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1. La dominancia y la endocrinologia conductual



1. Dominancia.

a) Origenes.

A finales del siglo XIX, después de la aceptacion del Origen de las Especies (Darwin, 1859), en
el campo de la conducta animal era dificil pensar en alguna organizacién social que no estuviera
basada en el principio de la supervivencia del mas apto. Cualquier relacion conductual entre
individuos serfa el producto de "instintos" que, como todo proceso o caracteristica heredable y
sujeta a seleccion natural, serian mas favorecidos mientras mas promovieran la supervivencia
individual por encima de la de otros individuos.

Sin embargo, en 1878, Espinas describid relaciones cooperativas entre los miembros de
grupos sociales en varias especies, en donde prevalecia el beneficio mutuo, mas que la
eliminacién de los demas (Schein, 1975). Asi, a principios del siglo XX dos ideas extremas
trataban de explicar la conducta social de los animales: por un lado la competencia intensa por la
supervivencia y por el otro la cooperatividad y/o el altruismo como principio de las relaciones
entre los miembros de una sociedad animal.

Entonces apareci6 una idea clave que reconciliaria las dos visiones extremas: cuando dos
animales compiten por un mismo recurso, se establece entre ellos una especie de arreglo, en el
cual uno de ellos tendra prioridad de acceso al recurso, y mientras su condicion de dominante no
sea amenazada, ambos coexistiran en armonia. En 1922, Thorleif Schjelderup-Ebbe descubrié
que a partir de las relaciones de dominancia/ subordinacién, caracterizadas por interacciones
agonisticas, en las gallinas se establece una jerarquia de dominancia basada en un "orden de
picoteo" en el que una gallina alfa (o "déspota") picotea a todas las demas pero no recibe
picotazos, la siguiente gallina en el orden jerarquico picotea a todas menos a la gallina alfa, de la
cual si recibe picotazos y asi sucesivamente hasta la gallina omega, que recibe picotazos de
todas y no picotea a ninguna (Schjelderup-Ebbe, 1922).

Simultineamente, en el mismo exhaustivo estudio, Schjelderup-Ebbe (1922) analiz6 los
efectos de la fuerza relativa en el establecimiento de los rangos jerarquicos, las condiciones en
las que se dan cambios en el orden de rangos, la importancia del primer encuentro y de la
habituacidn, las edades optimas para que una gallina ascienda peleando en la jerarquia y las
interacciones entre gallinas alfa de distintos grupos, que se enfrentan en peleas muy intensas.
Este trabajo sentd las bases para el analisis de los factores causales que determinan el rango
relativo de un individuo en una jerarquia, a la vez que le otorgd una importancia clave a las
relaciones de dominancia en el estudio de la conducta social.



b) Desarrollo.

En las siguientes cuatro décadas, hasta los afios sesenta, se documento la generalidad de las
relaciones de dominancia y de los ordenes jerarquicos en otros grupos de vertebrados e
invertebrados (p.e. Evans, 1936 en lagartijas; Maslow, 1940 en primates; Bovberj, 1953 en
acocil [dstacus fluviatilis]). Ademas, se profundizo en el andlisis de los mecanismos
subyacentes a una relacion de dominancia, intentando incluso describir al fendémeno con una sola
ecuacion, en la cual se incluyeran con diferente peso especifico las diferentes variables que
determinaban el rango individual en una jerarquia (Murchison, 1935). Allee (1942), analizando
las relaciones jerarquicas en gallinas, enumeré 12 factores que determinan el rango jerarquico de
un individuo: fuerza, miedo, sobreposicion al miedo, situacion inmediata, edad, territorio,
asociacion con otros individuos, paternidad, estado reproductivo, posicion previa en la jerarquia,
nivel de androgenos y experiencia agonistica previa. Asimismo, sefial6 las consecuencias
directas de la posicion de un individuo en una jerarquia: la "castracion psicoldgica” o Ia
imposiblidad de un individuo para reproducirse como consecuencia de su posicion inferior en
una jerarquia (aun si se le coloca en un nuevo grupo), y la correlacion entre el niimero de huevos
puestos por una gallina o el nimero de copulas logradas y su posicion o estatus en el orden
jerarquico.

Profundizando en el mecanismo por medio del cual se establecen las relaciones de
dominancia, el grupo de Allee en la Universidad de Chicago estudio el efecto del
condicionamiento del rango social en diferentes cepas de raton (Ginsburg y Allee, 1942).
Promoviendo peleas entre ratones mas o menos agresivos de distintas cepas, lograron hacer que
un ratén bajara o subiera en el orden jerarquico de su misma cepa, con lo que se establecié que
las derrotas o las victorias previas tienen un efecto determinante en la capacidad de un individuo
para pelear poi  un rango superior o para mantener su rango dentro de la jerarquia de
dominancia. Este fue el primer estudio que analizé el efecto de la experiencia en las relaciones
de dominancia. Se encontrd también por primera vez la asimetria en los efectos de la
experiencia: tiene mas peso el haber sufrido una derrota que una victoria en la determinacion de
la relacion subsecuente.

La primera llamada de atencion sobre el abuso del concepto de dominancia la hizo
Schneirla (1946), cuando criticé muchos trabajos en donde se hablaba de relaciones de
dominancia sin que existieran interacciones agonisticas o en los que se estudiaron grupos de
animales en espacios limitados, con alimento y agua insuficientes. Dando ejemplos de relaciones
que cambian a través del tiempo, Schneirla criticé también la poca dindmica implicita en el
concepto de jerarquia, proponiendo que lo que se observa durante el establecimiento de una
relacion de dominancia es el paso previo a una relacion de "facilitacion social", en la cual las
interacciones agonisticas serian minimas, y los individuos coexistirian en relativa armonia.



c) Conceptos actuales: problemas y soluciones.

Uno de los grandes problemas con el que se han encontrado los estudiantes de las
relaciones de dominancia es como definir el concepto. En muchas ocasiones solo se define la
dominancia operacionalmente, lo cual hace que el concepto sea inutil en cualquier otro contexto
que no sea el definido (Gage, 1981). Un intento de sefialar las causas de las discrepancias y de
Hegar a una unificacion del término lo hizo recientemente Irwin Bernstein (1981), apoyado en un
articulo (Rowell, 1974) que proponia que las relaciones de dominancia entre primates estaban
determinadas mds por la sumision del subordinado que por la agresion del dominante y que por
lo tanto deberian de ser llamadas relaciones de subordinacion. Para Bernstein la causa de ia
confusion se debe a tres tipos de fallas en los estudios sobre dominancia: la generalidad, es decir,
hasta qué grado son comparables los estudios de dominancia en distintas especies y situaciones;
la confiabilidad, o qué tan valida es la metodologia empleada para definir las interacciones
agonisticas en una relacion y la falta de correlacion entre las distintas variables que se supone
son causas de la dominancia tomada como un concepto unitario.

Bernstein (1981) intento clarificar los conceptos con el fin de decidir cudles estudios se
han referido al mismo fenémeno y cuales han sido descripciones de otro tipo de relaciones.
Entre las distinciones que realizo se pueden resumir las siguientes:

a) La relacion de dominancia y el orden jerarquico son distintos. En tanto que la primera se
desarrolla entre dos individuos (relacion diadica), la jerarquia implica por lo menos a tres
individuos, que establecen entre si diferentes rangos relativos.

b) Existen relaciones cuyo establecimiento implica que haya reconocimiento entre individuos, es
decir que un subordinado, por ejemplo, se sometera sélo ante individuos que anteriormente lo
han derrotado y ante los cuales ya se ha sometido anteriormente. Por otro lado existen
relaciones basadas en una generalizacion, ya sea por parte del subordinado de caracteristicas
comunes a individuos que lo han derrotado (perdedor generalizado) o por parte del dominante
de caracteristicas comunes a individuos a los que ha derrotado (ganador generalizado). Es claro
que los mecanismos subyacentes y las consecuencias de estos dos tipos de relaciones seran
distintos, ya que en el primero la identidad individual es importante y en el segundo no lo es.

