RECONOCIMIENTO DE PARENTESCO EN OCTODON DEGUS,
EFECTOS DE PARENTESCO GENETICO Y DE CRIANZA
COMUN EN LA DISCRIMINACION DE HERMANOS Y MEDIO-
HERMANOS

Tesis

entregada a la
Universidad de Chile
en cumplimiento parcial de los requisitos

para optar al grado de

Magister en Ciencias Biologicas con Mencion en Ecologia y Biologia
Evolutiva

Facultad de Ciericias
por
Camila Patricia Villavicencio Reyes
bctubre, 2006

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




FACULTAD DE CIENCIAS

UNIVERSIDAD DE CHILE

INFORME DE APROBACION

TESIS DE MAGISTER

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

Camila Patricia Villavicencio Reyes

Ha sido aprobada por la comisién de Evaluacion de la tesis como requisito para optar al
grado de Magister en Ciencias Bioldgicas con mencién en Ecologia y Biologia
Evolutiva, en el examen de Defensa de Tesis rendido el dia 04, de Septiembre de 2006.

Director de Tesis:

Dr Rodrigo A. Visquez S.
Comision de Evaluacion de Ia Tesis
Dr Pablo Sabat

Dr Rigoberto Solis




RN 4

A la memovria de G.F.O.

.
PR AN
Vi %\

')
1S BIBLIOTECA 5
i} 1an

CEHTRAL

NG pg o)

g




)
9 BIBLIOTECA 5}
“  CEMTRAL ©

AGRADECIMIENTOS

En primer lugar quiero agradecer a mi familia, a mis padres Luis Villavicencio y Patricia
Reyes por todo el apoyo incondicional que me han dado desde siempre y a mi hermano
Cristian Villavicencio por mostrarme el mundo de la ciencia.

Quiero agradecer a mi tutor Rodrigo Vasquez por todo el apoyo, consejos y
oportunidades que me ha brindado. A mis compaiieros y amigos de laboratorio por su
ayuda indispensable en el desarrollo de la tesis: a René Quispe por su especial compaiiia,
apoyo y por su ayuda en los experimentos, a Natalia Marquez por ayudarme a lo largo
de todo el periodo experimental, a Daniela Parra por ayudarme con los recién nacidos, a
Claudia Cecchi y Ronny Ziiiiga juntos con los anteriormente nombrados por la
agotadora tarea de cuidar a los queridos animales y a Alvaro Rivera por su asesoria
estadistica.

Le agradezco a la comunidad de la casa J: Carolina Soto, Soledad Mufioz, Rodrigo
Gonzalez, Gaston Carvallo, Jean Pierre Francoise y Lorena Nejaz, por brindarme
armonia y apoyo durante este proceso.

Sobre todo, quiero agradecer de manera muy especial a todos los degus que hicieron
posible mi trabajo, ya que sin ellos nada hubiera sido posible

Finalmente agradezco formalmente al proyecto FONDECYT 1020550, 1060186 y al

Instituto de Ecologia y Biodiversidad ICM-P05-002 por el financiamiento.

iii




INDICE DE MATERIAS

LISTA DE TABLAS.....oommummsmmsrmsesmonrsnssnissiesssmssssssssssssssssess N
LISTA DE FIGURAS......c.cooeeeeeeteeeentrnesestensesesesseseseesssmss e es s sase e snessanessesssssaessenssseaeens vii
RESUMEN...... oo eetetrrrcrremsemssssseestsisssssessssssssessssssssssssnssssssasssssssssessssnsssss s sesssnssssssansssnes ix
INTRODUCCION..c.oocovnsmmeeressmsssnssssesssssmssssssesmasissssssssssssessssssssssssssssssssesssssascesssssassssisses 1
PrEdiCCIONES vreeerieeceeeeetrcenrent st see st s an e e e 10
OBJELIVOS... e enreerrrrreereereernr ettt sttt st ore st saas s sbb e b sbs s bbb s sr e bt 10
MATERIALES Y METODOS........cocemermimsnsessssssssssnrsssissssnssssmssssssssssesssssssssssssesssssssssens 11
EXPerimento L.t sssssn s erasrs s 11
1) ADIMALES......coeierieesirecciisvesssiiississessssss i snisesissssssassssessasasssnorasssors 11
2) Cruzamiento CTUZAA0......ceeeerrererererrirseeerieseeesirseessteesessaessesanssnesrssssenns 12
3) Procedimiento experimental.........cocveemirsieiniennieenn s 14
4) Analisis estadiStiCo......coucerinnninni 17
EXPEIIMENLIO 2..ceiiercressecirecsesseneiiissusssassssssssanssesasssassassss snassasssasssessansassssonsonns 18
1) ANIMALES.....ceeeerierereeeritercerarisesseessercssrerseressesssrssenssamsssenasesnsaessreres 18
2) Procedimiento experimental...........ccoceeeniiiniinienrnnnninnnnccs s 19

iv



4) Coleccion y presentacion de OlOT..........cuvvsverernirisssisrorerssnssssncseesesnnas 20

5) Grupos exXperimentales......covrererrirmesrsssiscsisiesroisesnesnsuessssassseensanseanas 22

6) Analisis eStadistiCO....ccoermirrirrrirsiisins e 23
RESULTADOS.....ccoveeeermrereeesererssssssaesestsssssssssssssssssssasssenssssesssassssatssasssssosssssssasssssens 24
EXPEIIMENTO Lottt siisasssstissssi s e sas s sssssntnsss s sesssssnssons 24
EXPEIIIIENIO 2..ccneireieiinincsniirscsiesesn e besssss sasassas bt sss s bssbessssassssnsanssnssnsnnsns 28

1) Grupo no-familiarizados........ceceeeerreineirrnnssnercnnres e 28

2) Grupo familiarizadS.....coerreerrcacrssasrrsrasrsessrisssssassssssesessessssensonssrssssaes 29
DISCUSION.......cooommmmrrimimmsssssmssssssisssssssssasmssssmsssssssassssssssssssssssssesssssnssssssssosssssssossssssasens 35
BIBLIOGRAFIA...ccvvvevvueermsomsssessessmmmmsacsssessssssesssmmmsmsessssssssssmssassssssssmsssssssssssssssssss s 43




LISTA DE TABLAS

Tabla 1. Grupos experimentales. Se muestra el coeficiente
de parentesco de los individuos donantes (hermanos r = 0,5;
medio hermanos r = 0,25; y no parientes r = 0) y el aumero

de individuos focales para cada SITPO0....cicrrrsreniinnrrcssneiiisseresnsssssssnersesssesssessaine 22

Tabla 2. Frecuencia de encuentros agonisticos

(media * EE) segin grupo eXperimertal.........cocvoveeercerrseressmererteseesesmssrsmesessesesacssaes 27

Tabla 3. Frecuencia de agresiones (media £ EE) s6glIN SEXO0...c.ciceevreeeerrrecorecrrrcennnns 27

vi




LISTA DE FIGURAS

Figura 1.- Arenas experimentales......... Ceerre i et b et s e bbb et

Figura 2.- Tiempo de investigacion en segundos (media + EE)

durante encuentros entre individuos subadultos de Octodorn degus......................

Figura 3.- Tiempo de investigacién (media + EE) de encuentros

entre parejas de individuos juveniles de Octodon degus.......eevvenvcrenieivsencen

Figura 4.- Tiempo de investigacion (promedio = error estandar)

de odorantes de hermanos no familiarizados en las pruebas

habitiaCI OT-GISCIIIIHTIACION . ees vt crrirssereersrrrissssssssbesbsessssessssbesnstsssssbsesssmmennssesses

Figura 5.- Tiempo de investigacion (promedio * error estandar)

de odorantes de medio-hermanos no familiarizados en las pruebas

habi tUaCIO N~ S CIIIIIACIO N e csivvaietieeerrieesssseiemrsssssssanssreesssmmanenesoesansssnssnnsssssnsns

Figura 6.- Tiempo de investigacién (promedio * error estandar)

de odorantes de un individuo no pariente ni familiarizado en las pruebas

habituaciOn-AdiSCIIMINACION. uuviiisivirreresssisseisserisireesssesssssmssmeessssmssmsmmeesemmesesassmsanan

