son un rasgo cuya emision tiene un
fuerte componente innato, por lo que se espera que aparezca tanto en
especies sociales como solitarias. Se espera por consiguiente que la
intervencion del ambiente social temprano en especies sociales no tenga

efecto sobre la emision de las llamadas. Por otra parte, el uso y/o la




10

L
A

respuesta a las llamadas de alarma esta mediado por la experiencia social, j |
por lo cual se espera que las especies sociales respondan a las llamadas ‘de
alarma conespecificas de una manera adecuada (antidepredatoria) y
diferente de la que muestran ante una llamada heteroespecifica, lo cual no
ocurrira en especies solitarias o de habitos sociales poco desarrollados. La
relacion entre la vida social y las llamadas de alarma se establece a través
del aprendizaje social del uso y/o respuesta ante las llamadas de alarma, por
lo cual se espera que individuos de especies sociales, privados de sus
ambientes sociales naturales durante su desarrollo temprano, no réspondan
a las llamadas de alarma conespecificas o, alternativamente, no lo hagan

adoptando conductas antidepreadatorias.
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CAPITULO|
VARIACION INTERESPECIFICA EN LLAMADAS DE ALARMA DE
ROEDORES OCTODONTIDOS

INTRODUCCION

Para el fendmeno de la comunicacion [ntraespecifica, muchos autores han
propuesto definiciones que describen con precisién y generalidad que es la
comunicacién intraespecifica (Dawkins & Krebs 1878, Bradbury &
Vehrencamp 1998, ‘;rMarIer 1977, Dusenburry 1992, entre oftros). Wilson
(1975), utiliza una definicion estrictamente fenomenoldgica, que define la
comunciacion intraespecifica como la adopcién recurrente y predecible de
conductas por parte de un organismo como rgspuesta a ofras conductas
exhibidas por otro ,organismo de la misma especie. La comunicacién
intraespecifica es ‘el sustento de las procesos de integracién social que se
dan en los organismos de habitos gregarios (Bradbury & Vehrencamp 1998).
Sin embargo, los animales sociales también exhiben comunicacion
intraespecifica asociada a la deteccién de sefiales ambientales externas,
sefiales como el alimento (e.g., comunicacion de reclutamiento en torno a
recursos) y los depredadores (e.g., llamadas de alarma, llamadas

aglutinantes) (Bradbury & Vehrencamp 1998).
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Las conductas comunicativas asociadas a sefiales ambientales han tenido
un papel importante en la explicacién de la evolucion de la vida social a citn
través de la seleccion de parentesco, ya que, desde la perspectiva de la . ‘
seleccién natural, comunicar la deteccion de alimento o la presencia de
depredadores puede aportar beneficios al grupo de animales emparentados
geneticamente (Hamilton 1964, Alexander 1974, Hoogland 1981, Hoogland
1995, Bradbury & Vehrencamp 1998). La proteccion que la vida social daria
contra los depredadores a fravés del aumento de la tasa de vigilancia,
implica la existencia de un mecanismo de comunicacion que permita advertir

la presencia de los depredadores cuando éstos son detectados por un

animal en vigilancia ¢{Rodriguez-Gironés & Vasquez 2002).

Aunque no se sefiala explicitamente, la hipdtesis que sefiala a la
comunicacién intraespecifica como un beneficio de la vida social asociado a
la proteccién contra lps depredadores, supone, en términos evolutivos, que
los mecanismos de la comuniciacion existen previos al desarrollo de la
sociabilidad. Se ha considerado tradicionalmente que ciertas conductas dan
origen a sefales comunicativas en el curso de la interaccion con
conespecificos (Bradbury & Vehrencamp 1998, Maynard Smith & Harper
2003). Sin embargo, no es claro si el establecimiento del significado de la
sefial, es decir, la asociacion de respuestas especificas evocadas por las

sefiales, precede o no al establecimiento de las relaciones sociales.
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En el caso particular de las llamadas de alarma, i.e., vocalizaciones qﬁe se
emiten ante la presencia de depredadores y que alertan a los conespecificos
del peligro (Klump & Shalter 1984), existen escasos estudios que exploren el
impacto de la vida social sobre el uso de estas sefiales. Una excepcion a
esta tendencia corresponde al trabajo de Blumstein & Armitage (1997),
quienes, a través de un estudio comparativo entre especies de roedores
scitridos, pusieron a prueba la hipdtesis de que la complejidad de las
estructuras sociales habrfa favorecido un mayor tamario del repertorio de
vocalizaciones de alarma. Los resultados de este trabajo no permitieron dar
sustento a dicha hipétesis, y los autores sugirieron que otros factores
podrian dar cuenta de la cantidad de llamadas de alarma que una especie
exhibe, tales como las limitaciones de la morfologia del- aparato vocal,
influencias del ambiente actistico en la transmisién de las vocalizaciones, y
diferencias en las estrategias de escape frente a los distintos depredadores.
Es necesario precisar que Blumstein & Armitage (1997) analizan la relacién
de la sociabilidad con la produccion o emisién de distintas vocalizaciones de
alarma (tamafio del repertorio de llamadas de alarma), sin embargo no
consideran en su andlisls la recepcién de las llamadas de alarma. La
recepcién y reconocimiento de las llamadas de alarma se asocia con la
capacidad de los individuos que escuchan la llamada y adoptar una
conducta antidepredatoria adecuada. Esta capacidad no necesariamente se
asocia con la vida social de la misma manera que la de producir un

repertorio de llamadas de alarma.
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En general se considera que las llamadas de alarma de los mamiferos
exhiben poca plasticidad, no habiendo evidencias de especies que aprendan
sus llamadas de alarma (Snowdon & Elowson 1992, Hauser 1996, Blumstein
& Armitage 1997). Sin embargo, no ocurre lo mismo con las respuestas a las
llamadas de alarma, ya que existen evidencias de que éstas son modificadas
con la experiencia (Seyfarth & Cheney 1997, 1986, Janik & Slater 2000,
Griffin 2004). Janik & Siater (2000) definen el concepto ‘de “aprendizaje
contextual” como el proceso mediante el cual una conducta (o sefal) ya
existente en un individuo, es asociada a un contexto nuevo como resultado
de la experiencia de tal individuo con otros individuos que la usan en tales
contextos. En el aprendizaje contextual se distingue a su vez el aprendizaje
del uso de la sefal (cuyo sujeto es el emisor de la sefial, el cual aprende a
emitir la sefial en situaciones determinadas y especificas) y el aprendizaje de
la comprensién de la sefial (cuyo sujeto es el receptor de la sefial, que
aprende a responder de una manera particular cuando percibe tal sefial).
Esto significa que: aun cﬁando el repertorio de llamadas de alarma de una
especie sea fijo e innato, la produccién de esas vocalizaciones en ciertas
situaciones y el reconocimiento de éstas como llamadas de alarma, podrian
ser procesos aprendidos en la interaccion con individuos conespecificos.
Una de las predicciones que implica la hipétesis de aprendizaje de la
comprension o significado de las llamadas de alarma, es que la respuesta
antidepredatoria ante llamadas de alarma conespecificas debiera ser
conspicua y diferente de la exhibida ante llamadas de heteroespecificos en

especies de habitos sociales. Por su parte, especies de habitos solitarios no
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presentarian respuestas antidepredatorias o indicativas de percepcion de
peligro de depredacion y sus respuestas conductuales no se distinguirian de

las producidas frente a ilamadas de alarma de heteroespecificos.

Existen otros elementos ademés de sociabilidad que pueden tener impacto
sobre la evolucion de las llamadas de alarma, ya sea en la produccion o en
la recepcion de estas sefiales. Se ha mencionado al ambiente acustico como
elemento importante en la determinacién de las caracteristicas de las
vocalizaciones (Morton 1975, Blumstein & Daniel 1897). Esto se debe a que
el medio por el cual se propagan las ondas de sonido incluye factores
abidticos (determinados por las condiciones atmosféricas, la estructura de la
- superficle del suelo y cobertura vegetal) y biéticos (sonidos producidos por
otros seres vivos) (Blumstein & Daniel 1997). Estos factores pueden
modificar aspectos de la estructura acUstica, por procesos de atenuacion,
degradacién, competencia con el ruido de fondo, enire otros (Wiley &
Richards 1978, D‘ﬁsenbery 1992, Endler 1992, Forrest 1994). Dado este
efecto del ambiente sobre la transmisién de las vocalizaciones, desde una
perspectiva seleccionista, la estructura de las vocalizaciones deberfa estar
ajustada de tal forma de que maximice la fidelidad de la transmisién entre el
emisor y el receptor, en especial en los casos en que una gran distancia los
separa. Esta hipétesis se conoce como “hipétesis de adaptacion acustica”

(Morton 1975).
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Por otra parte, se ha postulado que la relacién que se establece con los
depredadores y la naturaleza de las conductas antidepredatorias que e’stos
generan en las presas, son determinantes en las respuest‘as ante llamadas
de alarma. Se ha propuesto que el repertorio de llamadas de alarma y su
relacién con situaciones de depredacion va]riables, es influido por la gama de
respuestas antidepredatorias que los organismos pueden adoptar
(Macedonia 1990, Evans 1997, Blumstein 1999). Esta gama de respuestas
puede estar determinada por respuestas que varian en su magnitud (e.g.,
desde vigilancia cuadripeda, a vigilancia bipeda, a huida) o en su calidad
(e.g., huida subiendo a un arbol, huida bajando de un arbol) (Macedonia &
Evans 1993). De esta manera, la intensidad de la respuestas y el modo de
escapar de los depredadores, que a su vez se asocia con la naturaleza y la
cantidad de depfedadores, impulsaria la evolucion de la complejidad de la
comunicacién (Macedonia & Evans 1993, Macedonia 1990, Evans 1997,

Blumstein 1899).

En el presente capltulo se realizd una comparacion de los aspectos mas
relevantes de la comunicacién vocal en llamadas de alarma, entre cuatro
especies filogenéticamente emparentadas de roedores caviomorfos de la
familia Octodontidae. Los aspectos de la comunicacion vocal que se
abordaron se relacionan con la produccion de llamadas de alarma (tamario
del repertorio, caracteristicas acusticas de las llamadas), y con la recepcién
y reconocimiento de las mismas (como responden los animales a la

presentacién de las vocalizaciones). Las cuatro especies estudiadas son
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Octodontomys gliroides, Octodon degus, Octodon lunatus y Spalacopus
cyanus, las cuales difieren en sus habitos de sociabilidad, en aspectos del

ambiente actstico y de la interaccion con los depredadores.

Octodon degus es una especie con hébitos diunos y marcadamente
sociales (Fulk 1976, Yarnez 1976, Mann 1978, Yanez & Jaksic 1978,
Vasquez 1997, Ebensperger et al. 2004). Los individuos de esta especie,
viven en sistemas de galerias subterraneas, pero realizan la mayor parte de
las actividades cotidianas, coho aflimentacién e interacciones sociales, fuera
de ellas (Fulk 1976, Yanez 1976, Yafiez & Jaksic 1978, Vasquez 1997). Se
ha documentado la emision de “chillidos” en degus de vida libre ante la
presencia de rapacés (Le Boulengé & Fuentes 1978, Vasquez 1997), asi
como la adopcion de conductas de vigilancia y huida en los degus que

escuchan tales chillidos (Yafez & Jaksic 1978).

Por su parte, S. cyanus es un roedor de habitos estrictamente fosoriales,
altamente social (l;eig 1970, Begall et al 1999, Begall & Gallardo 2000) y de
habites diurnos (Murioz-Pedreros 2000, Urrejola et al 2005, Peichl et al
2005). Hay algunas observaciones que sugieren que S. cyanus realiza
actividades supraterraneas (Begall & Gallardo 2000, Veilt et al 2000, Peichl
et al 2005), pero en una proporcién de tiempo y en relevancia biolégica muy
inferior a la exhibida por O. degus. Respecto de la emision de
vocalizaciones, el particular “trino” que emite S. cyanus (Reig 1970,

Eisenberg 1974), se ha mostrado que representa una “lamada de alarma”
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(sensu lato), ya que es emitida en situaciones de stress y aparentemente

provoca conductas de alerta en los receptores (Veitl et al. 2000).

La historia natural de O. lunatus es menos conocida que la de las dos
especies antes mencionadas. Habita zonas costeras rocosas con matorral
denso, sus poblaciones son escasas, sus habitos se consideran solitarios vy
crepuscular a nocturno (Mufioz-Pedreros 2000). No hay evidencia de que
construyan galerias, y su ritmo sde actividad en cautiverio es nocturno
(Ocampo-Garcés et al 2003). No hay reportes de la existencia de
vocalizaciones en esta especie.
p

Por (ltimo O. gliroides, representa una especie ancestral dentro de la
filogenia de la familia (Gallardo & Kirsch 2001, Honeycutt et al 2003), habita
zonas .secas de altura, no posee una gran capacidad para cavar y su ritmo
de actividad es nocturno (Mufioz-Pedredros 2002, Redford & Eisenberg
1992). Aunque no se tienen antecedentes de su conducta social precisa, los
bajos nimeros poblacionales sugieren habitos solitarios o al menos
socialmente poco desarrollados. Se reporta que los individuos de esta

especie poseen un repertorio de vocalizaciones elaborado (Redford &

Eisenberg 1992)

Octodon degus forma parte importante de la dieta de rapaces diurnas como
Parabuteo unicinctus y Buteo polysoma (Simonetti & Otaiza 1982), asi como

de los carnivoros Pseudalopex culapeus y P. griseus (Jaksic et al 1980).
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Spalacopus cyanus representa un 'componente mucho menor de la dieta de
depredadores como T. alba (Simonetti & Otaiza 1982, Ebensperger et al
1991), P. culpaeus y P. griseus (Jaksic et al 1980). A pesar de que no existe
informacién sobre las densidades poblacionales de S. cyanus en los lugares
estudiados, por lo cual no es posible saber la disponibilidad de estos
animales como presa para los depredadores, es posible que los habitos
fosoriales de S. cyanus disminuyan el encuentro con depredadores. De
hecho, se ha propuesto que los habitos de vida subterraneos disminuyen
sustancialmente la exposicion a los depredadores, en particular a
depredadores aéreos (Nevo 1979, Bush et al. 2000, Cameron 2000). Existen
antecedentes de que Octodon lunatus es depredado por Athene cunicularia
y Tyto alba~(Murioz-Pedredros 2002), aln cuando no hay antecedentes
cualitativos de tal interaccion. No hay antecedentes respecto a los
depredadores para O. glircides .

El objetivo de este capitulo es hacer un andlisis comparativo de las
propiedades de las llamadas de alarma y de respuestas a estas senales en
las cuatro especies de roedores caviomorfos antes mencionadas, con el
objeto de comprender los factores que inciden en la comunicacion vocal, y
en particular acerca de la influencia de la sociabilidad. Si este rasgo influye
sobre las llamadas de alarma, se espera que las especies de habitos
sociales mas desarrollados presenten mayores repertorios de llamadas de
alarma y respondan de manera diferente a la presentacion de llamadas

conespecificas respecto de llamadas heteroespecificas. Por ofro lado, si la
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interaccién con los depredadores influye sobre las llamadas de alarma se
espera que las especies fosoriales presenten menores repertorios de

llamadas y menor especificidad de respuesta ante llamadas conespecificas.

METODOS

1. Sujetos:

Se realizaron registros de vocalizaciones y/o registro de conductas evocadas
ante la presentacion de vocalizaciones (véase detalle mas adelante), a un
total de 42 individuos de las cuatro especies de Octoddntidos. Estos
individuos fueron capturados en sus habitats naturales y trasladados a un
bioterio,. donde fueron mantenidos en jaulas de 50x40x35 cm, con alimento
(pellet “Champion” para conejos, alfalfa seca, zanahorias y lechugas) y agua
ad-libitum. El nimero total de individuos utilizados, razén de sexos, la

localidad y fecha de captura se detallan en la Tabla 1.

Tabla 1: Descripcién de individuos, lugares y fechas de captura de las
distintas especies de Octodontidos utilizados en este estudio.

Especie N Macho:Hembra Localidad de Captura Fecha de

Captura

Octodontomys gliroides 3 1.0 Chuzmiza (19° 40’ S; 69°10' W) 04/2002

04/2004

Octodon degus 18 2:5 Rinconada de Maipu (33°29' S, 08/2005
70°53" W)

Octodon lunatus 9 2:6 Los Molles (32°13' S, 71° 27" W} 05/2004

05/2005

Spalacopus cyanus 12 2:1 La Parva 05/2003

(33°19'S, 70° 17" W)
Los Molles (32° 13'S, 71° 27" W) 05/2004
05/2005
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Los experimentos tanto de registro como de presentacion de vocalizaciones
se hicieron dentro de los tres meses después a la captura. Este intervalo de
tiempo permitia que los sujetos se habituaran a las condiciones de

cautiverio, manteniendo el repertorio de conductas naturales.

Los ejemplares de O. degus y S. cyanus fueron capturados usando frampas
de captura en vivo (trampas Sherman para los primeros, cepos para los
segundos), puestas en sistemas de madrigueras identificadas. En el caso de
0. degus se capturaron animales de 5 sistemas, en el caso de S. cyanus de
4 sistemas. Los individuos permanecieron en jaulas junto con los
conespecificos de sus sistemas. En el caso de O. degus los tamafios de
grupo fueron de entre 2 y 6 individuos (media + EE: 3,7520,8 individuos);
Para S. cyanus los grupos fueron de entre 1 y 4 individuos (2,75+0,5
individuos). Los ejemplares de O. gliroides fueron capturados en lugares
distantes 50 m éproximadamente unc de otro, y durante el cautiverio
permanecieron en jaulas individuales. Los individuos de O. lunatus fueron
capturados en 2 sitios, separados por mas de 50 m, y fueron mantenidos

durante el cautiverio con los conespecificos provenientes de su mismo sitio.

2. Experimentos de registro de vocalizaciones:
Los animales fueron trasladados en sus jaulas y con no mas de dos de los
animales de su grupo en el caso que correspondiera (véase arriba), a una

sala de registro, fuera del bioterio y relativamente aislada del ruido exterior.
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Fueron identificados con marcas de tintura inocua en distintas partes del
cuerpo, y se les dejo, previo al inicio de los registros, durante 20 minutos en
la sala de grabacién. Una camara de video (SONY Handycam 460} grabo la
conducta de los animales durante las dos horas que duraron los
experimentos (no se grabaron los primeros 20 minutos de
acostumbramiento), y permitié la observacién de la imagen en un monitor
ubicado en !a sala contigua a la sala de registro. Por otra parte, se ubicé
junto a la jaula un micréfono semidireccional (Sennheiser ME 66) conectado
a una grabadora digital (DAT Sony PCM-M1), que grabo todas las
vocalizaciones y sonidos emitidos por los animales durante el experimento.
Esta grabadora se ubicé en la sala contigua a la sala de registro, conectada
a audifonos que permitieron a un observador escuchar los sonidos
producidos por los sujetos experimentales. El observador registro las
conductas que los animales exhibieron durante la emisién de la vocalizacion
y la identificacion del animal que vocaliza. Cuando no fue posible determinar
las conductas ylo'la identificacion del animal, se analizé posteriormente al
experimento la cinta video grabada. Si aun asi no fue posible identificar el
individuo emisor, el registro de la vocalizacion no fue analizado. Este
procedimiento permiti® obtener registros de llamadas de alarma emitidas
espontaneamente, sin estimulo o contexto identificable, lo cual aumentd la
cantidad de registros independientes para analizar posteriormente. Con el fin
de provocar la emisién de vocalizaciones de alarma ante un humano, cada
20 a 30 minutos una persona ingresé a la sala de registro, permaneciendo

quieta alrededor de un minuto a una distancia aproximada de un metro de la
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jaula, y luego se acercé a la jaula, caminando alrededor de ella otros 60
segundos. La revisién posterior del video permitid la identificacion del
individuo, pero si ella no fue posible, no se consideré tal vocalizacion para el

analisis posterior.

En consideracién de los habitos diumos o nocturnos de las especies
estudiadas, los experimentos se realizaron entre las 9:00 y las 14:00 hrs en
el caso de Octodon degus y Spalacopus cyanus y entre las 17:00 y 20:00 hrs
en el caso de Octodon lunatus y Octodontomys gliroides. Ademas, en estas
Ultimas dos especies se disminuyd la intensidad de la luz ambiente de la sala

experimental a través de un controlador de voltaje.

2.a. Anélisis bioacustico:

Los registros de animales identificados de las cuatro especies fueron
posteriormente adquiridos a 44 kH, usando una tarjeta de conversion
analogo-digital Apb!e Sound Manager de 16-bit, controlada por el programa
Canary 1.2.4. Con este mismo programa se confeccionaron los sonogramas
usando una Transformada Rapida de Fourier {FFT) con una resolucion
temporal de 0.7256 ms y una resolucién de frecuencia de 172.3 Hz (Charif et

al. 1995).

A partir de los sonogramas, se procedié a realizar medidas de variables

temporales y espectrales a las diez primeras silabas de cada llamada. Estas
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medidas se promediaron para cada llamada. Las variables temporales
medidas fueron las siguientes:

1) Namero de silabas: Total de silabas ¢ notas, desde el principio hasta
el final de una llamada. Se consideraba que una llamada terminaba
cuando transcurrian al menos 15 segundos antes de la emision de
ofra llamada.

2} Duracion de siléaba: Tiempo entre el principio y el final de una silaba o
nota, es decir, de la unidad: sonogréfica de frecuencia continua en el
tiempo.

Las variables espectrales medidas fueron las siguientes:

1) Frecuencia deminante: La frecuencia que exhibe la mayor intensidad
o amplitud. :

2) Frecuencia maxima: La frecuencia mas alta observada en el

.sonograma.

3) Numero de sobretonos: Cantidad de bandas de frecuencia que se
distinguen del ruido de fondo.

La figura 1, muestra estas variables en un sonograma de una llamada de

alarma de O. degus.

2.b. Procedimientos estadisticos:

Debido a que de cada llamada de alarma se extrajeron 5 propiedades o
variables dependientes, y debido a que existen dos especies que pertenecen
al mismo género (0. degus y O. lunatus) se realizd primeramente un analisis

muitivariado de varianza anidado (MANOVA anidado). Este andlisis permite




29

observar si existen diferencias entre los grupos de llamadas pertenecientes a
cada' especie y cada género, permitiendo determinar el posible efecio de la
cercania filogenética de las especies congenéricas. Debido a que O. degus
produce al menos dos tipos de llamadas de alarma (vease Resultados y
capitulo 111}, el MANOVA anidado considerd tres niveles: Tipo (uno para cada
especie, y dos para O. degus), especie y género. La variable “tipo” se anida
dentro de “especie",'la gue a su vez se anida en la variable “género” (véase
Harvey & Pagel 1991). Posteriormente, para determinar las variables
aclsticas responsables de las diferencias entre especies, se realizd un
andlisis de funcién discriminante (DFA) utilizando como variable
independiente la especie. De esta manera se identificaron las variables con
mayor capacidad de discriminacién entre las llamadas emitidas por las
cuatro especies de octodontidos. Se realizaron luego pruebas univariadas
(ANOVA, Prueba de Tukey-Kramer) sobre las variables que el DFA arrojé
con mayor capacidad discriminativa. Por Gltimo, se realizé un analisis de
conglomerado jerérquico con objeto de visualizar las similitudes entre las
llamadas de alarma, usando los promedios de las variables que presentan
diferencias significativas enfre especies. Para los andlisis estadisticos se
utilizaron los programas JMP 5.0 (SAS Institute Inc.) y StatView 5.0 (SAS

Institute Inc.).

3. Experimentos de playback:
Estos experimentos se hicieron en individuos de tres especies: O. degus, O.

lunatus y S. cyanus, especies para las cuales se contdé con tamarios
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muestrales adecuados. Los animales utilizados fueron los mismos que se
usaron para registrar las vocalizaciones, con la excepcion de O. degus,
especie en la que se utilizé ur; conjunto de 10 individuos diferentes (6
hembras, 4 machos), pero capturados de la misma manera y en mismo lugar
que los usados para registrar emisién de vocalizaciones. En el caso de S.
cyanus el conjunto de animales usados en esta etapa fue de 9 individuos (6

machos, 3 hembras).

El procedimiento experimental fue idéntico al descrito para los experimentos
de registro de vocalizaciones, con la sola diferencia de que no hubo un
equipo de registro de sonidos y en cambio se ubicd un par de parlantes
activos (Sony SRS-A47) conectados a un computador (Macintosh "G3, 450
mHz) en el que se reproducian las vocalizaciones y sonidos a los que fueron
expuestos los animales. Los parlantes emitieron permanentemente un
conjunto de sonidos grabados en el bioterio, compuesto del ruido ambiente
de tal lugar pero s:n vocalizaciones de ninguna especie. Otra diferencia con
las condiciones experimentales de registro de vocalizaciones es que en este
caso cada jaula tuvo, desde al menos un dia antes de los experimentos, un
frasco de vidrio negro de 25 cm de largo y 8 cm de didmetro, que se dispone

en posicion horizontal en un extremo de la jaula y que actiia como refugio.

Cada 20 minutos, los animales fueron expuestos a la presentacién de una
llamada de alarma conespecifica o heteroespecifica, esto es, a una

vocalizacion registrada en un animal de la misma especie, diferente al sujeto
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del experimento (llamada de alarma conespecifica), 0 a una vocalizacidn de
alarma dada por un roedor de otra especie (llamada de alarma
heteroespecifica). Cada individuo fue expuesto a.ambos tipos de llamada,
con un tiempo no inferior a 20 min y en orden aleatorio. La llamada
heteroespecifica fué una llamada de alarma de O. funatus para O. degus y
S. cyanus'y para O. lunatus una liamada de O. degus emitida en respuesta a
la aproximacién de humano. La eleccion de las llamadas heteroespecificas
obedece al criterio de ser vocalizaciones de alarma que, en razén de las
distribuciones geogréficas de las especies y a los habitos de vida diurno o
nocturno (Redford & Eisenberg 1992), no son oidas por la especie facal en
condiciones naturales, por lo tanto corresponden a estimulos auditivos
nuevos en la experiencia de los animales experimentales. Los individuos de
O. degus, a diferencia de las otras dos especies, son sometidos a dos
llamadas conespecificas, ya que, segun indican resultados de experimentos
en terreno (véase capitulo il), O. degus emite llamadas situacionaimente
especificas que varian en ciertas propiedades temporales. De esta forma,
los animales de esta especie recibieron la presentacion de una llamada de
tiempo internota répida (200 ms entre silabas) y de tiempo internota lenta
(500 ms entre silabas). Los parlantes fueron ubicados a una distancia de 10
c¢m de la jaula y con una amplificacion que producia una intensidad de la
llamada de alarma de 70 dB RMS fast SPL, a esta distancia. Esta intensidad
corresponde al nivel tipico de las vocalizaciones de O. degus y S. cyanus,
registradas a esa distancia en animales en el bioterio. La Intensidad fue

ajustado a 40 dB RMS fast SPL cuando se reproducen llamadas de O.
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lunatus y O. gliroides, correspondiente a una intensidad similar a tales

vocalizaciones registradas a esa distancia en animales en el bioterio.

3.a. Anélisis conductuales:

Los videos grabados se analizaron con objeto de obtener un etograma de
asignacién de tiempo a d}stintas conductas para cada individuo focal. Estos
“presupuestos de tiempo” se hacen con la ayuda de un programa de
construccion de etogramas (Jwatcher 0.9, Animal Behaviour, Maguaire
University), que permite obtener, entre otras variables, el tiempo asignado
(en milisegundos yren proporcidn del tiempo total), a las conductas que
fueron generadas en el etograma. El presupuesto de tiempo es analizado 'en
dos periodos: en los 30 segundos previos a la llamada de alarma, y en los
30 segundos sigulentes, que comienzan con la llamada de alarma. Las
conductas que se definieron para ser observadas en estos dos periodos
fueron:

1) Alimentacién: Comer en cualquier lugar de la jaula {(con excepcion del
refugio) o tomar agua del bebedero.