¢) Hay relaciones que se establecen como de dominancia por medio del aprendizaje a partir de
experiencias previas y su reforzamiento periddico ; y otras no establecidas, en las que siempre
hay una medida o evaluacién de las habilidades relativas en el momento de la interaccion.

d) Las relaciones de dominancia son soio una parte de todas las relaciones que componen una
sociedad animal; es muy importante tomar en cuenta el contexto en el que se establecen las
relaciones para entonces poder hacer evaluaciones de las causas y las funciones evolutivas del
fendémeno.

€) Una relacion de dominancia establecida seguira cambiando a través del tiempo debido a la
ontogenia de las capacidades relativas para dominar de los participantes. Este desarrollo, sin
embargo, se ve influido en ocasiones por el "prestigio" del dominante, que puede llegar a ser



mds importante que su "poder" al definir la relacion cuando el subordinado, por su capacidad,
pudiera vencer al dominante y lograr asi una inversion en la dominancia.

Una definicion satisfactoria de la dominancia dependera de la existencia de un conjunto de
variables observables cuya correlacion se pueda explicar por un mismo concepto. La definicién
a la que la mayor parte de los comentaristas del trabajo de Bernstein se adhiere es la siguiente:
"Una relacion de dominancia es el patrén de interacciones competitivas que se desarrolla a
través del tiempo entre dos individuos identificados y que da lugar a una asimeiria en la
prioridad de acceso a un recurso determinado”. Aunque ain exista desacuerdo, la dominancia
es un concepto Util que le permite al investigador entender la relacion que guarda una serie de
variables independientes (edad, sexo, tamafio, etc.) con una serie de variables dependientes (un
individuo A agrede a otro B, A tiene prioridad de acceso a un recurso, B se somete ante A, etc.)
(Hinde y Datta, 1981).

d) Causas

Aungque trabajando bajo definiciones sutilmente distintas, y se requiera todavia una unificacion
tedrica de las ideas, mucho se ha hecho con el fin de buscar las causas o factores proximos de
las relaciones de dominancia y sus consecuencias o funcion evolutiva.

Con respecto a las causas, varios enfoques se han tomado para analizarlas. Es util
discriminar entre causas de la dominancia y causas de éxito en una pelea, ya que como se dijo,
las relaciones de dominancia son dindmicas. Chase (1982) distingui6 entre los factores de éxito
inicial, que dan lugar a la victoria de un individuo sobre otro en un primer encuentro, del efecto
que esta victoria tiene sobre el establecimiento de su relacion de dominancia.

Desde el punto de vista de la ecologia conductual, la Teoria de Juegos (Maynard-Smith y
Parker, 1976) propone que la victoria de un individuo sobre otro en un primer encuentro
dependera de las siguientes asimetrias: 1) la capacidad de detencion del recurso (Resource
Holding Power: RHP), que es la habilidad de un individuo para pelear por la posesion del
recurso en disputa (determinada por su edad, tamaiio, fuerza, etc.) y 2) el valor percibido del
recurso, que puede variar entre los competidores, dependiendo del beneficio que se vaya a
obtener de él. Un ejemplo: el hambre en una disputa por alimento puede ser diferente entre los
dos competidores, por lo que el valor del recurso seré distinto para ambos; al mismo tiempo, la
fuerza relativa sera también determinante del resultado de su encuentro. Por otro lado, existe en
ocasiones una asimetria no relacionada con las dos anteriores, una "convencién" por la cual el
individuo en posesidn del recurso en disputa lo retendrd, sin que exista una pelea escalada en la
que podrian intervenir las asimetrias anteriores. La utilizacion de esta convencidn entre dos
individuos puede ser parte de un conjunto de estrategias evolutivamente estables (Archer, 1988).

Entre los factores que contribuyen a las asimetrias en la capacidad de detencion del
recurso (RHP) se encuentran la edad, el sexo, la fuerza relativa, las armas que se ostenten



(colmillos, picos, garras, cuernos, etc) y el tamafio. Este Gltimo factor es el que se ha
encontrado mas importante en el mayor nimero de estudios en diferentes especies, desde varias
clases de invertebrados hasta aves y mamiferos (Archer, 1988), aunque no en primates, en los
que la habilidad para asociarse y engafiar tiene mas importancia (Bernstein, 1981).

En relacion con la segunda asimetria (el valor percibido del recurso) que Maynard Smith y
Parker (1976) postularon que influye en el resultado de encuentros agonisticos, la residencia
previa o la posesién de un territorio determina en ciertas ocasiones el resultado de una
interaccidn agonistica. Esto se explica con base en la suposicion de que la familiaridad con un
territorio o un lugar en disputa aumenta el valor del recurso para el residente, por 1o que el
beneficio que obtendra si lo conserva sera mayor que el beneficio que obtendria el competidor
no residente si lograra conquistarlo (Archer, 1988). En el paro comun (Parus major), la
residencia previa en una parvada o en un sitio de alimento determina la direccion de la
dominancia como factor adicional al tamaiio relativo y fa edad (Sandell y Smith, 1991).

Un factor muy importante que aparece después del primer encuentro entre dos individuos
es la experiencia. En peces, por ejemplo, Abbot et al (1985) han encontrado en la trucha de
cabeza plateada (Salmo gairdneri) que en el encuentro inicial entre dos truchas, diferencias de
s6lo el 5% en en peso relativo son suficientes para decidir la direccion de la dominancia; sin
embargo, una vez definida la relacion, un subordinado que sea hasta 114% mas pesado que el
dominante permanecera como subordinado. Francis (1983) llamé condicionamiento social al
aprendizaje por asociacion que se da como producto de la experiencia social, en especial, como
ya se dijo, la de ser subordinado (ver también Ginsburg y Allee, 1942; Beecham y Newman,
1987). En aves gallinaceas, el efecto de la experiencia social en las relaciones de dominancia
subsecuentes puede manifestarse también a largo plazo. Asi, las diferencias en el entorno social
de las crias dentro del nido (nimero de compaiieros de nido del mismo sexo) se correlacionan
con el rango ocupado en las jerarquias posteriores formadas ya fuera del nido (Boag y Alway,
1980).

Abbott et al (1985) han sugerido que la interaccion entre tamafio relativo y experiencia
para definir relaciones de dominancia debe ser una caracteristica ubicua de toda relacion, y que
el grado en el que uno u otra contribuya al resultado final dependera tanto de la facilidad con la
que la relacion pueda ser invertida (la estabilidad de la relacion), como de la facilidad con la que
diferencias en el tamafio relativo puedan ser evaluadas por los participantes. Entonces, las
relaciones intermitentes o inestables dependeran mas del tamafio relativo, mientras que las
estables y/o sin fluctuaciones en el tamafio relativo dependeran mds de la experiencia previa.