Figura 7.- Tiempo de investigacion (promedio + error estdndar)

de odorantes de hermanos familiarizados en las pruebas

habituacion-discriminacion............ rehersrsiessssseeiesseRRssISRLESS SRS SRSTOSaSRRYSSa b baResoabbebesnte

vii

........... 15

........... 33




Figura 8.- Tiempo de investigacion (promedio * error estandar)
de odorantes individuos no emparentados familiarizados en las pruebas

habituaciOn-AISCIIIMIINACION. cuvveeeiiierveessissississessesessassssssesssssessssssssssssseseresstsnsomtenenseeensnens 34

viii




RESUMEN

A partir del desarroilo de la teoria de seleccion de parentesco han surgido numerosos
estudios sobre reconocimiento de parentesco. Sin embargo, las investigaciones atin no
han logrado consenso sobre los mecanismos que subyacen al reconocimiento. Los
estudios indican que dos mecanismos predominan en mamiferos: (i) mecanismos de
asociacion (familiarizacién directa) y (ii) mecanismos de comparacion de fenotipos
(familiarizacion indirecta). En esta tesis se estudio la.discriminacion de parientes en el
roedor sudamericano Octodon degus (degu), estimando la importancia relativa del
parentesco genético y de la familiaridad, con el fin de evaluar estos dos mecanismos.
Esto se hizo a través de la observacion de conductas diferenciales hacia parientes, en
encuentros de parejas en arenas experimentales (experimento 1), asi como a través de la
discriminacién de sefiales odorificas de parientes, utilizando el método de habituacion-
deshabituacién (experimento 2). Para ambos experimentos se utilizaron hermanos,
medio-hermanos y no hermanos, familiarizados y no familiarizados. Los resultados
indican que el degu tiene un tratamiento diferencial hacia individuos familiarizados,
investigando de igual manera a individuos no familiarizados a pesar de su parentesco
genético. Sin embargo, no hay diferencias significativas en cuanto a la investigacion de
hermanos no-familiarizados e individuos familiarizados (experimento 1). Por lo tanto,

estos resultados sugieren que la familiaridad juega un rol fundamental, al momento de




enfrentarse e interactuar con otros individuos. Sin embargo, el parentesco genético
también influirfa en las interacciones sociales aunque solo en individuos cercanamente
emparentados. Por otro lado, el degu discriminé entre odorantes de hermanos, medio-
hermanos y no-hermanos no familiarizados, asi como entre odorantes de no-hermanos
familiarizados. No discriminé entre odorantes de hermanos familiarizados (experimento
2). Estos resultados sugieren que los odorantes de cada individuo son lo suficientemente
diferentes entre si como para que otro individuo los discrimine, aunque sean parientes
cercanos y compartan gran porcentaje de sus genes. Sin embargo, los odorantes serian
similares entre parientes cuando estin emparentados cercanamente y ademds han
compartido un ambiente comiin. Asi, los degus podrian utilizar seiiales individuales o
bien sefiales familiares (cuando han vivido juntos) en la discriminacion de sus
conespecificos. En base a los resultados obtenidos se propone que ningin mecanismo
explica en forma absoluta la discriminacién en O.degus, asi, los degus podrian ocupar
ambos en forma combinada e incluso simultineamente para discriminar a sus
conespecificos en los encuentros sociales. Por lo tanto, los degus utilizarian
principalmente como mecanismo de discriminacién la familiarizacién directa, ya que se
ha demostrado que la familiaridad es un componente critico para la discriminacion. Sin

embargo, también utilizarian el mecanismo de la familiarizacién indirecta.




ABSTRACT

Since the emergence of kin selection theory there has been a widespread interest in kin
recognition, even though, there hasn’t been consensus about the mechanisms underlying
the recognition. The two most widely accepted mechanism proposed in the literature are:
(i) recognition by association (direct familiarization) and (ii) recognition by phenotype
matching (indirect familiarization). We studied kin discrimination in the south American
rodent Octodon degus. In order to evaluate these two mechanisms, the relative influence
of kin and familiarity were assessed. This was made through‘the observation of
differential treatment towards kin in encounters between paired subjects in an
experimental arena (experiment l). Also, the habituation technique was used to
investigate odour kin discrimination (experiment 2). For both experiments familiar and
unfamiliar siblings, half-siblings and genetically unrelated animals were used. The
results show that Q. degus has differential treatment towards familiar animals; youngs
reared apart were equally explorated in spite of their genetic relatedness. However, there
were no significant differences in the exploratory behavior of sibling reared apart and
familiarized animals (experiment 1). Therefore, these results suggest that familiarity
plays an important role in the interaction between animals. Nevertheless, genetic
relatedness may also influence social interactions although only between close kin. On
the other hand, degus did discriminate between siblings, half-siblings and unrelated

odours, when they were reared apart, and they discriminated between odours of
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unrelated individuals reared together. Subjects did not discriminate between odours of
their siblings reared together (experiment 2). These results suggest that the odours of
each individual are different enough to allow discrimination between them, even though
animals were close kin and hence share a great percentage of their genes. However,
odorants seem to be similar among relatives when they are close kin and also share a
common environment. Thus, degus could use individual cues as well as familiar cues
(when they have lived together) for discriminating conespecifics. On the basis of the
results, I propose that no single mechanism explains in absolute terms kin discrimination
in O. degus. They could discriminate conespecifics using both mechanisms in a
combined way and even in a simultaneous way in social encounters. Therefore, degus
seem to utilize mainly direct familiarization as a mechanism for discriminating kin, since
it has been shown that familiarity is a critical component for kin discrimination, but they

can also use the indirect familiarization mechanism.
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INTRODUCCION

La teoria de seleccion de parentesco establece que el parentesco genético influye en la
evolucidn de la conducta social (Hamilton 1964). Con esta teoria se explican conductas
altruistas, particularmente aquellas que muestran un t{ratamiento preferencial a parientes
genéticos, a través de su influencia en la adecuacion inclusiva (Hamiiton 1964). La
adecuacion inclusiva se define como la suma de la adecuacion directa, el éxito
reproductivo via la propia descendencia, mas la adecuacidn indirecta, el éxito
reproductivo de parientes no-descendientes. Por otro lado, Ia evitacidén de la endogamia
también sugiere que el parentesco genético influye en la seleccion de pareja entre
conespecificos (Bamard & Aldhous 1991, Thomhill 1993). Desde que Hamilton
propuso la teoria de seleccién de parentesco ha existido un fiterte interés por el
reconocimiento de parentesco, ya que es considerado un proceso mediador importante
de las conductas altruistas. En general, los estudios infieren reconocimiento de
parentesco a partir de observaciones que indiquen un tratamiento conductual diferencial
por parte de un individuo hacia sus conespecificos en base a su parentesco genético
(Hepper 1991). Sin embargo, este tratamiento diferencial puede estar correlacionado con
la familiaridad, i.e., el compartir un espacio comuin sin mediar parentesco genético
(Holmes & Sherman 1983). Aunque hay numerosas evidencias de que los animales

discriminan a sus parientes cercanos (véase Hepper 1991, Sherman et al. 1997 para




revisiones), no existe un claro entendimiento de como los individuos reconocen a sus
parientes, y cudles son las sefiales que estdn involucradas en la discriminacion social.
Se han propuesto clasicamente cuatro hipétesis o mecanismos que explicarian cémo los

individuos pueden reconocer a sus parientes (Holmes & Sherman 1983).

El primer mecanismo se refiere al reconocimiento por proximidad espacial, en donde se
discriminan como parientes aquellos individuos que habitan un mismo lugar (e.g., nido,
madriguera). Este mecanismo se basa en que existe una alta probabilidad de que
animales que nacen y viven en un mismo lugar estén genéticamente emparentados. Sin
embargo, este mecanismo es proclive a errores, ya que la pertenencia espacial a un
determninado lugar no involucra parentesco genético necesariamente (Halpin 1991). Un
gjemplo de esto ocurre en Sterna hirundo (gaviotin boreal), quienes tienen sus nidos en

grandes colonias, y en donde reconocen su nido pero no sus crias (Saino & Fasola 1993).

Un segundo mecanismo correspende al reconocimiento por asociacion, en donde se
forma una asociacién previa entre los individuos. Este mecanismo propone que se
reconocen como parientes aquellos individuos que han compartido algiin recurso (e.g.,
nido, madriguera, u otro tipo de recurso) durante alguna etapa de la vida,
particularmente en etapas tempranas, ya que en términos probabilisticos se espera que
exista una correiacién entre parentesco genético y la utilizacién de un mismo recurso
(Halpin 1991). Asi, se requiere familiarizacién directa con el individuo emparentado
para luego poder reconocerlo y discriminarlo como pariente genético. Por ejemplo,

individuos familiarizados (i.e., que han vivido juntos) se reconocerian como parientes a




partir de sefiales aprendidas (e.g., olores) en el contexto de la asociacion. En ardillas
Spermophilus tridecemlineatus, los individuos que se han familiarizado en etapas
tempranas de vida y se re-encuentran en etapa adulta, se exploran en menor grado que
individuos no familiarizados, independientemente del parentesco genético. Esta
conducta diferencial hacia individuos familiarizados apoya el mecanismo de

reconocimiento por asociacién (Holmes 1984).

Un tercer mecanismo de reconocimiento se denomina comparacion de fenotipos
(phenotype matching), en donde un individuo aprenderia claves o sefiales de! fenotipo de
sus parientes cercanos, con los que ha vivido en edad temprana, como son hermanos y/o
padres, o del fenotipo propio, para crear un “molde” y luego comparar con otros
fenotipos la correspondencia con el molde (Halpin 1991). Si la correspondencia con el
“molde” es alta, se discrimina al individuo como pariente. En este caso se requiere que
existan sefiales fenotipicas familiares entre parientes que se correlacionen con el
parentesco genético. Asi, no se necesitaria una asociacién previa entre discriminador y
blanco para la discriminacion (Halpin 1991). Existe bastante evidencia experimental que
apoya este mecanismo, mediante el cual individuos emparentados se discriminan a pesar
de no haber tenido contacto previo (Holmes & Sherman 1982, Mateo & Johnston 2000,

Heth et al. 1998).