2) Locomocién: Caminar o moverse en todo el espacio de la jaula,
incluyendo el trepar por las paredes de ia jaula vy girar en la rueda de
actividad.

3) Vigilancia cuadripeda y bipeda: Elevar la cabeza en actitud atenta, en

cuatro patas o parado sobre la patas traseras.
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4) Huida: Moverse rapidamente hacia el refugio o hacia otro lugar de la
jaula donde permanece quieto por algunos segundos.

5) Refugio: Permanencia dentro del refugio.

6) Ofras: Conductas no antidepredatorias no consideradas en las demas
conductas definidas, tales como éxploracic')n, acicalamiento,
interacciones agresivas, permanecer durmiendo, descansando o
inmavil.

7) Giro: Mover y dirigir la cabeza hacia los parlantes por algunos
segundos.

8) Llamada de alarma: Emitir una llamada de alarma.

Estas dos ditimas gonductas, se consideran no excluyentes con todas las

demas. El resto de las conductas son todas excluyentes entre si.

3.b. Procedimientos estadisticos:

A cada sujeto experimental se le presentaron al menos dos llamadas de
alarma, una coneépeciﬁca, y una heteroespecifica, presentadas en orden
aleatorio. En el caso de O. degus cada individuo fue sometido a tres
llamadas, dos conespecificas, y una heteroespecifica. Se aplico una prueba
de Wilcoxon de rangos signados, para detectar las diferencias significativas
entre los perfiles conductuales en los 30 segundos previos a la llamada de
alarma y los 30 segundos que comienzan con e! inicio de la llamada. Se

utilizé el programa estadistico StatView 5.0 (SAS Institute Inc.).
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RESULTADOS

1. Emisién de llamadas de alarma:

Las cuatro especies analizadas emitieron vocalizaciones de alarma en
alguna ocasion frente a la presencia humana. Se logré asi obtener 14
registros de Octodon degué de '8 animales diferentes, 3 registros de 3
animales diferentes de Octodontomys gliroides, 12 registros de 12 individuos
de Spalacopus cyanus, y 8 registros de Octodon lunatus de 8 animales
diferentes. Todas y'las especies emitian una vocalizacién Gnica y
caracteristica en las situaciones de presencia humana, pero O. degus emitic
dos llamadas que diferian claramente en el intervalo entre notas (véase mas
abajo), diferencia que también existe en animales de vida libre (véase
capitulo II). La figura, 1 muestra sonogramas caracteristicos de las llamadas

de alarma de cada una de las especies.

Existen diferencias generales entre los distintos tipos (véase Métodos) de
llamadas de alarma pertenecientes a las 4 especies (A de Wilks = 0,000085;
p<0,0001). No se observa efectos del nivel de especie (A de Wilks = 0,242:
p=0,81), ni del nivel de género (A de Wilks = 1; p>0,99), lo cual indica que las
diferencias entre llamadas en las variables medidas no se asocian con Ia
pertenencia a la especie en el caso de O. degus, ni con la pertenencia al

género en el caso de O. degusy O. lunatus.
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A partir de las cinco variables consideradas en este analisis, el DFA genero
un modelo gue con cuatro funciones candnicas logré dar cuenta del 100% de
la discriminacion entre las vocalizaciones. Las variables utilizadas para el
modelo, y que por la tanto son las que mejor discriminan entre los grupos de
llamadas son la frecuencia dominante (F=23,89; p<0,00001), el nimero de
sobretonos (F=9,4; p<0,00001) y la frecuencia maxima (F=4,58; p=0,006)
(Figura 2, Tabla 2). El modelo asigna a_su grupo de proveniencia correcto el

100% de los casos.
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Figura 2. Grafico dé las dos primeras funciones canénicas (véase texto y
tabla 2) de un andlisis de funcion discriminante hecho sobre variables
acUsticas a vocalizaciones de cuatro especies de Octoddntidos. Circulos
grises: Octodon degus ante humano quieto (O. degus/quie); circulos negros:
O. degus ante acercamiento humano (O. degus/acer); circulos blancos:
Octontomys gliroides; cruces: Spalacopus cyanus; cuadrados: Octodon
lunatus.” L.os circulos indican el promedio, en el centro, y un limite de
confianza de 95%.

Tabla 2. Detalles candnicos de analisis de funcidn discriminante hecho sobre
cinco variables aclsticas a vocalizaciones de cuatro especies de
Octodontidos.

Valor propio Porcentaje| Porcentaje acumuladoj Cormrelacidn candnica
37,5074019 86,3370 86,3370 0,98693007
5,09911177 11,7375 88,0745 0,91435316
0,76298542 1,7563 99,8308 0,65786042
0,07351449 0,1682 100,0000 0,26168723

Valor propio Frecuencia| Frecuencia maxima Sobretonos Tiempo

dominante Internota

Variable 1,1346812 0,2063314 -0,397198 0,0018954
candnica 1

Variable -0,126074 -0,192774 0,2883822 0,0026264
candnica 2

Variable 0,5625161 -0,252564 0,740632 -0,000667
candnica 3

Variable -0,463624 0,3638625 ~0,12719 0,0001746
canénica 4
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La frecuencia dominante de las llamadas son significativamente diferentes
entre especies (F= 124,5, p< 0,0001, n=37). Spalacopus cyanus y O.
gliroides poseen frecuencias dominante inferiores a las de Octodon (S.
cyanus : 1,37 £ 0,26 kH, n=8; O. gliroides : 5,1 + 0,28 kH, n=3), en tanto que
O. lunatus y Q. degus presentan llamadas que no se distinguen en relacion a
su frecuencia dominante (O. lunatus: 8,38 + 0,31 kH, n=8; O. degus
(acercamiento): 7,98 + 0,32 kH,'n=8; Q. degus (presencia quieta): 9,1+
0,37kH, n=6) (Figura 3A). La frecuencia maxima de las llamadas difiere
significativamente entre las llamadas de las especies (F=12,37; p<0,0001).
Spalacopus cyanus’ es la especie responsable de tal diferencia, ya que
presenta una frecuencia méaxima significativamente menor (S. eyanus: 11,23
+ 0,96 kH, n=8; O. gliroides: 17,16 + 1,05 kH, n=3 ; O. lunatus: 18,25 + 1,17
kH, n=8; O. degus (acercamiento): 20,24 + 1,17 kH, n=8, O. degus

(presencia quieta): 18,89 + 1,35 kH) (Figura 3B).

Por dltimo, la cantidad de sobretonos es también significativamente diferente
entre especies (F= 10,13; p<0,0001). El andlisis de diferencias a posteriori
indica que O. Junatus presenta significativamente menos sobretonos que O.
degus, mientras que O. gfiroides y S. cyanus no son diferentes a ninguna de
las especies de Oclodon (S. cyanus: 5,77 + 0,48, n=8; O. gliroides : 2,55 *
0,52, n=3; O. lunatus: 1,92 + 0,59, n=8; O. degus (acercamiento): 5,46 +

0,59, n=8, O. degus (presencia quieta): 4,57 * 0,68) (Figura 3C). Las
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Figura 3. Media y error estandar de (A) frecuencia dominante, (B) frecuencia maxima
y (C) nimero de sobretonos de las cuatro especies de Octodéntidos. Las letras sobre
cada punto indican diferencias significativas en las comparaciones a posteriori entre
grupos segun la prueba de Tukey.
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diferencias y similitudes entre las cuatro especies debidas a las tres ~
variables actsticas analizadas, se pueden visualizar en un anilisis jararquico
de cluster (Figura 4), en el que las ramas representan a cada especie y/o
tipo de llamada y la distancia entre ellas es funcién de su similitud

combinando las variables actsticas analizadas.

O. degus (Acercamiento)
0. degus (Quieto) —J

i p——
O. lunatus

S. cyanus*

Figura 4. Dendrograma hecho a partir de un andlisis jerarquico de cluster
con las medias de las variables frecuencia dominante, frecuencia maxima y
numero de sobretonos de las llamadas de alarma de cuatro especies de
Octodéntidos. Para O. degus se muestra la llamada emitida ante
acercamiento humano y ante humano quieto.
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b. Experimentos de presentacién de llamadas:
b.a. Octfodon degus:

La presentacidn de llamadas conespecificas a Octodon degus generd
un cambio en las conductas antidepredatorias, tanto al ser presentadas
llamadas rapidas como lentas. La presentacion de una llamada rapida
provocé diferencias significativas en el tiempo dedicado a conductas de
vigilancia entre los momentos analizados. Las diferencias se produjeron por
un aumento significative de la vigilancia en el momento de la llamada,
respecto del momento previo a la presentacidn (Prueba de Wilcoxon de
rangos signados: Z= -2,37, p=0,018) (Figura 5a). También se produjo una
disminucion de la cghducta de locomocion y alimentacion en el momento de
la presentacién de la llamada rapida (Prueba de Wilcoxon: Locomocion: Z= -
2,02 p=0,04; Alimentacién: Z=-2,37, p=0,04) (Figura 5b y Figura 5c). Las
demas -conductas no cambiaron significativamente entre los periodos
analizados (Prueba de Wilcoxon: Otras: Z=-1,5 p=0,14; Huida: Z=0, p>0,99;

Permanencia en réfugio: Z=0, p>0,99).

Frente a la presentacion de una llamada lenta, los individuos de O. degus
disminuyeron significativamente el tiempo dedicado a locomocion y un
aumento de la vigilancia entre el momento antes y el momento durante ia
llamada (Prueba de Wilcoxon de rangos signados: Z=-2,201, p= 0,027,
Vigilancia: Z= 2,201, p= 0,027) (Figura 6a). En el resto de las conductas
analizadas no se observé cambios significativos en respuesta a la emision

de una llamada de alarma lenta (Prueba de Wilcoxon de rangos signados:




41

Alimentacién: Z=-1,8, p=0,07; Otras: Z=-1,8, p=0,07; huida: Z=0, p>0,99;

permanencia en refugio: Z=0, p>0,99).

La presentacidon de una llamada heteroespecifica no generd cambios
significativos en el tiempo asignado a las conductas analizadas (Prueba de
Wilcoxon de rangos signados: Vigilancia: Z=-1,7 p=0,08; Locomocion: Z=-1,8
p=0,07, Alimentacién: Z=-1,3 p=0,18; Otras: Z=-0,5 p=0,6; huida: Z=0,

p>0,99; permanencia en refuéio, Z=0, p>0,99)(Figura 7a a 7).
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Figura 5. Tiempo asignado (media + EE) de O. degus a conductas de vigilancia
(a), locomocién (b), alimentacion (c), otras (d), permanencia en refugio (e) y huida
(f), ante la presentacion de llamadas de alarma conespecifica rapida. Las lineas
con asteriscos indican diferencias significativas segln la prueba de Wilcoxon de
rangos signados.
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Figura 6. Tiempo asignado (media = EE) de O. degus a conductas de
vigilancia (a), locomocién (b), alimentacién (c), otras (d), permanencia en
refugio (e} y huida (f), ante la presentacién de llamadas de alarma
conespecifica lenta. Las lineas con asteriscos indican diferencias
significativas segin la prueba de Wilcoxon de rangos signados.
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Figura 7. Tiempo asignado (media + EE) de O. degus a conductas de vigilancia
(a), locomocidn (b), alimentacion (c), otras (d), permanencia en refugio (e) y huida
(), ante la presentacion de llamadas de alarma heteroespecifica. Las lineas con
asteriscos indican diferencias significativas segin la prueba de Wilcoxon de

rangos signados.
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b.b. Octodon lunatus:

Ante la presentacién de una llamada de alarma conespecifica, los
individuos de O. lunatus cambiaron sus perfiles conductuales disminuyendo
el tiempo asignado a locomacion y aumentando el tiempo de otras conductas
no antidepredatorias (Prueba de Wilcoxon de rangos signados: Locomocion:
Z=-2,0 p= 0,04; Otras: Z=-2,0 p= 0,04) (Figura 8b y Figura 8d). La
vigilancia no aumentd signiﬁcativ'amente (Prueba de Wilcoxon de rangos
signados: Z=-1,8 p= 0,07) (Figura 8a). Tampoco se detectaron cambio
significativos en las conductas de alimentacion, huida y permanencia en
refugio (Prueba de Wilcoxon de rangos signados: alimentacion: Z=0, p>0,98,
huida: Z=0, p>0,89; permanencia en refugio, Z=0, p>0,99) (Figura 8c, Figura

8d y Figura 8f)

Frente a la presentacion de una llamada heteroespecifica de O. degus, los
individuos de O. ff;rnatus no modificaron significativamente ninguna de las
conductas analizadas {Prueba de Wilcoxon de rangos signados: Vigilancia:
Z=-1,8 p= 0,07, Otras: Z=-1,8 p=0,06; Locomocién: Z=0, p>0,99;
Alimentacion: Z=0, p>0,99; Huida: Z=0, p>0,99; Permanencia en refugio:
Z=0, p>0,99) (Figura 9a a 9f).
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Figura 8. Tiempo asignado (media £ EE) de O. lunatus a conductas de vigilancia (a),
locomocion (b), alimentacion (c), otras (d), permanencia en refugio (e) y huida (f),
ante la presentacion de llamadas de alarma conespecifica. Las lineas con asteriscos
indican diferencias significativas segtn la prueba de Wilcoxon de rangos signados.




47

(b)

Dl

0.9 (a)
0.8
0.7
0.6
0.5-
0.4
0.3-
0.2
0.1

0- " s

Anies Durante Antes Durante

el b

|

Proporcion del Tiempo
Proporcion del Tiempo
COOOOOO00
O = N W (;J"I Oy =~ 00 D wa

0.94(c) (d) —
0.8-
0.7
0.6-
0.5=
0.4
0.3
0.2-
0.1

1

Proporcion del Tiempo
O OO O
Nt d
Lovlico T bnod

7

_‘
7

coo
~ 0 WO —
I

Proporcion del Tiempo
O
T

o
<

Antes Durante Antes Durante

0.9 (e) (f)

0.8
0.7
0.6-
0.5
0.4
0.3
0.2
0.1-

oW -
{

Proporcion del Tiempo
o o
T ()]
i

Proporcion del Tiempo

Antes Durante Antes Durante

Figura 9. Tiempo asighado (media + EE) de O. Junatus a conductas de vigilancia (a),
focomocion (b), alimentacién (c), otras (d), permanencia en refugio (e) y huida (f),
ante la presentaciéon de llamadas de alarma heteroespecifica.
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b.b. Spalacopus cyanus:

El perfil de asignacion de tiempo a distintas conductas de S. cyanus
ante la presentacién de una llamada conespecifica cambi6 significativamente
asociado a la conducta de alimentacion, produciéndose una disminucién
significativa de ésta en el momento de la presentacion de la llamada (Prueba
de Wilcoxon de rangos signados: Z=-2,2, p= 0,03) (Figura 10c). Asi también,
se encontraron diferencias sfgniﬁc'ativas en la conducta de permanencia en
el refugio, siendo mayor el tiempo asignado a esta conducta en el momento
de la presentacion de la llamada (Prueba de Wilcoxon de rangos signados:

Z=-2,0, p= 0,04) (Figura 10e).

Por ofra parte, ante la presentacion de una llamada heteroespecifica de
Octoden lunatus, los individuos experimentales de S. cyanus disminuyeron la
proporcidén del tiempo asignado a locomocién (Prueba de Wilcoxon de
rangos signados:ﬂ Z=-2,6 p=0,01) (Figura 11b). Las demas conductas
analizadas no variaron significativamente, aunque las conductas de
permanencia en el refugio, huida y alimentacién fueron marginalmente
significativas (Prueba de Wilcoxon de rangos signados: Vigilancia: Z=-0,7,
p=0,5; Huida: Z=-1,9 p=0,06; Permanencia en refugio: Z =-1,95 p=0,051;

Alimentacion: Z =-1,95 p=0,051; Otras: Z=-1,8 p=0,07) (Figura 11a a 11b)
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Figura 10. Tiempo asignado (media + EE) de S. cyanus a conductas de
vigilancia (a), locomocién (b), alimentacion (c), otras (d), permanencia en
refugio (e) y huida (f), ante la presentacion de llamadas de alarma
conespecifica. Las lineas con asteriscos indican diferencias significativas segun
la prueba de Wilcoxon de rangos signados.
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Figura 11. Tiempo asighado (media £ EE) de S. cyanus a conductas de vigilancia
(a), locomocién {b), alimentacion {c), otras (d}, permanencia en refugio (e) y huida (f),
ante la presentacion de llamadas de alarma heteroespecifica. Las lineas con
asteriscos indican diferencias significativas segtn la prueba de Wilcoxon de rangos

signados.
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DISCUSION

Las cuatro especies de octodéntidos estudiadas producen vocalizaciones
conspicuas ante la presencia humana. Si bien es cierto que las definiciones
mas comunes de llamadas de alarma sefialan que éstas deben ser
producidas ante depredador-es (klump & Shalter 1984), el acercamiento
humano ha sido usado en ocasiones en experimentos sobre llamadas de
alarma y conductas antidepredatorias en general (e.g., Slobodchikoff et al
1991, Marquet et al. 1993, Biumstein & Amold 1995, Greene & Meagher
1998, Randall & Rogovin 2002, Ebensperger & Wallem 2002, entre otros).
Por ofra parte existe evidencia arqueoldgica que indica que O. degus y S.
Cyanus eran parte de la dieta de los humanos en el pasado reciente
(Simonetti & Cornejo.1991). Si se considera ademas que O. degus en vida
libre emite vocalizaciones ante los humanos (Fulk 1976), es muy posible que

las especies estudiadas perciban a los humanos como depredadores,

Las vocalizaciones emitidas por las especies estudiadas en este trabajo son
diferentes entre especies, siendo tres ias caracteristicas espectrales
responsables de tales diferencias (frecuencia dominante, nimero de
sobretonos y frecuencia méxima). Las dos variantes de llamadas de alarma
de Octodon degus no difieren en taies propiedades. Las diferencias entre

éstas (Gltimas corresponden a diferencias en propiedades temporales (véase
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capitulo il). Estos resultados sugieren que las diferencias especificas de las

llamadas de alarma son de una naturaleza diferente a las diferencias que *

eventualmente existen dentro del repertorio de cada especie.

La naturaleza espectral de las diferencias asociadas a las llamadas de
alarma especificas puede tener sus causas en diferencias morfolégicas,
como el tamafio corporal o el aparato vocal. Si bien no se anaiizaron
aspectos de la morfologia de la’ laringe de las especies estudiadas, en
cuanto al conjunto de la morfologia externa de las especies estudiadas, es
evidente que S. cyanus parece ser la mas diferente (véase Mufioz-Pedreros
2000). Un conjunto de rasgos asociados a la vida subterranea lo diferencian
de las especies de los géneros Octodon y Octodontomys. Tales diferencias
se reflejan también en las reconstrucciones filogenéticas de la familia, donde
S. cyanus se ubica, junto con el género Aconoaemys, en un clado derivado,
separado del clado de Octodon y Octodontomys (Gallardo & Kirsch 2001,
Honeycuit et al 2603). En los resultados del presente trabajo, S. cyanus
presentd, considerando las variables espectrales analizadas, las llamadas de
alarma mas diferentes y alejadas de las demés llamadas (Figura 1, Figura
3), lo cual es consistente con su separacién morfolégica y molecular
reflejada en la filogenias disponibles (véase Gallardo & Kirsch 2001,

Honeycutt et al 2003).

Sin embargo, hay que considerar que las especializaciones fisioldgicas y

morfolégicas que disponen a S. cyanus en un clado separado de Octodon y
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Octodontomys pueden estar asociadas a la evolucién de la vida fosorial. Las
vocalizaciones y llamadas de alarma pueden estar restringidas por factores
asociados a la vida bajo tierra, y por tanto ciertos aspectos de la aclstica
pueden haber sido determinados evolutivamente por esta condicion. Al
respecto, hay dos mecanismos mediante los cuales la fosorialidad influiria
sobre las llamadas de alarma. El primero dice relacion con la mencionada
“hipétesis de adaptacién acistica” (Morton 1975) segtn la cual, debido a que
el ambiente fisico afecta la p;opag‘acién de los sonidos, la seleccidn natural
favorece ciertas propledades de las vocalizaciones que maximizan su
propagacion. De esta forma “se espera que las sefiales acusticas de baja
frecuencia sean mds informativas y efectivas en mamiferos fosoriales”
(sensu Veitl el al 2000). Los resultados de este trabajo apoyan esta hipotesis
ya que S. cyanus presenta las frecuencia dominante y frecuencia maxima
mas baja de las especies estudiadas. La frecuencia dominante promedio
medida en este estudio resultd relativamente mas alta que la registrada por
Veilt et al (2000‘) para otras poblaciones de esta misma especie en
condiciones de cautiverio y en vida libre. Un segundo mecanismo mediante
el cual la fosorialidad influiria sobre las llamadas de alarma, se relaciona con
la disminucidn de la exposicion a los depredadores en animales con habitos
fosoriales, particularmente a depredadores aéreos (Nevo 1979, Bush et al
2000, Cameron 2000). Debido a esto es esperable que el repertorio de
llamadas de alarma sea menor, dado que hay menos encuentros, Y, mas
importante, con menos tipos de depredadores. Esta circunstancia podria ser

la causa por la cual S. cyanus, siendo una especie de habitos tan sociales
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como O. degus, emite una Unica llamada de alarma. De hecho, el repertorio
de vocalizaciones total de S. cyanus es relativamente alto (11 vocalizaciones
verdaderas y un sonido mecanico producido por los dientes; véase Veilt et al
2000), lo cual refuerza la idea que la sociabilidad puede asociarse a un
mayor repertorio de vocalizaciones, en este caso particular vocalizaciones

no antidepredatorias.

El repertorio de llamadas de alarma de.Octodon degus ha mostrado tener al
menos dos tipos de vocaiizaciones en condiciones de vida libre (véase
capitulo ). Es relevante que ambas variantes no difieren en las
caracteristicas espettrales medidas, lo cual indica que las variantes se
construyen sobre sonidos con una misma actstica, a la cual se modifican
parametros temporales. Este modo de generacién de variantes en llamadas
de alarma es también utilizado en varias otras especies de roedores
(Blumstein 1995, 1999, Warkentin et al 2001) y parece ser caracteristico de
llamadas situacioﬁalmente especificas que varian de acuerdo al nivel de

peligro percibido por el emisor (véase capitulo 1)

El mayor repertorio de llamadas de alarma en O. degus respecto de las otras
especies de su familia, podria asociarse con una conjuncion de la vida
social, la permanente interaccién con los depredadores, posiblemente
modulada por habitats con baja cobertura arbérea y arbustiva, y los habitos
diurnos. En condiciones naturales O. degus realiza la mayor parte de sus

actividades, incluyendo alimentacion, fuera de las madrigueras, a menudo en
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lugares de vegetacién baja y abiertos en las estaciones secas (Vasquez et al
2002). Esto hace que la diversidad de depredadores y la frecuencia de
encuentros con ellos probablemente sea alta respecto de S. cyanus, especie
con habitos sociales similares. Otro factor asociado a la interaccién con los
depredadores, es el habito de vida diurno. Shelley & Blumstein (2004)
encuentran una asociacion entre la presencia de llamadas de alarma y la
vida diurna, en un andlisis comparado con ma&s de 200 especies de
roedores, mostrando que la évolucién de los habitos diurnos es previa a la
de las llamadas de alarma. Debido a que en ciertas circunstancias la emision
de una vocalizacién aumenta la vulnerabilidad del animal emisor (Caro
19985), es critico que la presa puede determinar el grado de riesgo que
representa la situacion. Shelley & Blumstein (2004) suponen que las
especies diurnas tienen un mayor desarrollo visual que las nocturnas, lo cual
les permite detectar visualmente al depredador, determinar el grado de
peligro y ﬁnalmente, emitir llamada de alarma o adoptar una conducta
antidepredatoria. Segin esta idea las especies diurnas presentarian
llamadas de alarma y las nocturnas no lo harian (Shelley & Blumstein 2004),
lo cual no ocurre con las especies de octoddntidos de este trabajo, ya que
todas las especies emiten llamadas de alarma. Sin embargo, el mismo
mecanismo que se invoca para relacionar los habitos diurnos con la
presencia de llamadas de alarma (desarrollo visual y deteccion visual del
peligro), también puede explicar la presencia de mas de una llamada de
alarma en una especie diurna como O. degus. Esto porque la deteccion

visual del peligro de depredacidn, al permitir evaluar e! tipo de depredador, la




distancia, la velocidad, la direccion y finaimente, el nivel de peligro, es
requerida no solo para decidir si vocalizar o no, sino también para decidir
qué tipo de vocalizacion emitir. En ofras palabras, una deteccién pobre del
grado de peligro no permite la emisién de una variedad de llamadas que
varian, justamente, con el nivel del peligro. La suposicién de un buen
desarrollo de las habilidades visuales tiene sustento experimental en O.
degus. Esta especie tiene caracteristicas retinianas, como la proporcién de
conos y la densidad de células ganglionares y de proyecciones visuales
principales (tamafios de los nGcleos geniculados) que indican que la vision
en esta especie es propia de una especie diurna y por tanto mas relevante
que en especies crepusculares o nocturnas (Jacobs et al. 2003, Vega-Zufiga

et al. 2005, Vega-Ziniga, T., comunicacién personal).

Cabe serfialar que se ha mostrado la existencia de una relacién entre los
habitos de vida diurnos y la sociabilidad en roedores histricognatos
(Ebensperger & B’Iumstein 2006). Los autores interpretan estos resultados
proponiendo que la diurnalidad hace a los organismos mas detectables por
los depredadores, y como un manera de disminuir el aumento de la
probabilidad de ser depredado, evoluciona la saciabilidad. Los resultados del
presente estudio son relativamente concordantes con esta hipétesis, ya que
sugieren que la mayor detectabilidad se asocia con una complejizacion de
las llamadas de alarma, lo cual también representa un mecanismo de

proteccion contra la depredacion.




Las llamadas emitidas por O. degus son similares a las emitidas por su
congénere O. Junatus (Figura 1), difiriendo principalmente en el namero de
sobretonos. La similitud de las llamadas de las dos especies de Octodon en
su frecuencia dominante y frecuencia maxima puede deberse a la cercania
filogenética de las especies, que también se asocia a una similitud de la
morfologia externa general en el tamafio corporal y forma de la cabeza. Las
diferencias entre los habitats utilizados por ambas especies, que, segin la
hipétesis de adaptacion actstica (Morton 1975) podrian provocar diferencias
en los componentes de frecuencias de las llamadas, no afectan las
propiedades espectrales analizadas. Ello no resulta extrafio si se considera
que O. lunatus mo utilizaria sus vocalizaciones como una sefial
intraespecifica, como lo sugieren los resultados de los experimentos de
presentacion (véase abajo). Por lo tanto, en el caso de O. lunatus no existiria
ninguna. presién selectiva que modele las propiedades actsticas de las
llamadas de alarma y es probable que mantenga las caracteristicas de las
vocalizaciones aﬁcestrales, las cuales, segin las reconstrucciones
filogeneticas (Gallardo & Kirsch 2001, Honeycutt et al 2003), serian similares
a O. degus en el clado del género Octodon. Puede también constatarse una
pérdida de parte del repertorio de llamadas de alarma en O. lunatus,

posiblemente debido al bajo grado de sociabilidad de este especie.