¢) Consecuencias

La consecuencia més obvia de una relaciéon de dominancia es la prioridad de acceso al recurso
en disputa que obtiene el dominante. La magnitud de esta consecuencia para el subordinado
dependera, en parte, de la abundancia del recurso: si es abundante, el dominante y el



subordinado tendran acceso similar; si es limitado, el subordinado no lo tendra. Existen
ejemplos de los dos casos, aunque generalmente sélo se ha observado la prioridad de acceso del
dominante a un sélo recurso, mientras que la repercusion de una relacion de dominancia sobre la
adaptacion relativa de los participantes se puede saber solo tomando en cuenta todos los
recursos en juego (Huntingford y Tumner, 1987). El éxito reproductivo (que se considera et
factor que los individuos en Gltima instancia intentan maximizar) entre dominantes y
subordinados varia: en primates y roedores, el acceso a las hembras de un grupo es en ocasiones
exclusivo para los machos dominantes (Huntingford y Turner, 1987); en aves galliniceas (Guhl
et al, 1945) y en la chachalaca (Tynpanuchus phasianellus, Allee, 1942) la castracidén
psicologica de los machos subordinados es conocida. En primates también se han observado
mayores tasas de sobrevivencia de los dominantes en periodos de crisis alimenticia (Huntingford
y Turner, 1987). En peces (Salmo gairdneri) se han reportado diferencias en las tasas de
crecimiento de dominantes y subordinados incluso cuando se les proporciona la misma cantidad
de alimento, lo cual sugiere que no es solo la menor probablidad de acceso al alimento lo que
afecta a los subordinados, sino su probable alta tasa metabolica, consecuencia de su condicién
social (Abbott y Dill, 1989). Existen también consecuencias benéficas para el subordinado,
especialmente si existen posiblidades de estrategias alternativas en la obtencion de un recurso (p.
e. la estrategia de "cleptocopulador” en ciervos rojos, que "roban" copulas a los dominantes
mientras éstos defienden al grupo; Bernstein, 1981),

Maxim (1981) propuso que las relaciones de dominancia cumplen una funcién
“tranquilizadora" de los individuos que la establecen: la ansiedad o tension que produciria la
constante competencia entre dos individuos al perseguir un objetivo comun disminuye al haber
un orden prioritario de acceso. Otra consecuencia de la dominancia relacionada con esto, es que
evitan la necesidad de que dos competidores se involucren en una pelea escalada cada vez que se
encuentren compitiendo: su calidad de "acuerdo" entre los participantes disminuye los riesgos de
dafios fisicos que se producirian en cada pelea (Bernstein, 1981).

f) Contextos ecolégicos de la dominancia.

Una limitante comin de los estudios sobre dominancia es la imposibilidad de estudiar las
interacciones agonisticas entre individuos en su contexto original. Una relacion de dominancia
en condiciones naturales puede variar dependiendo de factores ecoldgicos, como la estacion del
afio, 1a abundancia de alimento, etc. Estos factores se mantienen constantes en condiciones de
laboratorio, por lo que para entender realmente el significado evolutivo y las razones naturales
de la dominancia, es importante realizar estudios en el campo, en donde las variables
evolutivamente relevantes estan en juego.

En muchas especies de aves (p.e. el paro comun, Parus major y el gorrion de Harris,
Zonotrichia querula) el sistema social que prevalece en una poblacion varia de acuerdo a la
época del afio: en la época reproductiva (la primavera) las parejas establecen un territorio, que
defenderan durante todo su periodo de reproduccion; en el invierno, cuando se forman parvadas
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que vuelan en busca de alimento, es cuando se observa una jerarquia de dominancia entre los
integrantes de la parvada (Gauthreaux, 1978; Piper y Wiley, 1989; Sandell y Smith, 1991). El
estatus de un individuo en esta parvada de invierno estd correlacionado con la calidad de su
territorio en la primavera, y depende también del estatus que haya tenido en el inviemo anterior,
es decir, de su historia individual.

La distribucién de los individuos de una poblacion dentro de su habitat esta estrechamente
relacionada con las jerarquias de dominancia que se forman entre ellos. El orden en el que los
individuos de especies migratorias llegan a los sitios de alimento o reproduccion, asi como la
calidad de los parches de alimento en los que establecen territorios, estan determinados por su
estatus en la jerarquia, los dominantes llegando antes y adquiriendo los mejores sitios
(Gauthreaux, 1978). Incluso la distancia que recorren las especies migratorias parece variar
dependiendo de su estatus: los dominantes viajaran en el invierno a los sitios célidos mas
cercanos, e incluso en algunas especies de aves se puede predecir el estatus de un individuo
determinado midiendo la distancia a la que se encuentra en invierno de su lugar de reproduccion
(Gauthreaux, 1978).

11



2. Endocrinologia conductual.

Una aproximacion 1til para entender la conducta es el estudio de los factores o mecanismos
proximos que la determinan. Uno de estos factores es el sistema neuroenddcerino, y mas
especificamente, las hormonas que son parte integral del sistema. EIl sustrato anatémico de este
sistema en los vertebrados lo constituyen los sistemas nervioso y endocrino. Ambos conforman
un sistema altamente especializado en la recepcion y emision de informacion, a través de sefiales
quimicas o mensajes eléctricos.

Como su nombre lo indica, la endocrinologia conductual estudia la relacion entre
hormonas y conducta. Esta relacion es reciproca: por un lado, las hormonas regulan ia
expresion de la conducta, y por el otro, la conducta puede también tener influencia en los niveles
circulantes de ciertas hormonas. Si concebimos al sistema neuroendécrino como un
"integrador" de las multiples funciones del organismo, podremos apreciar que las sefiales
recibidas del medioambiente por el sistema nervioso son traducidas a sefiales quimicas que
coordinan los ajustes que ante la situacion medioambiental requiera hacer el organismo. Estos
ajustes pueden, en algunos casos, ser de tipo conductual, por lo que el flujo de informacion entre
sistema neuroendécrino y sistema nervioso debera ser bidireccional.

a) Hormonas esteroides y conducta

Un grupo de hormonas cuya relacion con la conducta ha sido extensamente estudiada son las
hormonas esteroides, compuestos quimicos derivados del colesterol que se han conservado
filogenéticamente en todos los vertebrados. De acuerdo con su glandula de origen, las
hormonas esteroides se clasifican en esteroides sexuales y esteroides adrenales, aunque ambos
grupos de hormonas son sintetizados por una via comun a partir del colesterol (Figura 1).

Las principales glandulas que en los vertebrados producen y secretan hormonas esteroides
son las gonadas, las glandulas adrenales y la placenta de los mamiferos. Su produccion y
secrecion esta regulada en parte por las hormonas de la hipofisis, que a su vez estan reguladas
por las hormonas hipotalamicas, por lo cual se dice que las hormonas esteroides son hormonas
de tercer orden (Valverde et al, 1988).

12
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Antecedentes historicos.

El conocimiento de la relacion entre el sistema neuroenddcrino y la conducta tiene antecedentes
en Aristoteles, quien hablaba de la relacién entre las gonadas y la conducta sexual, aunque no
conocia la funcién de las génadas (Gorbman et al, 1983). En 1775, Bordeu sugirié la existencia
de un factor testicular responsable de la agresion y la conducta sexual, hecho que también fue
comprobado experimentalmente por Berthold en 1849 después de castrar y reimplantar las
gonadas en gallos y observar que dichas manipulaciones determinaban las caracteristicas
sexuales secundarias (Gorbman et al, 1983). El reconocimiento general de este hallazgo lo
produjo Charles Brown-Sequard en 1880, quien después de autoadministrarse extractos de
testiculo de diversos mamiferos decia tener alteraciones anatdmicas y un incremento en su
"vigor" (aunque el verdadero contenido hormonal de sus extractos es debatible; Wilson, 1990).

La caracterizacion quimica de los factores gonadales que producian tales efectos se realizd
a partir de 1924. Simultdneamente, se descubrié que los mismos factores son responsables de la
regulacion de su propia secrecion a través de circuitos de retroalimentacion (Callard, 1983).
Actualmente, se sabe que la sintesis y secrecion de cada grupo de hormonas esteroides estan
reguladas por una hormona hipofisiaria distinta, cuya sintesis esta a su vez regulada por
hormonas del hipotalamo. Ambos grupos de hormonas son de naturaleza protéica (Gorbman et
al, 1983) y su sintesis es generalmente regulada por las hormonas esteroides de cuya presencia
ellas mismas son responsables, de manera que los niveles de hormonas esteroides son
mantenidos gracias a estos circuitos de retroalimentacion.