El cuarto mecanismo de reconocimiento propuesto en la literatura corresponde a la
existencia de alelos de reconocimiento (véase Hepper 1991). Originalmente propuesto

por Hamilton en 1964 junto con Ia teoria de seleccion de parentesco, fue popularizado




por Dawkins (1976) quien lo denomina “efecto de la barba verde”. Esta hipétesis postula
que existirian alelos de reconocimiento que se expresarian fenotipicamente como sefiales
especificas. A diferencia de la comparacién de fenotipos, este mecanismo propone
inequivocamente una base genética para el reconocimiento (Halpin 1991, Tang-Martinez
2001). Asi, individuos emparentados podrian reconocerse gracias a la expresion de estos
alelos, los cuales codificarian para (i) la expresion de la sefial fenotipica, (ii) la
recepcién e identificacién de dicha sefial, y (iii) la discriminacién conductual
subsiguiente (Tang-Martinez 2001). Si bien existen evidencias de codificacién genética
de sefiales reconocibles (e.g., en el sistema mayor de histocompatibilidad; véase Boyse
et al. 1991, Yamazaki et al. 2000, Beauchamp & Yamazaki 2003), no se conocen bases
genéticas para la recepcion de sefiales de parentesco ni para la produccién de
comportamientos discriminatorios (Tang-Martinez 2001).

Ain cuando tradicionalmente se han propuesto los cuatro mecanismos de
reconocimiento mencionados, los estudios sobre reconocimiento de parentesco se han
centrado en [ograr separar dos clases de discriminacioén conductual: (i) los mecanismos
de asociacion, y (it) la comparacidn de fenotipos (véase e.g., Holmes & Sherman 1982,
Heth et al. 1998, Mateo & Johnston 2000). En una re-evaluacién critica de los
mecanismos hasta ahora propuestos, Tang —Martinez (2001) establece que solo existe un
mecanismo genuino para el reconocimiento y este seria ¢l aprendizaje comno resultado de
la familiaridad. Establece que la dicotomizacion de los dos mecanismos, arriba
propuestos, produce confusién en el entendimiento del proceso mediante el cual los
animales reconocen a sus parientes, ya que ambos mecanismos requieren del aprendizaje

de alguna clave fenotipica para posteriormente corresponderla con la del individuo




blanco. Asi, la diferencia principal entre los mecanismos de asociacion y de
comparacion de fenotipos corresponderia a la clave que es aprendida y comparada. En el
reconocimiento por asociacion las sefiales o claves aprendidas son distintivas
individualmente, y se requiere de familiarizacion directa entre discriminador y blanco
para subsecuentes reconocimientos. Entonces el hecho de que individuos discriminen y
recuerden sefiales (e.g., olfativas) individuales seria la base para este mecanismo. Por
otro lado, en la comparacién de fenotipos el animal aprende sefiales o claves familiares
comunes, asociadas a sus parientes genéticos o a el mismo, lo cual requiere de
familiarizacidon indirecta con las claves familiares compartidas con sus parientes para
luego calzarlas con el sujeto blanco y poder discriminarlo. En este caso no se requiere
asociacion previa entre discriminador y blanco (Porter 1988, Tang-Martinez 2001).
Entonces, la discriminacién de sefiales familiares seria la base para este mecanismo. Por
lo tanto, Tang-Martinez (2001), basada en los mecanismos propuestos anteriormente por
Porter (1988), propone una clasificacién diferente, y esta seria discriminacion por

familiarizacion directa o indirecta.

Se sabe que para los roedores las sefiales olfativas son de importancia en la
comunicacién con sus conespecificos (Halpin 1986, 1991). La mayoria de los estudios
en reconocimiento de parentesco realizados en laboratorio, evaluando produccion y
discriminacion de sefiales olfativas, se han realizado en roedores de la familia Muridae,
como por ejemplo, en el hamster dorado, Mesocricetus auratus (Todrank et al. 1998,
Todrank et al.1999, Heth et al.1998, Mateo & Johnston 2000), v en Mus musculus

(Yamazaki et al, 2000), o de la familia Sciuridae, en la ardilla de tierra de Belding,




Spermophilus beldingi (Holmes and Sherman 1982, Holmes 1986, Mateo 2003). Las
especies utilizadas como modelos para el estudio de conductas sociales sobre
reconocimiento de parentesco y de comunicacion olfativa, representan sélo una pequeiia
fraccidn de la diversidad total del orden Rodentia (Lacey & Solomon 2003). Por otro
lado, el conocimiento acerca de conductas sociales en roedores sudamericanos es
particularmente escaso (Tang-Martinez 2003). Al respecto, los caviomorfos
sudamericanos son un grupo diverso que ha evolucionado en diversos habitats con
especies que muestran distintos niveles de sociabilidad (Ebensperger 1998), muchas de
ellas altamente sociales, en donde seria esperable encontrar algin tipo de
reconocimiento de parentesco (véase e.g., Visquez 1997, Ebensperger et al. 2004).
Como una manera de dar mayor generalidad a las investigaciones sobre conductas
sociales y de reconocimiento de parentesco, asi como sobre las sefiales olfativas
involucradas en la discriminacién de parentesco en esta tesis se estudio el
reconocimiento de parentesco, evaluando la discriminacion de parientes directamente y a

través de sefiales olfativas en el roedor caviomorfo Octodor degus (degu).

El degu es un roedor social, diurno y semifosorial endémico de Chile central. Los degus
construyen madrigueras subterraneas donde pasan la noche y tienen a sus crias, si bien la
mayoria de sus actividades diurnas las realizan en la superficie (Fulk 1976, Kenagy et al.
2002, Vasquez et al, 2002, Ebensperger et al. 2002). Viven en grupos compuestos de
uno a dos machos y de una a cuatro hembras (Fulk 1976, Ebensperger et al. 2004, Soto-
Gamboa 2004), quienes comparten el mismo sitio para dormir. Durante el dia utilizan un

area comiin para alimentacion y otras actividades cotidianas (véase Fulk 1976, Yafiez &




Jaksic 1978, Vasquez 1997, Ebensperger et al. 2002). Un estudio reciente muestra que
hembras que forman asociaciones estables estdn emparentadas con coeficientes de
parentesco de 0,25 en promedio (Ebensperger et al. 2004). Se han descrito conductas
cooperativas en este roedor como por ejemplo, amamantamiento comunal (Ebensperger
et al. 2002, 2004), ain cuando las hembras son capaces de asignar mas leche a su
descendencia bioldgica directa (Jesseau 2004). Otras conductas sociales cooperativas
descritas son excavacién de madrigueras (Ebensperger & Bozinovic 2000), detectacién
de depredadores (Ebensperger & Wallem 2002) y vigilancia social (Vasquez 1997,
Vésquez R.A. datos no publicados). También hay investigaciones que muestran altas
capacidades cognitivas (Vasquez et al. 2006), las cuales podrian ser utilizadas en el
reconocimiento de parientes (veéase Tang-Martinez 2001). Por otro lado, hay estudios
que muestran que la comunicacién quimica, mediante sefiales olfativas es importante en
la vida social de este roedor. Estudios previos han demostrado la importancia de sefiales
de orina en las relaciones sociales asi como en la discriminacién de machos y hembras
(Fisher & Meunier 1985, Kleiman [975). También marcas con baiios de arena
parecieran ser una sefial olfativa en la comunicacién social entre degus (Ebensperger &
Caiozzi 2002). Todas las caracteristicas mencionadas sugieren que 0. degus constituye
una especie propicia para estudiar mecanismos de reconocimiento de parentesco. En esta
tesis se estudio la discriminacidn de parientes con el fin de dilucidar el (o los)

mecanismo (s) utilizado (s) por O. degus en el reconocimiento de parentesco.

El reconocimiento de parentesco comprende al menos de tres elementos: (i) la

produccidn de fenotipos que hacen a los individuos distintivos entre si, (ii) la percepcion




y discriminacién de esos fenotipos, y (iii) la accién tomada por el animal asociada a la
discriminacion (Mateo 2003). Esta tesis se enfoco en el segundo y tercer punto, es decir,
en la discriminacién conductual, tanto de individuos, como en la discriminacién de
sefiales olfativas que permiten el reconocimiento. Se analizé si O. degus trata
diferencialmente a sus parientes de sus no parientes, y si es que éste puede discriminar
sefiales olfativas de conespecificos, evaluando la importancia relativa de parentesco y de
familiaridad. Se realizaron dos experimentos, en el primero se evalud la discriminacion
de individuos conductualmente, con el fin de encontrar conductas diferenciales hacia
conespecificos con distintos grados de parentesco y familiaridad. Mediante la generacion
de medios hermanos paternos (hermanos que comparten solo el padre, ie., con
coeficiente de parentesco r = 0,25), se contd con individuos emparentados que nunca han
compartido un ambiente comuin. Esta aproximacién permite analizar el efecto de
parentesco genético sin mediacién de ningiin tipo de efecto ambiental comun entre
parientes, o familiarizacion (i.e.,, sin asociacion previa) en los encuentros enire
individuos. Por otro lado, utilizando crianza cruzada, método en el cual se intercambian
algunos individuos al momento de nacer de una camada a otra, privandolos de crecer
con su familia genética, se obtuvo individuos hermanos completos criados aisladamente
unos de otros.