La llamada de alarma de Octodontomys gliroides es a su vez similar a la
producida por Ocfodon lunatus, de la que se distingue por tener una menor

frecuencia dominante. Octodontomys gliroides, al igual que O. lunatus,
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siendo una especie de hébitos solitarios, no deberfa presentar adaptaciones

acusticas que facilitaran la transmisién fiel de las sefiales vocales.

Considerando la posicién filogenética basal de O. gliroides (Gallardo &
Kirsch 2001,.Honeycutt et al 2003), es posible que las propiedades acusticas
de sus vocalizaciones sean también las mas ancestrales dentro de las
especies aqui estudiadas. Por lo tanto, es posible proponer una historia de
cambio en las propiedades acusticas_de las llamadas de alarma de las
especies estudiadas, la cual comenzaria con una llamada como la de O.
gliroides, con una frecuencia dominante alrededor de los 5 kH. La
separacion del ancestro comin de las especies de Ocfodon conlleva un
cambio en las vocalizaciones de alarma que en particular genera un
aumento de la frecuencia dominante. Este cambio puede deberse a que
QOctodon degus, la especie basal dentro del clado de su género (Gallardo &
Kirsch 2001, Honeycutt et al 2003), puede haber ajustado las vocalizaciones
a una frecuencia optima para la transmision en un ambiente actstico
diferente al ancesfral, i.e. habitats abiertos, donde la atenuacién de
frecuencias altas es menor, con mayor ruide ambiental provocado por otras
especies diurnas, especialmente aves. Estas propiedades espectrales
pudieron ser conservadas en O. lunatus, una especie derivada en el clado
del género, debido a que sus habitos mas bien solitarios, no impone
condiciones para favorecer la transmision de una sefial que no tiene mayor
valor como sefial intraespecifica. Por (ltimo, Spalacopus cyanus,

perteneciente a un clado muy derivado respecto de las otras especies,
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habria evolucionado hacia una llamada de alarma que mejora las
capacidades de transmisidn en ambientes subterraneos, disminuyendo

notablemente la frecuencia dominante.

En cuanto a las respuestas conductuales ante presentacion de llamadas
conespecificas y heteroespecificas, se observaron diferencias significativas
en las especies analizadas. Primeramente, O. degus mostré una marcada
respuesta ante las llamadas éoneSpeciﬁcas rapidas y ientas, aumentando la
vigilancia. En experimentos con animales de vida libre, descritos en el
capitulo lll, se observa que la respuesta ante las llamadas rapidas es
mayoritarfamente de escape hacia las madrigueras. En condiciones de
cautiverio, es posible que los animales disminuyan la intensidad de las
respuestas antidepredatorias debido a que se han habituado a la ausencia
de depredadores naturales. Sin embargo, los resultados sugieren una
ausencia de la situacionalidad de la respuesta ante las dos llamadas de
alarma conespeciﬁcas, lo cual también se cormrobora en la respuesta de

animales en vida libre (véase capitulo II).

Octodon degus no responde a llamadas heteroespecificas de O. lunatus, lo
cual muestra que los individuos son capaces de discriminar entre las
llamadas conespecificas y heteroespecificas, y de responder con conductas
antidepredatorias sélo ante las primeras. Este resultado es consistente con

la hipdtesis planteada que en especies sociales, donde puede existir
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aprendizaje del contexto de las vocalizaciones de alarma, no exista

respuesta ante llamadas heteroespecificas.

Por su parte, S. cyanus respondié a la presentacién de las llamadas
conespecificas disminuyendo el tiempo asignado a alimentacién vy
aumentando el tiempo de permanencia en el refugio. Cuando se presenta
una de llamada de O. funatus, los individuos de S. cyanus no muestran
cambios significativos en sus conductas, a pesar que hay cambios en ia
permanencia en el refugio que se encuentran en el limite de la significancia
estadistica. Es posible que la ausencia de respuestas ante las llamadas de
0. lunatus se deba a una menor sensibilidad sensorial a vocalizaciones con
caracteristicas espectrales diferentes a las especificas, pero en el caso de S.
cyanus, si bien la mayor sensibilidad ocurre a frecuencias entre 1,25y 1,6
kH, existe una sensibilidad desarrollada en una amplia banda de frecuencias

(Begall 2004).

Por dltimo, O. lunatus mostré cambios significativos en el tiempo dedicado a
locomocién y otras conductas no-antidepredatorias cuando se presenta una
llamadas conespecifica y no mostré cambios ante una llamada
heteroespecifica. Este resultado indica que ios individuos de O. funatus
poseen una capacidad de discriminar, sin embargo, la respuesta ante
llamadas de alarma de su misma especie no eés una conducta
antidepredatoria, lo cual sugiere que si bien puede haber discriminacién,

estas llamadas no son percibidas como una llamada de alarma. Este
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resultado apoya parcialmente la prediccion que las especies no sociales o de
sociabilidad menos desarrollada no muestran un sistema de comunicacion
intraespecifica, la cual necesariamente debe contener la capacidad de
discriminar las sefiales intraespecificas y reconocer el contexto que se

asocia a tales sefiales.

En su conjunto, los resultados de este trabajo dan sustento a la hipotesis
sefialada en cuanto a qué la‘ sociabilidad y la interaccion con los
depredadores habrian influido en la evolucion de los sistemas de
comunicacidn intraespecifica, particularmente en las llamadas de alarma. El
mecanismo de esta’influencia no puede ser determinado a partir de estos
resuitados. La hipbtesis de que exista una relacion con el aprendizaje social

es explorada en el capitulo IV de esta tesis.
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CAPITULOII
EMISION DE LLAMADAS DE ALARMA SITUACIONALMENTE
ESPECIFICAS EN OCTODON DEGUS

INTRODUCCION

Las llamadas de alarma, vocalizaciones que se emiten ante la deteccion de
un depredador por unc o alguﬁos individuos alertando a otros conespecificos
de la existencia de un riesgo de depredacion (Klump & Shalter 1984),
representan un caso particular de comunicacion vocal que ha sido
extensamente estudiado en una variedad de especies de aves y mamiferos.
Estos estudios han permitido abordar, por una parte, los mecanismos Gitimos
de la comunicacién, tales como la evolucién de la comunicacién y de las
sefiales, la funcionalidad y valor adaptativo de las conductas comunicativas
(Sherman 1977,1985, Hamilton 1963, Maynard-Smith 1965, Trivers
1671,Charnov y Krebs 1975, Dawkins 1976), y por otro lado, los
mecanismos proximales de la comunicacion, taies como el reconocimiento
de las sefiales, y la expresién de estados motivacionales de los animales

emisores (Macedonia & Evans 1993, Blumstein & Arnold 1995).

Tanto en la aproximacion de las causas titimas como de los mecanismos
proximales, pero sobre todo en esta ltima, ha sido relevante el estudio de
especies que varian la estructura de las vocalizaciones dependiendo de la

situacién de depredacion. La variacion de la estructura de las vocalizaciones




68

se logra fundamentalmente a través de tres maneras: variando la tasa o
nimero de veces que se emite un tipo de vocalizacién tnica, variando la
intensidad total de la llamada, o, variando el tipo de vocalizacion producida,
es decir, sus caracterfsticas espectrales (Blumstein 1999). Las llamadas que
varian de acuerdo a las situaciones o contextos de depredacion, por
cualquiera de estas fres vias antes mencionadas, se denominan en sentido
amplio, llamadas de alarma situacionalmente especificas (Macedonia &
Evans 1993, Blumstein & Arnold,199§). Por otra parte, la variacién del
contexto que produce la emision variable, puede ser de dos clases: aquellas
que se asocian con la variacion del tipo de depredador, denominadas por
algunos autores como llamadas “referenciales” o “semanticas” (e.g., Evans
et al 1993, Seyfarth & Cheney 1992), y aguellas que varian con el nivel de
urgencia de la situacién desde la percepcién del emisor, a veces
denominadas “motivacionales” o “afectivas” (e.g., Marler et al 1992,
Blumstein & Armitage 1997, Manser 2001). La mayor parte de los ejemplos
de llamadas situacionalmente especificas en mamiferos, proviene de
especies sociales de primates, camnivoros y roedores. Las llamadas
situacionalmente especificas de tipos “referencial”, abundan entre los
primates sociales no humanos, como es el caso de Cercopithecus aetiops,
que produce fres tipos de llamadas acUsticamente distintas (en
caracteristicas temporales y espectrales de la vocalizacién) asociadas
especificamente a la deteccion de tres clases de depredador: leopardo,
aguila y serpiente (Seyfarth et al 1980). Una situacién similar ocurre con sus

congeneéricos C. diana diana (Zuberbuhler et al 1997, Zuberbuhler 2000) y C.
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campbelli (Zuberbuhler 2001), ademés de otras especies de primates como
Lemur catta, Macaca sylbanus, Papio cynocephalus, Elemur fulvus rufsus y
Propithecus verreauxi verreauxi (Macedonia 1990, Pereira & Macedonia
1991, Fischer 1998, Fischer et al 2001 a,b, Fichtel & Kappeler 2002, Fichtel
2004). Entre los carnivoros, Suricata suricatta produce vocalizaciones con
estructuras acusticas que varian en relacién tanto ai nivel de urgencia como
al tipo de depredador (Manser 2001). Por otra parte, los roedores sociales
que presentan llamadas de alarma, en su mayoria muestran en cambio,
llamadas que varian asociadas al grad'o o nivel de riesgo percibido por el
emisor (Owings & Hennessy 1984). Entre las especies mas estudiadas de
roedores con llamadas situacionalmente especificas asociadas al grado de
riesgo, estan Spemr:ophilus beecheyi (Owings & Virginia 1978), S. beldingi
(Sherman 1977, 1985, Robinson 1980,1981, Leger et al 1984), S.
richardsonii (Davis 1984) Marmota marmota, M. caudata aurea, M.
ﬂaviveﬁtﬁs, M. olympus, M. caligata y M. vancouverensis (Blumstein & Arnold
1995, Blumstein 199‘:5, Blumstein 1999), Tamias striatus (Weary & Kramer
1995) y Rhombomys opimus (Randall et al 2000, Randall & Rogovin 2002).
Cynomys gunnisoni constituye una excepcion dentro de los roedores que
emiten llamadas de alarma, ya que produce lHamadas de alarma
referenciales, que varian con la especie de depredador que se presente,
codificando en sus llamadas propiedades como el color y la forma de los
depredadores (Slobodchikoff et al 1991). Cabe sefialar que entre los

roedores sociales se ha estudiado especies pertenecientes a la familia

Sciuridae y Muridae, ambas familias del suborden Sciurognathi, no
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existiendo antecedentes sistematicos entre especies del suborden

Hystricognathi.

Es relevante sefialar que la emision situacional, sea ésta asociada al tipo de
depredador o al grado de riesgo, no siempre estd acompafiada de una
respuesta situacionalmente especifica. Es el caso de Tamias striatus,
especie en que los receptores de la llamada adoptan la misma conducta
independientemente del tipo'de lfamada de alarma presentado (Weary &
Kramer 1995). Los estudios con distintas especies del género Marmota,
sugieren también la ausencia de especificidad en la respuesta ante los
distintos tipos de llamadas (Blumstein & Amold 1995, Blumstein 1995a-b).
Una verdadera especificidad situacional deberia incluir la especificidad de Ia

emision y de la respuesta (Marler et al 1992, Macedonia & Evans 1993).

El primer paso para determinar la situacionalidad especifica de un sistema
de llamadas de alarma, es por lo tanto, describir los patrones de la emisién
de las llamadas de alarma en situaciones variables. En este capitulo se
aborda precisamente esta primera etapa de las llamadas de alarma en el
roedor hystricognato Ocfodon degus. Esta especie presenta héabitos de
marcada sociabilidad (vease e.g., Fulk 1976, Yafez 1976, Mann 1978,
Yanez & Jaksic 1978, Vasquez 1997, Ebensperger et al. 2004) que permiten
hipotetizar la existencia de algin sistema de comunicacion vocal
intraespecifico. Por otra parte existen antecedentes de emision de

vocalizaciones en O. degus ante la presencia de depredadores naturales
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como las rapaces Buteo polysoma y Geranoaetus melanoleucus, y el
carnivoro Pseudalopex culpaeus, vocalizaciones que generan conductas de
vigilancia y huida en los conespecificos que se encuentran en las
inmediaciones (Fulk 1976, Le Boulengé & Fuentes 1978, Yafez & Jaksic
1978, Vasquez 1997). Observaciones preliminares muestran que las
llamadas de alarma se producen de forma evidente y muy abundantemente
ante la presencia de depredadores durante las horas en que los individuos
de O. degus permanecen alimentandose y realizando actividades fuera de
las madrigueras (Cecchi MC, observacion personal). Sin embargo, en
particular ante la presencia y aproximacion de humanos a las madrigueras,
es comun escuchar Algunas llamadas en momentos en que no se observan
animales fuera de éstas. Las llamadas de alarma ante depredadores
naturales se emiten iniciaimente por un individuo, peroc son casi
instantaneamente seguidas por la emisién de otros animales, provocandose
un efecto complejo.de “coro” que puede ir sucesivamente integrando
animales mas distantes del individuo que emitié la llamada inicialmente. Esta
suerte de desplazamiento de las llamadas de alarma desde el individuo que
vocaliza primero puede alcanzar los 100 a 150 metros (Cecchi MC,

observacién personal).

Los habitos diurnos de la especie permiten la realizacion de observaciones y
experimentos en animales de vida libre, en interacciones con depredadores
naturales o artificlales. El presente estudio acerca de la comunicacion vocal

de las llamadas de alarma de este roedor caviomorfo, representa el primer
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caso en que se estudia las ilamadas de alarma situacionalmente especifica
en histricognatos, lo que aporta una instancia para evaluar la generalidad de

la ocurrencia de estas vocalizaciones entre los roedores.

En consideracién de los antecedentes expuestos, se espera que Octodon
degus posea un sistema de llamadas de alarma que presente situacionalidad
en la emisién, modificando caracteristicas aclsticas en relacion a

situaciones de depredacion variable.

METODOS

Sitio de estudio y animales:

Se estudié la emisién de vocalizaciones de individuos de Ocfodon
degus:qije habitan en la Estacién Experimental Rinconada de Maipd, predio
perteneciente a la, Facuitad de Ciencias Agrondmicas de la Universidad de
Chile, y que se ubica en la Regién Metropolitana, 30 km al poniente de
Santiago (70°50'W, 33°28'S, 450m de altitud). El lugar se ubica dentro de la
zona biogeogréafica de matorral (Rundel 1981), la cual presenta un clima
mediterrdneo, con una estacidn seca prolongada y lluvias invernales. En
Rinconada de Maipti Octodon degus ocupa habitat .que varian en la
cobertura vegetal, encontrdndose sistemas de madrigueras en lugares
relativamente cubiertos por arbustos de alturas entre 0,2 v 1 m de altura
(Bacharis sp., Proustia pungens, Acacia caven) y en lugares abiertos v

expuestos que presentan suelo descubierto y hierbas de altura inferior a 20
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cm. En este estudio se registraron individucs que habitan areas expuestas,
ya que en estas condiciones se facilita la grabacion y la identificacidn de los
individuos focales y del estimulo que provoca las vocalizaciones. Las
grabaciones se realizaron entre las 7:00 y las 12:00 AM, entre Octubre de

2002 y Junio de 2003, y entre Octubre y Noviembre de 2003.

Los registros obtenidos entre Qctubre de 2002 y Junio de 2003, se realizaron
en animales no marcados. Para disminuir Ia probabilidad de registrar a los
mismos individuos, se hicieron registros en seis sitios distantes 200 m como
minimo. Este procedimiento generé 15 registros independientes con
determinacién del estimulo asociado a la llamada y calidad acustica
suficiente para su posterior analisis bicacistico. Los registros obtenidos en el
periodo de Octubre a Noviembre de 2003, se hicieron en animales marcados
previamente. Para eilo se realizd un trampeo dirigido usando trampas
Sherman. A los individuos atrapados se les registré sexo y edad
(juvenil/adulto) y se marco un signo distintivo (letra, nimero o simbolo) en
ambos costados de su cuerpo, utilizando tintura de pelo negra (véase e.g.,
Vasquez et al. 2002). Un total de 37 animales fueron marcados, 20 machos y

17 hembras.

Llamadas de alarma:
Se registraron las llamadas de alarma de individuos focales ante encuentros
con depredadores naturales (Pseudalopex culpaeus, Canis familiaris,

Parabuteo unicinctus, Buteo polyosoma) y ante encuentros con humanos. El
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uso de la aproximacién de humanocs como un estimulo equivalente al
acercamiento de un depredador ha sido utilizado en estudios para evaluar
conductas antidepredatorias, ya que algunas especies de roedores diurnos
perciben a los humanos como depredadores.(Fqu 1976, Slobodchikoff et al.
1991, Greene & Meagher 1998, Ebensperger & Wallem 2002). Ademas,
existe evidencia arqueolégica que indica que O. degus, S. cyanus y O.
bridgesi eran parte de la dieta de los humanos en el pasado reciente
(Simonetti & Cornejo 1991): Para los registros se utilizdé un micréfono
semidireccional Sennheiser ME 66 (rango de frecuencia: 20 Hz a 20 kHz)
conectado a una grabadora digital (DAT Sony PCM-M1, rango de frecuencia:
20 Hz a 20 KHz). El'micréfone se dispuso sobre un tripode y un abservador
se mantuvo sentado a 15-20 m de él, observando a los animales con
binoculares, intentando identificar a los animales que vocalizaron en el
momento de la aparicién de depredadores naturales. Ademas, se hicieron
caminatas con el micréfono con el objeto de grabar llamadas de alarma ante

humanos.

Anélisis bioactstico:

Los registros fueron posteriormente adquiridos a 44 kH, usando una tarjeta
de conversién analogo-digital externa MOTU 828 (Mark of the Unicorn,
Cambridge, Massachussets, USA) controlada por el programa bioactstico
Canary 1.2.4.(Charif et al. 1993). Con este mismo programa se

confeccionaron los sonogramas usando una “fast Fourier transformation”
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(FFT) con una resolucién temporal de 0.7256 ms y una resolucién de ?

frecuencia de 172.3 Hz (Charif et al. 1993)

A partir de los sonogramas, se procedid a medir variables temporales y
espectrales a las cinco primeras silabas de cada llamada. Estas cinco
medidas se promediaron para cada llamada. Las variables temporales
medidas fueron las siguientes:
1) Duracion total de la llamada: Tiempo total del evento de llamada. El
evento se considera completo después de transcurrido un minimo de
10 segundos después de la vocalizacién.
2) Duracién de la silaba: Tiempo entre el principio y el final de una silaba
0 nota, es decir, de una unidad sonografica de frecuencia continua en
el tiempo.
3) Duracion del tiempo intersilaba: Tiempo entre el final de una silaba o
nota, y el comienzo de la siguiente, en el mismo evento de llamada.
4) Tiempo de ascenso: Tiempo que demora una silaba o nofa, en
alcanzar una frecuencia constante.
Las variables espectrales o de frecuencia son las siguientes:
1) Frecuencia dominante: La frecuencia que exhibe la mayor intensidad.
2) Frecuencia minima: La frecuencia mas baja que se distingue en el
sonograma.
3) Frecuencia maxima: La frecuencia mas alta que se distingue en el

sonograma.
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Procedimientos estadisticos:

Se aplicd a los datos un conjunto de pruebas estadisticas paramétricas.
Dado que los datos no cumplian los supuestos requeridos para este tipo de
pruebas, se realizé transformaciones logaritmicas sobre los datos originales.
Debido a que hay un nimero de registros provenientes de animales
juveniles, de entre 4 y 10 semanas, se realizé una prueba t-student para
detectar variables que pudieran ser significativamente diferentes entre
juveniles y adultos. Posteriomiente‘, se aplico un andlisis de varianza mdiltiple
(MANOVA) a objeto de evaluar la existencia de diferencias significativas en
el conjunto de las variables medidas en las llamadas, emitidas ante los
diferentes estimulos’ de depredacién. Se realizd después un analisis de
funcién discriminante (DFA), utilizando como variable independiente el tipo
de depredador. De esta manera se identificaron las variables mas sensible
para discriminar entre las llamadas emitidas ante los tres tipos de
depredadores. Por Uitimo, se realizaron pruebas univariadas (ANOVA,
seguida de pruebas de Tukey-Kramer) sobre las variables que el DFA arrojo
con mayor capacidad discriminativa. Para los andlisis estadisticos se
utilizaron los programas JMP 5.0 {(SAS Institute Inc.) y StatView 5.0 (SAS

Institute Inc.).




RESULTADOS

Tal como ha sido mencionado en estudios previos, en el presente
estudio se observé que individuos en vida libre de O. degus emiten una
vocalizacién caracteristica ante la presencia de depredadores naturaies en
las inmediaciones de sus madrigueras y sitios de alimentacion. La presencia

‘
de depredadores naturales siempré provoca la emisidn de tales
vocalizaciones, y muy ocasionalmente se puede escuchar una de ellas en

circunstancias en que no se detecta la presencia de un depredador natural o

i
i

humano.

De los 51 registros tomados en diferentes sitios y ante interacciones con
difereﬁtes depredadores naturales y humanos, se obtuvieron 38 llamadas de
alarma emitidas por individuos adultos y juveniles distintos, cuya calidad de
registro permitid un andlisis bioaclstico adecuado (véase métodos).
Diecinueve llamadas fueron emitidas ante la presencia y aproximacion de
humanos, 7 ante carnivoros (Canis familiaris (n=1) y Pseudalopex culpaeus
(n=6)) y 12 ante rapaces (Parabuteo unicinctus y Buteo polyosoma). La
Figura 1 muestra una llamada representativa emitida ante un humano, un

carnivoro y una rapaz.
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Figura 1. Sonograma de una llamada representativa emitida por individuos
adultos de O. degus ante aproximacion de humano, de carnivoro y de rapaz.
Las llamadas de alarma emitidas por los juveniles (de 6 a 10 semanas de
edad) son significativamente diferentes en dos propiedades espectrales, a
saber, la frecuencia dominante (1=3,096; p=0,0094) y la duracién total de las
lamadas (t=2,68, p=0,014). La frecuencia dominante es mayor en los
adultos (media % ee: 7,9 % 0,46 kH, n= 26,) que en los juveniles (5,3 £ 0,68
kH, n=12) (Figura 2). La duracién total de la llamada es mayor en los adultos

(43,97 £ 9,9 s, n=26,) que en los juveniles (12,23 £ 14,59 s, n=12) (Figura 3).
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Figura 2. Frecuencia dominante (media + EE} de las llamadas de alarma
de juveniles y adultos de Octodon degus. Los nimeros en paréntesis
indican el tamafio muestral.
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Figura 3. Duracion total de la llamada (media + EE) en llamadas de alarma
de juveniles y adultos de Octodon degus. Los nimeros en paréntesis
indican el tamaric muestral.
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El MANOVA mostré que los tres grupos de llamadas, emitidas ante
presencia y aproximacién de humano, presencia y acercamiento de
carnivoro y presencia y acercamiento de rapaz, difirieron significativamente
en alguna de las 5 propiedades espectrales y temporales medidas (rde
Wilks = 0.216, p = 0.0002). Un MANOVA hecho excluyendo los datos de
individuos juveniles, mostro que las diferencias entre las llamadas ante los

tres distintos estimulos, persiéten ((rde Wilks = 0.38, p = 0.024)

El DFA mostré que las variables medidas pueden discriminar entre los tres
grupos de llamadas {ante humano, carnivoro y rapaz) (Ade Wilks = 0.285, p=
0.0005, con las tres primeras funciones canénicas cuantificando el 100%.de
la diferencia entre grupos). La matriz de clasificacién correcta mostré que el
81,48% de los casos queda correctamente asignado al grupo de llamadas
del cual proviene. Las variables que mostraron la mayor capacidad de
discriminar entre las llamadas son tiempo entre silabas (F= 11,842, p=
0.000323) y duracién de la silaba (F= 5418, p=0.0122). Resultados
completamente equivalentes se obtuvieron al realizar un DFA excluyendo los
datos de animales juveniles (Ade Wilks = 0.42, p= 0.0019, con las dos
primeras funciones candnicas cuantificando el 100% de la diferencia entre

grupos).

El ANOVA aplicade a las variables de mayor capacidad discriminativa

(tempo entre silabas, duracién de la silaba), muestra que el tiempo entre
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silabas es significativamente mayor en las llamadas emitidas ante humanos,
respecto a las emitidas ante rapaces (ante humano: 3782 % 870.8 ms; ante
rapaz: 305,6 £ 106,6 ms ; F= 8,67, p=0,0015, n=27) (Figura 4). Ante
carnivoros el tiempo intersilaba tiene un valor intermedio entre las llamadas
emitidas frente a humano y frente a rapaces, y no se distingue
estadisticamente de ellas (993 + 482 ms) (Figura 4). La duracion de la silaba
es significativamente mayor en las llamadas emitidas ante carnivoros
respecto a las llamadas emitidas 'ante. humanos y rapaces (ante humano:
53,5 + 4,73 ms; ante carnivoro: 77,5 £ 2,9 ms; F= 5,7, p=0,0072, n=38)

(Figura 5).
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Figura 4. Tiempo entre silabas (media + EE) en llamadas emitidas por
O. degus ante presencia y aproximacion de humano, carnivoro y rapaz.
Las letras indican las diferencias entre grupos segln prueba a posteriori
de Tukey-Kramer. Numeros en paréntesis representan el tamafo
muestral.
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Figura 5. Duracién de la silaba (media £ EE) en llamadas emitidas por O.
degus ante presencia y aproximacién de carnivoro, humano y rapaz. Las
letras indican las diferencias entre grupos segln prueba a posteriori de
Tukey-Kramer. NUmeros en paréntesis representan el tamafio muestral.
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DISCUSION

Los individuos adultos vy juveniles de O. degus en condiciones de vida libre
producen llamadas de alarma que varian en su estructura frente a diferentes
estimulos que bueden representar diferentes situaciones de peligro de
depredacion. Los resultados muestran que la variacion de la estructura
. acustica en Q. degus esta dada por las variables temporales: tiempo entre
silabas y duracién de la silaba, y no se asocia a modificaciones de Ia
estructura espectral de la vocalizacion. Sin embargo, no puede descartarse
que existan diferencias espectrales entre las llamadas en frecuencias que

estén fuera del rango de frecuencia posible de registrar (20Hz a 20KHz).

En este estudio no se analizd directamente ninguna variable asociada con el
nivel de peligro del depredador, tal como la distancia entre el animal focal y
el estimulo, o la v;alocidad de avance del depredador, debido a la dificultad
de realizar tales mediciones en eventos espontaneos de interaccion con
depredadores naturales. A pesar de ello, las observaciones de terreno
sugieren que las rapaces se aproximan a mayor velocidad que los
carnivoros y los humanos. Por lo tanto es dificil establecer directamente si la
situacionalidad de la emisién se asocia con la percepcion del nivel de

urgencia o de! tipo de depredador.
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Sin embargo, ha sido discutido y mostrado en especies de roedores
cursoriales, el que las diferencias en variables temporales se asocia con una
situacionalidad ligada al nivel de urgencia (Owings & Hennessy 1984). Una
gran cantidad de estudios donde se aborda la variacion actstica y la
situacionalidad especifica de las llamadas de alarma de roedores, apoyan
esta idea (Sherman 1977, 1985, Robinson 1980,1981, Owings & Hennessy
1984, Leger et al 1984 Weary & Kramer 1995, Warkentin et al 2001). La
evidencia experimental méé rigirosa. de esta asociacién proviene de
experimentos donde se controla la distancia del estimulo (depredador natural
o artificial), y que muestran que en especies del genero Marmota la variacion
temporal de las llamédas covaria con la distancia del depredador y no con el
tipo o sustrato de acercamiento del depredador (aéreo vs. terrestre)
(Blumstein & Arold 1995, Blumstein 1995a,b, Blumstein 1999a).
Experimentos del mismo tipo con Rombomys opimus muestran que este
roedor también produce llamadas situacionalmente especificas que varfan
con la distancia en'tre el depredador y el individuo emisor (Randall & Rogovin

2002).