El concepto de regulacion hormonal de la conducta se desarrollé en parte gracias a
estudios hechos en aves entre los afios treintas y sesentas (Konishi, 1989). Las hormonas
cobraron entonces mucha importancia como determinantes de la expresion de las diversas
conductas de un mismo individuo.

En cuanto al sitio de accién de las hormonas esteroides, experimentos importantes fueron
los hechos por Lisk en 1960, quien localizd las reas discretas del cerebro de la rata donde los
esteroides ejercen algunos de sus efectos; en aves, hasta la fecha se conocen los sitios de accion
de las hormonas esteroides inicamente en relacion con el canto (Nottebohm, 1989). Otro
hallazgo importante fue el mecanismo de accidn celular de los esteroides propuesto por Gorski y
Jensen en 1968 (Blaustein y Olster, 1989): segiin este modelo, los esteroides entran libremente a
la célula y son transportados al nicleo, en donde unidos a proteinas regulan especificamente la
expresion de un gran nimero de genes. Gracias al subsecuente descubrimiento de la
superfumilia de receptores nucleares para hormonas esteroides, vitamina D y hormonas tiroideas
(una familia de proteinas receptoras muy parecidas entre si), se ha podido validar este modelo
(Carson-Jurica et al, 1990). Recientemente se ha comprobado que, ademas de sus efectos sobre
la expresion genética, las hormonas esteroides pueden modificar las propiedades de ciertas
proteinas en la membrana de las neuronas (p.e. Turgeon y Warning, 1992). Este mecanismo
podria explicar los efectos mas rapidos de estas hormonas, como el que tienen sobre el rapido
incremento (en minutos a horas) en la intensidad de la agresion territorial posterior a la llegada
de un extrafio en los machos de varias especies de aves paserinas (Wingfield et al, 1987).
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Tipos de efecto de las hormonas esteroides.

La distincidn entre efectos organizacionales y activacionales que ejercen las hormonas esteroides
sobre la conducta fue propuesta por Phoenix, Goy, Gerall y Young en 1959 (Young et al, 1964;
Amold y Breedlove, 1985). Los efectos organizacionales son los producidos por la presencia de
hormonas esteroides en un periodo critico del desarrollo perinatal del organismo. Estos efectos
son de naturaleza permanente, pues inciden sobre el niimero, la ubicacion y determinacién
funcional de neuronas y de vias neuronales en el cerebro en desarrollo. Algunas de las
diferencias conductuales entre los sexos, por ejemplo, se deben a la presencia de ciertos
esteroides sexuales en etapas especificas del desarrollo de todos los vertabrados (Young et al,
1964; Gorbman et al, 1983). Los efectos activacionales, por otro lado, son los producidos por
la presencia inmediata de la hormona esteroide en el funcionamiento de vias neuronales ya
existentes, Estos efectos son reversibles y ocurren durante toda la vida; la conducta copulatoria
adulta, por ejemplo, en muchas especies requiere de niveles altos de esteroides sexuales para
expresarse (Gorbman et al, 1983).

Actualmente la validez de la dicotomia efecto organizacional-activacional ha sido
cuestionada (ver Arnold y Breedlove, 1985) debido a que los efectos de las hormonas esteroides
parecen situarse dentro de un continuo entre estos dos extremos, encontrandose, en ocasiones,
efectos permanentes en el adulto. Aun asi, se puede hacer la distincion entre los efectos
permanentes en el desarrollo y los efectos reversibles para los que se requiere la presencia
inmediata de la hormona.

b) Esteroides sexuales

Los esteroides sexuales son todas las hormonas secretadas por las génadas y que estan
involucradas en el control de la reproduccion en todos los vertebrados. Los principales
esteroides sexuales son la testosterona y dos de sus metabolitos: el estradiol (testosterona
aromatizada) y la dihidrotestosterona (testosterona 5-alfa reducida; ver Figura 1). Los efectos
de los esteroides sexuales en general estin resumidos en la Tabla 1.
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Tabla 1. Efectos generales de los esteroides sexuales (Informacion tomada de Gorbman et al,

1983). R
Esteroide Efecto
Testosterona y Inicio y desarrollo dc

dihidrotestosterona

Estradiol

la espermatogénesis
Desarrollo de caracteres sexuales secundarios

Incremento en la frecuencia de laconducta
sexual (cortejo y copula)

Incremento cn la frecuencia e intensidad de la
agresion

Decremento cn la conducta
paterna
Maduracion del oocito

Produccién de la yema
(aves)

Incremento en la frecuencia de la conducta sexual
(cortcjo y copula)

Desarrollo de caracteres
sexuales secundarios

Incremento en Ia frecuencia e intensidad de Ia
agresion

Incremento en la conducta
paterna

Agresion.
La relacion entre los esteroides sexuales y la agresion ha sido conocida desde los experimentos
de Berthold, en los que gallos castrados disminuian su agresividad (Gorbman et al, 1983).
Recientemente, Wingfield et al (1987) clasificaron los efectos de la testosterona sobre la
agresion en tres tipos: 1) sobre la determinacion de los caracteres sexuales secundarios
utilizados en }a comunicacion de la agresion (p. e. el plumaje en las aves); 2) efectos
activacionales sobre la frecuencia de la expresion de las conductas agresivas y 3) efectos
organizacionales que a largo plazo e irreversiblemente modifican la agresividad de un individuo.
Con respecto al segundo tipo de efecto (al menos en relacion a la agresion territorial en aves
paserinas), se sabe que para que la testosterona tenga un efecto sobre la agresion es necesario
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que exista un estimulo social adecuado (en este caso, el establecimiento de territorios en la
época reproductiva) y durante esta situacion los niveles circulantes de testosterona seran la
causa del aumento en la intensidad de los encuentros agonisticos subsecuentes (Wingfield et al,
1987).

También en relacion con los efectos activacionales de la testosterona y sus metabolitos
sobre la agresion, se ha encontrado que, aunque existe una correlacion directa entre los niveles
circulantes de estas hormonas y la frecuencia de agresion, esta solo se da al principio del
establecimiento de relaciones agonisticas. En torneos entre codornices (Cofurnix coturnix) sin
experiencia agonistica previa, existe la correlacion entre los niveles de estroides y las victorias y
la agresividad mostradas por un mismo individuo; sin embargo, una vez que el mismo individuo
ha sufrido derrotas y/o conoce a sus contrincantes, la correlacion desaparece (Ramenofsky,
1984). En otro estudio con codornices, se encontro la correlacion entre los niveles de
testosterona y la agresion unicamente cuando €sta era muy alta o cuando las relaciones de
dominancia entre los individuos eran manipuladas, haciéndolas inestables (Ramenofsky, 1985).
En ratas (Rattus rattus), la intensidad de la agresion mostrada por un individuo no esta
relacionada con sus niveles circulantes de testosterona, aunque se sugiere que un factor que
posiblemente sea el responsable de esta agresion es el nivel de testosterona neonatal que a través
de sus efectos organizacionales haya influido sobre la agresividad en el adulto (Tsutsui e Ishi,
1981). Los efectos activacionales de la testosterona sobre la agresion son entonces modulados
por varios factores, incluyendo la experiencia, la situacion reproductiva, el contexto social y la
edad (Wingfield et al, 1987).

De hecho, con respecto a la relacion entre los esteroides sexuales v la agresion territorial
en un contexto reproductivo, el grupo de John Wingfield en la Universidad de Washington ha
desarrollado la hipdtesis del reto (Challenge Hypothesis), en la cual se propone que los niveles
circulantes de testosterona tendran una correlacion con la frecuencia y la intensidad de la
agresion solo cuando éstas ultimas son altas y que otros factores determinan las interacciones
agonisticas mas estables, en los que la agresion es menor (Wingfield et al, 1990). Lo que esta
hipotesis implica para las relaciones de dominancia es importante, ya que la agresiéon minima que
se observa en una relacion establecida podra no estar regulada por la testosterona. Las
implicaciones de esta hipdtesis se extienden también a otras formas de agresion, ya que la falta
de correlacién entre la testosterona y la agresion se ha encontrado precisamente en situaciones
donde existen relaciones ya establecidas o donde la agresion es baja (ver Ramenofsky, 1984 y
Wingfield et al, 1987 en aves; Sapolsky, 1983 y Steklis et al, 1986 en primates).