El segundo experimento se centré en la discriminacién conductual hacia sefiales
odorificas. Se ha descrito que mediante el método de habituacién - deshabituacion es
posible determinar si los individuos son capaces de discriminar espontdneamente dos
odorantes (Johnston 1993) (véase mas adelante en materiales y métedos). Odorante se

define como una sustancia que tiene olor, es decir, que activa el sentido del olfato. Las
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sefiales quimicas, en muchos roedores, proporcionan informacién acerca de la especie,
del sexo, asi como, informacién individual (Johnston 2003). También pueden
proporcionar informacidén familiar si varian con el parentesco genético (Todrank et al.
1998, Mateo 2003). En ese caso, los parientes genéticos presentarian odorantes mas
similares entre si que entre no parientes (Heth 2000). Este experimento se dividi6 en dos
partes, en la primera, mediante el método de habituacién-deshabituacion, se evalud si el
degu puede discriminar entre odorantes de hermanos, medios hermanos y no-hermanos
(a partir de donantes de odorante), sin mediacion alguna, ni genética ni de familiaridad,
entre la fuente de odorante y el individuo discriminador. Asi, los individuos
discriminadores solo pudieron usar las cualidades del olor en si para discriminar entre
los odorantes de los donantes. En la segunda parte, utilizando el mismo método, se
evalué la capacidad de discriminar entre hermanos y no-hermanos familiarizados con el
individuo discriminador, con el fin de evaluar los factores ambientales (e.g., el haber
sido criados en un mismo lugar) en la discriminacion de odorantes. En ambos
experimentos se evalud, por lo tanto, la importancia relativa de familiaridad y parentesco

genético en la discriminacion de parientes.
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Predicciones

1) Si los degus reconocen a sus parientes mediante el mecanismo de asociacion
(familiarizacién directa), entonces individuos familiarizados (i.e., criados juntos) se
exploraran y agredirdn menos que individuos no familiarizados, independientemente del

parentesco genético.

2) Si los degus reconocen a sus parientes mediante el mecanismo por comparacion de
fenotipos (familiarizacion indirecta), entonces (i) individuos emparentados se explorarin
y agredirdn menos que individuos no emparentados, y (i) los degus presentarin sefiales
odorificas familiares, similares entre individuos de una misma familia, asi, los

individunos no discriminaran odorantes de individuos cercanamente emparentados.

Objetivo General:

Evaluar el reconocimiento de parentesco en Octodon degus.

Objetives Especificos:
1) Estudiar la importancia relativa de familiaridad y parentesco genético en la
discriminacién conductual de Octodon degus.
2) Establecer el o los mecanismos involucrados en el reconocimiento de parentesco

en Octodon degus.
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MATERIALES Y METODOS

EXPERIMENTO !
En este experimento se investigd la discriminacion conductual a través de conductas
diferenciales de individuos de O. degus hacia otros individuos con distinto grado de

parentesco y familiaridad.

Animales

Para la experimentacion de la discriminacién de parentesco se utilizaron individuos del
roedor Octodon degus nacidos en cautiverio de padres provenientes de poblaciones de
Rinconada de Maipii (n = 24), del Parque Nacional La Campana (n = 24) y de Lampa (n
= 15) (n total de individuos adultos = 63; 47 hembras y 16 machos). No se mezclaron
individuos de poblaciones distintas. En cada poblacion los adultos fueron capturados a
distancias suficientes para evitar lo mas posible el parentesco entre ellos (> 400 m).
Estos individuos adultos fueron mantenidos en jaulas de 50x40x35 cm con viruta en un
vivero climatizado, con alimento de pellet para conejos, alfalfa, y agua ad libitum, y con
foto-periodo correspondiente a la época del afio. Durante la época reproductiva
(principios de Junio de 2004) fueron asignados a grupos de cruzamiento a razén de 3:1
hembras:macho, con el fin de obtener medios hermanos paternos (i.e., al menos dos

hembras prefiadas por el mismo macho). Las hembras estaban separadas de los machos
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hasta el momento en que se juntaron en los grupos de cruzamiento, para asegurarse de
que no estuviesen prefiadas previamente. Se con formaron en total 16 grupos de

cruzamiento.

Cruzamiento cruzado

Se realizaron varias inspecciones diarias para determinar los nacimientos, tres meses
después de haber formado los grupos de cruzamiento. Al momento del nacimiento de las
crias (Septiembre-Octubre 2004), se separd a cada hembra con sus. crias del resto del
grupo, 24 hembras dieron a luz 155 crias (83 hembras y 72 machos). Se realiz6 crianza
cruzada parcial, cuando dos hembras daban a [uz con un méaximo de un dia de diferencia,
asegurandose que las hembras no tuvieran parentesco genético entre eilas; con el fin de
separar a las crias de sus hermanos genéticos. Se intercambiaron en total 47 crias (24
machos y 23 hembras) de {4 hembras adultas. El intercambio fue hecho cambiando la
mitad de la camada cuando éstas eran niimero par y la mitad mds uno cuando eran
impares. Se intercambié macho por macho y hembra por hembra, para mantener la
proporcion de sexo original de cada camada. Asi, todas las crias fueron criadas con al
menos un hermano/a bioldgico. Al momento del intercambio, las crias fueron pesadas y
marcadas con crotales para su posterior individualizacion. Se marcaron todas las crias,
las intercambiadas y las que se mantuvieron con su madre biolégica. En todos estos
procedimientos se utilizaron guantes quirirgicos para manipular a los animales.
Observaciones posteriores revelaron que pricticamente todas las hembras aceptaron a
las crias que no eran propias, y no se observaron diferencias en cuanto a la crianza de

crias propias y ajenas ni en cuanto a mortalidad. Hubo sélo un caso en que murieron las
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dos crias intercambiadas, sin identificarse las causas. Ademas, como mas de una hembra
quedo prefiada en diez de los grupos de cruzamiento, se obtuvieron 35 medios hermanos

paternos.

De las crias nacidas se formaron 5 grupos de animales experimentales:
1) Hermanos criados juntos (coeficiente de parentesco (r) = 0,5; hermanos
familiarizados)
2) Hermanos criados separados (r = 0,5; hermanos no familiarizados)
3) Medio hermanos criados separados (r =0,25; medios hermanos no
familiarizados)
4) No hermanos criados juntos (r = 0; no hermanos familiarizados)

5} No hermanos criados separados (r = 0; no hermanos, no familiarizados)

Estos grupos describen la condicion de parentesco y familiaridad de los individuos que
se estudiaron. De aqui en adelante “familiaridad” se referira a si las crias fueron criadas
juntas a pesar de su parentesco genético y “hermanos” (hermano, medio hermanos y no
hermano) hara referencia a su parentesco genético (r = 0,5; 0,25; 0, respectivamente). No
se pudo realizar el grupo medio hermanos familiarizados con el fin de obtener un disefio
factorial completo por dos razones. Primero, porque una hembra tendria que haber sido
fecundada por varios machos para tener en una camada de medios hermanos, condicion
que no ha sido descrita en el degu. Segundo, no se sincronizaron, al momento de parir,
hembras que habian sido fecundadas por el mismo macho. Es decir, hembras cuyas crias

eran medio hermanos dieron a luz con miés de 2 dias de diferencia. la mayoria con mas
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de 5 dias de diferencia (desde 5 hasta 34 dias de diferencia), lo cual impidi6 la

familiarizacion post-nacimiento de medios hermanos.

Las camadas se mantuvieron con sus respectivas madres, ya sean biologicas o adoptivas,
hasta el momento de la experimentacion, es decir, 4-5 meses después del nacimiento.

Los experimentos se realizaron durante la mafiana ya que esta especie muestra gran
actividad durante este horario (Kenagy et al. 2002). Se utilizaron individuos sub-adultos
(de 4-5 meses de edad), y los experimentos se realizaron en época no-reproductiva
(Enero-Febrero), ya que el estudio se enfoca principalmente en conductas cooperativas y

no en conductas reproductivas.

Procedimiento experimental

En este experimento la discriminacién fue evaluada observando las conductas de parejas
de roedores en una arena experimental. Los experimentos se realizaron con parejas de
los 5 grupos descritos anteriormente: hermanos familiarizados, hermanos no-
familiarizados, medio hermanos no-familiarizados, no-hermanos familiarizados y no-
hermanos no-familiarizados. Se utilizaron 14 parejas de cada grupo, 7 parejas de machos
y 7 de hembras, en orden aleatorio. No se repitieron los individuos. Las arenas
experimentales (80x80cm) fueron pintadas de negro las paredes y de blanco el piso para
un mejor contraste al momento de analizar las grabaciones. En el piso se utilizo una
placa metalica extraible, lo que facilité su limpieza, con detergente después de cada
sesion experimental para que no quedaran rastros de olores, incluyendo fecas y orina.