La variacion de pardmetros temporales que presentan las llamadas de
alarma de O. degus, ocurre en la mayoria de los roedores que emiten
llamadas de alarma situacionalmente especificas. Asi, diferencias similares a
la que exhibe O. degus se han reportado también para, la ardilla terrestre de
Belding (Spermophilus beldingi), la cual produce un “silbido”, de alta

frecuencia y de una sola nota, y “trino”, el cual actsticamente es muy similar
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al “silbido”, pero consiste en un sonido de notas mtiltiples (Sherman 1977,
1985, Robinson 1980,1981, Leger et al 1984). Por otra parte, varias
especies de marmotas, como Marmota marmota, M. Caudata, M. flaviventris,
M. olympus, M. caligata y M. vancouverensis producen llamadas que se
distinguen acusticamente por la tasa y cantidad de notas que poseen
(Blumstein & Arnold 1995, Blumstein 1995a,b). Manser (2001) muestra que
en el carnivoro Suricata suricatta, hay diferencias en el tiempo entre silabas
en las distintas llamadas, .siendo este tiempo menor en situaciones
percibidas como de alto nivel de urgencia. Esta misma autora postula que la
razén por la cual esto ocurre es que las llamadas de menor tiempo entre
silabas acortan la/llamada total. Una llamada de menor duracion es
adecuada en momentos donde la urgencia de la situacion obliga a una
rapida respuesta antidepredatoria. De esta forma, la tasa de silabas o el
tiempo entre silabas dependeria del tiempo que el individuo emisor puede
asignar a responder.. En el caso de O. degus, las llamadas de alarma de
menor tiempo inte;silaba se emiten ante situaciones de alto nivel de riesgo,

lo cual sugiere que la situacionalidad de las llamadas puede otorgar ventajas

adapftativas.

Se ha argumentado que, entre los roedores terrestres, una posible
explicacién de la existencia de llamadas situacionalmente especificas
ligadas al nivel de urgencia y no asociadas al tipo de depredador, es el
hecho de que las respuestas antidepredatorias que en principio logran

evocar tales llamadas, pueden variar en su magnitud, pero no en su
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naturaleza. Es decir, las respuestas que las llamadas provocan son un
continuo de conductas antidepredatorias que van desde la vigilancia simple
hasta la huida a las madrigueras. En ofras especies, mayoritariamente
primates no-humanos, por el contrario, los individuos receptores de las
llamadas se enfrentan a distintas alternativas de respuestas, estrategias
antidepredatorias 0 modos de escape (e.g., escalar un arbol, o bajar de él),
dependiendo del tipo de depredador que se presente y por lo tanto, de la
llamada que emitan los coneépeciﬁcos,.lo que favoreceria la evolucién de la
comunicacidon estrictamente referencial o semantica (Macedonia 1990,

Evans 1997, Blumstein 1993b).

K
!

Una especificidad situacional relativamente alta como la que exhibe O.
degus, representa una primera evidencia de una sistema de comunicacion
situacionalmente especifico. La pregunta de con qué nivel de especificidad
se responde a esta variacion acUstica es relevante, ya que se aproximaria a
comprender la habilidad de los individuos para percibir y discriminar las
distintas sefiales acUsticas provenientes de individuos conespecificos. Por
ofra parte, si las posibilidades de respuesta antidepredatoria o modos de
escape son tinicos o escasos, es posible que la habilidad discriminatoria no
se exprese en diferencias conductuales y/o que no sea importante en un

sistema de respuesta situacionalmente especifico.

Aun cuando la descripcion de diferencias en variables acusticas asociadas a

otras variables que no sean las situaciones de depredacion no forma parte

<
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de los objetivos de este trabajo, los resultados muestran que existen
diferencias significativas en la frecuencia dominante y en la duracién de la
silaba entre adultos y juveniles, presentando estos Gltimos menores valores
de frecuencia dominante. Diferencias en caracteristicas estructurales de |gs
llamadas de alarma asociadas a la edad se han reportado en varias otras
especies de roedores (Seyfarth & Cheney 1980, Mateo 1996 a,b, , Nesterova
1996, Blumstein & Daniel 2004, Blumstein & Munos 2005, Randalil et al
2005). La covariacién de péréme'tros espectrales, no solo con la edad sino
también con otras caracteristicas de los individuos como el sexo, el grupo
social y la identidad individual (Cheney & Seyfarth 1988, Hare 1988, Hare &
Atkins 2001, McCéwan & Hooper 2002, Blumstein & Munos 2005), ha
llevado a diversos autores a proponer que las vocalizaciones de alarma
conllevan informacion de varios tipos, indicando caracteristicas individuales
del emisor a través de componentes espectrales y de duracidn de ia
lamada, e indicando la situacién de depredacién a través de la tasa de
llamadas o silaba:s. dentro de la llamada (Blumstein & Armitage 1997). Los
resultados de este trabajo son consistentes con estos reportes previos, a
pesar que solo se encontré variacién en una de las cinco propiedades

especirales.

Entre las causas subyacentes a la variacidn de [a estructura actstica con la
edad, se postula que hay procesos de aprendizaje social o individual que
llevan a un progresivo “mejoramiento” de las propiedades aclsticas de las

llamadas (Tyak & Sayigh 1997, Boran & Heimilich 1 999), aunque no existen
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antecedentes que demuestren que este sea el caso para las llamadas de
alarma en particular. Se ha discutido sobre la explicacion de la existencia de
las variaciones asociadas a la edad por su valor adaptativo, postulando que
la informacion que extraen los receptores de las llamadas es valiosa y que
por tanto, existe una presién selectiva asociada a la percepcién que explica
las diferencias asociadas a la edad (Blumstein & Munos 2005). Es posible
que el mecanismo mas proximal de las diferencias en la estructura acustica
asociadas a la edad esté relacionado con procesos del desarroilo
ontogenético mas generales que el aprendizaje. Procesos de maduracion del
aparato vocal y de crecimiento corporal pueden en efecto provocar cambios

en los patrones acusticos.
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CAPITULO Il

RESPUESTAS CONDUCTUALES ANTE LLAMADAS DE ALARMA DE
CONESPECIFICOS EN OCTODON DEGUS: SON LAS RESPUESTAS
SITUACIONALMENTE ESPECIFICAS?

INTRODUCCION

Una variedad de especies de mamiferos producen llamadas de
alarma que varian de acuerdo a determinadas variables de la situacion de
depredacion. Este ff_-n()meno se ha denominado especificidad situacional de
las llamadas de alarma (sensu Macedonia & Evans 1993, Blumstein & Arnold
1995), y pueden distinguirse dos fipos de variacién situacionalmente
especiﬁc_:a. En algunas especies, la estructura actistica varia asociada al tipo
de depredador presente (Evans et al 1993), mientras que en oftras,
particularmente en roedores sciuridos, distintas llamadas denotan el grado
de peligro que representa el depredador (Marler et al 1992, Blumstein &

Armitage 1997, Manser 2001).

Si una particular situacién de depredacion o un determinado tipo de
depredador provoca la emisién de una particular respuesta vocal, existira
“gspecificidad situacional de la emision” (Marler et al 1992, Macedonia &
Evans 1993). Por su parte, si las distintas llamadas o variantes acusticas
generan respuestas particulares y distintivas en los conespecificos que las

oyen, en ausencia de los estimulos que provocan la emisién y sin otras
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claves contextuales asociadas a las llamadas de alarma, entonces se puede
concluir que existe una “especificidad situacional de la respuesta’, como
resultado de una percepcion especificamente situacional (Marler et al 1992,
Macedonia & Evans 1993). Es relevante notar que la produccién de
vocalizaciones de alarma situacionalmente especificas no siempre es
simétrica con la percepcién de tales llamadas, es decir, llamadas
situacionalmente especificas pueden o no gatillar conductas que denoten
una percepcién situacionalmente ‘especifica. Por lo tanto, la evaluacién y
determinacion del grado de situacionalidad especifica de las vocalizaciones
de alarma de una especie hace necesario estudiar tanto la “produccion
situacionalmente especifica® como la “percepcion situacionalmente
especifica” (Marler et al 1992, Macedonia & Evans 1993, Blumstein & Arnold

1995, Blumstein & Armitage 1997).

Entre los scuiridos que emiten llamadas situacionalmente especificas, hay
ejemplos de espeéies que en efecto ostentan tanto emision como percepcion
situacionalmente especifica de las llamadas de alarma, tales como
Spermophilus beldingi, donde los “silbidos” provocan una conducta de rapida
evasion hacia las madrigueras, en tanto que los “trinos” provocan la
adopcion de vigilancia y postura bipeda erecta (Robinson 1980, Leger et al
1984, Owings & Hennessy 1984, Sherman 1985). En cambio, Tamias
striatus adopta siempre la misma conducta, postura bipeda erecta, al ofr
cualquiera de fas llamadas de alarma emitidas por los conespecificos (Weary

& Kramer 1995). Sin embargo, el tiempo que permanece en esta posicion es
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mas largo cuando se trata de una llamada tipo “cloquec™ que cuando se trata
de un “chirrido” o un “trino” (Weary & Kramer 1995). En Spermophilus
becheeyi la respuesta ante un “silbido” estd asociada a una conducta de
huida, perc tanto los “silbidos” como los “castafieos” provocan que los
animales adopten una postura bipeda erecta (Owings & Virginia 1978). Un
caso diferente son las especies del género Marmota, las cuales presentarian
ausencia de especificidad en la respuesta ante los distintos tipos de
llamadas, a pesar de la eépeciﬁcidad situacional de la emisién de las

llamadas (Blumstein & Arnold 1995, Blumstein 1995a-b).

Octodon degus es uha especie de roedor caviomorfo que produce llamadas
de alarma conspicuas ante la presencia de depredadores (Fulk 1976, Le
Boulengé & Fuentes 1978, Yanez & Jaksic 1978, Vasquez 1997). En el
capitulo Il de esta tesis, se muestran resultados de un andlisis bioactstico
sobre llamadas de alarma ante diferentes situaciones de depredacién que
sugieren que O. degus posee una especificidad situacional en la produccion
de llamadas de alarma. Dos propiedades temporales de las llamadas, a
saber, el tiempo entre silabas y la duracién de las silabas, covarfan con el
tipo de depredador que provoca la emision. De esta forma, llamadas de
menor tiempo entre silabas y de menor duracién de la silabas se producen
ante la presencia de rapaces, mientras que ante depredadores terrestres, las
llamadas exhiben mayores tiempos intersilabas y mayor duracién de la
silaba. Sin embargo, el analisis de las propiedades acusticas que varian y de

la naturaleza de la variacién aclstica en llamadas de alarma en otros

ey
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roedores sugieren que las variantes actsticas se emiten en situaciones que
varian en el nivel de urgencia del momento mas que ante diferentes
especies o tipos de depredadores (véase capitulo Il). Uno de los factores
‘que se han sefialado t;omo promotores de la llamadas de alarma que varian
de acuerdo al tipo de depredador es la existencia de distintas estrategias
antidepredatorias, estrategias que implican diferencias en la direccién y en el
destino o lugar final de la evasiéﬁ. Por otro lado, la inexistencia de tales
estrategias antidepredatorias; a sti vez, explicaria que las especies emitan
llamadas de alarma, que, si varian, lo hacen de acuerdo al nivel de urgencia
y no al tipo de depredador (Macedonia 1990, Evans 1997, Blumstein 1999).
Por lo tanto, el estudlio de las conductas antidepredatorias gatilladas por la
presencia de un depredador y/o por escuchar una llamada de alarma de un
conespecifico, cobra relevancia en el contexto de comprender también

propiedades asociadas a la naturaleza de la emision de las llamadas de

alarma. )

Las observaciones en animales de vida libre hechas en el capitulo Il y en
reportes previos sugieren que la emisién de las llamadas de alarma en una
colonia de degus estd asociada a respuestas conductuales anti-
depredatorias distinguibles: vigilancia simple (cese de conductas de
alimentacién seguido de elevacién de la mirada), vigilancia bipeda (barrido
visual en postura bipeda sobre las extremidades posteriores), congelamiento
(cese completo de movimientos corporales, generalmente en postura

cuadripeda) y huida a las madrigueras (Fulk 1976, Le Boulengé & Fuentes
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1978, Yafez & Jaksic 1978, Véasquez 1997). Sin embargo, la sola
observacion de conductas anti-depredatorias al producirse llamadas de
alarma no demuestra una respuesta situacionalmente especifica, ya que, por
una parte, se requiere de alguna medida que muestre una relacién univoca
entre una variante actstica y una determinada conducta, y por ofra parte, se
requiere que la vocalizacion por si sola produzca una respuesta conductual
acorde, en ausencia de otras sefiales contextuales (Cheney & Seyfarth

1990, Marler et al. 1992, Macedonia & Evans 1993).

En este trabajo, se utilizaron experimentos de reproduccion acustica
(playback) de llamadas de alarma sobre animales de vida libre, con un doble
objetivo: observar cuan situacionalmente especificas se muestran las
respuestas anti-depredatorias de O. degus y, por otra parte, explorar ia
naturaleza de las respuestas conductuales gatilladas por la reproduccion de
llamadas de alarma conespecificas. Se espera que, si esta especie posee un
sistema de llamadas de alarma situacionalmente especifico, los individuos
respondan con patrones conductuales diferentes, ya sea cuaiitativa o
cuantitativamente, ante la reproduccion de las distintas llamadas de alarma.
Si Ia situacionalidad especifica se asocia con el nivel de urgencia mas que
con el tipo especifico de depredador, deberia esperarse que las estrategias
anti-depredatorias fueran relativamente similares en su naturaleza o
cualidad, independientemente de la situacion de la llamada a la que se

exponga a los individuos.
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METODOS

Sitio de Estudio y Animales:

Durante Enero y Abril de 2004, se estudi6 la respuesta conductual de
individuos de Octodon degus que habitan en la Estacion Rinconada de
Maipd, predio perteneciente .a la Facultad de Ciencias Agrondmicas de la
Universidad de Chile, y que se ubica en la region metropolitana, 30 km al
poniente de Santiago (70°50'W, 33°28'S, 450 ms nm). El lugar se ubica
dentro de la zona biogeografica conocida como matorral (Rundel 1981), la
cual presenta un clima mediterraneo, con una estacién seca prolongada
durante el verano y lluvias invernales. En Rinconada de Maipi Octodon
degus ocupa habitats que varian en la cobertura vegetal, encontrandose
sistemas de madrigueras en lugares relativamente cubiertos por arbustos de
alturas entre 0,2 y 1 m de altura (Bacharis sp., Proustia pungens, Acacia
caven) y en lugares abiertos y expuestos que presentan suelo descubierto y
hierbas de menos de 20 cm de altura (véase Vasquez et al. 2002). En este
estudio se registraron individuos que habitan areas expuestas, ya que en
_estas condiciones se facilita la grabacién y la identificacion de los individuos

focales y del estimulo que provoca las vocalizaciones.

Durante tres semanas se realizaron trampeos dirigidos en el sitio de estudio

utilizando trampas Sherman. Los animales atrapados fueron marcados con
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sighos distintivos (letras, nimeros o signos) en ambos costados del cuerpo,
utilizando tintura de pelo negra (véase e.g., Vasquez et al 2002). Se registrd
sexo y edad (juvenit 0 adulto) de cada animal atrapado. Se marcé un total de

28 animales.

Experimentos de reproduccion:

Se dispusieron 3 bandejas de madera de 50x70x3 cm, provistas de una
mezcla de avena, semillas de maravila y cereales comerciales de miel.
Estas bandejas fueron puestas en las cercanias de las madrigueras, y se
cambiaron de sitios (dentro de la misma poblacion) una vez por semana con
objeto de aumentar’ la probabilidad de arribo de distintos animales a las
bandejas. Las bandejas permanecieron durante todo el periodo (4 meses) de

los experimentos en el lugar, y se rellenaron cada uno o dos dias.

A 2 m de cada bandeja, y solo en los momentos en que se realizaron los
experimentos de reproduccion de llamadas, se dispuso de un tripode con
camara de video {(SONY Handycam 460) la cual grabd todo el tiempo que
duré la sesion (3 a 4 horas), y dos parlantes (Sony SRS-A47, rango de
frecuencia: 20 Hz a 20 KHz) conectado con un cable de 15 m a un
reproductor portatil de CD (Sony, CD walkman D-E351). El reproductor de

CD fue controlado por un observador.

Cuando un animal marcado se acercd a las bandejas y se mantuvo durante

mas de 30 s, se procedid a identificarlo usando binoculares y a activar la

Fd
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reproduccidn de la grabacion. Esta grabaciéon duré 3 minutos y posee tres
etapas principales:

1. Desde el segundo cero al segunde 59, se presenta una grabacion de
sonido ambiente, proveniente de una zona aledafia a la de
experimentacion. En ella se escucha sonido del viento y de aves
principalmente, y no contiene vocalizaciones de O. degus.

2. A partir del segundo 60 se reproduce, sobre el ruido de fondo previo,
una llamada de alarma de O. degus. Esta llamada esta artificialmente
medificada, ya que, a partir de una silaba original emitida y grabada
ante un zorro, se modific el tiempo entre silabas. Se confeccioné una
llamada denominada rapida, que consiste en once silabas separadas
por 500 ms; una llamada denominada intermedia, que consiste en
once silabas separadas por 2000 ms; y una llamada denominada
lenta, con las mismas once silabas separadas por 4000 ms. Los
tiempos intersilabas de la llamada de alarma rapida, intermedia y
lenta, estan dentro de los rangos de los tiempos intersilabas de las
llamadas producidas ante rapaces (rango:1,17-874 ms), carnivoros
(rango:240-3827 ms) y humanos (rango:142-86395), respectivamente
(véase capitulo 11).

3. Desde el segundo 66 en el caso de la llamada rapida, 81 en el caso
de la llamada intermedia, y 101 en el caso de la llamada lenta, y hasta
el segundo 180 sélo se reprodujo el sonido de fondo, al igual que en

la primera etapa.
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El parlante que emite las reproducciones se ubicd a aproximadamente 50 cm
del centro de la bandeja, y a un volumen tal que reproduce una llamada de
alarma de 70 dB RMS fast SPL a 50 cm de distancia. Esta intensidad
corresponde a la intensidad promedio de las voca;izaciones registradas a
esa distancia de un micréfono en animales en cautiverio, segin mediciones
hechas en el vivero del micromamiferos del laboratorio de Ecologia Terrestre
de la Facultad de Ciencias de la Universidad de Chile, utilizando un medidor

de nivel de sonido (Sound meter level, RadioShack)

Los experimentos de reproduccién de llamadas fueron videograbados con la
camara dispuesta en cada bandeja, la cual permanece grabando desde la
instalacion de los equipos y hasta el término de los experimentos, es decir,
tres a cuatro horas. Todas las observaciones y experimentos se realizaron

entre las 8:00 y las 12:00 h.

Anaélisis conductuales:

A partir de los videos grabados se realizé un etograma de asighacion de
tiempo a distintas conductas (véase mas adelante) para cada individuo focal.
La adquisicion de estos datos a partir de! video se realiza con |a ayuda del
programa Jwatcher 0.9, (Maquaire University, Australia), disefiado para
evaluar presupuestos de tiempo. Este programa permite posteriormente
obtener, entre otras variables, el tiempo asignado {en unidades de tiempo y
en proporcion del tiempo total), a las conductas que fueron definidas. Este

presupuesto de tiempo y su asignacion a diferentes conductas fue analizado
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en dos periodos: en los 60 s previos a la llamada de alarma, y en los 60 s

inmediatamente siguientes. Las conductas que se definieron para ser

observadas en estos dos periodos fueron:

1)

2)

3)

4)

5)

6)

Forrajeo: Alimentacion sobre la bandeja o en las cercanias de ella (en
un radio de 50 cm desde el perimetro de la bandeja)

Locomocion: Caminata o movimiento lento sobre la bandeja o en las
cercanias de ella (en un radio de 50 cm desde el perimetro de la
bandeja) o

Exploracion: Olfateo sobre la bandeja o en las cercanias de ella (en
un radio de 50 cm desde el perimetro de la bandeja)

Vigilancia cuadripeda y bipeda: Elevaciéon de la cabeza en actitud
atenta, en cuatro patas o parado sobre la patas traseras, sobre la

bandeja o en las cercanias de ella (en un radio de 50 cm desde el

perimetro de la bandeja)

Huida: Movip'niento de desplazamiento rapido hacia alguna
madriguera ’o sitio aledario, y posterior permanencia en dicho lugar.

Interacciones agresivas: Peleas con conespecificos sobre la bandeja
o en las cercanias de ella (en un radio de 50 cm desde el perimetro

de la bandeja)

Procedimientos estadisticos:

Los individuos experimentales fueron sometidos solamente a un tipo de

llamada (rapida o intermedia o lenta). Por lo tanto, se formaron tres grupos

de individuos independientes. Como el nimero de individuos de cada grupo
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no supera los 10, se aplico una prueba no paramétrica (Wilcoxon de rangos
signados) para detectar las diferencias significativas entre la asignacién de
tiempo a las conductas antes definidas, en los 60 segundos previos a la
llamada de alarma (etapa 1, véase seccion Expen’mentoé de reproduccion) y
durante la emision de la misma (etapa 2, véase seccion Experimentos de
reproduccion). Se utilizé el programa estadistico StatView 5.0 (SAS Institute

Inc.).

RESULTADOS

p

De un total de 28 animales marcados, 18 individuos se aproximaron a
las bandejas de élimento en los periodos experimentales, ocho de ellos eran
machos; nueve eran hembras y uno con marca difusa, y por tanto, sin

identificacion de s§xo. Alrededor de 10 animales no marcados se

aproximaron también a las bandejas de alimento en estos mismos periodos.

Los individuos de O. degus se aproximaron a las bandejas de alimento
después de 13 a 110 minutos luego de la instalacidon de los equipos de
registro y parlantes (media * EE =61,5%11,8 min; n=10). Las primeras
aproximaciones de un individuo focal son en acercamientos cortos, sin
forrajeo, seguidas de rapidas huidas a las madrigueras cercanas.
Sucesivamente el individuo comienza a hacer exploraciones mas

prolongadas a la bandeja y a alimentarse sobre ella. Una proporcidn cercana
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al 10% de los individuos que se aproximaron a las bandejas de alimento
presentan conductas sistematicas de acarreo de semillas desde la bandeja

hacia interior de las madrigueras o hacia las cercanias de ellas.

Las conductas mas frecuentes de los individuos que arribaron a las bandejas
y que permanecieron en ellas, fueron exploracion (en blsqueda de
alimento), alimentacién y vigilancia. El namero de individuos que permanece
sobre la bandeja de alimento simultineamente varia entre uno y tres.
Tamafios de grupo superiores provocan frecuentemente interacciones
agresivas que excluyen a ciertos individuos y mantienen el tamafio de grupo

en la bandeja entre los valores mencionados.

En los primeros segundos de la emision de las vocalizaciones
experimentales a través de los parlantes, la mayor parte de los individuos
huyen o vigilan. Sin embargo, retornan a sus actividades previas en los

siguientes 3 a 5 seg.

La emisién de una vocalizacion experimental con un tiempo internota de 4
segundos {llamada lenta), no provocd cambios significativos en ninguna de
las conductas analizadas (Figura 1). Las conductas de vigilancia no difieren
significativamente entre los momentos previos y durante la llamada (Z=-
0,944, p=0,3452. Antes: 0,067£0,0436; Durante: 0,1219+0,0793; n=7). Las
conductas de huida de los individuos sometidos a esta vocalizacion

experimentaron una tendencia marginalmente significativa a aumentar una
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vez emitida la llamada (Z=-1,753; p=0,0796. Antes:0,064+0,0044;
Durante:0,0499+0,019; n=7). Las conductas de forrajeo no mostraron
diferencias significativas entre los momentos analizados, en el grupo de
_ individuos que escucharon una llamada lenta desde los parlantes (Z=-1,214;

p=0,2249;. Antes:0,5392+0,1763. Durante: 0,4233%0.1471; n=7)
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Proporcion del Tiempo

Alimentacion Vigilancia Huida
Figura 1. Proporcién del tiempo asignado (media y EE) antes (barras grises) y
durante (barras negras) la reproduccion de una llamada de alarma de tiempo inter-
silaba de 4 s (llamada lenta) a conductas forrajeo, vigilancia y huida en O. degus.

Proporcién del Tiempo
o
i

Alimentacion Vigilancia Huida
Figura 2. Proporcion del tiempo asignado (media yEE) antes (barras grises) y
durante (barras negras) la reproduccion de una llamada de alarma de tiempo
inter-silaba de 2 s (llamada intermedia) a conductas forrajeo, vigilancia y huida
en O. degus.




Proporcién del Tiempo

Alimentacion Vigilancia Huida

Figura 3. Proporcion del tiempo asignado (media yEE) antes (barras
grises) y durante (barras negras) la reproduccién de una llamada de alarma
de tiempo inter-silaba de 0,5 s (llamada rapida) a conductas forrajeo,
vigilancia y huida en O. degus. Lineas y arteriscos indican diferencias
significativas (p<0,05)
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Aquellos individuos sometidos a la presentacién de una liamada de tiempo
internota de 2 segundos (llamada intermedia) (Figura 2) no presentaron un
cambio significativo de la vigilané:ia (Prueba de Friedman, y*=2, p=0,3679:
Antes: 0 £ 0; Durante:0,043£0,018; n=3). Las conductas de huida de estos
individuos tampoco experimentaron cambios significativas ante la emision de
la llamada intermedia (Z=0; p>0,99;. Antes: 0,011+ 0,007; Durante: 0,015+
0,009; n=3). Por ultimo las éondﬁctas-de alimentacion no experimentaron
cambios estadisticamente significativos (Z=-0,535 p=0,593;. Antes:
0,469+0,269; Durante: 0,589+0,253; n=3)

Por ultimo, la emisién de una vocalizacién de alarma experimental con 0,5
segundos de tiempo internota (llamada rapida) (Figura 3), generé cambios
significativos en las conductas de vigilancia simple (Z=-2,023, p=0,431.
Antes: 0,1623+0,0585; Durante: 0,0424+0,0306; n=6). Por su parte, las
conductas de huida experimentaron un aumento significativo ante esta
llamada (Z=-2,201, p=0,0277. Antes: 0,0122+0,0066; Durante:
0,5561+0,1548; n=6). Las conductas de forrajeo no se vieron afectadas
significativamente durante la llamada (Z=-1,572 p=0,1159. Antes: 0,6496%

0,1694; Durante: 0,2816+0,135; n=6).
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DISCUSION

Octodon degus responde diferencialmente ante la reproduccion de las
distintas variantes acusticas de llamadas de alarma que se le presentan.
Mientras las llamadas lentas e intermedias no evocan respuestas

;
significativamente diferentes, las llamadas rapidas provocaron el inmediato
cese de actividades de forrajeo y vigilancia y su reemplazo por conductas de
escape a las madrigueras. Se aprecia, sin embargo, una tendencia

’

(p=0,0796) al aumento de las conductas de hufda ante la llamada lenta.

Estos resultados pueden interpretarse desde dos enfoques. El primero, es
considérar solo las estrictas diferencias estadisticas como evidencia de
respuestas, en cuyo caso, hay que concluir que sélo la llamada rapida es
capaz de evocar una clara conducta antidepredatoria, mieniras que las otras
dos llamadas no provocan respuesta aparente. El segundo es atender a las
tendencias marginalmente significativas e interpretarlas como posibles

respuestas.