El efecto de la testosterona sobre la agresion parece estar mediado por su conversién a
estradiol o a dihidrotestosterona en el cerebro (el 6rgano blanco). Asi, en codornices, la
administracion de bloqueadores de la 5-alfa reductasa o de la aromatasa (las enzimas que
convierten la testosterona a dihidrotestosterona o estradiol, respectivamente) inhiben el efecto
de la testosterona sobre la agresion (Archawaranon y Wiley, 1988); en el tordo charretero
(Agelaius phoeniceus), todas las conductas dependientes de esteroides sexuales se restituyen en
individuos gonadectomizados tinicamente con una combinacion de esteroides androgénicos
(testosterona, dihidrotestosterona y androstenediona) y estrogénicos (estradiol; Harding et al,
1988). Aunque se desconoce el modo de accion a nivel celular y molecular de la testosterona en
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la regulacion de la conducta, se sabe que su conversion a dihidrotestosterona o a estradiol es un
requisito indispensable. .

Los sitios en el cercbro en donde los esteroides sexuales ejercen sus efectos en la rata se
han delimitado al hipotalamo, en especial al drea predptica media. Las lesiones en estas zonas
suprimen los efectos sobre la agresion (Albert et el, 1989), en tanto que las inyecciones de
esteroides in situ, por el contrario, equivalen a la administracion de los mismos en la circulacién
(Vergues et al, 1988). En las aves, la testosterona regula el canto al actuar sobre dos nicleos
cerebrales (hiperestriado ventral y robustus archiestralis) que proyectan a las dreas regulatorias
de los movimientos vocales, aunque no se sabe si es ahi mismo donde la hormona ejerce sus
efectos sobre la agresion (Nottebohm, 1989, Sengelaub, 1989).

Dominancia.

Desde los primeros estudios sobre dominancia se descubrié que la inyeccion de testosterona a
aves galliniceas con un rango bajo en la jerarquia les permitia ascender y llegar en ocasiones a la
primera posicion en dicha jerarquia (Allee et al, 1939). Hasta la fecha, en muchos estudios se ha
encontrado que exXiste esta correlacion entre los niveles de testosterona o de sus metabolitos y el
rango ocupado por un individuo en una jerarquia (p.e. Rohwer y Rohwer, 1978) aunque por ser
la ocupacion de un rango un proceso en el que la experiencia y el aprendizaje tienen tanta
importancia, en muchos otros estudios esta correlacion no ha sido encontrada. En general, se
encuentra una correlacion entre el rango jerarquico y la testosterona inicamente cuando las
relaciones de dominancia son inestables, es decir, cuando se han modificado experimentalmente
o cuando apenas se estan estableciendo de un modo natural. Cuando los rangos jerarquicos
estan en proceso de definicion o durante periodos de reorganizacion de la jerarquia, la conducta
agresiva mostrada por un individuo podria resultar en un incremento de su rango jerarquico;
Ramenofsky (1985) sugiere que es en estos periodos cuando la testosterona podria estar
involucrada en el aumento en la expresion de conductas agresivas. En monos ardilla (Saimiri
sciureus), por ejemplo, solo cuando las relaciones se estin estableciendo y el rango ocupado por
un individuo se correlaciona con su nivel de agresion, se encuentra también una correlaciéon con
los niveles de testosterona y de cortisol (Steklis et al, 1986). Por otra parte, en la chachalaca de
cola puntiaguda (Zympanuchus phasianellus) la testosterona incrementa los niveles de agresion,
pero no la frecuencia de expresion de los patrones ritualizados de conducta que conducen a la
formacion de relaciones de dominancia (Lloyd, 1975), lo cual sugiere que la experiencia y el
aprendizaje deben tomarse en cuenta al investigar la relacion entre la testosterona y la
dominancia.

Otro aspecto que complica la relacion entre los esteroides sexuales y la dominancia es el
hecho de que la interaccion social misma tiene un efecto sobre los niveles hormonales
circulantes. - Por esta razon, en relaciones ya establecidas, las hormonas circulantes reflejaran el
estado fisiologico especifico que es consecuencia del rango ocupado por un individuo y
entonces podrian no ser causa del mismo (Wingfield et al, 1988).
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c) Esteroides adrenales

Los esteroides adrenales son el grupo de compuestos esteroides secretados por la corteza de la
glandula adrenal en todos los vertebrados. La funcién de las glandulas adrenales y su
implicacion en la regulacién del metabolismo de los carbohidratos se empezé a dilucidar desde
1910, en pacientes con sindrome de Addison (insuficiencia adrenal; Gorbman et al 1983). Por
ejercer tal efecto sobre el metabolismo de los carbohidratos (especificamente un incremento en
la gluconeogénesis), un grupo de esteroides secretados por esta glandula recibieron el nombre
de glucocorticoides. Los principales son el cortisol y la corticosterona. Los efectos de los
glucocorticoides en general se resumen en la Tabla 2.
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Tabla 2. Efectos de los glucocorticoides (Informacién tomada de Gorbman ct al, 1983).

Tipo dc efectos

Efectos

Metabdlicos

En el desarrollo

Osmorrcgulatorios

Conductuales

Incremento en la gluconcogénesis

Incremento en las reservas de
glucdgeno cn el higado

Decremento en la glucogendlisis
Decremento en funciones
anabdlicas en general
Diferenciacion de tejidos
neuronales

Desarrollo de la gléndula
mamaria

Diferenciacién del epitelio y
del liquido pulmonar

Adaptacion al nuecvo medioambiente en cl

nacimiento

Regulacion de la excrecion de
sales en la gléndula nasal de
reptiles y aves

Incremento en la frecuencia de la conducta
alimenticia (forrajeo en general)

Decremento en la frecuencia de conductas
sexuales

Incremento en la frecuencia de la sumision

Decremento en la frecuencia de la agresién

Estrés.
La elevacion en los niveles circulantes de glucocorticoides forma parte de una respuesta general
a estimulos nocivos no predecibles llamada estrés. Se trata de una respuesta fisiologica que en
primera instancia, permite al organismo contender con el estimulo nocivo y, posteriormente,
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adaptarse al mismo. Selye (en Harvey et al, 1984) llamo a esta respuesta Sindrome de
Adaptacion General (GAS) y la dividio en tres fases: .

1) Fase de alarma: ocurre en forma inmediata (segundos-minutos) a la aparicion del estimulo
nocivo y es el equivalente a la respuesta de lucha o huida (fight or flight response) descrita por
W. B. Cannon (Siegel et al, 1980). Los componentes neuroenddcrinos de esta fase son
principalmente el sistema nervioso auténomo y la médula adrenal a través de la secrecion de
epinefrina y norepinefrina.

2) Fase de resistencia: ocurre dentro del marco temporal de horas a dias. Esta fase representa el
esfuerzo del organismo por adaptarse a la nueva situacion condicionada por la presencia del
estimulo nocivo. El principal sustrato fisioldgico es el eje hipotdlamo/hipofisis/adrenal y sus
hormonas (factor liberador de la corticotropina o CRF, corticotropina o ACTH y cortisol y
corticosterona). Los efectos fisiologico-conductuales de la activacion prolongada de este eje
son el aumento en la movilizacion de fuentes de energia de reserva (gluconeogénesis), el
aumento en la conducta alimenticia y una disminucion de la conducta reproductiva.