Las arenas tenfan dos divisiones opacas, lo cual permitia dejar a los degus en la arena sin
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contacto visual entre ellos (Fig. 1). Antes de comenzar cada experimento se marcé a uno
de los dos individuos de cada pareja experimental con tempera blanca inocua en la
espalda para la posterior individualizacion por el observador, y se llevaron los
individuos a la sala de experimentacion, en cajas individuales. Este marcaje no provocé
efectos secundarios en los individuos, como ya lo demostré otro estudio previo (Vasquez
R. A., manuscrito no publicado). Se pesaron a todos los animales experimentales, ya que
el peso corporal podia ser una variable importante al momento del encuentro. Al
comenzar cada experimento, se colocaron a los dos degus en la arena experimentai con
las divisiones, que impedian contacto visual durante 10 minutos, para que se habituaran
al nuevo entorno. Luego de este tiempo se removia la division para que ellos pudieran

interactuar libremente en la arena, por un periodo de 5 minutos (véase Fig. 1).

(a) (b)

Figura 1. Arenas experimentales, en la figura (a) se diagraman a los roedores durante
los 10 primeros minutos de habituacién al entorno y en (b) durante los siguientes 5
minutos de interaccion.
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Se comenzé a contabilizar el tiempo a partir de la primera interaccion entre ambos
sujetos, i.e., el primer contacto. Si no existia contacto, por ejemplo, cuando ambos
animales se quedaban paralizados, se repetia el experimento en otra ocasion {(dejando al
menos siete dias sin experimentacion). Se eligid un periodo de 5 minutos para cada
prueba, luego de experimentar con tiempos mds largos. Se observo que en tiempos
mayores (10 — 20 min) los animales presentaban conductas similares de exploracion del
entorno y de su pareja que en tiempos menores (5 min), debido al reducido espacio de
las arenas, por lo que se concluyé que 5 minutos es tiempo suficiente para determinar
conductas discriminatorias. Cada experiencia fue video-grabada para su posterior
analisis con una cimara (Color CCTV camera) ubicada al centro-arriba de las arenas,
sobre cada arena se ubicaron dos ampolletas de 100 watts. El andlisis se realizé con el
software JWatcher (Dan Blumstein Lab, Univ. Of Califorma, Los Angeles, EEUU),

después de realizar todos los experimentos,

Las conductas observadas en cada encuentro enire las parejas experimentales se
clasificaron como exploratorios, de contacto o de asociacidén y encuentros agonistas.
Como conductas de exploracién social, se cuantificd cada vez que un individuo
olfateaba a su pareja experimental. La exploracion incluye tres zonas de investigacién, la
zona de la boca, del lomo y flancos y de la zona ano-genital. Estas conductas se definen
cuando la nariz de un degu toca la boca, el cuerpo o la zona ano-genital del otro,
respectivamente. Se midio el tiempo de investigacion y la frecuencia de las conductas
exploratorias. También se midieron encuentros asociativos, los que ocurren cuando el

cuerpo de los dos animales estin en contacto uno con el otro, y permanecen asi por un
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tiempo. Se reconocieron 4 conductas de asociacién: “quedarse juntos”, esto ocurre
cuando los dos individuos se quedan uno al lado del otro tocandose el cuerpo; “postura
lateral”, los dos animales estdn en dngulo recto uno del otro; “quedarse arriba”, un
animal se posa arriba del otro y “acicalamiento”, un animal acicala el lomo o flanco del
otro. Se midi6 el tiempo que pasaban los animales en estas conductas. Por iltimo, se
midieron encuentros agonistas entre las parejas experimentales. Se midieron 9 conductas
como conductas agonistas: “movimiento de cola”, el animal mueve la cola para arriba y
para abajo; “movimiento de la parte posterior”, esto ocurre cuando un animal da la
espalda al otro moviendo su parte posterior; “amenaza sin contacto” cuando un animal
se abalanza sobre otro sin contacto; “amenaza con contacto”, cuando un animal se
abalanza sobre otro con contacto; “persecucion” y “huida™ ; “patadas™ con patas traseras;
“boxeo” con patas delanteras, cuando estdn de frente apoyados en las patas traseras, y
“pelea”, cuando realizan ambas patadas consecutiva y rdpidamente. Se analizé la
frecuencia de las conductas agonistas. Todas las conductas anteriormente descritas han
sido observadas anteriormente en este roedor, en poblaciones naturales y en cautiverio
(Davis 1975, Fulk 1976). La clasificacion de estas conductas también se ha hecho para
otros roedores, como por ejemplo, en ardillas (Holmes & Sherman 1982, Holmes

1986b).

Analisis estadistico
Los datos de los encuentros de exploracion, cumplieron los requisitos para la estadistica
parameétrica, después de una transformacion con raiz cuadrada. Estos datos fueron

analizados con un ANCOVA de dos vias para un disefio desbalanceado, para tomar en
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cuenta el efecto colateral del peso corporal. Las dos vias del andlisis fueron familiaridad
y parentesco. Las conductas asociativas fueron analizadas con una prueba de Kruskal-
Wallis, ya que los datos no cumplieron con los requisitos para la estadistica paramétrica.
Para el caso de las conductas agonistas no se realizé estadistica, debido a la escasez de
datos. También se realizé un ANOVA de una via para comparar los promedios del
tiempo de investigacidon de los 5 grupos, seguido por una prueba de Tukey para las
comparaciones muitiples entre grupos. Todas las pruebas fueron calculadas con

STATISTICA (StatSoft, Inc.).

EXPERIMENTO 2
En este experimento se evalud si individuos de O. degus discriminan odorantes de
individuos con distintos grados de parentesco y familiaridad, medianie el método de

habituacion (i.e., sin presencia de estos individuos si no solamente sus odorantes).

Animales

Se utilizaron los mismos animales descritos en el experimento anterior, utilizando
también hermanos e individuos sin parentesco genético (no-herrmanos) criados juntos
para el grupo de los familiarizados (véase mas a delante), asi como hermanos, medios
hermanos y no-hemmanos criados separados. Esto se hizo sin que se repitiera el
encuentro entre individuos y odorantes de individuos en experimentacién con respecto al
experimento anterior. Se utilizaron individuos sub-adultos, y los experimentos se

realizaron en época no-reproductiva (Enero-Febrero) durante la mafiana.
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Procedimiento experimental

A través del método de habituacién se puede determinar si los individuos discriminan
espontineamente entre dos odorantes (Johnston 1993). Esta técnica consiste en habituar
a un individuo a un odorante para luego ver si lo discrimina de otro odorante. Esto se
hace presentdndole un cdorante sucesivamente {llamado el odorante referente), asi, el
tiempo que pasa el individuo investigando este odorante presentado decaerd a medida
que se repiten los encuentros con la misma fuente odorifera, ya que se habitfia a éL
Después de que el animal se habitia a un mismo odorante, al individuo en estudio se le
presenta un odorante distinto (odorante prueba). Si el individuo discrimina entre los dos
odorantes, entonces, investigard significativamente mas el odorante de prueba con
respecto al odorante al que fue habituado. Si no se observaran diferencias entre el tiempo
que pasa investigando el odorante de prueba con respecto al odorante referente, entonces

el individuo no diferencia entre lo dos odorantes.

Individuos donantes e individuos focales

Los individuos donantes de odorante son aquellos a los que se les extrajo seiiales
odorantes, que luego fueron presentadas a los individuos focales. Se colectd odorantes
de individuos donantes, de distintas zonas del cuerpo, de la boca, del lomo y flancos, de
la zona peritoneal, y de la orina, para obtener el olor de todo el cuerpo. Los donantes de
olor fueron 30 hembras y 30 machos, de distintas camadas. Los individuos donantes
fueron dejados en jaulas individuales, con agua, y sin viruta, ni alimento, la noche

anterior al experimento, para poder recolectar la orina.
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Los sujetos focales son aquellos a los que se les presenta el odorante y es a ellos a los
que se les mide la conducta exploratoria. En los experimentos, estos individuos
permanecieron en las mismas jaulas donde ellos vivian, para asi mantener el ambiente al
que ellos estaban familiarizados. Se dejaron en la sala de experimentacién dos dias antes
de los experimentos para habituarlos al nuevo lugar. Con el fin de no estresar a los
individuos focales, los individuos se colocaron en grupos de tres ya que habitualmente
viven en grupos en condiciones naturales y asi se mantenian en cautiverio (véase Mateo
2002 para disefio similar). Experimentos previos han mostrado que frecuentemente
individuos mantenidos en solitarioc se paralizan y no presentan ninguna conducta
exploratoria necesaria para el desarrollo del experimento (Vasquez R.A., datos no
publicados). Los grupos de 3 individuos fueron mixtos, de 2 machos y 1 hembra o de 2
hembras y 1 macho. A todos los individuos focales se les presento olores de machos y de
hembras. Se utilizaron 18 degus focales, 9 machos y 9 hembras por cada grupo o

categoria experimental. No se repitieron a los individuos focales.