Es pertinente recordar, que los tiempos entre silabas usados en este trabajo
para las llamadas lenta, intermedia y rapida estan dentro de los rangos de
una llamada ante humanos, carnivoros y rapaces, respectivamente; por lo

tanto, se pueden considerar como una buena imitacion de las llamadas que
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. 7

los degus escuchan habituaimente. Considerando esto uitimo, los resultédos
sugieren que habria una respuesta diferencial ante las diferentes llamadas
de alarma, la que denota una capacidad de los individuos de, al menosa,'
percibir dos clases de llamadas, aquéllas que no merecen la adopcién de

conductas antidepredatorias y aquellas que si lo hacen.

Sin embargo, si los individuos no presentan respuestas conductuales ante
determinadas vocalizaciones,‘ es perfectamente cuestionable la clasificacion
de tal llamada como una llamada de alarma, ya que las definiciones mas
usadas de llamadas de alarma explicitan que la vocalizacion no sélo se
emita en presencia’de depredadores, si no que ademas, alerte a otros
conespecificos del peligro de depredacién (Klump & Shalter 1984). Esto
significarfa que vocalizaciones con propiedades espectrales idénticas a las
llamadas de alarma, al estar distanciadas en el tiempo sobre un determinado
valor, no funcionarian como llamadas de alarma. Al respecto, se ha
documentado que las llamadas de alarma de los lemures de collar (Varecia
variegata) también son usadas en contextos sociales de integracion (Pereira
et al 1988, Macedonia 1990). El hecho que vocalizaciones similares en
propiedades espectrales se utilicen en situaciones de peligro de depredacién
y en ofros contextos sociales, sugiere que la emisién estd asociada a
estados emocionales y/o atencionales del individuo emisor. Esto a su vez
significaria que la situacionalidad en las llamadas de alarma, de existir en
estas especies, esta relacionada con el nivel de riesgo de la situacion y no

con el tipo particular de depredador (Blumstein 1999).
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Permanece como una pregunta abierta el rol de diferencias espectrales no
registradas en este estudio (bajo 20Hz y sobre 20KHz). Vocalizaciones
ultrasonicas (>15 KHz) existen en muchas especies de roedores, y en la
gran mayoria de los especies estudiadas, ellas no se producen en llamadas
de alarma sino mas bien en contextos de comunicacion madre-cria y en
interacciones agonistas y sexuales (Blumberg 1992). Existe sin embargo, un
reporite de emisidon de y ' respuesta ante [lamadas de alarma con
componentes espectrales Unicamente ultrasdnicos (48 KHz) en
Sperriophilus richardsonii (Wilson & Hare 2004). En O. degus, ha sido
mostrado, a través de registros electrofisiolégicos en la corteza auditva, la
existencia de sensibilidad entre los 0.1 y los 30 KHz (Thomas & Tillein 1997),
lo cual indica que, al menos, O. degus podria oir frecuencias en el rango del
ultrasonido. Sin embrago, no puede decirse nada sobre la importancia de los
componentes ultrasonicos en las llamadas de alarma de O. degus mientras

no existan registros de tales frecuencias en las llamadas de alarma.

Segn Blumstein (19989), un sistema de llamadas de alarma sera
“referencial” si cumple con dos condiciones: especificidad absoluta de la
clase de estimulo que genera la produccion de la llamada, e, independencia
contextual en la respuesta que generan. Esto Gltimo quiere decir que una
llamada sera referencial si es condicidn suficiente para que los organismos
que la escuchan responden adecuadamente, y no se requiera de otras

sefiales, ademas de la llamada, para provocar la respuesta. De alli que es
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posible que O. degus no tenga independencia contextual para las llamadas
de tiempo intermedia y lenta, y que los animales esperen otras sefales (e.g.,
visualizacion del depredador, visualizacion de las conductas de otros
conespecificos), antes de responder adoptando alguna conducta anti-
depredatoria. Si fuera asl, estariamos ante un caso de “percepcion
situacionalmente especifica”, donde la llamada rapida genera una respuesta
anti-depredatoria contextualmente independiente, y la llamada intermedia y
lenta provocarian respuestés s6lo en casos en que oifras sefales

contextuales también estén presentes.

Una de las maneras:de aproximarse a probar la hipétesis recién mencionada
es estudiar posibles cambios atencionales ante las llamadas intermedia y
lenta, cambios que son poco evidentes con la sola observacion de las
conductas. Variables fisiologicas como la frecuencia respiratoria o el ritmo
cardiaco, han sido usadas como variables indicativas de cambios
atencionales ante reproduccion de llamadas de alarma, en juveniles de
ardillas Spermophilus bedingi (Mateo 1996). Sin embargo, la medicién de
tales parametros requiere de un disefio y equipamiento que no es totalmente

compatible con experimentos en animales de vida libre.

Un segundo enfoque para interpretar los actuales resultados, es poner
atencion en la existencia de tendencias débiles de cambios conductuales
durante la reproduccion de las llamadas lentas e intermedia, a pesar de la

naturaleza estadisticamente no significativa de estas respuestas. El bajo




nimero muestral, particularmente en el caso de la llamada intermedia,
puede haber impedido detectar diferencias en las respuestas conductuales.
Si éste fuera el caso, y en efecto existieran las diferencias que se
manifiestan en este trabajo como tendencias, entonces O. degus
responderia ante las llamadas rapidas y las llamadas lentas de la misma
forma (aumentando las conductas de huida), lo cual representa un ejemplo
de respuesta no-situacional. La huida hacia la madriguera seria la conducta
antidepredatdrias siempre eséogida, lo cual sugiere que solo existe un modo

de escape de los depredadores.

Este hecho es muy coherente con los argumentos que se dan para explicar
las diferencias en la situacionalidad de las llamadas de alarma de roedores y
primates. Al respecto, Macedonia & Evans (1993) postulan que los primates,
por su naturaleza arboricola o semi-arboricola, usan vias de escape distintas
ante depredadores gue proviene del aire con respecto a los que se
aproximan desde el suelo, lo cual habria impulsado la diferenciacion en las
respuestas ante las distintas llamadas. .La ecologia de los roedores que
emiten llamadas de alarma, en su mayoria roedores cursoriales, hace
innecesario adoptar respuestas cualitativamente diferentes ante los distintos
tipos de depredadores, sean estos terrestres o aéreos, ya que, en definitiva,
si la inminencia del ataque es alta, su Unica estrategia es huir hacia una
madriguera ubicada en el suelo (Macedonia & Evans1993, Blumstein 1999).
Es decir, para los roedores, la respuesta o estrategia antidepredatoria

seleccionada es, cualitativamente, la misma. Sin embargo, cuantitativamente
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la respuesta puede ser diferente, y los organismos podrian adoptar.
conductas como vigilancia cuadripeda ante ciertas llamadas, vigilancia
bipeda antes otras y de hulda ante otras, entendiendo que vigilancia y huida
se enmarcan denfro de la misma estrategia antidepredatoria. Es decir, la
vigilancia cuadipeda, vigilancia bipeda y huida serian conducta anti-
depredatoria de magnitud o intensidad creciente, pero todas forman parte de
una misma estrategia, la cual es evadir a los depredadores y permanecer en
una madriguera. Ebenspergef & Hurtado (2005), muestran que individuos de
O. degus en vida libre, varian el tiempo asignado a vigilancia cuadripeda y
vigilancia bipeda en relacién con la altura de la cobertura arbérea, lo cual
indica que los organismos pueden modular la intensidad de sus conductas
anfidepredatorias en funcién de ciertas variables ambientales. Respuestas
cuantitativamente diferentes se han observado en miltiples especies de
roedores, como Tamias stratus (Weary & Kramer 1995), Spermophilus
beldingi (Robinson 1980, Leger et al 1984, Owings & Hennessy 1984,
Sherman 1985), ’Spen'nophilus becheeyi (Owings & Virginia 1978), y

Rhombomys opimus (Randall & Rogovin 2002).

Considerando en conjunto los resultados del capitulo Il y del presente
capitulo, podemos decir que Octodon degus en vida libre presenta un
sistema de llamadas de alarma con situacionalidad en la emision y con una
percepcion situacional aparente aunque no demostrada estrictamente. Es
por tanto una tarea pendiente mejorar los protocolos de reproduccion

aclistica, aumentando el tamario muestral y/o modificando los tiempos inter-
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silabas de la llamadas a tiempos menores a los aquf utilizados. La
naturaleza de las respuestas a las llamadas, que parece variar en su
magnitud mas que en su cualidad o tipo, da luces sobre el tipo” de
situacionalidad de la emisién, sugiriendo que ellas varian con el nivel de

riesgo percibido por el individuo emisor.
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CAPITULO IV
ONTOGENIA DE LA EMISION DE VOCALIZACIONES EN OCTODON
DEGUS EN CAUTIVERIO '

INTRODUCCION

Una conducta presente en muchas especies de aves y mamiferos es
la emision de vocalizaciones prc;ducidas en presencia de depredadores,
vocalizaciones que alertan a los conespecificos proximos del peligro (Klump
& Shaiter 1984) y/o informan al depredador de la deteccion de su presencia
por parte de las pregas (Zuberbiihier et al 1999). En los ultimos veinte afios
se han descrito muchos casos de las llamadas de alarma que presentan
variaciones en su emisién y en las respuestas gatilladas por ellas, de
acuerdo a situaciones especificas de depredacion, denominadas llamadas
situacionalmente especificas (sensu Macedonia & Evans 1993, Blumstein &
Amold 1995). Estas especies incluyen primates (Seyfarth et al 1980,
Macedonia 1990, Pereira & Macedonia 1991, Zuberbiihler et al 1997,
Zuberbilhler et al 1999, Zuberbiihler 2000, Zuberbihler 2001) carnivoros
(Manser 2001) y roedores scilridos y muridos (Owings & Virginia 1978,
Owings & Hennessy 1984, Davis 1984, Warkentin et al 2001, Wilson & Hare
2003, Blumstein 1995, Blumnstein & Arnold 1995, Blumstein & Armitage 1997,
Blumstein 1999, Greene & Meagher 1998, Slobodchikoff et all1991, Perla &
Slobodchikoff 2002, Randall et al 2000, Randall & Rogovin 2002) que

muestran emision y respuesta situacional de llamadas de alarma. En esta
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tesis se ha mostrado que el roedor histricognato Octodon degus también

presenta este tipo de vocalizaciones (veése capitulos Il y lil).

Los estudios sobre llamadas de alarma orientados a explicar su origen y
persistencia en el tiempo evolutivo ha tenido gran desarrollo (Hamilton 1963,
Maynard-Smith 1965, Trivers 1971,Charnov y Krebs 1975, Dawkins 1976,
Sherman 1977,1985). Un ambito menos explorado es el de los mecanismos
proximales de su origen, vale' decir, los-factores que influyen en la aparicion
de las llamadas de alarma durante la vida de un organismo. El ambiente de
desarrollo y experiencia temprana es importante para la expresion de
diversos patrones c¢onductuales adultos (Turkewitz & Kenny 1982, Poran &
Coss 1990, Brown et al 1992, Miller 1994), incluyendo los patrones de
conductas anti depredatorias, como la emisién y el uso de las llamadas de
alarma (Snowdon et al. 1997). La generacibn de un sistema de
comunicacion intraespecifico basado en llamadas de alarma requiere del
desarrollo de mecanismos apropiados a nivel de emisor y receptor: en el
caso de llamadas de alarma situacionalmente especifica se requiera la
capacidad de emitir y responder adecuadamente a distintos fipos de
vocalizaciones producidas en diferentes situaciones de depredacién. Por lo
tanto, si se desea explorar la relacion de las llamadas de alarma con el
ambiente social de crecimiento, es necesario explorar la influencia del
ambiente social sobre 1a produccién de las llamadas de alarma (capacidad

de emision) y sobre el uso de las llamadas de alarma (capacidad de emision
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en situaciones particulares, y capacidad de respuesta a las llamadas de

alarma).

Respecto de la influencia del ambiente de desarrollo en la capacidad de
emitir vocalizaciones, existe una extensa literatura documentando esta
relacién en mamiferos marinos, tanto cetaceos como carnivoros. Existen
cambios ontogenéticos en las propiedades actsticas del repertorio vocal, en
los que las interacciones sociéles y el aprendizaje serian relevantes (Tyak &
Sayigh 1997, Boran & Heimilich 1999). Por ejemplo, se ha mostrado la
existencia de aprendizaje vocal de los dialectos caracteristicos de grupos
diferentes de orcas {Orcinus orca), que se produce a través de la imitacién
de los sonidos emitidos por la madre (véase Boran & Heimlich 1999 para

una revision)

Existen pocos trabajos acerca del desarrollo de la emision de las lamadas
de alarma, u otras vocalizaciones, en mamiferos terrestres, los cuales
provienen de estudios de vocalizaciones de quirépteros y de primates no
humanos. Jones y Ronsome (1993) muestran que las vocalizaciones de
ecolocacion en el murciélago Rhinfophus ferromequinum sufren un proceso
de cambio durante la vida temprana en que la imitacién de los sonidos
provenientes de la madre es indispensabie; también las vocalizaciones de
aviso de encuentro de alimento que emite el murciélago Phyllostomus
hastatus difieren en su estructura entre distintas colonias o grupos. Puesto

que los grupos estdn compuestos por individuos no relacionados
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genéticamente, las propiedades aclsticas de tales llamadas serian el
resultado de aprendizaje social (Boughman 1997). Entre los -primates no
humanos la situacion parece diferente, ya que en ellos la produccién vocal
es innata y por tanto, poco susceptible de ser modificada por las
interacciones sociales (Seyfarth & Cheney 1997). Ademas, la propiedades
actsticas de las vocalizaciones emitidas por los juveniles son muy similares
a las de las vocalizaciones producidas por los aduitos, y los cambios que
tales propiedades sufren durénte la ontegenia son menores (véase Newman
& Symmes 1982, Seyfarth 1987 para revisiones). Sin embargo, existen
algunos reportes en primates de los géneros Saguinus (tamarinos) y
Cebuella (marmosetas) que muestran que vocalizaciones de encuentro de
alimento y vocalizaciones afiliativas pueden sufrir modificaciones asociadas
al ambiente social en cualquier etapa de la vida, como lo indica el estudio de

Snowdon et al. (1997).

Algunos autores explicitamente proponen que el caso de la llamadas de
alarma es distinto al de otras vocalizaciones (e.g., afiliativas, de encuentro
de alimento) y que, dado que la funcion anti-depredatoria que cumplen haria
costoso supeditarla a un desarrollo ontogenético, es esperabie que las
llamadas de alarma sean innatas en su emision (Snowdon et al 1997). Sin
embargo, estd documentado que en varias especies de roedores la
estructura actstica de las llamadas de alarma es marcadamente individual
(Owings & Leger 1980, Leger et al. 1984, Cheney & Seyfarth 1990,

Blumstein & Armitage 1997, Hare 1998) y varfa con la edad del emisor
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(Blumstein & Daniel 2004, Blumstein & Munos 2005, Capitulo 1I). Los
estudios que muestran diferencias actsticas asociadas a la edad han estado
fundamentalmente dirigidos a explorar el reconocimiento de estas
vocalizaciones por parte de los individuos receptores (Blumstein & Daniel
2004, Biumstein & Munos 2005). Menor atencion ha recibido el estudio de
los procesos mediante los cuales las llamadas de los juveniles adquieren las
propiedades de los adultos, y menos ain los posibles procesos de
aprendizaje o facilitacion social que podrian estar involucrados en tales

cambios.

Respecto de la ontogenia del uso de las llamadas de alarma, es decir de
como se desarrolla’la capacidad de emitir las llamadas en situaciones de
peligro de depredacién, estudios en Cercophithecus aethiops, indican que
los juveniles emiten distintas llamadas en contextos similares a los que
provocan las llamadas en los adultos, pero claramente discriminan menos
entre los animales que efectivamente representan depredadores (Seyfarth et
al 1980, Cheney & Seyfarth 1990, Bradbury & Vehrencamp 1998). No hay
estudios de la ontogenia del uso de llamadas de alarma situacionalmente

especificas en roedores.

En principio, la existencia de variaciones ontogenéticas de las propiedades
acusticas (produccién) y de la capacidad situacional de su emision (uso),
pueden tener causas proximales fisicldgicas, asociadas al crecimiento .

corporal y/o al desarrollo de las estructuras vocales, o bien, pueden deberse
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a procesos de aprendizaje, donde la experiencia individual, la facilitacion
social y el tutelaje de los adultos jueguen un papel importante (Seyfarth et al
1980). Como se ha mencionado, los estudios que han mostrado variacion de
propiedades acUlsticas en ias vocalizaciones asociadas a la edad se han
centrado en la funcionalidad que ello tendria para los receptores mas que en

los mecanismos proximales subyacentes a tal variacion.

En este trabajo, se propon;a analizar la influencia de las interacciones
sociales y del ambiente social sobre la ontogenia de la produccion y del uso
de todas las vocalizaciones de los juveniles de Octodon degus, con
particular énfasis en las llamadas de alarma. Documentar cambios en la
estructura acustica o en los contextos de emision durante el crecimiento
nada dice sobre la naturaleza del mecanismo de este cambio, pudiendo
deberse a cambios fisiolégicos que ocurren en el transcurso de la ontogenia,
a cambios en la experiencia individual, o al desarrollo de las relaciones
sociales que los juveniles establecen con adultos y/o otros juveniles. En
particular, la comprensién de la relacién entre interacciones sociales y las

vocalizaciones requiere de la intervencion experimental del ambiente social

de crecimiento.

Octodon degus es un roedor histricognato de la familia Octodontidae,
habitante del matorral semi-arido de Chile central, que presenta habitos
diurnos y marcadamente sociales (Fulk 1976, Yafez 1976, Mann 1978,

Yariez & Jaksic 1978 Vasquez 1997, Ebensperger et al. 2004). Los grupos
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de O. degus, generalmente compuestos por uno o dos machos adultos, dos
a cinco hembras y eventualmente crias, cavan y comparten un sistema de
madrigueras subterraneas (Woods & Boraker 1975, Fulk 1976, Yanez 1976,
Ebensperger et al 2004). La emisién de y la respuesta ante llamadas de
alarma situacionalmente especificas en adultos, ha sido recientemente
documentada en esta especie (Véase capitulos Il y ill, véase ademas Le
Boulengé & Fuentes 1978, Yarez & Jaksic 1978, Vasquez 1997). Las crias
de O. degus nacen mayor.itariafnente durante la primera quincena de
Septiembre (Contreras & Bustos-Obregén 1977, Rojas 1977, Observacion
personal en animales de cautiverio). Las primeras semanas de vida ocurren
dentro de las madrig"ueras subterrédneas, produciéndose la emergencia natal
alrededor de las cuatro a cinco semanas de nacidos (Soto-Gamboa 2004).
Reportes anecdéticos en grupos de vida libre, indican que la conducta de
juveniles recién emergidos es mas ingenua y menos reactiva que la de los
adultos en situaciones de amenaza tales como el acercamiento de una

persona (Vasquez RA, comunicacion personal).

La marcada sociabilidad que caracteriza a O. degus, la emisién de llamadas
situacionalmente especificas en los aduitos, y la persistencia en los adultos
de las conductas antidepredatorias en situaciones de cautiverio (Véase
capitulo 1) hacen que esta especie constituya un modelo adecuado para
estudiar la posible influencia del ambiente social sobre el desarrolio de la
emision y el uso de las vocalizaciones en general, y de las llamadas de

alarma en particular.
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En este trabajo se realiza una intervencion de las condiciones sociales de
desarrollo temprano manteniendo individuos aislados de interacciones
sociales desde temprana edad. Este procedimiento experimental
corresponde a una primera etapa para estudiar los efectos de las
condiciones sociales de crecimiento consideradas como un todo, sin
determinar la naturaleza de la influencia. Los resultados de esta primera
aproximacion, podran servir para disefiar estudios futuros que indaguen

. 3 l- = 1]
sobre los mecanismos dicha influencia. -

‘ METODOS

Sujetos de estudio:

En Agosto de 2004 se realizaron capturas de O. degus en la Estacidn
Experimental Rinconada de Maipt, predio perteneciente a la Facultad de
Ciencias Agrondmicas de la Universidad de Chile, y que se ubica en la
regién metropolitana, 30 km al poniente de Santiago (70°50'W, 33°28'S, 450
m de altitud). Estas capturas se realizaron durante dos semanas y se usaron
trampas Sherman para capturar a todos los individuos que habitaban
madrigueras cercanas (< 2 m de distancia), en 4 sitios distantes entre 20 a
50 m. Se obtuvieron asi 14 individuos, 8 hembras y 5 machos. Siete

hembras. tenian alta probabilidad, debido al peso corporal y a la fecha de
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captura, de estar prefiadas en sus Ultimas semanas de prefiez (véase

Veloso 1997, Soto-Gamboa 2004).

Los individuos fueron marcados usando crétales, y fueron trasladados al
vivero de micromamiferos del laboratorio de Ecologia Terrestre de Ia
Facultad de Ciencias de la Universidad de Chile. Una vez alli, los animales
fueron dispuestos en jaulas de 50X40X35 cm, con agua y alimento ad-
libitum. Cada jaula mantuvo s; todos los-individuos capturados en una misma
madriguera. Se hicieron observaciones diarias a las hembras prefiadas para

detectar el dia de nacimiento de las camadas.

L
1

Al dia siguiente de su nacimiento, las camadas recién nacidas de dos
hembras provenientes de dos madrigueras diferentes, fueron puestas en
jaulas individuales y llevadas a habitaciones aisladas acusticamente. Las
crias de estas camadas fueron denominadas como provenientes de
camadas aisladas (tamafio de camadas: n=8 y n=4). Otras dos camadas
fueron mantenidas en el vivero, en las mismas jaulas donde permanecian
con los individuos de su madriguera de proveniencia. Las crias de estas
camadas fueron denominadas como provenientes de camadas

socializadas (tamario de camadas: n=6 y n=6).

A las dos semanas de edad, los individuos de las camadas aisladas fueron

separados de la madre y puestos en cajas individuales de 20X40X30 cm.
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Todas las crias, tanto aisladas como socializadas fueron mantenidas con

agua y alimento ad-libitum.

Experimentos de emisién de vocalizaciones:

Las crias de camadas aisladas y socializadas fueron sometidos a un primer
registro de vocalizaciones a las dos semanas de edad, momento en el cual
las crias de las camadas han vivido solo con su madre (camadas aisladas) o
con la madre y demas individuos de su grupo de origen (camadas
socializadas). Este primer registro constituye un control ya que las crias de
ambas camadas han vivido junto a sus hermanos y su madre al menos.
Posteriormente, se realizaron experimentos para registrar las vocalizaciones
que emiten las crias a las cuatro, ocho, 12 y 16 semanas de vida. Esto
experimentos consisten en poner en una jaula de 50X40X35 cm a las
camadas completas sin la madre, con un micréfono semidireccional
(Senheisser MEB6), a aproximadamente 15 cm de la jaula de
experimentacién y conectado a una grabadora digital (DAT Sony PCM-M1).
Se colocé ademas una camara de video (SONY Handycam 460) que envia
la sefial de video a un monitor ubicado en una sala contigua a la sala de
experimentacién, donde el observador puede anotar los patrones
conductuales de los individuos. Los individuos fueron marcados con
diferentes signos en sus lomos, costados, cabeza o cola, usando una tintura

inocua soluble en agua (tempera Artel, Santiago).
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Después de los 30 min de acostumbramiento, las vocalizaciones emitidas
por los individuos fueron grabadas aclsticamente durante dos horas. El
experimentador, monitoreé los registros usando audifonos (Pro-Luxe,
Pro30), lo que le permitié escuchar lo que esta siendo grabado. La
observacion simultanea de las conductas a través del monitor y de las
vocalizaciones a fravés de los audifonos, permiten al experime:{tador
registrar el contexto en que se producen las vocalizaciones de las crias, y
cuando es posible, la identidad del individuo vocalizante. De esta manera se
registran todas las vocalizaciones que se producen de manera espontanea
entre los individuos interactuando con sus hermanos. Por otra parte, cada 20
min, el experimentador entra stbitamente a la sala donde se encuentran los
animales experimentales, y permanece moviéndose lentamente alrededor de
la jaula. Esto se hace con la intencion de provocar la emision de flamadas de

alarma.

Analisis bioacustico:
Se analizaron las vocalizaciones emitidas por los individuos en la primera
hora de grabacién, con excepcion de las llamadas de alarma, en las cuales

se analizaron los registros obtenidos durante las dos horas de grabacion.

Los registros fueron adquiridos a 44 kH, usando una tarjeta de conversion
analogo-digital Apple Sound Manager de 16-bit, controlada por el programa
bioactstico Canary 1.2.4. (Cornell Laboratory of Ornitology, Ithaca). Con este

mismo programa se confeccionaron los sonogramas usando una
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transformada rapida de Fourier (FFT, resolucién temporal: 0,18 ms:

resolucion de frecuencia: 42,97 Hz (Charif et al. 1993))

A partir de los sonogramas, se realizaron medidas de variables temporales y
espectrales a las diez primeras silabas en el caso de las vocalizaciones de
contacto (véase resultados) y a las cinco primeras en el caso de las
vocalizaciones agonistas y llamadas de alarma. La eleccidn de las primeras
silabas es una manera de estandarizar las vocalizaciones ya que hay
‘

propiedades que pueden variar en el'tiempo que dura la vocalizacidén y
porque las vocalizaciones de un mismo tipo pueden tener diferentes
duraciones totales. Debido a que las vocalizaciones de contacto son de
mayor duracién que :Ias de alarma o agonistas, se tomaron las diez primeras
silabas. Una vocalizacidn o llamada es considerada como todos las silabas
emitidas por un individuo con silencios no mayores a 10 segundos entre
emisioﬁes. Una silaba, es una emisién continua en el tiempo. Las cinco o
diez medidas de cada variable se promediaron para cada vocalizacién,
obteniéndose asi un valor de cada variable para cada vocalizacién. Las
variables temporales medidas fueron las siguientes:

1) Duracién de la silaba: Tiempo entre el principic y el final de una silaba

o nota.
2) Duracion del tiempo intersfiaba: Tiempo entre el final de una silaba o
nota, y el comienzo de la siguiente.

Las variables espectrales o de frecuencia medidas fueron las siguientes:

1) Frecuencia dominante: La frecuencia que exhibe la mayor intensidad

o amplitud.
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2) Frecuencia minima: La frecuencia més baja del sonograma.

3) Frecuencia maxima: La frecuencia mas alta del sonograma.

4) Nimero de sobretonos: Cantidad de bandas de frecuencia definidas
en el sonograma

5) Forma: Se distinguieron 12 “tipos” (vease Figura 1) reconocidos por la
recurrencia con que aparecian en los sonogramas. Estos tipos se
distinguieron por su forma, modulacion de frecuencia y estructura )
armonica o aperiédica' (i.e., ruidosa) en distintos momentos de la
silaba. Esta es una variable discreta nominal, por lo cual se utilizd la
moda en vez del promedio, para caracterizar la estructura de cada

vocalizacién o’llamada.
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Figura 1. Tipos sonograficos presentes en las vocalizaciones de crias vy
juveniles de Octodon degus
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Procedimientos estadisticos:

Primeramente se realizé una caracterizacién general de las vocalizaciones
sin considerar la edad. Para ello se observd con atencién los distintos
contextos en gue se producen las vocalizaciones. De esta manera se
identificaron ftres vocalizaciones que fueron caracterizadas a través de
estadistica descriptiva y luego mediante un analisis de funcién discriminante
(DFA) sobre las variables continuas descritas, y utilizando la vocalizacion

como variable independiente.