3) Fase de agotamiento: cuando los glucocorticoides han permanecido elevados por mucho
tiempo (dias a meses) producen efectos nocivos en el organismo, como la supresion de la
secrecion de hormona de crecimiento, un aumento en el catabolismo, especialmente del misculo
esquelético y una depresion del sistema inmune.

Subordinacion.

Dentro de la fase de resistencia al estrés, pueden existir también modificaciones conductuales,
utiles para el organismo si el estimulo nocivo es de tipo social: la conducta de sumision, por
ejemplo, es incrementada por los glucocorticoides (Leshner, 1980 y 1981). Definida como la
tendencia a rendirse ante un ataque o una amenaza, esta conducta tiene la supuesta funcion de
inhibir el estimulo agresivo sefialando la capitulacion al emisor de dicho estimulo. Actualmente
es aceptado que la manera en la cual se da la sumision es la siguiente: la experiencia de derrota
en un encuentro inicial entre dos individuos produce en el perdedor una elevacion de los niveles
circulantes de corticosterona, lo cual favorece la expresion de conductas sumisas subsecuentes al
primer encuentro (Leshner, 1981). De esta manera podemos notar de nuevo una relacion
bidireccional entre hormonas y conducta.

En el contexto de una relacién de dominancia, el individuo subordinado debe enfrentarse a
los estimulos nocivos que inicialmente io hacen ser subordinado y posteriormente adaptarse a
ellos. Rowell (1974) sugirid que una relaciéon de dominancia era mantenida en gran medida por
el alto grado de estrés al que estan sujetos en cautiverio los individuos subordinados. Aunque el
grado de estrés que implica el ser subordinado varia con las condiciones de estudio, incluso en
estudios en vida libre se ha encontrado una correlacion entre los niveles de corticosterona, el
grado de sumisidn y el rango jerarquico ocupado por un individuo (p.e. Sapolsky, 1983 en
babuinos [Papio anubis] y Greenberg et al, 1984 en lagartijas [Anolis carolinensisi).

Ademas de favorecer la conducta sumisa, los glucocorticoides tienen un efecto inhibitorio
de la agresion (coherente con el papel de un individuo subordinado): en lagartijas (dnolis
sagrei), 1a administracion de corticosterona disminuye la frecuencia de expresion de patrones

21



agresivos de conducta (amenazas, sefiales de dominancia) ante individuos nunca antes vistos
(Tokarz, 1987); en otra especie de lagartijas (Anolis carolinensis), la subordinacidon implica
ademas un cambio de color que sefiala al individuo como subordinado (Greenberg, 1990); en
macacos (Macaca fascicularis) y en otra especie de monos (Miopithecus talapoin), la conducta
sexual y la agresion relacionada con esta son afectadas por los niveles de glucocorticoides
caracteristicos de individuos subordinados (Eberhart et al, 1985; Kaplan, 1986). Se desconoce,
sin-embargo, si este efecto inhibitorio de los glucocorticoides sobre la agresion se produce
directamente en el cerebro o a través de una disminucion en los niveles circulantes de esteroides
sexuales. Los niveles circulantes de testosterona son indetectables en lagartijas (Anolis sagrer)
subordinadas (Tokarz, 1987). En mamiferos, otra probable funcion de la disminucion de los
niveles de esteroides sexuales en individuos subordinados, ademas del decremento en los niveles
de agresion, es la alteracién de las caracteristicas que funcionan como estimulos para el ataque
de los dominantes: la secrecion androgeno-dependiente de algunas feromonas, por ejemplo, es
mucho menor en ratas subordinadas que en dominantes (Miczek et al, 1991).

El modo de accidn de la corticosterona o el cortisol en el cerebro no se conoce ain,
aunque algunos efectos en el sistema nervioso central son el aumento en la concentracion de
péptidos opiaceos, cuya funcion es analgésica (Huhman et al, 1990) y el aumento enla
concentracion de los receptores cerebrales a benzodiazepinas (cuya funcion es sedativa y
ansiolitica; Miller et al, 1987).
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3. Hormonas esteroides y la conducta de individuos jovenes.

Existe dentro de la endocrinologia conductual un gran vacio de informacion con respecto a cual
es el papel que juegan las hormonas en general en un individuo joven. Muchos estudios se han
dedicado a dilucidar el efecto que tienen los niveles hormonales tempranos (especialmente de las
hormonas esteroides) en la determinacion de conductas subsecuentes, generalmente conductas
observables en el adulto. Sin embargo, aparte de los estudios sobre dimorfismo sexual en
individuos prepuberes, muy pocos se han dedicado a conocer la relacién entre las hormonas de
un individuo joven y su conducta como tal.

Existen, como ya se menciond en la seccion anterior, dos tipos de efecto de las hormonas
sobre la conducta: los efectos organizacionales (de naturaleza irreversible y a largo plazo) y los
efectos activacionales (de naturaleza reversible y a corto plazo). Quiza porque la gran mayoria
de los efectos organizacionales sobre conductas adultas ocurren en etapas tempranas del
desarrollo, muchos de los trabajos con organismos en estas etapas han observado sélo el efecto
organizacional de las hormonas sobre la conducta, ignorando los efectos activacionales sobre la
conducta del individuo joven.

a) Efectos organizacionales de las hormonas esteroides

Tres pautas conductuales adultas han sido estudiadas con mayor profundidad: 1) la conducta
sexual (normalmente dividida en este tipo de trabajos en conductas de cortejo, copulatorias y
agresivas), 2) el canto en aves paserinas y 3) el sindrome general de adaptacién al estrés. Las
tres son dependientes de la presencia de uno u otro esteroide en etapas muy especificas del
desarrollo, a las cuales se les llama periodos criticos o sensibles, por ser limites temporales en los
que la alteracion o modificacion de un proceso de organizacién es maxima (Scott et al, 1974).

Esteroides sexuales.

La conducta sexual ha sido estudiada desde el punto de vista organizacional desde los afios 30s
cuando Pfeiffer (1936, en Dérner, 1983) descubri6 que independientemente del sexo genético,
en ratas recién nacidas la presencia de testiculos propios o implantados durante un cierto
periodo critico daba lugar a secreciones aciclicas de gonadotropinas caracteristicas del macho
adulto (Dorner, 1983). Dantchakoff, en 1938, reporté que cobayos (Cavia cobaya) tratados
con andrégenos prenatalmente mostraban un incremento en !a expresion de su conducta sexual
adulta (Dérner, 1983). Phoenix et al en 1959 confirmaron estos hallazgos y los introdujeron a
su teoria de efectos organizacionales y activacionales (Young et al, 1964; Amold y Breedlove,
1985).



Una ventaja del estudio de la conducta sexual y su organizacion en el individuo joven es
que es sexualmente dimorfica. Por esta razon, se puede alterar el estado hormonal de un
individuo de un sexo genético determinado y observar en el adulto si las pautas conductuales
normales se han demasculinizado o defeminizado, dependiendo del sexo genético que se altero.
En mamiferos, es claro que los androgenos perinatales masculinizan los sustratos neuronales
responsables de la conducta sexual masculina y defeminizan los reponsables de la conducta
sexual femenina. En aves, la situacion parece ser la opuesta: los estrégenos perinatales
feminizan los sustratos neuronales responsables de la conducta sexual femenina y demasculinizan
los reponsables de la conducta sexual masculina. Parece ser entonces que es el sexo
heterogamético (macho en mamiferos, cromosomas sexuales XY; hembra en aves, cromosomas
sexuales ZW) el que requiere los efectos de los esteroides en etapas tempranas para desarrollar
las conductas sexuales apropiadas (Hutchison y Hutchison, 1985). En la mayoria de las especies
de aves estudiadas, el periodo critico para el efecto organizacional de los esteroides sobre la
conducta sexual adulta es en los ultimos dias antes de la eclosion (Adkins-Regan et al, 1990).