Coleccién y presentacion de odorante

La obtencidn del odorante se hizo con un algodén de cosmético inodoro redondo
(diametro 5 cm) frotando entre 15-20 veces las partes del cuerpo antes mencionadas mas
la orina de cada individuo donante, untando la cuarta parte del algoddén en orina. El
algodon con odorante se almacend en una bolsa hermética (Ziploc, S.C. Jonson & Son
Chile Ltda.) para cada individuo, por no més de una hora, hasta el momento en que fue
utilizado. Al momento de presentar el odorante al individuo focal se colocé el algodén

entre dos placas de acrilico (10 x 10 cm), una de las cuales se perforé con 30 agujeros de
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0,5 cm de diametro, con el fin de que el individuo focal pueda oler el odorante (Jesseau,
2004). Después de cada experimento, se lavaron las placas con detergente neutro
(Virginia, Virginia S.A.), y se elimindé el algoddn con odorante. La extraccion del
odorante asi como la manipulacién de los algodones se hizo con guantes de létex,
diferentes para la extraccion de cada odorante. Después de la coleccion de olor tanto del
individuo referente como del individuo de prueba, se comenzé con las sesiones de
habituacion. Cada experimento incluyo tres sesiones de habituacion y una de prueba. En
cada sesion de habituacién se presentd, a los individuos focales, una placa con el
odorante referente (extraido de un mismo individuo para cada habituacidén) y otra placa
con un algodén sin odorante como control. Las dos placas se ubtcaron en un costado de
la jaula donde se encuentran los tres individuos focales. En la sesién de prueba se
reemplazo la placa control por la placa con el odorante de prueba. El odorante de prueba
se extrajo de un individuo diferente del individuo referente. Tanto el odorante referente
como el odorante de prueba fueron de individuos del mismo sexo. Los individuos
focales fueron marcados con témpera blanca (Proarte, Libesa S.A.) en la espalda para la
posterior individualizacién por el observador. Como la intensidad del olor podia
decrecer a medida que se frotaba muchas veces la misma parte del cuerpo del individuo
donante, se colectd olor del donante referente y del donante prueba solamente cuatro
veces, en 4 algodones distintos, y se presentaron al azar al momento de la
experimentacién. Cada sesién de habituacion y la sesion de prueba tuvieron una
duracion de 5 minutos. Entre cada sesion se dej6 un tiempo de 3 minutos. Cada sesion
fue video grabada para su posterior andlisis. Los registros de video se analizaron con el

software JWatcher (Dan Blumstein lab., Univ. of California, Los Angeles, EEUU). Se
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midié la exploracién de las placas, midiendo la frecuencia y el tiempo en que cada degu

se acercaba al menos a 1 cm de la placa.

Grupos experimentales

Con el fin de evaluar la capacidad de los degus de discriminar sefiales olfativas de dos
conespecificos con distintos grados de parentesco, y a su vez evaluar el efecto de la
familiaridad, se utilizaron 5 grupos o categorias de experimentacion para los donantes

de odorante (Tabla 1).

Tabla 1. Grupos experimentales. Se muestra el coeficiente de parentesco de los
individuos donantes (hemmanos r = 0,5; medio hermanos r = 0,25; y no parientesr=0) y
el numero de individuos focales para cada grupo.

familiarizados no familiarizados
lgrupo 1 2 3 4 5
coeficiente de parentesco 0.5 0 0.5 0,25 0
individuos focales n=18 n=18 n=18 n=18 n=18

Estas categorias se dividieron en dos grandes grupos, uno con individuos no
familiarizados, dentro del cual se tenian tres subgrupos, con hermanos (r = 0,5), medios
hermanos (r = 0,25) y no-hermanos (r = 0), y un grupo de individuos familiarizados,
dentro del cual se tenian dos categorias, hermanos (r = 0,5) y no hermanos (r = 0). En el

grupo de los no familiarizados, tanto el individuo focal, el referente, asi como el de
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prueba fueron criados separadamente (i.e., en jaulas separadas) y el parentesco genético
dio cuenta solamente del grado de parentesco entre el individuo referente y el de prueba.
En el grupo de individuo familiarizados, tanto el individuo focal (i.e., los que huelen), el
donante referente y el donante prueba (i.e., las fuente de el olor), fueron criados juntos
(i.e, en una misma jaula), y en este caso, el parentesco genético también es valido para el

individuo focal.

Ancilisis estadistico

Los tiempos de investigacion no cumplieron los requisitos para poder emplear
estadistica paramétrica por lo que se ocupd estadistica no paramétrica. Se us6 la prueba
de Wilcoxon, utilizando el programa STATISTICA (StatSoft, Inc.). En todos los analisis
se compard el tiempo de investigacion del referente y de la prueba en la sesion de
prueba. Ademas se compardé el tiempo de investigacidon de la primera sesion de
habituacion y de [a ditima para comprobar que los animales se habituaron al olor del

referente.
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RESULTADOS

EXPERIMENTO 1

Al realizar los andlisis de ANCOVA para evaluar el tamafio corporal como una co-
variable relevante, no se encontrdé que este afectara significativamente la variable de
investigacion (F ¢, 135y = 0,43; P > 0,05). No se encontrd un efecto significativo del
parentesco genético sobre el tiempo de investigacion (F (2, 135y = 2,26; P > 0,05). Sin
embargo, se encontraron diferencias significativas en cuanto a la familiaridad (F (4, 135 =
14,42; P < 0,001), en donde los individuos familiarizados se investigaron menos que los
individuos no-familiarizados (Fig. 2). Tampoco se encontré efecto de la interaccion
entre parentesco y familiaridad (F (1,135 = [,29; P > 0,05). No se encontrd efecto de sexo

(F (1,131y= 0,46; P > 0,05).

Para poder visualizar las diferencias entre los cinco grupos, en cuanto al tiempo de
investigacion, se realizd un ANOVA de una via. Se encontraron diferencias
significativas entre grupos (F (s, 135 = 6,71; P <0,0001). Los contrastes entre los grupos
analizados con la prueba de Tukey arrojaron diferencias entre los grupos con diferente
grado de familiaridad (véase Fig. 3). Asi, los hermanos y no-hermanos criados juntos se

investigaron significativamente menos tiempo que los medios hermanos y no hermanos
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criados separados. Sin embargo, los hermanos criados separados no difirieron

significativamente de ninguno de los dos grupos (Fig. 3).

Encuentros Exploratorios

40

F=14,199
P =0,00022

Tiempo de investigacion (s)
el
(=]

\\\\
A\

Familiarizados No-familiarizados

Familiaridad

Figura 2. Tiempo de investigacion en segundos (media & EE) durante encuentros entre
individuos subadultos de Octodon degus. El valor de F y P, corresponde 2 un ANCOVA
de dos vias.
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Figura 3. Tiempo de investigacion (media = EE) de encuentros entre parejas de
individuos subadultos de Octodon degus. Cruzamiento cruzado y medios hermanos
produjeron cinco grupos de parentesco v familiaridad: hermanos familiarizados (HF),
no-hermanos familiarizados (NHF), hermanos no-familiarizados (HNF), medios
hermanos no-familiarizados (MHNF) y no-hermanos no-familiarizados (NHNF). El
valor de F y de P corresponde a2 un ANOVA de una via. Letras distintas dan cuenta de
diferencias significativas entre grupos (prueba de Tukey). Se utilizaron catorce parejas
distintas en cada grupo.
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Las conductas de asociacién se analizaron con una prueba de Kruskal-Wallis. No se

encontraron diferencias significativas para estas conductas entre los grupos (H (4) =

4,523; P > 0,34). Para las conductas agonistas no se realizaron analisis estadisticos ya

que se obtuvieron muy pocos datos. Sin embargo, se observé que las conductas

agonistas solo fuleron realizadas por degus no-familiarizados no-parientes, y por medios

hermanos. El promedio de las frecuencias de las conductas agonistas se muestran en la

Tabla 2. También se observé que todas las conductas agonistas fueron realizadas por

degus machos (Tabla 3).

Tabla 2. Frecuencia de encuentros agonisticos (media & EE) segtin grupo experimental

Grupos Promedio Error Estandar
No Hermanos Familiarizados 0,00 0,00
No Hermanas No Familiarizados 0,11 0,06
Medios Hermanos No Familiarizados 0,46 0.25
Hermanos Familiarizados 0,00 0,00
Hermanos No Familiarizados 0,00 0,00

Tabla 3. Frecuencia de agresiones (media = EE) segtin sexo. Se agruparon todos los

datos.
Sexo Promedio agresiones | Error Estandar
Macho (n = 70) 0,23 0,10
0,00 0,00

Hembra (n = 70)
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EXPERIMENTO 2

Grupo no-familiarizados:

1) Hermano, coeficiente de parentesco r = 0,5

Durante las primeras 3 sesiones de habituacién, decay6 el tiempo de investigacion de las
placas con odorantes, pero sin diferencias significativas entre la sesiones de habituacién
I v/s 3 (prueba de Wilcoxon Z = 1,60; P > 0,05; véase Fig. 4). Sin embargo, se encontrd
una diferencia significativa en el tiempo de investigacidon de la placa referente entre la
sesion de habituacion 1 y la sesion de prueba (Z = 2,13; P < 0,05). Con esto se puede
asumir que los degus se habitaron al olor del referente. En la sesion de prueba los degus
investigaron significativamente mas el olor de prueba (i.e., de hermano) con respecto al
referente (Z = 2,69; P <0,01) (Fig. 4).