Posteriormente 'se procedié a analizar mediante pruebas univariadas, las
diferencias en los tres tipos de vocalizaciones por separado, asociadas a la
edad y a la pertenencia a camadas aisladas o socializadas. Las variables
dependientes analizadas fueron: frecuencia dominante, frecuencia minima,
duracién de Ia silaba, tiempo intersilaba. Verificados los supuestos exigidos
para las pruebas paraméfricas se realizé un andlisis de varianza (ANOVA)
de medidas repetidas (Edad como medida repetida y Procedencia
aislado/socializado como factor independiente). En el caso de las llamadas
de contacto y agonistas no fue posible identificar la identidad del individuo
emisor, por lo que se optd por considerar todas las llamadas provenientes de
una camada como réplicas. Cuando los datos no cumplieron con los
supuestos de normalidad y homecedasticidad, se utilizé la prueba no
paramétrica de Mann-Whitney para comparar las variables analizadas entre
los individuos aislados y socializados, haciendo pruebas independientes

para cada grupo etario. Con objeto de evaluar las diferencias durante el
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desarrollo, se realizd una prueba no paramétrica de Friedman considerando

los animales de ambos grupos (aislados y socializados).

RESULTADOS

L.os individuos juvenileé de O. degus, tanto los que pertenecen a las
camadas aisladas de contacto social como los que pertenecen a aquellas
con interacciones sociales normales, emitieron tres tipos de vocalizaciones
distinguibles asociadas a situaciones de interaccién diferentes, y que se
definen a continuacién: (i) vocalizaciones de contacto, producidas cuando los
individuos juveniles se agrupan y contactan narices o bocas; (i)
vocalizaciones agonistas, emitidas durante las interacciones agresivas de
baja 0 mediana intensidad principalmente al competir por el acceso a la
madre o al alimento; y por Gltimo, (iii) las llamadas de alarma, emitidas ante
la aparicién stibita o la permanencia de un humano junto a la jaula de

experimentacion.

Las vocalizaciones de contacto y las vocalizaciones agonistas son
vocalizaciones asociadas a interacciones intra-especificas, por lo cual no se
producen en individuos aislades. Por otra parte, ambos tipos de
vocalizaciones se produjeron sin que ocurriera movimiento observable del

hocico ni de otra parte del cuerpo del individuo emisor, por lo cual no fué
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posible determinar la identidad del individuo vocalizante. Por el contrario, las
llamadas de alarma fueron emitidas tanto por individuos solitarios (aislados
temporal o permanentemente de su camada de hermanos) como por
individuos agrupados, y su emisién ocurrié asociada apertura del hocico y

movimiento de las orejas en direccién caudal.

Del total de vocalizaciones que emite un grupo de individuos durante las dos
horas que es registrado, la proporcion. de los tres tipo de vocalizaciones
varia con la edad, siendo la vocalizacion de contacto la preponderante en los

juveniles, y las llamadas de alarma en los grupos de sub-adultos (Tabla 1)

:'
¢

Tabla 1. Porcentaje de los ires tipos de vocalizaciones emitidas en los
periodos experimentales en juveniles y sub-aduitos de O. degus. A: camadas
de individuos aislados, S: camadas de individuos socializados. Entre
paréntesis se muestra el nimero de vocalizaciones.

Edad | 2 semanas 4 semanas 8 semanas 12 semanas | 16 semanas

A ] A S A 8 A S A 5

Vocalizacion

Contacto 63.2 | 353 25 18.2 | 41.7 | 36.8 | 38.5 | 47.1 0 0
(12) | (8 4) (4) (5) (7} (5) @ | (@ | ©

Agonista 6.8 | 64.7 { 18.8 | 18.2 | 58.3 | 63.2 | 154 | 471 0 0

@y @ @O 02 @ 6 {00

Alarma 0 0 (562636 0 0 | 462 59 | 100 [ 100
@O | @@ |40 O] 6 O 6|«
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1. Caracterfsticas temporales y espectrales generales

1.1. Vocalizaciones de contacto:

La figura 2a muestra el sonograma de una vocalizacién de contacto, emitida
por juveniles de 2 semanas de edad. Tanto en.los individuos provenientes de
camadas aisladas como socializadas y en todas las edades, la vocalizacion
de contacto aparece como una vocalizacion de notas cortas (rango= 8,22-
320 ms, media + EE: 38,946,8; n= 51), presentando mayoritariamente solo
un scbretono y una forma soﬁogréﬂca del tipo 6 (véase metodos y tabla 2)
caracterizada por modulacion de frecuencia ascendente en el inicio, un corto
periodo de frecuencia constante y un descenso hacia el final de la nota.
Respecto de las caracteristicas espectrales, presenta una frecuencia
dominante entre 1,3 y 6,7 kH (3,3%0,16 kH; n=51). La frecuencia maxima
est3 entre 2,8 y 16,5 kH, (5,14+0,3 kH; n=51). La frecuencia fundamental por

su parte, se encuentra entre 0,9 y 4,3 kH (2,1+ 0,08 kH; n=51).

1.2. Vocalizaciones agonistas:

La figura 2b representa una vocalizacién agonista emitida por un individuo
de 2 semanas de edad. Tal como se aprecia en el sonograma de la figura
2b, las vocalizaciones agonistas, provenientes de individuos de 2 semanas y
de las demdas edades, se componen de diversos tipos sonograficos. Un
45,5% del total de vocalizaciones agonistas presenta el tipo sonogréafico 6
(véase métodos y tabla 2), caracteristica de la vocalizacién de contacto. En
cuanto a las propiedades temporales de estas vocalizaciones, la duracion de

las silabas es en general mas prolongada que en las vocalizaciones de
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contacto (110,18+9,8 ms; n= 54; rango: 18,4-500 ms). El tiempo internota
promedio es de 116,2+16,3 ms (rango: 32,6-355,2 ms, n=28). En relacién a
las propiedades espectrales de estas vocalizaciones, ellas presentan entre 1
a 11 sobretonos, con un 75% presentando mas de tres sobretonos (4,9+0,3;
n=54). La frecuencia dominante esta entre 0,170 y 11,1 kH (5,17£0,4 kH;
n=54). La frecuencia maxima varia entre 3,8 y 21,2 kH (13,4+£0,7;, n=54). La
frecuencia fundamental esta entre 0,28 y 5,11 (2,1£ 0,2 kH; n=54).

1.3. Llamadas de alarma:

Tal como se aprecia en la tabla 1, este tipo de vocalizacién aparecio por
primera vez en individuos de cuatro semanas de edad, en camadas
socializadas v aisladas. La figura 2c muestra el sonograma de una llamada
de alarma representativa, emitida por un macho de cuatro semanas de edad.
Las llamadas de alarma presentaron una variedad de tipos de silabas en una
misma llamada, al igual que las vocalizaciones agonistas. Los tipos
predominantes son el dos y el tres (véase métodos y tabla 2), en un 32,5% vy
20% del total de las llamadas, respectivamente. Las silabas de las llamadas
de alarma fueron de una duracion intermedia entre las vocalizaciones de
contacto vy las vocalizaciones agonistas (rango= 17,15-376,5 ms; 104,7+14,1
ms; n= 40). El tiempo inter-silabas esta entre 0,09 y 13 s, (1,3%0,472 s; n=
26). La frecuencia dominante de estas llamadas se haya entre 1,5y 10,5 kH
(7,74 0,37 kH; n=40). La frecuencia méaxima se encuentra entre 8,75 y 21,9
kH (19,9+0,49 kH; n=40). La frecuencia fundamental alcanza valores entre

0,6 y 5,8 kH (2,9+0,2; n=40).
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Figura 2. Sonogramas y oscilogramas de vocalizaciones de contacto (a),
agonistas {b) y de alarma (c) emitidas por individuos representativos a las
dos semanas de edad para las llamadas de contacto y a las 4 semanas de
edad para las llamadas de alarma.
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Tabla 2. Porcentaje de cada tipo songrafico en las tres vocalizaciones de
juveniles de Octodon degus.

\Tipo 1 2 3 5 6 7 10 11 12
Vocalizacion

Contacto 0 0 24 |0 93,9 (0 4.8 Q 0
| Agonista 0 12,9 13,7 3,7 |426 (3.7 [129 |0 20,4
Alarma 5 32520 (25 |15 |0 125 |25 10

2. Diferencias temporales y especlrales entre los tres tipos de
vocalizaciones:

Se realizd un anidlisis de funcic’)r} discriminante (DFA) sobre 86
vacalizaciones: 32 vocalizaciones de contacto, 25 vocalizaciones agonistas y
29 llamadas de alarma. Debido a que el objetivo es determinar las variables
que distingan los tr:as tipos de vocalizaciones, se excluyd del andlisis el
tiempo internota dado los antecedentes de que esta variable genera la
principal diferencia dentro de las llamadas de alarma. Las 86 vocalizaciones
corresponden a datos independientes en el caso de las llamadas de alarma,
y, en el caso de vocalizaciones agonistas y de contacto, a dos registros de
cada camada elegidos aleatoriamente de cada uno de los grupos etarios. El
DFA muestra que hay variables que poseen capacidad discriminativa (A de
Wilks= 0,16; p< 0,0001). Las variables que presentan mayor capacidad
discriminativa son frecuencia maxima (F=14,0; p=0,000008), nimero de
sobretonos (F=13,52, p=0,0000086) y la duracién del pulso (F=6,755;
p=0,0019). Las dos primeras funciones canénicas del DFA logran el 100%
de discriminabilidad. La funcidn discriminante que considera estas tres

variables, puede clasificar correctamente el 86% de los casos (Tabia 3).
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Tabla 3. NUmero de vocalizaciones clasificadas dentro de los cuatro tipos de
vocalizaciones segun la funcidn discriminante. En la diagonal se presentan
los casos clasificados correctamente, mientras que sobre y bajo la diagonal
se cuantifican los casos mal clasificados.

Alarma Contacto Agonistas
Alarma 27 0 2
Contacto 1 30 1
Agonista 6 2 17

Un anadlisis de la frecuencia maxima muestra que esta variable presenta
valores significativamente niayorés en las llamadas de alarma. Las
vocalizaciones agonistas presentan valores intermedios de esta variabie,
significativamente diferentes de las llamadas de alarma y de las
vocalizaciones de contacto (ANOVA, F= 116,39; p<0,0001). Estas dltimas
presentan los valores de frecuencia maxima mas bajo de los tres grupos

(Figura 3).

El ndmero de sobretonos, muestra también diferencias significativas entre
grupos de vocalizaciones (ANOVA, F= 121,92; p<0,0001). Las llamadas de
alarma muestran la mayor cantidad de sobretonos, seguida por las
vocalizaciones agonistas. Las vocalizaciones de contacto ostentan un

namero significativamente menor de sobretonos (Figura 4).

Por dltimo, la duracién promedio de Ia nota, es significativamente menor en
las vocalizaciones de contacto respecto de las vocalizaciones agonistas y de
alarma (ANQVA, F=36,07; p<0,0001). Estas ultimas no presentan diferencias

significativas entre si (Figura 5).
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Figura 3. Frecuencia maxima (media y EE) de vocalizaciones emitidas por O. degus
juveniles. Las letras sobre las barras muestran las diferencias entre grupos segun
comparaciones a posteriori (prueba de Tukey-Kramer). Numeros en paréntesis
representan el tamafio muestral.
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Figura 4. Numero de sobretonos (media y EE) de vocalizaciones emitidas por O. degus
juveniles. Las letras sobre las barras muestran las diferencias entre grupos segln
comparaciones a posteriori {prueba de Tukey-Kramer). Nimeros en paréntesis
representan el tamafio muestral.
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Figura 5. Duracién promedio de la nota (media y EE) de vocalizaciones emitidas por O.
degus juveniles. Las letras sobre las barras muestran las diferencias entre grupos segln
comparaciones a posteriori (prueba de Tukey-Kramer). Numeros en paréntesis
representan el tamafio muestral.
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3. Diferencias por edad y por condicién social en los tres tipos de
vocalizaciones:

3.1. Vocalizaciones de contacto:

La frecuencia dominante de las vocalizaciones de contacto no es diferente
entre los animales de camadas socializadas y de camadas aisladas (ANOVA
de medidas repetidas, F=0,034; p=0,86, n=9). Existen diferencias en la
frecuenpia dominante asociadas a la edad (F=6,381; p=0,013; n=9),
produciéndose una disminucién de esta variable a las ocho semanas
respectb de la tienen las vacalizaciones a las cuatro y a las 12 semanas de
edad (Figura 6a). También existe un efecto de la interaccion entre edad y
condicion social (F=5,83; p=0,017; n=9), produciéndose un aumento
signiﬁcajtivo de esta variable entre las ocho y las 12 semanas en los
individuos de las camadas socializadas, no asi en los individuos de las

camadas aisladas (Figura 6a).

La frequencia minima de las vocalizaciones de contacto no presentan
diferengias significativas asociadas a la condicién social de las camadas
(F=0,06;9, p=0,8012, n=12). Si existen diferencias asociadas a la edad (F=
4,35, ,?= 0,038, n=24), siendo la frecuencia minima menor a las ocho
semanas que a las cuatro y a las 12 semanas de edad (Figura 6b). Existe
interac9i6n de ambas variables (F=4,014, p=0,047, n=12), siendo la
disminucién de la frecuencia minima a las 8 semanas més pronunciada en
las voé‘alizaciones de individuos de camadas socializadas que en las de

individdos de camadas aisladas (Figura 6b)
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La frecuencia maxima no fue significativamente diferente entre animales de
diferente condicién social en ninguna de las tres etapas de edad analizada
(Prueba de Mann-Withney, U=19, p=0,88, n=13 para 12 semanas; U=8,
p=0,12, n=12 para 8 semanas; U=6, p=0,56, n=8 para 4 semanas). No hubo
diferencias en la frecuencia maxima asociadas a la edad (Prueba de
Friedman, y2=5,25; p=0,0724, n=8) (Figura 6c).

El nimero de sobretonos no presentd diferencias significativas entre los
animales de las dos condiciones sociales a las 12 y a las 4 semanas de
edad, y presenta una diferencia marginalmente significativa a las 8 semanas
de edad (Prueba de Mann-Withney; U=15, p=0,45, n=13 para 12 semanas;
U=5,5, p=0,051, n=12 para 8 semanas; U=2, p=0,08, n=8 para 4 semanas).
No hubo diferencias en el nimero de sobretonos asociadas a la edad

(Prueba de Friedman, y?=1,75; p=0,42, n=8) (Figura 6d).

La duracién de la nota no presentd diferencias entre grupos de diferente
condicién social a ninguna de las edades analizadas (Prueba de Mann-
Withney; U=12, p=0,24, n=13 para 12 semanas; U=8, p=0,13, n=12 para 8
semanas; U=7, p=0,77, n=8 para 4 semanas). Hubo diferencias significativas

en esta variable asociadas a la edad (Prueba de Friedman, x2=6,25;

p=0,043, n=8) (Figura 7a).
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El ttempo internota no presenté diferencias significativas entre los individubs
de los dos grupos de condicién social (Prueba de Mann-Withney, U=17,
p=0,93, n=13 para 12 semanas; U=13, p=0,71, n=12 para 8 semanés; u=7,
p=0,77, n=8 para 4 semanas). Hubo diferencias significativas en esta

variable asociadas a la edad (Prueba de Friedman, ¥?=10,57; p=0,0051,

n=8) (Figura 7b}.
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3.2. Vocalizaciones agonistas:

La frecuencia dominante de las vocalizaciones agonistas no es diferente
entre los animales de camadas socializadas y de camadas aisladas (Prueba
de Mann-Withney; U=6, p=0,6, n= 10 para 12 semanas; U=38, p=0,73, n=19
para 8 semanas; U=6, p>0,99, n=7 para 4 semanas). No existen diferencias
en la frecuencia dominante asociadas a la edad (Prueba de Friedman,

42=3,0; p=0,2231, n=7)Figura 8a).

La frecuencia minima no mosiré diferencias asociadas al tratamiento
aislados/socializados (Prueba de Mann-Withney; U=7, p=0,79, n= 10 para 12
semanas; U=35, p=0,55, n=19 para 8 semanas; U=3, p=0,28, n=7 para 4
semanas). Hubo diferencias marginalmente significativas asociadas a la
edad (Prueba de Friedman, ¥*=5,85; p=0,0538, n=7), produciéndose una
disminucién significativa de la frecuencia minima al aumentar la edad (Figura

8b}.

La frecuencia méaxima presenta diferencias significativas entre las
vocalizaciones provenientes de ambos grupos a las doce semanas, siendo
levemente mayor entre los animales provenientes de las camadas aisladas
(Prueba de Mann-Withney; U=0, p=0,0367, n=10). A las cuatro y ocho
semanas de vida, no hay diferencias en esta variable asociada a la condicion
social aislados/socializados (Prueba de Mann-Withney; U=41, p=0,35, n=19

para 8 semanas; U=50, p=0,72, n=7 para 4 semanas). Hubo diferencias
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entre las distintas edades con independencia de la condicién social (Prueba

de Friedman, x°=6,46; p=0,039, n=7) (Figura 8c).

~ El nimero de sobretonos no fue diferente entre las vocalizaciones
provenientes de las dos condiciones sociales (Prueba de Mann-Withney;
U=5, p=0,43, n= 10 para 12 semanas; U=41, p=0,93, n=19 para 8 semanas;
U=4, p=0,47, n=7 para 4 semanas). No hubo diferencias significativas entre
las distintas edades (Prueba de Friedman, x%=0,308; p=0,86, n=7) (Figura

8d).

En cuanto a la duration de la silaba, no presento diferencias significativas
entre los dos grupos de tratamiento (Prueba de Mann-Withney; U=3, p=0,19,
n= 10 para 12 semanas; U=36, p=0,6121, n=19 para 8 semanas; U=1,
p=0,08, n=7 para 4 semanas). Tampoco se detectaron diferencias asociadas

a la edad (Prueba de Friedman, y°=0,286; p=0,87, n=7) (Figura 9).

La duracién del tiempo intersilaba no fue posible de analizar debido a que la
totalidad de las vocalizaciones emitidas a las ocho semanas de edad, y una
gran proporcién de las emitidas a las otras edades analizadas, provenientes
de animales de ambas condiciones sociales, fueron vocalizaciones con solo

una silaba.
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3.4. Llamadas de alarma:

Debido a que solo se obtuvo un registro independiente de llamadas de
alarma de organismos socializados a las 12 semanas de edad, este grupo
etario fue descartado del analisis. También fue descartado el andlisis a las 8
semanas por que no hubo emisidn de llamadas de alarma en ninguna de los
individuos de ambas camadas. Por lo tanto, se usaron solo los registros de 4

y de 16 semanas de edad. ) !

La frecuencia dominante de las llamadas de alarma no es diferente entre [os
animales de camadas socializadas y de camadas aisladas (Prueba de Mann-
Withney; U=9, p=0,52, n= 10 para 16 semanas; U=58, p=0,73, n=23 para 4
semanas). Hubo diferencias en la frecuencia dominante asociadas a la edad,
siendo ésta menor en los inviduos de 16 semanas de edad (Prueba de

Wilcoxon de rangos signados, Z=-2,98; p=0,0125, n=1Q)Figura 10a).

La frecuencia minima no mostrd diferencias significativas asociadas a la
condicion social aislados/socializados (Prueba de Mann-Withney, U=6,
p=0,2, n= 10 para 16 semanas; U=60, p=0,85, n=23 para 4 semanas).
Tampoco se detectaron diferencias significativas asociadas a los grupos de
edad (Prueba de Wilcoxon de rangos signados, Z=-0,153; p=0,8785, n=10)

(Figura 10b).
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La frecuencia maxima no mostré diferenclas significativas asociadas a la
condicion social aislados/socializados (Prueba de Mann-Withney; U=10,
p=0,67, n= 10 para 16 semanas; U=52, p=0,49, n=23 para 4 semanas). No
hubo diferencias significativas entre los grupos de edad (Prueba de Wilcoxon

de rangos signados, Z=-1,784; p=0,075, n=10) (Figura 10c).

El nimero de sobretonos no mostré diferencias en las vocalizaciones
provenientes de camadas aisladas'o socializadas (Prueba de Mann-Withney;
U=11, p=0,8312, n= 10 para 16 semanas; U=60, p=0,85, n=23 para 4
semanas). Hubo diferencias significativas asociadas a la edad de los
individuos, produciéndose una disminucién del nimero de sobretonos a las
16 semanas de edad (Prueba de Wilcoxon de rangos signados, Z=-1,988;

p=0,047, n=10) (Figura 10d).

La duracién de la silaba de las llamadas de alarma no mostrd diferencias
entre las vocalizaciones provenientes de individuos aislados o socializados
(Prueba de Mann-Withney; U=8, p=0,31, n= 10 para 16 semanas; U=54,
p=0,57, n=23 para 4 semanas). Para probar las diferencias en la duracion de
ia silaba asociadas a la edad, se seleccionaron solo las lamadas de alarma
emitidas ante la presencia de humano guieto. Se observaron diferencias
significativas asociadas a la edad en la duracién de la silaba de llamadas
emitidas ante la presencia de humano quieto (Prueba de Wilcoxon de rangos
signados, Z=-2,67; p=0,008, n=9), siendo ésta significativamente mayor a las

16 semanas de edad (Figura 11a).
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Por dltimo, e! tiempo internota, no muestra diferencias significativas
relacionadas con la condicién social (Prueba de Mann-Withney; U=10,
p=0,99, n= 10 para 16 semanas; U=18.5, p=0,59, n=23 para 4 semanas).
Para probar las diferencias en el tiempo internota asociadas a la edad, se
seleccionaron solo las llamadas de alarma emitidas ante la presencia de
humano quieto. Se observaron diferencias significativas del tiempo internota
entre las dos edades (Prueba de’ Wilcoxon de rangos signados, Z=-2,197;

p=0,028, n=9) (Figura 11b).
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4. Situacionalidad de las llamadas de alarma:

El anélisis de todas las llamadas de alarma, sin consideracion de la edad ni
de la procedencia de grupo social (aislado/socializado), muestra que las
llamadas producidas ante acercamiento humano tienen un tiempo internota
significativamente mayor que las emitidas ante el mismo estimulo inmovil
(Prueba de Mann-Withney; U=30, p=0,0195, n=26) (Figura 12).

La determinacién de diferencias actlsticas en las llamadas emitidas ante
acercamiento humano y ante humano quieto en las distintas edades no fue
posible de hacer ya que, durante los protocolos de emision a las 16
semanas, se obtuvieron registros mayoritariamente frente a humano quieto,
tanto en animales provenientes de camadas socializadas como aisladas.
Solamente a las cuatro semanas de edad hubo suficientes registros de
ambos tipos de llamadas en ambos grupos (aislados/socializados), como
para analizar estadisticamente las diferencias actsticas. En este punto de
edad, no hubo efecto del tratamiento aislado/socializado en el tiempo
internota de las llamadas de alarma (Prueba de Mann-Whitney; U=18,5,
p=0,5934, n=14). Se observd que hay un efecto significativo de la situacién
(Acercamiento Humano/Humano Quieto) en el tiempo internota (Prueba de
Mann-Whitney; U=4,5, p=0,0117, n=14). (Figura 13). Ninguna otra variable
aclstica mostrd diferencias significativas asocladas al tratamiento (Prueba
de Mann-Withney; Duracion de la silaba: U=54, p=0,57, n=23; Frecuencia

dominante: U=58, p=0,75, n=23; Frecuencia minima: U=66, p=0,85, n= 23,
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Frecuencia maxima: U= 52, p=0,49, n=23; Sobretonos: U=60, p=0,85, n=23)
o situacién (Prueba de Mann-Withney; Duracion de la silaba: U=38, p=0,12,
n=23; Frecuencia dominante: U=86, p=0,15, n=23; Frecuencia minima:
U=35, p=0,08, n= 23; Frecuencia maxima: U= 58, p=0,72, n=23; Sobretonos:
U=58,5, p=0,78, n=23).
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Figura 12. Tiempo internota (media * EE) de las llamadas de alarma emitidas por
individuos juveniles y sub-adultos de O. degus provenientes de camadas aisladas
y socializadas, ante acercamiento humano (Acercamiento) y ante humano inmévil
(Quieto).
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Figura 13. Tiempo internota (media £ EE) de llamadas de alarma emitidas por
juveniles y sub-adultos de O. degus provenientes de camadas aisladas y
socializadas ante acercamiento humano (Acercamiento) y ante humano inmovil
(Quieto). Circulos negros: camadas aisladas, circulos blancos: camadas
socializadas.
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DISCUSION

Las crias y juveniles de O. degus mantenidos en condiciones de cautiverio
poseen un repertorio vocal de al menos tres tipos caracteristicos de
vocalizaciones, con propiedades acusticas distintivas y que se asocian a
contextos de interaccion social y. de interaccién con eventuales
depredadores. La capacidad de producir estas tres vocalizaciones, asi como
los contextos en que se emiten, no son diferentes entre animales de

camadas socializadas y camadas aisladas.

Las llamadas de contacto, que se emiten cuando los individuos se agrupan e
interacttan fisicamente de manera no agresiva, son muy frecuentes en las
crias pequefias, y su ocurrencia va disminuyendo en la medida que las crias
crecen. Algo similar ocurre con las vocalizaciones agonistas aunque
observaciones personales en otros animales de cautiverio y en los animales
experimentales en otros momentos muestran que ambas vocalizaciones
permanecen en los adultos. Las llamadas de alarma, por su parte, no son
producidas a las dos semanas de edad en ningin -animal, y se registran por
primera vez a las cuatro semanas. A las dos semanas de edad, los
individuos de ambas camadas estaban aln en presencia de la madre, a
diferencia de los registros hechos a las cuatro y semanas posteriores, los

cuales ocurrieron en ausencia de la madre. Por lo tanto, no es posible
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descartar que las crias hayan tenido la capacidad de producir llamadas de
alarma y que la presencia de la madre inhiba la produccién de llamadas de
alarma por parte de las crias. Se ha mostrado que los juveniles de
Spermophilus beldingi responden menos a los playback de llamadas de
alarma cuando la madre estd presente que cuando esti ausente (Mateo
1996), lo cual sugiere que la percepcion de! temor frente a situaciones
aversivas 0 amenazantes puede estar disminuida en las crias por la
presencia de la madre. Si bien estos.resultados no son concluyentes en
cuanto a la capacidad de producir llamadas de alarma a las dos semanas de
edad, la presencia de la madre a tal edad se da en condiciones naturales por
lo que es probablé que ellos no emitan tales sefiales en situaciones

naturales.

El registro mas precoz de llamadas de alarma ocurrié con individuos de
cuatro semanas de edad. Esta edad parece ser previa en una a dos
semanas, el momento de emergencia natal, o el momento en que las crias
abandonan las madrigueras como Gnico espacio de accién y comienzan a
explorar y a realizar actividades en el exterior (Soto-Gamboa com. per).
Fuera de las madrigueras el encuentro con los depredadores ocurre con
mayor frecuencia, y por lo tanto el uso de las llamadas de alarma es

importante.

Como se menciond en la introduccién, aparte de cetaceos y carnivoros

marinos, existen pocos ejemplos documentados de aprendizaje vocal en
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mamiferos, y se considera que es un proceso raro en esta clase de
vertebrados (Janik & Slater 1997). Los resultados de este trabajo respecto
de las llamadas de alarma en O. degus no parecen ser una excepcion, ya
que sugieren que la produccion de tales vocalizaciones durante el desarrollo
es innata: los animales comienzan a emitir llamadas de alarma a una clerta
edad, independientemente de su entorno social de crecimiento. Estas
llamadas de alarma poseen caracteristicas actisticas similares a las emitidas
por los adultos que las dis{inguén de otras vocalizaciones (de contacto,

agonistas).