Una de las medidas conductuales de diferenciacion sexual que se puede obtener en el
adulto, aparte de la conducta copulatoria y el cortejo, es la agresion. La presencia perinatal de
testosterona, dihidrotestosterona o estradiol es esencial para que se exprese la conducta agresiva
en gallos machos adultos (Gallus domesticus, Sayag ct al, 1988). Los efectos organizacionales
de los esteroides se expresan incluso semanas después del periodo critico. En efecto: la
testosterona o el estradiol administrados después de la eclosion aumentan la frecuencia de
expresion de conductas sexuales y agresivas en gallinas jovenes, mientras que la administracion
de testosterona o dihidrotestosterona antes de la eclosion disminuye la expresion de la agresion
en gallinas de la misma edad (Clifton y Andrew, 1989). En terneras (Bos taurus), la
testosterona administrada en las primeras semanas de edad no tiene efecto alguno sobre la
agresion, pero si lo tiene en la capacidad de dominancia, al parecer al reducir la tendencia a la
subordinacién (Boissou y Gauioso, 1982).

Respecto al mecanismo por medio del cual los esteroides sexuales ejercen su efecto
organizacional, se ha determinado que la aromatizacion de la testosterona a estradiol o su
reduccion a dihidrotestosterona son necesarias para que exista tal efecto (Hutchison y
Hutchison, 1985). En ratas, la presencia de estradiol y testosterona en el cerebro perinatal
aumenta la cantidad de receptores celulares a factores de crecimiento neuronales (Wright et al,
1988), explicandose asi las diferencias sexuales en el tamafio de ciertos nicleos cerebrales.

El canto en las aves paserinas, por presentar también dimorfismo sexual, puede también
ser modificado en etapas tempranas del desarrollo hacia un patron masculino o femenino.
Generalmente son los machos los que cantan, o son los que tienen repertorios de canciones mas
complejos. En el tordo (Poephila guttata) existe un periodo critico de diferenciacion sexual del
canto después de la eclosion (Hutchison et al, 1984). Resulta coherente entonces que en el
macho de esta especie exista un pico en las concentraciones de estradiol alrededor del dia 4
posteclosion, que al ser reproducido en hembras, masculiniza tanto la conducta sexual como el
canto de la hembra adulta (Adkins-Regan et al, 1990). Sin embargo, la situacion en el tordo
parece ser la excepcion: las hembras de casi todas las especies estudiadas hasta el momento
tienen niveles mas altos de estradiol que los machos durante los primeros dias de vida
posteclosion (Tanabe et al, 1979 en gallinas [Gallus domesticus] y 1983 en patos [Anas
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platyriynchos]; Andrew, 1983 en gallinas; Schumacher et al, 1988 en codorniz japonesa
[Coturnix japonica], Schlinger y Arnold, 1992 en codomniz [Coturnix coturnix]).

Un hallazgo espectacular es el efecto que tiene la testosterona sobre el niimero, tamaiio,
densidad y distribucion de las neuronas de los niicleos cerebrales involucrados en el canto del
canario (Serinus canaria). Se sabe que incluso en el adulto, la testosterona modifica las redes
neuronales en los niicleos que controlan el canto, registrandose incluso la renovacion de
neuronas adultas. Estas modificaciones le permiten al canario aprender canciones nuevas,
renovando su repertorio anualmente con relacion a su ciclo reproductivo (Nottebohm, 1989;
Sengelaub, 1989).

Esteroides adrenales.

Desde la década de los 60s se sabe que si un organismo recién nacido recibe estimulos nocivos y
responde a estos con una activacién de su eje hipotalamo/hipofisis/adrenal, su respuesta
"emocional" a estimulos similares siendo adulto sera menor que en un individuo que no fue
estimulado (Ader, 1975). Se piensa que este efecto estad mediado por la elevacion de los niveles
de corticosterona al recibir neonatalmente estimulos que modifican el desarrollo neuronal de tal
manera que los estimulos subsecuentes de la misma magnitud pierdan importancia. En estudios
mas recientes, se ha comprobado que ratas recién nacidas que han sido apartadas de su madre y
mantenidas aisladas por un periodo corto de tiempo, desarrollan més receptores intracelulares
para glucocorticoides en los nacleos cerebrales sensibles a estas hormonas que ratas no
manipuladas. Este efecto esta mediado al parecer por las hormonas tiroideas (que son muy
importantes para el desarrollo normal del cerebro) y tiene como consecuencia que la regulacion
negativa de la secrecion de factor liberador de la corticotropina (CRF) por los glucocorticoides
sea mas estricta y que por lo tanto se reduzca su reponsividad al estrés (Meaney et al, 1987).

Existe en ratas una conducta tipica de individuos juveniles que involucra despliegues
agresivos desordenados y de poca intensidad e interacciones no agonisticas llamada juego
(Meaney et al, 1982). Esta conducta es regulada organizacionalmente a través de los niveles de
ambos grupos de hormonas, los esteroides sexuales y los adrenales. Es interesante que los
glucocorticoides antagonizan los efectos de los esteroides sexuales, es decir, que la
administracién de corticosterona a ratas neonatas disminuye la frecuencia de expresion de la
conducta de juego e ratas juveniles, mientras que la administracion de andrégenos la aumenta
(Meaney et al, 1982). Se sabe que los micleos cerebrales necesarios para la expresion de esta
conducta tienen receptores intracelulares para ambos grupos de hormonas, y en estudios in vitro
se ha comprobado que la dihidrotestosterona estimula el crecimiento celular y el cortisol Io
inhibe, incluso en una misma célula (Norris y Kohler, 1977).

b) Efectos activacionales de las hormonas esteroides

Conozco sblo tres intentos de buscar una correlacion entre los niveles de hormonas esteroides y
la conducta de individuos recién nacidos o eclosionados.



El primero es la interpretacidn que hicieron Schumacher et al (1988) de un pico de
secrecion de estradiol alrededor de la eclosion. En muchas especies de aves, los niveles
circulantes de estradiol estan elevados desde el dia anterior a la eclosion hasta algunos dias
después (Hutchison ct al, 1984; Schumacher et al, 1988; Adkins-Regan, 1990); al mismo
tiempo, en la codorniz japonesa, las crias recién eclosionadas emiten sonidos semejantes al
cacareo que emitiran al alcanzar la madurez sexual y que es dependiente de androgenos, Por
esta razon, se sugirié que el estradiol tiene el mismo efecto en las crias y que después, al
disminuir los niveles circulantes, no emiten ya los mismos sonidos; sin embargo, no se aportaron
evidencias experimentales que apoyaran esta afirmacion. Es interesante notar que esta elevacion
en los niveles circulantes de estradiol ocurre tanto en aves precociales (cuyo desarrollo
temporano ocurre principalmente antes de la eclosion y por lo tanto son moviles al eclosionar)
como en aves altriciales (cuyo desarrollo temprano ocurre principalmente después de la eclosion
y son totalmente dependientes de sus padres al eclosionar). Este hecho sugiere que el estradiol
esta relacionado Uinicamente con la eclosion y no con algin patron de desarrollo coincidente en
una etapa con la eclosion.

Otro intento de buscar una correlacion entre los niveles de esteroides y la conducta de
individuos recién eclosionados es el trabajo de Tanabe et al (1986), que encontraron otro pico
de secrecion relacionado con la eclosion, en este caso de corticosterona. En muchas especies de
aves, se conoce la elevacion de los niveles circulantes de corticosterona inmediatamente después
de la eclosion (Tanabe et al, 1979 y 1986). Estos autores sugirieron que se trata de una
adaptacion del individuo recién eclosionado a un medioambiente nuevo.