2) Medio hermanos, coeficiente de parentesco r = 0,25

Los degus investigaron la placa con odorante significativamente menos durante la 3*
sesion de habituacién en comparacién con la 1* sesién (Z = 2,51; P < 0,05), mostrando
que éstos se habituaron al olor del referente. En la sesion de prueba los degus focales
investigaron significativamente mas el olor de prueba (de medio-hermano) con respecto
al olor del referente (Z = 2,43; P < 0,05) (Fig. 5).

3) No-hermanuos, coeficiente de parentescor =10

Durante las primeras 3 sesiones de habituacién, decayé significativamente el tiempo que
paso investigando el individuo focal las placas con odorantes (Z = 2,67; P < 0,01),

mostrando que estos se habituaron al olor del referente. En la sesion de prueba, los degus
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focales investigaron significativamente mas el olor de prueba (i.e., de individuos sin

parentesco genético) con respecto al referente (Z = 2,90; P < 0,01) (Fig. 6).

Grupo familiarizados:

1) Hermanos, coeficiente de parentesco r = 9,5

Durante las sesiones de habituacion los degus investigaron significativamente menos las
placas con odorantes en la sesion 3 en comparacién con la 1 (Z = 2,97; P < 0,01),
mostrando que éstos se habituaron al olor del referente. En la sesidn de prueba, los degus
focales no investigaron significativamente mas el olor de prueba {(de hermano) con
respecto al olor del referente (Z = 0,41; P > 0,05; Fig. 7).

2) No-hermanos, coeficiente de parentescor =10

Los sujetos focales investigaron significativamente menos las placas con odorantes
durante la 3* sesion de habituacion que durante la 1* sesion (Z = 2,59; P < 0,01)
mostrando  habituacidon. Durante la sesién de prueba los degus investigaron
significativamente mas el olor de la prueba (de no-hermano) con respecto al referente (Z

= 2,59; P <0,01; Fig. 8).

En todos los tratamientos descritos los animales también mostraron habituacién a la
placa control en las primeras 3 sesiones y salvo una excepcion, los tiempos de
investigacion no fileron diferentes a los asignados a la placa referente para cada sesion
(Wilcoxon Z= 0,00-1,88; P = 1,0-0,06; para las comparaciones entre placas referente y
control dentro de una misma sesion). Los datos de investigacion de las placas controles

no se incluyen en los graficos (véase e.g., Johnston 1993). No existieron diferencias
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significativas entre sexos del tiempo de investigacion de las placas referente y prueba

para cada tratamiento (Mann Whitney Z= -0,04-0,88; P= (,96-0,38).
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Figura 4. Tiempo de investigacién (promedio * error estiandar) de odorantes en las
pruebas habituacion-discriminacion. Las barras negras representan el tiempo de
investigacion del odorante referente, v la barra blanca representa el tiempo de
investigacion del odorante prueba, colectado de un hermano no familiarizado con el
referente. Asteriscos representan diferencias significativas en la investigacion del
odorante prueba y referente (* p <0,05; ** p <0,01).
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Figura 5. Tiempo de investigacion (promedio + error estdndar) de odorantes en las
pruebas habituacién-discriminacion. Las barras negras representan el tiempo de
investigacion del odorante referente, y la barra blanca representa el tiempo de
investigacion del odorante prueba, colectado de un medio hermano no familiarizado con
el referente. Asteriscos representan diferencias significativas en la investigacion del
odorante prueba y referente (* p <0,05; ** p <0,01).
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Figura 6. Tiempo de investigacion (promedio *+ error estindar) de odorantes en las
pruebas habituacién-discriminacion. Las barras negras representan el tiempo de
investigacién del odorante referente, y la barra blanca representa el tiempo de
investigacion del odorante prueba, colectado de un individuo no pariente ni
familiarizado con el referente. Asteriscos representan diferencias significativas en la
investigacion del odorante prueba y referente (* p < 0,05; ** p <0,01).
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Figura 7. Tiempo de investigacidn (promedio * error estdndar) de odorantes en las
pruebas habituacién-discriminacion. Las barras negras representan el tiempo de
investigacion del odorante referente, y la barra blanca representa el tiempo de
investigacion del odorante prueba, colectado de un hermano familiarizado con el
referente. No se encontraron diferencias significativas entre la investigacion del odorante
prueba y referente (n.s.).
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Figura 8. Tiempo de investigacion (promedio * error estindar) de odorantes en las
pruebas habituacién-discriminacion. Las barras negras representan el tiempo de
investigacién del odorante referente, y la barra blanca representa el tiempo de
investigacion del odorante prueba, colectado de un hermane familiarizado del referente.
Asteriscos representan diferencias significativas en la investigacion del odorante prueba
y referente (* p < 0,05; ** p < 0,01).
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DISCUSION

En el experimento 1 se mostro que los degus distinguen entre individuos familiarizados
y no familiarizados ya que los individuos familiarizados se investigaron
signiﬁcativzlmente menos que individuos no familiarizados. Ademas, los degus criados
juntos se exploraron igualmente, aunque no estuviesen emparentados genéticamente, de
la misma manera que los degus criados aparte se exploraron en igual cantidad, aunque
fuesen hermanos, medio-hermanos o no hermancs. Asi, el degu tiene un tratamiento
diferencial hacia sus conespecificos basado principalmente en la familiaridad, lo que
sugiere que la discriminacién conductual no estd basada en el parentesco genético per
se. Sin embargo, el hecho de que los tiempos de investigacion entre hermanos no-
familiarizados no difieran significativamente de los tiempos de investigacion para
hermanos y no-hermanos familiarizados, no permite descartar completamente el
componente genético al momento de interactuar con sus conespecificos. Aunque las
conductas agonistas fueron escasas, en el primer experimento se observd que se
agredieron sdlo los individuos no familiarizados, ya sean medio-hermanos o no-
hermanos, lo que también indicaria la importancia de la familiaridad en los encuentros
agonisticos entre los conespecificos. No ocurrieron agresiones entre hermanos no
familiarizados, lo que indicaria que el parentesco genético también parece ser importante
en las interacciones agonisticas. Por otro lado, los encuentros agonisticos sélo fueron

efectuados por degus machos, aunque no estaban en época reproductiva durante los
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experimentos. Los altos niveles de andrdgenos podrian explicar por qué los machos
tienden a ser mds agresivos que las hembras en esta especie (Soto-Gamboa 2004, Cecchi
et al., manuscrito no publicado). De acuerdo con este experimento, podemos decir que
en Octodon degus la familiaridad juega un rol fundamental, al momento de enfrentarse
e interactuar con ofros individuos. El parentesco genético también influiria en las

interacciones sociales aunque solo en individuos cercanamente emparentados.

Con respecto al hecho de que los degus investigaron mas a aquellos individuos con los
que no estuvieron familiarizados, se sabe que la evaluacion del reconocimiento social
estd basado en la tendencia de los roedores a investigar conespecificos no-famtliares mas
- intensamente que a aquellos familiarizados (Popik & van Ree 1998), ya que se espera
una disminucién de la investigacién cuando ya se conoce la sefial (odorante) que se
investiga. Al contrario, si no reconocen el odorante, investigaran con mayor esfuerzo, y
si tienen repetidos encuentros con un odorante, se habituaran a €l, y posteriormente serd
considerado como familiar. Asi, la memoria se mantiene con repetidas exposiciones de
otro individuo, como se ha observado en ratas y roedores de praderas (Popik & van Ree
1998; Paz y Mifio & Tang-Martinez 1999). En esta tesis, los degus, al haber vivido
siempre con los mismos individuos familiarizindose con eflos, han podido reforzar su
memoria para luego poder discriminar en el momento del experimento, investigando
menos a los individuos familiarizados. Sin embargo, en esta investigacion no se estudio
en forma directa la memoria del degu, a pesar que estudios recientes indican la

capacidad de aprendizaje y memoria de la especie en otro contexto (Vasquez et al. 2006)




37

En el experimento 2, el andlisis acerca de la discriminacién entre odorantes de
conespecificos con distintos grados de parentesco y familiaridad, indicé que los degus
pueden discriminar entre odorantes de individuos no emparentados, con los cuales han
estado o no familiarizados, como se ha demostrado también en otras especies de
roedores (e.g., Todrank et al. 1998, Halpin 1986, Johnston et al. 1993). También los
degus son capaces de discriminar entre odorantes de medio-hermanos. En contraste con
otros roedores, como el hamster dorado (Todrank et al. 1998) y la rata topo del genero
Cryptomys (Heth et al. 2002), los degus pueden discriminar entre odorantes de
individuos emparentados genéticamente (con r = 0,5 y 0,25) cuando no han compartido
un ambiente comin. El hecho de que los degus discriminen entre individuos
emparentados genéticamente, sugiere que los odorantes de cada individuo son lo
suficientemente diferentes entre si como para que otro individuo los discrimine, aunque
sean parientes cercanos y compartan gran porcentaje de sus genes. Recientemente se
describid que los coruros (Spalacopus cyanus) también pueden discriminar entre
odorantes de hermanos no familiarizados con el individuo focal, y entre odorantes de
hermanos familiarizados (Hagemeyer & Begall 2006). Los degus, sin embargo, no
diferencian entre odorantes de hermanos familiarizados. Esta falta de distincion sugiere
que los odorantes son similares cuando estan emparentados cercanamente y ademas han
compartido un ambiente comuin, aunque la metodologia utilizada en esta tesis no midié
similitud entre odorantes (véase Todrank et al. 1998, 2003, para ejemplo donde se mide
similitud entre odorantes). Por otro lado, el procedimiento de habimacion-
deshabituaciéon puede involucrar problemas de interpretacién, ya que por ejemplo,

cuando se observa una falta de diferenciacion en la respuesta hacia estimulos familiares
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(i.e., a los que se habituaron) y nuevos, no necesariamente implica que haya falta de

discriminacién (Gheusi et al. 1997, Jonhston 2003).