Ademas, se emiten én contextos propios de las llamadas de alarma, en este
caso ante la aparicién y presencia de humanos, lo cual indica que el uso de
las llamadas de alarma también seria innato, ya que los juveniles crecidos
en aislamiento o en condiciones normales de sociabilidad producen llamadas
de alarma ante la presencia humana. Por otra parte, también la especificidad
situacional, es decir, la capacidad de generar llamadas actsticamente
diferentes ante situaciones que representan distintos niveles de peligro de
depredacion, existe desde el momento en que se registran las primeras
llamadas de alarma (a las cuatro semanas de edad), con independencia del
ambiente social de crecimiento. No fue posible analizar la situacionalidad
especifica de los juveniles en etapas posteriores (a las dieciséis semanas de
edad), dado que se registraron muy pocas llamadas ante la situacion de

acercamiento humano. Este Ultimo heche podria indicar que los animales




158

experimentaron un proceso de habituacién a los estimulos de depredacién

que de hecho no son seguidos por actos de depredacion.

El analisis bioacustico de las llamadas de alarma de los juveniles de O.
degus criados en distintos ambientes sociales, muestra que algunas
propiedades acusticas varfan con la edad, lo que confirma las diferencias
encontradas entre llamadas de animales adultos e individuos en condiciones
naturales. En efecto, se confirma |2 variacion de la frecuencia dominante con
respecto a la edad, variacién que contrasta con las diferencias de tamafio
carporal de los individuos (véase capitulo ). En condiciones de cautiverio
aparecen, sin embadrgo, variaciones asociadas a la edad que no fueron
observadas entre las llamadas de animales de vida libre, coma la frecuencia
maxima, nimero de sobretonos, duracion de la silaba y tiempo internota.
Esta discrepancia podria ser atribuida a la baja proporcidn de individuos
juveniles en terreno, o a dificultades en la asignacién de la edad en
condiciones naturales. Las diferencias asociadas con la edad en la
frecuencia dominante y la frecuencia méaxima pueden asociarse con las
variaciones en el tamario corporal (véase capitulo I1). El tiempo internota
mostré un aumento en la edad de 16 semanas respecto de la 4 semanas,
ubicandose a las 16 semanas en valores cercanos a los registrados en
animales aduitos en vida libre ante acercamiento humano. Este aumento
representa un cambio ontogenético relevante dada la significacion del tiempo
internota en la distincion de los diferentes tipos de llamadas de alarma

(véase capitulo 1I). Por su parte, si se compara la duracion de la silaba de
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animales de 16 semanas con los valores obtenidos para esta misma variable
en adultos de vida libre (véase capitulo 1I), se observa que los sub-adultos
en cautiverio muestran valores similares a sus conespecificos adultos de
vida libre a las 4 semanas de edad. Sih embargo, a las 16 semanas de edad
la duracion de la nota mostré valores superiores a la de adultos de vida libre.
La causa de esta diferencia no es clara, pudiendo deberse a algtin efecto del
cautiverio, o a un desarrollo natural de pardmetros temporales que no se ha
completado a las 16 semanas de'edad. Lo relevante es, sin embargo, que
las dos propiedades temporales que sustentan de emision situacional de
Octodon degus (véase capitulo II), presentan cambios con la edad que

ocurren con independencia del ambiente social de desarrollo temprano.

Las diferencias entre los grupos etarios en las vocalizaciones de alarma
puede ser utilizada por los adultos para reconocer una llamada proveniente
de un juvenil. En primates y roedores, la respuesta conductual de individuos
adultos frente a vocalizaciones provenientes de juveniles y de individuos
adultos es diferente, siendo menores los niveles de reactividad evocada por
la reproduccion de llamadas de juveniles (Cheney & Seyfarth 1990,
Ramakrishnana & Coss 2000, Hanson & Coss 2001, Nesterova 1996). Estos
resultados revelan que las caracteristicas acUsticas propias de las
vocalizaciones de individuos juveniles se interpretarfan como “menos
confiables” por los adultos conespecificos. Queda por demostrar si 0. degus
puede también discriminar y responder diferencialmente ante las

vocalizaciones de individuos juveniles.
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Respecto de las variaciones asociadas al ambiente social
(aislados/socializados), se observa que ninguna de las variables muestra
diferencias entre ambos grupos. Este resultado indicaria que las
propiedades actsticas de las llamadas de alarma no son influidas
mayormente por las interacciones sociales de los individuos. Este resultado
considerado en conjunto con la evidencia de que el inicio de la emision y del
uso situacionalmente epeciﬂéo de las lamadas de alarma ocurre al mismo
tiempo en animales aislados o socializados, permite concluir que tanto la
produccién como el uso de las llamadas de alarma son predominantemente
innatos en Octodort degus y no se ven afectados por la cantidad de

interacciones sociales a que estan expuestos las crias y juveniles.

La naturaleza innata de la produccion de las llamadas de alarrﬁa no da
informacion respecto.de la naturaleza de las respuestas a estas sefiales. Por
lo tanto, el sigulente paso natural en el estudio de ia influencia social sobre el
desarrollo de las llamadas de alarma es analizar como responden los
animales criados en ambientes sociales contrastantes al ser estimuiados con

llamadas de alarma de conespecificos.
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CAPITULOV
DESARROLLO ONTOGENETICO DE LA RESPUESTA ANTE LLAMADAS
DE ALARMA EN OCTODON DEGUS EN CAUTIVERIO

INTRODUCCION

La emisién de llamadas de alarma (Marler 1955, Marler 1957,
Macedonia & Evans 1993, Hauser 1996) es una caracteristica que ha sido
descrita en una variedad de espec;es de aves y mamiferos (Klump & Shaiter
1984). Ellas representan un ejemplo de comunicacion y corresponden a
vocalizaciones especificas emitidas ante la deteccién de un depredador por
uno o algunos indivfc'juos, que alerta a otros conespecificos de la existencia
de un riesgo de depredacion (Klump & Shalter 1984), y/o informa al

depredador de su deteccién por parte de las presas (Zurberbuhler et al

1999a).

Muchos ejemplos muestran que los animales que utilizan llamadas de
alarma pueden emitir mas de un tipo de vocalizacion de alarma, y que
utilizan uno u otro tipo de llamada de acuerdo a la clase de depredador
detectado (Seyfarth et al 1980, Macedonia 1990, Pereira & Macedonia 1991,
Zurberbuhler et al 1997, Zuberbuhler 2000), o bien de acuerdo al nivel del
riesgo o urgencia que enfrenta el emisor de la llamada (Owings & Virginia
1978, Sherman 1977, 1985, Robinson 1980,1981, Leger et al 1984, Owings
& Hennessy 1984, Blumstein & Arnold 1995, Blumstein 1995a,b, Blumstein

1999, Weary & Kramer 1995). En la mayoria de las especies que producen
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diferentes tipos de llamadas de alarma, se ha demostrado, a partir de
experimentos de reproduccion de llamadas, que los individuos receptores de
las llamadas responden diferencialmente ante estos tipos de llamadas,
mostrando diferentes conductas antidepredatorias al escuchar los distintos
tipos de vocalizaciones (Owings & Virginia 1978, Robinson 1980, Leger et al
1984, Owings & Hennessy 1984, Sherman 1985, Weary & Kramer 1995,
Macedonia 1990, Pereira & Macedonia 1991, Zuberbihler et al 1999b).

Desde temprano ha existido una aproximacién evolutivo-funcionalista ai
estudio de las llamadas de alarma que se ha centrado en la busqueda del
valor adaptativo de tal conducta, intentando explicar su origen y mantencién
evolutiva (Hamilton 1963, Maynard-Smith 1965, Trivers 1971,Charnov y
Krebs 1975, Dawkins 1976, Sherman 1977,19835). Los mecanismos
proximales del origen de las llamadas de alarma, por su parte, han sido
objeto de menor atencién. En general, el ambiente de desarrollo y
crecimiento temprano impacta sobre la expresion de los patrones
conductuales adultos (Turkewitz & Kenny 1982, Poran & Coss 1890, Brown
et al 1992, Miler 1994), incluyendo los pafrones de conductas anti-
depredatorias. En particular, el ambiente social puede tener una influencia en
el desarroilo y expresién de los patrones conductuales adultos a través del
aprendizaje o facilitacion social (Galef 1976). La vida en grupo implica mayor
contacto con individuos de la misma especie, y en general permite que los
juveniles pasen mds tiempo en asociacion con sus padres y oftros

conespecificos, lo cual facilita el aprendizaje de patrones conductuales
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(Bertram 1978). Hay que tener en cuenta que la influencia social puede
expresarse a través del aprendizaje social, en el que los juveniles imitan las
conductas adultas y/o son tutelados directamente por los adultos, o puede
expresarse a través de mecanismos menos directos, como la provisién de un
entorno que permita o acelere la maduracién y/o el aprendizaje individual

(Mateo & Holmes 1897).

La comprensién de la inﬂueﬁcia social sobre el desarrollo vocal, requiere
primeramente que sean distinguidos tres componentes en la comunicacion
vocal: la produccién, es decir, la emision a través del aparato vocal de
sonidos con propiedades aclsticas particulares; el uso, entendido como la
emision de las vocalizaciones en situaciones especificas; y la respuesta, o
adopcion de conductas especificas que se gatillan cuando el individuo
escucha una cierta vocalizacion. Entre los mamiferos, el conocimiento sobre
el aprendizaje social en la produccion de los sonidos proviene
mayoritariamente de observaciones de larga data en cetaceos (para una
revisién véase Boran & Heimilich 1999, Janik 1999, Tyack & Sayigh 1997),
en menor proporcion de quirdpteros (para una revision véase Wilkinson &
Boughman 1999) y en escasa medida de primates no humanos {Snowdon et
al 1997). De estos estudios se desprende que la produccion de las

vocalizaciones es innata en la mayoria de los mamiferos terrestres.

Por su parte el uso de las vocalizaciones ha sido estudiado en primates no

humanos. En Cercophithecus aethiops, por ejemplo, los juveniles emiten
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llamadas de alarma en contextos similares a los que provocan las llamadas
en los adultos, pero claramente discriminan menos entre los animales que
efectivamente representan depredadores (Seyfarth et al 1980, Cheney &
Seyfarth 1990, Bradbury & Vehrencamp 1998). Respecto del desarrollo de Ia
respuesta que provocan las vocalizaciones, ¥ particularmente las llamadas
de alarma, los antecedentes muestran que los juveniles de algunas
especies de aves y primates responden a las llamadas de alarma desde las
primeras exposiciones a tales sonidos-(Miller 1983, Herzog & Hopf 1984),
mientras que en otras especies los juveniles tienen conductas que revelan
una habilidad discriminativa mas pobre que los adultos, la cual se va
enriqueciendo hacia’ la adultez, como es el caso de ciertas especies de
primates (e.g., Seyfarth et al 1980, Rydén 1982, Cheney & Seyfarth 1990).
Otro ejemplo de cambios durante la ontogenia de las respuestas ante
llamadas de alarma lo representa el carnivoro Suricata suricatta, donde los
juveniles no despliegan conductas antidepredatorias ante los reproducciones
de llamadas de alarma conespecificas, cuestion que va progresivamente
cambiando con la edad a la vez que mejora la capacidad discriminativa ante
las distintas llamadas de alarma (Hollen & Manser 2005). Entre los roedores,
existe evidencia que en ia ardilla terrestre Spermophilus beldingi el
desarrollo ontogenético de las conductas antidepredatorias asociadas a las
llamadas de alarma cambian desde el momento de emergencia natal hasta
los dias previos a la dispersion natal, mostrando un progresivo aumento en
la selectividad de las respuestas (Mateo 1996a). La comparacion de las

respuestas de juveniles nacidos en cautiverio y nacidos en vida libre, asi
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como entre juveniles con diferencias en el ambiente pre y post emergencia
natal, sugieren que el desarrolioc de las respuestas experimenta una
epigénesis donde influyen fuertemente las condiciones de crecimiento
temprano y en menor medida la experiencia post-emergente (Mateo 1996bD,
Mateo & Holmes 1999a-b). Tomados en conjunto, estos antecedentes
permiten proponer que el desarrollo ontogenético de la produccién y uso de
las llamadas de alarma, asi como la respuesta ante las mismas, puede estar
influido en distinta medida por el ambiente ontogenético. Particularmente, el
ambiente social temprano, es decir, la cantidad y la naturaleza de las
interacciones con los conespecificos a la que crias y juveniles estan
expuestos, puede fener relevancia en el desarrollo de las respuestas
gatilladas por las llamadas de alarma. En este capitulo, se pretende estudiar
el posible efecto de las condiciones de crecimiento temprano sobre €l
desarrollo de las respuestas evocadas por llamadas de alarma de

conespecificos adultos, en Octfodon degus.

Octodon degus es un roedor caviomorfo de la familia Octodontidae.
Habitante comun del matorral semi-arido de Chile central, este caviomorfo
presenta habitos diurncs y es marcadamente social (Fulk 1976, Yafez 1976,
Mann 1978, Yafez & Jaksic 1978, Ebensperger et al. 2004). Los grupos de
O. degus, generalmente compuestos por uno o dos machos adultos, dos a
cinco hembras y crias durante parte del afio, cavan y comparten un sistema
de madrigueras subterraneas (Woods & Boraker 1975, Fulk 1976, Yanez

1976). Sin embargo, realizan actividades cotidianas como forrajeo e
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interacciones sociales, fuera de las galerfas (Fulk 1976, Yanez 1976, Yéfiez
& Jaksic 1978, Vasquez 1997). Se ha documentado que los animales de
esta especie huyen hacia sus galerias emitiendo “chillidos metalicos” que
parecen propagarse de colonia en colonia cuando una rapaz de gran tamafio
(e.g.- Buteo polyosoma) sobrevuela una zona con presencia de degus (Le
Boulengé & Fuentes 1978, Yariez & Jaksic 1978, Vasquez 19897). También
se ha reportado que estos animales adoptan conductas de vigilancia y huida
cuando otros degus emiten chillidos muy agudos de alarma (Yafez & Jaksic
1978). Las observaciones de emision de llamadas han sido recientemente
estudiadas de manera sistematica, encontrandose que los adultos producen
diferentes llamadas frente a depredadores de alto nivel de urgencia (e.g.,
rapaces como Buteo polysoma, Parabuteo unicinctus), y de bajo o medio
nivel de urgencia (e.g., zorros como Pseudalopex culpaeus) (véase Capitulo
[1). Las diferencias en tales llamadas estén asociadas mayoritariamente con
variables temporales como el tiempo entre silabas o notas, y no con
parametros espectrales (véase Capitulo I1). En el Capitulo Ill de esta tesis,
se muestran resultados que sugieren la situacionalidad especifica de la

respuesta gatillada por las distintas variantes de llamadas de alarma.

Las crias de Octodon degus nacen mayoritariamente durante la primera
quincena de Septiembre (Soto-Gamboa 2004, Cecchi MC, Observacion
personal en animales de cautiverio). Las primeras semanas de vida cursan
dentro de las madrigueras subterraneas, produciéndose la emergencia natal

alrededor de las siete semanas de nacidos (Soto-Gamboa M, comunicacion
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personal). Experimentos de laboratorio hechos con individuos separados de
sus ambientes sociales normales han mostrado que el desarrollo de la
produccion y el uso de las llamadas de alarma no se ve afectado por el
ambiente social de crecimiento, sugiriendo que estos aspectos de la
comunicacion vocal emergen innatamente en cierto momento de la
ontogenia (véase capitulo IV). Respecto del desarrollo de las respuestas, no
existen antecedentes sistematicos, solo reportes anecdéticos en grupos de
vida libre, que indican que la conducta de juveniles recién emergidos es mas
ingenua y menos reactiva que la de los adultos en situaciones de amenaza,
tales como el acercamiento de una persona (Vasquez RA, comunicacion

personal). g

En este trabajo, se analiza el desarrollo de las respuestas conductuales de
crias y juveniles ante las diferentes llamadas de alarma emitidas por adultos
conespecificos. Con el propdsito de explorar la influencia de las condiciones
de crecimiento sobre el desarrollo de las respuestas, se opto por estudiar
estas variables conductuales en animales nacidos en cautiverio. Se registro
asi, la respuesta ante llamadas de alarma desde las dos semanas y hasta
las 16 semanas de nacimiento, en camadas de animales que crecieron en
ambientes sociales similares a las condiciones naturales y en camadas
sometidas a ambientes sociales emprobrecidos. Los antecedentes
anecddticos de las conductas de los juveniles de O. degus en vida libres, ast
como lo observado en otras especies de roedores, hacen esperable un

efecto de las condiciones de crecimiento en el desarrollo de las respuestas
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ante llamadas de alarma. Particularmente, se espera que aquellos individuos
crecidos en condiciones de socialidad empobrecida presenten una
disminucién de los patrones de respuesta ante las llamadas, o bien un

retardo del desarrollo de tales patrones.

METODOS

Sujetos de estudio:

En Agosto de 2004 se realizaron capturas de 0. degus en la Estacion
Rinconada de MaipQ, predio perteneciente a la Facuitad de Ciencias
Agrondmicas de Iai Universidad de Chile, y que se ubica en la region
metropolitana, 30 km al poniente de Santiago (70°50'W, 33°28'S, 450 m de
altitud). Estas capturas se realizaron durante dos semanas y se usaron
trampas Sherman para capturar a todos los individuos que habitaban
madrigueras cercanas (< 2 m de distancia), en 4 sitios distantes entre 20 a
50 m. Se obtuvieron asi 14 individuos, 9 hembras y 5 machos. Siete
hembras tenian alta probabilidad, debido al peso corporal y a la fecha de
captura, de estar prefiadas en sus ultimas semanas de prefiez (véase

Veloso 1997, Soto-Gamboa 2004, Ebensperger & Hurtado 2005).

Los individuos fueron marcados usando crétales, y se trasladaron al vivero
del micromamiferos del laboratorio de Ecologia Terrestre de la Facultad de
Ciencias de la Universidad de Chile. Una vez alli, los animales fueron

dispuestos en jaulas de 50X40X35 cm, con agua y alimento ad-libitum.
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Cada Jaula mantuvo a todos los individuos capturados en una misma
madriguera. Se hicieron observaciones diarias a las jaulas para detectar el

dia de nacimiento de las camadas.

Al dia siguiente de su nacimiento, las camadas recién nacidas de dos
hembras provenientes de dos madrigueras diferentes, fueron puestas en
jaulas individuales y llevadas a dos piezas actsticamente aisladas. Las crias
de estas camadas se denominaron. como provenientes de camadas
aisladas. Otras dos camadas fueron mantenidas en las mismas jaulas
donde permanecian con los individuos de su madriguera de proveniencia.
Las crias de estas camadas se denominaron como provenientes de

camadas socializadas.

A las dos semanas de edad, los individuos de las camadas aisladas fueron
separados de la madre y puestos en cajas individuales de 40X30X20 cm.
Todas las crias, tanto aisladas como socializadas fueron mantenidas con

agua y alimento ad-libitum.

Experimentos de reproduccion de llamadas de alarma:

Los experimentos consistieron en poner en una jaula de 50X40X35 cm a las
camadas completas sin la madre (a excepcién de los experimentos hechos a
las dos semanas donde si se realizaron con presencia de la madre). Las
jaulas estaban provistas de viruta de madera como sustrato, contenian

alimento esparcido en toda la superficie (pellet para conejo y semillas de




174

maravilla), agua en un bebedero, y un tubo de PVC de 30 cm que actuaba

como refugio. Los animales fueron marcados con simbolos identificatorios en

el lomo, los costados, la cola y la cabeza, con pintura blanca inocua |

(tempera Artel, Santiago). Frente a la jaula de experimentacién se coloc6 con
una camara de video (SONY Handycam 460) la que grababa y enviaba la
sefial de video a un monitor ubicado en una sala contigua a la sala de
experimentacion, permitiendo a un observador monitorear las conductas de
los individuos durante dos horas. ‘Al lado de la jaula de experimentacién se
ubicé ademés un parlante (SONY SRS A-47) ubicado a 20 cm de la jaula,
conectado con un cable de 6 m a un computador ubicado en [a sala
contigua, desde el cual el observador comandé la reproduccion de llamadas
(Power Mac G3, Software i-Tunes). El parlante que emitio las
reproducciones estubo a un volumen tal que produjo la reproduccién de ia
llamada de alarma a 70 decibeles a 20 cm de distancia. Esta intensidad
corresponde a la intensidad tipica de las vocalizaciones registradas a esa

distancia de un micréfono en animales de cautiverio.

Después de 30 min de acostumbramiento, los individuos fueron sometidos a

tres experimentos de reproduccién, cada uno de los cuales durd 3 min. Estos
tres minutos fueron divididos en tres etapas principales:

1. Desde el segundo cero al segundo 59, donde se presentd una

grabacion de sonido ambiente, proveniente del vivero donde habitan

los individuos socializados y ofras decenas de degus de otros lugares,

ademas de otras especies de roedores. En esta grabacion se
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escuchaba el sonido de los equipos de aire acondicionado, el que
provocan los animales al moverse en la viruta y golpear las jaulas, asi
como ofros sonidos tenues provenientes del exterior, como
automéviles y voces humanas. No hubo vocalizaciones de O. degus
de ningtin tipo en la grabacién ambiental.

2. A partir del segundo 60 se reprodujo, sobre el ruido de fondo previo,
una llamada de alarma de O. degus. Esta llamada era artificialmente
modificada, ya que, a partir de. una silaba original emitida por un
individuo adulto ante un zorro en condiciones naturales, se modifico el
tiempo entre notas, de manera de imitar las llamadas que producen
los degus naturalmente ante los depredadores (véase capitulo lil). Es
asi como se confeccionod una llamada (i) répida, que consistié en once
sflabas separadas por 500 ms; una llamada (ii) intermedia, que
consistié en once silabas separadas por 2000 ms; y una llamada (iii)
lenta, con las mismas once silabas separadas por 4000 ms.

3. Desde el segundo 66 en el caso de ia llamada rapida, 81 en el caso
de la llamada intermedia, y 101 en el caso de la llamada lenta, y hasta
el segundo 180 solo se reprodujo el sonido de fondo, al igual que en

la primera etapa.

Entre experimentos, se dejo pasar 30 minutos. Durante este tiempo se
continud reproduciendo el ruido de fondo. Sin embargo, para los efectos del
analisis conductual, se consideran solo las fres etapas recién descritas. El

orden de presentacion de los tres tipos de llamadas fue aleatoriamente
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escogido. Los experimentos de reproduccion recién descritos, se realizaron
a las crias de camadas aisladas y socializadas de dos, cuatro, ocho y 16
semanas de vida. El registro de las dos semanas representa un control para
efectos que pudieran ser propios de cada camada, ya que, hasta dicho
momento, las condiciones de crecimiento han sido similares entre ambos
grupos. El registro a las 16 semanas se considera representativo del
resulfado final del proceso de desarrollo de las conductas ya que los

animales estan en una etapa sub-adulta.

Anélisis conductuales:

A partir de los videos grabados se realizé un etograma de asignacion de
tiempo a distintas conductas para cada individuo focal. La adquisicién de
estos datos a partir del video se realizd con la ayuda de un programa de
confeccién de etogramas (Jwatcher 0.9, Animal Behaviour, Maquaire
University). Este programa permite posteriormente obtener, entre otras
variables, el tiempo asignado (en milisegundos y en proporcion del tiempo
total) a las conductas que fueron generadas en el etograma. Este
presupuesto de tiempo y su asignacion a diferentes conductas fué analizado
en dos perfodos: en los 60 segundos previos a la llamada de alarma, y en
los 60 segundos siguientes, que comienzan con la Hamada de alarma. Las
conductas que se definieron para ser observadas en estos dos periodos
fueron:

1. Forrajeo: Consumo de alimento o agua.

2. Exploracién; Olfateo y/o hurgueteo en la viruta.
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3. Vigilancia cuadriipeda y bipeda: Elevacion de la cabeza en actitud
atenta, en cuatro patas o parado sobre la patas traseras.

4. Huida: Desplazamiento rapido hacia el refugio hacia un rincén de la
jaula, o las paredes de ésta, permaneciendo en esta ubicacioén por 5 o
mas segundos.

5. Refugio: Permanencia en el refugio.

6. Otras: Conjunto de conductas evidentemente no vigilantes ni
asociadas a temor, como por ejemplo, locomocion, trepar y caminar
sobre las paredes, pelear con otros individuos, dormir, acicalarse, o
acicalar a otro individuo.

Estas conductas incluyen la totalidad de actividades que un animal focal
realiza en las dos horas de observacion, y se consideraron, entre ellas,

conductas excluyentes.

Procedimientos estadisticos:

A partir de los perfiles conductuales del tiempo asignado a las seis
conductas recién descritas, se seleccionaron, para el analisis estadistico,
solo las tres conductas que representan conductas antidepredatorias, a
saber, vigilancia, huida y uso de refugio. Ellas fueron analizados de forma
separada en cada etapa de edad y para cada tipo de camada o grupo
(aislados/socializados). Como el nimero de individuos de cada grupo
(aislado/socializado) no supera los 13 individuos, se aplicé una prueba no
paramétrica para detectar las diferencias significativas entre los tiempos

asignados a las distintas conductas en los 60 segundos previos a la llamada
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de alarma (etapa 1, véase seccion Experimentos de reproduccion de
llamadas de alarma) y durante la emisién de la misma (etapa 2, véase
seccion Experimentos de reproduccion de llamadas de alarma). Se utilizé la
prueba de Wilcoxon de rangos signados. Se utilizé el programa estadistico

StatView 5.0 (SAS Institute Inc.).

RESULTADOS

a) Dos semanas de edad:

En los individuos de camada aisladas, la emision de una llamada
“rapida”, no produjo aumentos ni disminuciones significativas de las
conductas anti-depredatorias analizadas entre el lapso de tiempo de 60
segundos previo a la llamada (antes), respecto del lapso de 60
segundos que comienza con la llamada (durante) (Tabla 1, Figura 1a).
En los individuos pertenecientes a las camadas socializadas, la emisién
de una llamada de alarma “rapida” tampoco produjo cambios
significativos en el lapso de tiempo durante la emision, en ninguna de

las conductas analizadas {Tabla 1, Figura 1d).
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Tabla1. Estadigrafo, probabilidad y tamafio muestral para la prueba de Wilcoxon de
rangos signados, aplicada sobre las proporciones de tiempo asignado a conductas
anti-depredatorias (vigilancia, huida, refugio) antes y durante la reproduccion de
llamadas de alarma rapida, intermedia y lenta, en juveniles de dos semanas de edad
de Octodon degus pertenecientes a camadas aisladas o socializadas. Las celdas sin
valores de Z, p y n son casos donde los individuos no presentaron las conductas
analizadas o presentaron un numero de tales conductas insuficiente para computar ia
prueba.

Répida intermedia Lenta
Socializados | Aislados | Socializados | Aislados | Socializados Aislados
z - 0,000 . -0,447 - - -0,365
Vigilancia |p |- >0,0999 | 0,6547 - - 0,715
n - 11 13 - - 11
Zz - -0,447 - - - -1,342
Huida - 0,6547 - - - 0,797
n - 11 - - - 11
Z -0,447 -1,069 -0,315 - 0,000 -1,069
Refugio P 0,6547 0,285 0,7525 - >0,999 0,285
n 13 11 13 - 13 11

La emisién de llamadas “intermedias”, no produjo cambios significativos
en las conductas analizadas, tanto en los individuos pertenecientes a
camadas aisladas como socializadas (Tabla 1, Figura 1b y 1e,

respectivamente).