En cuanto a los mecanismos de reconocimiento, los resultados sugieren que los degus
pueden discriminar a sus hermanos mediante el proceso clasicamente llamado
mecanisme de asociacion, en donde el animal requiere de familiarizacion directa con su
pariente para la posterior discriminacion (Holmes & Sherman 1982, Mateo 2003). Esta
conclusion se basa principalmente en que en el experimento 1, los degus tuvieron
conductas diferenciales basadas principalmente en la familiaridad. Por owro lado, en el
experimento 2, los degus discriminaron entre cdorantes de individuos emparentados sin
familiarizacion (i.e., hermanos, cuando no ha habido familiarizacion), lo cual sugiere
que los degus discriminan entre sefiales individuales distintivas, no ligadas
necesariamente al parentesco. Sin embargo, la falta de discriminacidn entre hermanos
familiarizados no permite demostrar reconocimiento individual (véase mas adelante).
Por lo tanto, el mecanismo de comparacién de fenotipos, donde el animal se familiariza
indirectamente con las sefiales involucradas en la discriminacion, no se puede descartar
completamente. Esto debido a que en el experimento 1, los hermanos no familiarizados
no difirieron en el tiempo de exploracion con los hermanos y no-hermanos
familiarizados. Por otro lado, en el experimento 2, los degus no discriminaron entre
odorantes de hermanos familiarizados, lo que podria significar que individuos
cercanamente emparentados compartan sefiales similares entre ellos, lo cual seria la base
para este mecanismo (véase Todrank et al. 1998). Sin embargo, el hecho de que ocurra

solo cuando hay familiarizacién, indica que existe influencia del ambiente en la
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discriminacién o produccidn de sefiales. El hecho de ser amamantados juntos por la
misma madre, de vivir juntos y de comer lo mismo puede aumentar la similitud de los
odorantes entre parientes, y esta mayor similitud puede promover la falta de
discriminacion entre odorantes de hermanos que han vivido juntos. Esto deberia ser
analizado en mayor profundidad para poder obtener conclusiones inequivocas, en
conjunto con evaluar los efectos de la dieta en la produccién de odorantes (véase Halpin

1991, Collombelli-Negrel & Gouat 2006).

Con respecto a los mecanismos de reconocimiento asociados a la discriminacidn, Tang-
Martinez (2001) propone un s6lo mecanismo de reconocimiento de parentesco, el
aprendizaje. Para ambos mecanismos cldsicamente establecidos, el de asociacion y el de
comparacion de fenotipos, se necesita del aprendizaje de un fenotipo para luego evaluar,
si el fenotipo aprendido coincide con el del sujeto a discriminar. La principal diferencia
entre ambos mecanismos radica en el tipo de sefial que es aprendida. Para el
reconocimiento por asociacion, la sefial seria individualmente distintiva, y para el
reconocimiento por comparacion de fenotipos, aprenderian claves familiares. En este
caso, los degus podrian aprender sefiales individuales distintivas, que luego utilizarian en
la discriminacion y el reconocimiento, lo cual podria ser interpretado como
reconocimiento individual. También podrian aprender seflales familiares cuando los
animales han sido criados junto con sus conespecificos. Asi, los individuos requeririan

compartir un mismo recurso {(e.g., la misma dieta o leche materna) para expresar olores

familiares.
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El reconocimiento individual implica que un sujeto tiene la habilidad de discriminar
entre conespecificos en base a sus caracteristicas idiosincrésicas, que son tmicas y
especificas para cada individuo. Asi, el reconocimiento individual es mas complejo que
otras formas de reconocimiento social (c.f., reconocimiento de parentesco) que se basan
en caracteristicas mas generales, ya que sdlo Ia idiosincrasia distingue a cada individuo
(Gheusi et al. 1994, 1997). Para esto se requiere mostrar que un individuo es capaz de
distinguir al menos dos individuos que comparten caracteristicas generales similares
como sexo, estatus social, edad, parentesco y grado de familiaridad (Gheust et al. 1994,
1997). En el caso del degu, no distinguio entre odorantes de individuos emparentados y
familiarizados, por lo tanto, no se pudo demostrar que discriminan individualmente. Sin
embargo, el reconocimiento social estaria basado en la familiaridad y el parentesco
genético en forma combinada, ya que los individuos discriminan entre parientes cuando
no hay familiaridad, v entre individuos familiarizados cuando no hay parentesco
(experimento 2). Los dos mecanismos antes mencionados, no son excluyentes entre si
(Holmes & Sherman 1982, Mateo 2003, Tang-Martinez 2001)), por lo tanto los degus
podrian ocupar ambos en forma combinada e incluso simultidneamente para discriminar
a sus conespecificos en los encuentros sociales, en distintos contextos (Mateo 2003,
Todrank & Heth 2003). Asi, se propone que ningin mecanismo explica en forma
absoluta la discriminacién en O. degus. Siguiendo la nomenclatura propuesta por Tang-
Martinez (2001), los degus wutilizarian principalmente como mecanismo de
discriminacién la familiarizacién directa, ya que se ha demostrado que la familiaridad es
un componente critico para la discriminacién. Sin embargo, también podrian utilizar el

mecanismo de la familiarizacién indirecta.
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Los degus viven en grupos compuestos por uno a dos machos y de una a cuatro hembras
(Fulk 1976). En el perfodo estival los grupos estin conformados por crias y subadultos,
y estarian compuestos por medios hermanos que permanecen cchesionados por
familiaridad y que posteriormente se dispersan (Soto-Gamboa 2004). Recientemente se
ha visto que las hembras forman asociaciones de dos a cuatro individuos, todas las
cuales comparten el sitio para dormir, en donde cada asociacidn representa una unidad
social discreta. El parentesco entre hembras miembros de una asociacion es de r = 0,25
(i.e., equivalente a medio-hermanos) y este es significativamente mayor que el
parentesco entre hembras al azar (Ebensperger et al. 2004). Las interacciones sociales
son mayores entre comparieras de nidos que entre hembras al azar (Jesseau 2004). Por
otro lado, se ha visto, que la familiaridad es muy importante en [as relactones sociales en
este roedor, influyendo en la expresion de encuentros agonisticos (Davis 1975). Fulk
(1976) en observaciones de campo, menciona que los encuentros agonisticos fueron mds
frecuentes entre degus “residentes” e “intrusos” y que conductas como acicalamiento, en
cambio, fiieron mds frecuentes en encuentros entre residentes. Esto puede ser
interpretado como que los degus tienen mas encuentros agresivos con degus con los que
no han estado familiarizados, y mas conductas de asociacidn con degus familiarizados.
Ademads, se ha estudiado el efecto de la familiaridad en marcas dejadas en baiios de
arena, donde degus machos y hembras discriminan entre marcas odoriferas dejadas por
individuos socialmente conocidos y desconocidos (Ebensperger & Caiozzi 2002). Los
degus aumentan el mimero de bafios de arena ante la presencia de marcas de individuos

socialmente conocidos y menos ante desconocidos (Ebensperger & Caiozzi 2002). En
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resumen, las interacciones sociales son mas frecuentes entre compafieras de nido, las que
estarian emparentadas a nivel medio-hermanas y las interacciones sociales son mds
amigables entre degus familiarizados, y mds agonistas entre degus no familiarizados. La
discriminacién por familiarizacién directa serfa un mecanismo adecuado para mediar la
discriminacion entre conespecificos emparentados y no-emparentados, en el sentido que
los individuos con los que tienen experiencia social mds intensa y frecuente serian
efectivamente sus parientes genéticos. Asi, las preferencias sociales entre animales se

desarrollarian por la asociacidn ininterrumpida y/o encuentros frecuentes en el lugar de

crianza (Holmes 1988 citado en Paz y Mifio et al.1999).
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