Por su parte la emisién de llamadas “lentas”, no produjo tampoco
cambios significativos en las conductas analizadas, tanfo en los
individuos pertenecientes a camadas aisladas como socializadas (Tabla

1, Figura 1c y 1f, respectivamente).
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Figura 1. Proporcion del tiempo asignado (media + EE) a conductas
antidepredatorias en periodo antes (barras grises) y durante (barras
achuradas) la reproduccion de una liamada de alarma rapida (a y d),
intermedia (b y e) y lenta (c y f) en individuos de Octodon degus de dos
semanas de edad pertenecientes a camadas aisladas (a, by c¢) y socializadas

(d, ey f).




b) Cuatro semanas de edad:
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La emisién de una llamada “rapida” produjo efectos diferentes en los

individuos de las camadas aisladas y socializadas. Mienfras en las

primeros no se observaron cambios significativos en ninguna de las

conductas cuantificadas en el lapso durante la llamada rapida (Tabla 2,

Figura 2a) , en los individuos de camadas socializadas se aprecia un

incremento  significativo en las conductas antidepredatorias de

vigilancia, huida y permanencia en el refugio (Tabla 2, Figura 2d).

Tabla 2. Estadigrafo, probabilidad y tamafio muestral para la prueba de Wilcoxon de
rangos signados, aplicada sobre las proporciones de tiempo asignado a conductas
anti-depredatorias (vigilancia, huida, refugio) antes y durante la reproduccién de
llamadas de alarma rapida, intermedia y lenta, en juveniles de cuatro semanas de
edad de Octodon degus pertenecientes a camadas aisladas o socializadas. Las
celdas sin valores de Z, p y n son casos donde los individuos no presentaron las
conductas analizadas o presentaron un numero de tales conductas insuficiente para
computar la prueba. En negrita se muestran las probabilidades significativas (<0,05)

Rapida Intermedia Lenta
Socializados | Aislados | Socializados | Aislados | Socializados | Aislados

Zz -2,023 - -2,934 - -1,988 -0,447

Vigilancia |p 0,0431 - 0,0033 - 0,0467 0,6547
n 13 - 13 - 13 11

A -1,992 - ~-1,085 - -1.342 -1,342

Huida p 0,0464 - 0,2733 - 0,1797 0,1797
n 13 - 13 - 13 11

Z -1,855 -1,473 -1,363 - -0,338 -0,622

Refugio p 0,0506 0,1408 0,173 - 0,7353 0,5337
n 13 11 13 - 13 11




La llamada de tiempo internota intermedio, produjo cambios
significativos en los individuos de camadas socializadas, aumentando
la vigilancia (Tabla 2, Figura 2e). Por el contrario, la emisién de la
[lamada intermedia no produjo cémbios significativos en ninguna de las
variables conductuales analizadas en los individuos provenientes de
camadas aisladas (Tabla 2, Figura 2b).
:

Por Gltimo, la reproduccién de una llamada lenta hacia los juveniles de
cuatro semanas, provocd cambios significativos en aquellos
pertenecientes a carmadas socializadas, aumentando las conductas de
vigilancia (Tabla 2, Figura 2f). No se produjeron cambios significativos
en las conductas cuantificadas en los animales pertenecientes a
camadas aisladas, frente a la llamada de tiempo internota mayor

(Tabla 2, Figura 2c). .
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Figura 2. Proporcién del tiempo asignado (media + EE) a conductas
antidepredatorias en periodo antes (barras grises) y durante (barras
achuradas) la reproduccion de una llamada de alarma rapida (a y d),
intermedia (b y e) y lenta (c y f) en individuos de Octodon degus de cuatro
semanas de edad pertenecientes a camadas aisladas (a, by c) y socializadas
(d, e y f). Los asteriscos indican diferencias significativas en los tiempos
asignados entre los dos periodos(Prueba de Tukey).
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¢) Ocho semanas de edad:

La reproduccién de una llamada rapida a individuos de esta edad

provocé cambios significativos en los juveniles de camadas

socializadas aumentando el tiempo asignado a vigilancia durante la

reproduccién de tal llamada (Tabla 3, Figura 3d). En los individuos de

camadas aisladas, la llamada rapida no provocd cambios significativos

en los tiempos asignados a las diferentes conductas (Tabla 3, Figura

3a).
Tabla 3. Estadigrafo, probabilidad y tamafio muestral para la prueba de Wilcoxon de
rangos signados, aplicada sobre las proporciones de tiempo asignado a conductas
anti-depredatorias (vigilancia,” huida, refugio) antes y durante la reproduccién de
llamadas de alarma rapida, intermedia y lenta, en juveniles de ocho semanas de
edad de Octodon degus pertenecientes a camadas aisladas o socializadas. Las~
celdas sin valores de Z, p y n son casos donde los individuos no presentaron las

conductas analizadas o presentaron un nimero de tales conductas insuficiente para
computar la pruegba. En negrita se muestran las probabilidades significativas (<0,05)

Rapida Intermedia Lenta
Socializados | Aislados | Sccializados |  Aislados | Socializados Aislados

z -2,201 -1,342 -2,028 0,000 -1,4 -0,405

Vigilancia |p 0,0277 0,0679 0,0425 >(,9999 0,1614 0,6858
n 13 11 13 1 13 11

Z - -1,342 - -1,604 - -1,604

Huida P - 0,1797 - 0,1088 - 0,1088
n - 11 - 11 - 11

Z -0,169 -1,183 -0,447 -0,314 -0,059 -0,447

Refugio P 0,3658 0,2367 0,6547 0,7532 0,9528 0,6547
n 13 11 13 11 13 11




La reproduccién de una llamada intermedia, provocd, en individuos de
camadas socializadas un aumento de las conductas de vigilancia
(Tabla 3, Figura 3e). En aquellos individuos provenientes de camadas
aisladas, no se produjeron cambios significativos en las conductas

frente a esta llamada de alarma (Tabla 3, Figura 3b).

Finalmente, frente a la emisién de una llamada lenta los individuos
provenientes tanto de camadas socializadas como aisladas no
presentaron camblos significativos en la proporcion del tiempo

asignado a las diferentes conductas (Tabla 3, Figura 3¢y Figura 3f).
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Figura 3. Proporcion del tiempo asignado (media + EE) a conductas
antidepredatorias en periodo antes (barras grises) y durante (barras
achuradas) la reproduccion de una llamada de alarma rapida (a y d),
intermedia (b y e) y lenta (c y f) en individuos de Octodon degus de ocho
semanas de edad pertenecientes a camadas aisladas (a, b y ¢} ¥
socializadas (d, e y ). Los asteriscos indican diferencias significativas en
los tiempos asignados entre los dos perfodos (Prueba de Tukey).




d) Dieciséis semanas de edad:
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La reproduccién de una llamada rapida produjo en los individuos de

camadas socializadas un incremento de las conductas de vigilancia

(Tabla 4, Figura 4d). En cambio, en los individuos de camadas aisladas,

la llamada répida no produjo cambios significativos en las conductas

analizadas (Tabla 4, Figura 4a).

H

Tabla 4. Estadigrafo, probabilidad y tamafio muestral para la prueba de Wilcoxon de
rangos signados, aplicada sobre las proporciones de tiempo asignado a conductas
anti-depredatorias (vigilancia, huida, refugio) antes y durante la reproduccion de
llamadas de alarma rapida, intermedia y lenta, en juveniles de dieciseis semanas de
edad de Octodon degus pertenecientes a camadas aisladas o soclalizadas. Las
celdas sin valores de Z, p y n son casos donde los individuos no presentaron las
conductas analizadas o presentaron un nimero de tales conductas insuficiente para
computar la prueba. En negrita se muestran las probabilidades significativas (<0,05)

Réapida Intermedia Lenta
Socializados | Alslados | Socializados | Aislados | Socializados |  Aislados
z -2,803 -1,461 -2,521 -0,169 -2,029 -0,674
Vigilancia |p 0,005 0,1441 0,0117 0,8658 0,0425 0,5002
n 13 11 13 11 13 11
z -1,352 -1,342 -1,069 -1,342 -1,782 -
Huida P 0,1763 0,1797 0,285 0,1797 0,0747 -
n 13 11 13 11 13 -
z -1,753 -1,483 - -1,826 -1,153 -1,604
Refugic p 0,0796 0,138 - 0,0679 0,2489 0,1088
n 13 11 - 11 13 11




1 2 llamada de alarma de tiempo internota intermedia produjo, en Ios;
individuos de camadas socializadas, un aumento significativo de las
.conductas de vigilancia (Tabla 4, Figura 4e). En los individuos de
camadas aisladas, esta lamada no provocd cambios significativos en

las conductas analizadas (Tabla 4, Figura 4b).

Por Gltimo, la llamada de tiempo internota mayor produjo cambios
significativos en los individuos de’‘camadas socializadas, aumentando
la vigilancia (Tabla 4, Figura 4f). En los individuos pertenecientes a
camadas aisladas, la reproduccién de la llamada lenta no provoco
cambios significativos en las conductas cuantificadas (Tabla 4, Figura

4c).
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Figura 4. Proporcién del tiempo asignado (media * EE) a conductas
antidepredatorias en periodo antes (barras grises) y durante (barras
achuradas) la reproduccién de una llamada de alarma rapida (a y d),
intermedia (b y €) y lenta (c y f)} en individuos de Octodon degus de
dieciseis semanas de edad pertenecientes a camadas aisladas (a,byc)y
socializadas (d, e y f ). Los asteriscos indican diferencias significativas en
los tiempos asignados entre los dos periodos (Prueba de Tukey).
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DISCUSION

Las crias y juveniles de Ocfodon degus muestran cambios en las respuestas
ante llamadas de alarma asociadas a la edad y al ambiente social en que

han crecido.

A las dos semanas de vida, las crias de ambas camadas han estado en
;

contacto con individuos conespeciﬁcos,'a pesar que los pertenecientes a las

camadas aisladas solo han permanecido con sus madres y sus hermanos.

En esta etapa, los individuos de ambos grupos no presentan conductas de

respuesta ante las llamadas de alarma, lo cual indica que no existen

diferencias intrinsecas de las camadas que se expresen en tal etapa de la

ontogenia.

En las etapas posteriores de! desarrollo, los juveniles de O. degus presentan
diferencias en sus respuestas dependiendo si pertenecen a las camadas
aisladas o socializadas. Es posible observar que a partir de las cuatro
semanas, los juveniles de las camadas socializadas responden a las
llamadas de alarma de una manera consistente, aumentando las conductas
antidepredatorias de vigilancia, de huida y de permanencia en el refugio. No
ocurre lo mismo con los individuds de camadas aisladas, los cuales no
modifican significativamente las conductas analizadas frente a las llamadas
de alarma. La situacionalidad de las respuestas, es decir, la capacidad de

responder diferencialmente ante las llamadas répida, lenta o intermedia, se
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esbozé en los individuos socializados de cuatro semanas, ya que elios
presentan respuestas de hulda y permanencia en el refugio ante la llamada
de alarma rapida, conductas que no se presentan ante las llamadas
intermedia y lenta. En estas Glimas, la Unica conducta antidepredatoria que
aumenta es la de vigilancia. Sin embargo, es interesante notar que esta
situacionalidad inclpiente en las respuestas de los juveniles socializados se
desdibuja con la edad: A las ocho semanas solo existe un aumento de la
vigitancia en la llamada intermedia y a las dieciséis semanas, etapa en que
los juveniles ya pueden ser considerados sub-adultos en términos de
capacidad reproductiva, todas las llamadas de alarma provocan Unicamente
un aumento de la vigilancia. Este resultado es sugerente de un efecto de la
cautividad sobre las respuestas antidepredatorias. Estos mismos individuos
practicamente no emiten llamadas de alarma ante el acercamiento humano
(véase capitulo 1V), lo cual refuerza la idea que la cautividad puede producir

una disminucién de la intensidad de las conductas antidepredatorias.

En otras especies de roedores, como por ejemplo, Spermophilus beldingi,
los juveniles presentan un aumento de la probabilidad de responder ante
llamadas de alarma asociado a la edad. Sin embargo, las llamadas de
alarma que se dan en situaciones de mayor riesgo entre los adultos, generan
una alta probabilidad de respuesta desde muy temprana edad (Mateo
1996a). Ademas, en esta misma especie se han realizado registros de
parametros fisiologicos en juveniles de edades tempranas (pre-emergencia

natal) sometidos a distinta estimulacién auditiva y se ha visto que las
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respuestas ante ciertas llamadas son muy tempranas y no estén influidas por
el ambiente de estimulos auditivos (Mateo 1996b). Aunque no se ha hecho
en esta especie intervenciones del ambiente social, se propone que la
capacidad de responder es una propiedad innata o muy tempranamente
desarrollada y que posteriormente se desarrolla una capacidad
discriminativa mas fina, en un proceso donde el ambiente social si tendria
relevancia {Mateo 1996a). El caso de O. degus es similar en cuanto a que se
producen cambios en los patrones conductuales de respuesta con [a edad,
pero ellos presentan respuestas mas tardias, a partir de las cuatro semanas
de edad y solo si pertenecen a camadas con ambientes sociales normales.
Este resultado sugiere que las respuestas ante las llamadas de alarma en O.
degus no son totalmente innatas y que el ambiente social genera algin
efecto entre las dos y las cuatro semanas de vida, etapas de pre-emergencia
natal en condiciones de vida libre. Nuestros resultados no pueden, sin
embargo, identificar la naturaleza precisa de la influencia del ambiente social
debido a que existen diversas variables que se asocian con el entorno social.
En primer lugar, el entorno social se asocia con la presencia de la madre, lo
cual a su vez genera una diferencia en la dieta, dado que los juveniles
continian alimentandose de leche materna hasta alrededor de las cuairo o
seis semanas, a pesar que la leche no ha dejado de ser el alimento
exclusivo a partir de las dos semanas de edad (Veloso 1997). Por otra parte,
el entorno social se asocia con una mayor cantidad de estimulacién auditiva,
ya que los juveniles socializados escuchan mas vocalizaciones que los que

permanecen aislados, y con la posibilidad de observar las conductas de los
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conespecificos adultos ante vocalizaciones de terceros, permitiendo
procesos de facilitacién o aprendizaje social. Al respecto se ha reportado que
la facilitacion social mediada particularmente por las madres, ocurre en
moderada cantidad en las respuestas ante llamadas de alarma en juveniles
de S. beldingi, donde e! desarrollo de las respuestas ocurre mas
rapidamente en juveniles que permanecen con sus madres que en aquellos
separados de sus madres (Mateo & Holmes 1997). Por altimo, los juveniles
socializados en este experimento estuvieron permanentemente rodeados de
individuos conespecificos, lo cual pudo tener efectos en su estados
motivacionales o emocionales. Al respecto se ha propuesto que juveniles
aislados pueden experimentar un aumento de la percepcion del temor
(Mateo 1996a). Por lo tanto, no es posible conclulr si el efecto del ambiente
social se produce por la influencia en la fisiologia de Ia maduracién
(alimentacion, por ejemplo) y/o con las condiciones de estimulacion que
permitan el desarrollo o aprendizaje de las conductas de respuesta. Un
disefio experimental de condicionamiento, donde una llamada de alarma
fuera pareada con un estimulo que no se asociara con peligro sino con un
estimulo placentero como la obtencién de alimento, podria establecer la
existencia de aprendizaje (véase Janik & Slater 1999). Experimentos donde
crias aisladas crecieran con estimulacién aclstica y estimulos aversivos
equivalentes a los que naturalmente sufren, pero proviniendo de parlantes y
no de conespecificos, podrian indicar la relevancia de la fisiologia de la
alimentacion y de los estados emocionales inducidos por los conespecificos

(Janik & Slater 1999).
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Pese a que el aprendizaje o la facilitacién social no pueden ser demostradas
como el mecanismo que explica las diferencias entre individuos socializados
y aislados en el presente trabajo, hay un resuitado que puede dar luces al
respecto y que se refiere a la pérdida de la respuesta situacionat con la edad
en los individuos socializados. Estos tltimos mostraron una temprana
situacionalidad en la respuesta a las cuatro semanas que Sus conirapartes
aislados no presentaron, pero dejaron de responder diferencialmente a las
ocho y dieciséis semanas de edad. Ello sugiere que los animales
socializados poseen la capacidad de discriminar pero dejan de usar esta
capacidad en respuestas diferenciales a partir de un cierto momento.
Particularmente, los juveniles y sub-adultos de las camadas socializadas
dejaron de responder con conductas antidepredatorias de huida y
permanenia en el refugio y soio adoptaron conductas de vigilancia.
Considerando que individuos de similar edad en vida fibre muestran
situacionalidad en sus respuestas, es posible inferir que exista un efecto de
la cautividad en este resultado. Las condiciones de cautiverio difieren en un
aspecto que podria tener influencia sobre los patrones de la conducta
antidepredatoria y que se refiere a la inexistencia de interacciones efectivas
con depredadores (i.e.,depredadores que tengan conductas de ataque y que
eventualmente capturen a algin individuo). Por lo tanto, es posible que
exista un proceso de influencia social temprano, en la etapa previa a la
emergencia natal (entre las dos y las cuatro semanas de edad) que haga

que los individuos a las cualro semanas ya posean las capacidad de
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responder situacionaimente, pero que posteriormente los individuos ajusten,
a través de elementos de la experiencia individual, las respuestas
conductuales de acuerdo a otros elementos, tales como la experiencia con
los depredadores. En este trabajo, las condiciones de cautiverio incluyeron
constante interaccién con humanos que manipulan a los individuos, cuestion
que seguramente no tiene la connotacién aversiva del ataque de un
depredador, pero que genera un cierto grado de aversion, por lo cual de
todas formas permanscieron conductas.antidepredatorias como Ia vigilancia.
Si este fuera el caso, estariamos frente a conductas que no estan fijadas en
los sub-adultos y, por el contrario, presentan un grado de plasticidad
ontognética. Este es un mecanismo posible, que es ccherente con los
resuliados de este trabajo, pero que requiere de otras pruebas
experimentales, que comparen las conductas de animales de vida libre y de
cautiverio de la misma edad y/o que sometan a animales en cautiverio a

interacciones con depredadores.

Tomando en cuenta los resultados de este trabajo con aquellos obtenidos en
el Capitulo IV de esta tesis, es posible proponer que la ontogenia de la
comunicacion vocal asociada a las llamadas de alarma en O. degus es de
naturaleza mixta. Mientras la produccién y el uso de las llamadas de alarma
aparece como una conducta innata y no influida por el ambiente social, el
desarrollo de las respuestas ante llamadas de alarma si parece ostentar
plasticidad, la cual es modificada por el ambiente social y probablemente

también por la experiencia individual.
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CONCLUSIONES

Los parametros acusticos que distinguen las llamadas entre especies son de
naturaleza espectral (i.e., estructura de frecuencias), mientras que las
diferencias temporales dan cuenta de las diferencias intraespecificas de las
llamadas de alarma, en el caso de Octodon degus. Las variaciones en la
frecuencia dominant}e, la variable con mayor capacidad de discriminacion
entre llamadas de especies diferentes, son consistentes con lo esperado
segun la hipotesis de adaptacion acustica, ya que presenta los valores mas
bajos en la especie fosorial, Spalacopus cyanus, y los valores mas altos en
O. degus, que habita mayoritariamente lugares abiertos 0 con escasa
vegetacion arbustiva. Octodon lunatus, habitante de lugares con matorral
denso (Mufioz-Pedreros 2000), emite una vocalizacién similar a O. degus. Si
se considera que O. lunatus es una especie de habitos solitarios, es muy
probable que sus vocalizaciones no estén sujetas a presiones que modelen
sus caracteristicas para la maximizacion de la transmision hacia
conespecificos, y gque por tanto conserven las propiedades de las
vocalizaciones del ancestro comun que comparte con O. degus. Las
vocalizaciones de Octodontomys gliroides presentan una frecuencia
dominante intermedia enfre S. cyanus 'y las especies de Octodon.
Octodontomys gliroides es una especie de habitos solitarios, ¥ representa la
especie mas ancestral dentro de las estudiadas. Considerando estos

atributos, la explicacion del valor tipico de la frecuencia dominante de O.
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gliroides podria estar en la conservacién de la frecuencia dominante de las
especies mas basales a ella dentro de la- familia, la cuales son
Tympanoctomys barrerae y Octornys mimax. Lamentablemente no existen
antecedentes bioactsticos de las vocalizaciones de tales especies, por lo
cual no es posible compararlas con las de O. gliroides. Si se supone que T.
barrerae y O. mimax no sufrieron cambios en sus vocalizaciones, respecto
de los ancestros de la familia, entonces resultaria valido comparar las
vocalizaciones de O. gliroides con:las de especies del género Ctenomys, la
cual representara un grupo hermano de la familia Octodontidae (Gallardo &
Kirsh 2001). El mencionado genero posee sobre 50 especies, todas ellas de
habitos fosoriales 'y mayoritariamente solitarios, Yy solo se tienen
antecedentes bioacusticos de Ctenomys pearsoni. En ésta especie se
reportan vocalizaciones con frecuenclas dominantes entre 0,18 y 0,23 kH
(Francescoli 2000, Altuna et al. 1999), las cuales son muy inferiores a la
registrada en O. gliroides (5,1 £ 0,28 kH). Tomando en cuenta esto ultimo, se
puede proponer que las vocalizaciones de O. gliroides han sufrido un
ascenso de la frecuencia dominante, lo cual, en la légica argumental aqui
planteada, obligaria a proponer que las vocalizaciones de O. gliroides tienen
una funcionalidad intraespecifica que se asocia con la modificacion de sus
propiedades espectrales. Sin embargo, la poca informacion de las
propiedades bioacusticas de las vocalizaciones de las ofras especies de
Ctenomys y de las otras especies de la familia octodntidae, no permiten una

conclusién precisa.
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Considerando las relaciones filogenéticas de las especies que han sido
estudiadas (Gallardo & Kirsh 2001) y las caracteristicas de sus llamadas de
alarma en cuanto a su emision, es posible reconstruir una historia evolutiva
de cambio de las llamadas, en torno a la variacion de la frecuencia
dominante. Esta reconstruccion evolutiva supone considerar que, deniro de
las especies estudiadas, Octontomys gliroides presenta las caracteristicas
mas basales (i.e., ancestrales) del caracter, caracteristicas que habrian sido
modificadas en Octodon degus y en Spalacopus cyanus, las dos especies
sociales. La adquisicién evolutiva de la sociabilidad confiere a las llamadas
de alarma un valor funcional como sefal intraespecifica, y por tanto, la
vocalizacién pudo sufrir modificaciones cuya consecuencia es que aseguran

su adecuada transmision entre el emisor y el receptor.

Considerando los resultados del capitulo i y lil en su conjunto, es posible
concluir que O. degus presenta un repertorio de llamadas de alarma mayor
que el resto de las especies. Este mayor tamarfio del repertorio no se
observa en su confamiliar Spalacopus cyanus, igualmente social. Por lo
tanto, es posible que el aumento del tamafio del repertorio se asocie a la
relacion particular de O. degus con los depredadores. Al respecto, hay que
considerar que O. degus no solo es una especie altamente social, sino que
ademas tiene habitos supraterraneos y actividad diurna (Kenagy et al 2002,
Vasquez et al. 2002). La consecuencia de ello es que O. degus se enfrenta
con mas frecuencia a mas tipos de depredadores, a los cuales distingue

visualmente. La posibilidad de evaluar certeramente la naturaleza del peligro
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de depredacién puede promover la emision de mas tipos de llamadas de

alarma y con una emision situacional.

La emision situacional de las llamadas de ‘alarma de Octodon degus se
funda en la emision de al menos dos tipos de llamadas ante depredadores
las cuales varian en propiedades temporales y no espectrales. Esto indica
que las variantes intraespecificas se construyen sobre sonidos con una
misma acustica, caracteristica a la especie, sobre la cual se modifican
parametros temporales. Aunque no fue probado directamente en esta tesis,
es posible que las llamadas situacionalmente especificas de O. degus varien
de acuerdo al nivel de peligro percibido por el emisor. Esto porque la mayor
parte de los roedores que varian parametros temporales tienen, en efecto,
situacionalidad ligada al nivel de peligro (véase, e.g., Sherman 1977, 1985,
Robinson 1980,1981, Owings & Hennessy 1984, Leger et al 1984 Blumstein
& Arnold 1995, Blumstein 1995a,b Weary & Kramer 1995, Blumstein 1999a,
Warkentin et al 2001, Randail & Rogovin 2002), y ademas, debido a que,
seglin los resultados del capitulo lll, las estrategias de escape de O. degus
no son distintas en su naturaleza si no en su intensidad, es decir, ellos
vigilan en ciertas situaciones y huyen en ofras, pero no poseen otros
elementos de escape, como escalar arbustos (véase Gallardo-Santis et al.

2005) o permanecer en conductas de congelamiento.

Pese a mostrar situacionalidad en la emisidn de vocalizaciones, los

resuitados del capitulo 1lf no dan sustento a la hipétesis de una respuesta
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simétricamente situacional, al menos para las conductas estudiadas frente a
los estimulos usados en esta tesis. Es posible que ello se deba a que las
llamadas lentas usadas fueron mucho mas lentas que las emitidas en
condiciones naturales. Sin embargo, también se constaté la inexistencia de
respuestas situacionales frente a las llamadas intermedias, las cuales estan,
en su tiempo internota, dentro del rango de las llamadas emitidas en
condiciones naturales. Esto puede llevar a la con'clusién que la llamada de
tiempo internota intermedio no representa una llamada de alarma en esfricto
rigor, pero también cabe la posibilidad, que, al oir una llamada que no
representa un peligro inminente, los animales esperen otras sefiales
indicativas de las situaciones de depredacion antes de adoptar una conducta

de mayor vigilancia o escape.

La intervencion del ambiente social de desarrollo y crecimiento de juveniles
de O. degus tuvo un efecto sobre los patrones conductuales adultos
asociados a las llamadas de alarma. Si bien es cierto los resultados sugieren
que la produccién y el uso de tales vocalizaciones es innata, fue posible
constatar un efecto en las respuestas ante llamadas de alarma en juveniles y
sub-adultos que crecieron en diferentes condiciones de ambiente social. A
partir de las cuatro semanas de edad, los juveniles de las camadas
socializadas responden a las llamadas de alarma de una manera
consistente, aumentando las conductas antidepredatorias, mientras que
aquellos animales que han crecido en condiciones de aislamiento no

presentaron respuestas antidepradatorias ante ningtin tipo de las llamada
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presentadas. A las dieciséis semanas, etapa en que los juveniles ya pueden
ser considerados sub-adultos, todas las llamadas de alarma provocan
unicamente un aumento de la vigilancia en los animales que crecieron en
ambientes sociales normales, mientras que los crecidos en aislamiento no
muestran respuestas significativamente diferentes ante la reproduccion de

jas llamadas.

El mecanismo exacto de la influencia del ambiente social de crecimiento
sobre el desarrollo de las respuestas ante las llamadas de alarma no esta
explicitamente claro en estos resultados. Los resultados son consistentes
con la existencia de aprendizaje social, entendido este como un proceso de
adquisicién de una conducta causada por la observacion y/o imitacion de las
conductas en los comparieros sociales (Heyes & Galef 1996). Cualquiera
sea la naturaleza del efecto de! entorno social sobre el desarrollo de la
respuesta a las vocalizaciones, si es posible concluir que ella existe. Por lo
tanto, este componente de las llamadas de alarma en O. degus es un rasgo
que presenta plasticidad ontogenética. La ontogenia de la comunicacion
vocal asociada a las llamadas de alarma en O. degus es por tanto de una
naturaleza mixta. Mientras la produccion y el uso de las llamadas de alarma
aparece COmo una conducta innata y no influida por el ambiente sacial, el
desarrollo de las respuestas ante llamadas de alarma si ostenta plasticidad,
la cual podria ser modificada por el ambiente social a través de aprendizaje

social, o a través de efectos indirectos de la sociabilidad.
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