El ultimo intento de buscar una correlacion entre los niveles circulantes de esteroides y la
conducta de individuos recién nacidos lo hicieron recientemente Frank et al (1991). En las
hienas manchadas (Crocuta crocuta), las crias nacen con niveles relativamente altos de
andrdgenos circulantes, probablemente debido a lo cual tienen muy desarrollados los dientes, los
ojos abiertos y son capaces de movimientos coordinados (tienen un desarrollo claramente
precocial). Ademas, muestran niveles muy altos de agresion contra sus hermanos, lo cual,
depués de un tiempo resulta en el establecimiento de una relacion de dominancia/subordinacion
y, en camadas de sexos distintos, da lugar en ocasiones a fratricidio. Asi, los niveles de
androstenediona y testosterona circulantes elevados al nacer parecen tener un efecto activacional
sobre la conducta agresiva de las crias de esta especie de hiena.
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II. Hormonas esteroides y la dominancia en las crias

del bobo de patas azules



1. Dominancia en las crias del bobo de patas azules

a) Fratricidio.

El niimero de huevos por nido que pone un ave, en una temporada y un hébitat determinado, es
aquél que resulta en el mayor niimero de descendientes viables, esto es, en el nimero de crias
que los padres podran alimentar hasta que sean independientes (Lack, 1954). Si las condiciones
ecologicas de una temporada determinada no son favorables, una puesta mayor que este nimero
debera reducirse, ya que los padres deben asegurar la sobrevivencia de las crias que podran
alimentar. En las especies de aves que se reproducen en condiciones ecolégicas fluctuantes o
poco predecibles, la reduccion de la nidada ocurre como un ajuste del nimero de huevos
puestos (que generalmente es "optimista") al nimero maximo de crias que los padres podran
alimentar, atin a expensas de crias "extra" que solo sobreviviran en condiciones favorables
(Lack, 1954, 1966; Cody, 1966).

El mecanismo tipico de reduccion de la nidada es la competencia por alimento entre las
crias, facilitada en muchas especies por asimetrias competitivas debidas a que eclosionan con
intervalos largos entre si (Lack, 1954; Mock, 1984). En muchas especies, la competencia por el
alimento produce la muerte de una o varias de las crias menores por inanicion (p.e. Ricklefs,
1965 en aves paserinas). En otras especies, en las que las crias tienen la capacidad de
monopolizar el alimento y de agredir, la competencia se intensifica hasta el punto en el que la
agresion misma entre las crias tiene como resultado la muerte de uno de los hermanos! menores,
esto es, ocurre fratricidio (Lack, 1954; Mock, 1984).

El fratricidio en aves puede ser de dos tipos: obligado o facultativo. En el primer caso, el
hermano menor en una nidada de dos crias normalmente muere, y su significado adaptativo es
Unicamente como "seguro”, en caso de que uno de los huevos resultara infértil o si la cria mayor
muriera (Dorward, 1962; Mock, 1984). En algunas especies de aves rapaces, por ejemplo, la
cria mayor mata a su hermano, atacindolo intensamente desde que este eclosiona, aunque el
alimento proporcionado por los padres sea abundante. La cria menor sélo sobrevivira si su
hermano mayor muere antes (Stinson, 1979).

El fratricidio facultativo, por el contrario, es mas estrictamente un mecanismo de
reduccidn de nidada, ya que ocurrira sélo cuando las condiciones ecoldgicas no sean favorables
(Mock et al, 1991). En algunas especies en las que existe el fratricidio facultativo, se establece
entre las crias de un nido una relacion de dominancia (e.g. Mock, 1984b y 1985 en las garzas
Casmerodius albus y Ardea herodias, Drummond, 1986 en el bobo de patas azules, Sula
nebouxii), la cual resultara en la muerte de la cria menor si el alimento proporcionado por los
padres es escaso.
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El bobo de patas azules es un ave marina del orden de los Pelecaniformes que habita
exclusivamente en islas del Pacifico, reproduciéndose.anualmente en colonias grandes. Las crias
de esta especie establecen entre si una relacién de dominancia que se mantiene durante los
cuatro meses de vida en el nido (Drummond, 1986), en donde los padres las alimentan con
sardinas y anchovetas (Nelson, 1978). La facilidad de acceso a los nidos y la facil manipulacién
de las crias hacen de esta especie un modelo ideal para estudiar la conducta social temprana en
condiciones naturales.

La primera cria de la puesta modal de domina a su hermano menor, tomando ventaja de un
intervalo de eclosién promedio de 4 dias (Drummond et al, 1986). La agresion por parte de la
primera cria, consistente en picotazos, mordidas y amenazas; es mayor al eclosionar su hermano
que después de unos dias, cuando disminuye y se mantienc estable durante todo el tiempo que
ambas crias pasan juntas en el nido. El nivel medio de agresion durante esta etapa es de 1 a 15
picotazos por 12 horas (Drummond et al, 1986; Drummond y Osorno, en prensa).

El fratricido ocurre cuando las condiciones alimenticias son inadecuadas. Asi, en afios en
los que el alimento proporcionado por los padres es escaso, aumenta la mortalidad de las crias
menores, debida al incremento en la frecuencia de agresion de sus hermanos mayores, que tiene
como consecuencia su expulsion del nido. Una vez fuera del nido, cualquier cria morird por los
ataques de adultos vecinos o por inanicion (Drummond et al, 1986). Esta relacion entre el
fratricidio y las condiciones alimenticias fue demostrada colocando cintas alrededor del cuello de
las crias, de manera que les fuera imposible tragar alimento. En estas condiciones, que simulan
la escasez de alimento, la frecuencia de agresion por parte de las crias dominantes aumentd
notablemente cuando su deficiencia en peso superd un limite de 20-25% (Drummond y Garcia
Chavelas, 1989).

Las crias subordinadas, por su parte, responden a los ataques de su hermano con posturas
de sumisién (voltean la cabeza hacia abajo y hacia el lado contrario del ataque; Nelson, 1978 y
Drummond et al, 1986). Sin embargo, en ocasiones poco frecuentes (menores que el 5%)
ocurren inversiones de la dominancia, en las que la cria menor se convierte, después de un
periodo de ataques y sumisiones mutuas, en la dominante (Drummond et al, 1991).
Normalmente, en la gran mayoria de los nidos la cria subordinada acepta su estatus, es
alimentada menos frecuentemente y crece menos rapidamente que su hermano mayor
(Drummond et al, 1986). Por existir dimorfismo sexual invertido en esta especie (las hembras
son 25% mas grandes que los machos), en un nido en el que la cria mayor sea macho y la menor
sea hembra, esta wltima sobrepasara en tamafio a su hermano mayor alrededor de los 37 dias de
edad, llegando a ser hasta 21% mas pesada; ain en estos nidos, la relacion entre ambas crias se
mantiene estable (Drummond et al, 1991).
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b) Factores determinantes de la relacion de dominancia.

El descubrimiento de que la relacion de dominancia permanece entre las crias del bobo de patas
azules a pesar de la inversion de los tamafios relativos entre machos y hembras, planteo la
siguiente pregunta referente a los factores proximos (causales) de la dominancia: jeual es el
papel del tamaiio relativo y de la experiencia temprana como determinantes de la relacion? O
mas particularmente: jporqué una hembra que llega @ ser mas grande que su hermano mayor
acepta su estatus como subordinada? Para contestar a estas preguntas, Drummond y Osorno
(en prensa) pusieron a prueba la siguiente hipotesis: la experiencia temprana como dominante o
subordinado es mas importante que el tamaiio para determinar la direccion de la dominancia.
Esta hipétesis predecia que sin importar la relacion de sus tamafios, las crias dominantes se
comportarian de manera agresiva y no sumisa, y las crias subordinadas se comportarian de
manera sumisa y no agresiva. Se intercambiaron entre nidos crias de distintos tamafios y
experiencias previas.

Cuando se puso una cria dominante con otra cria dominante de otro nido?, la agresion por
parte de las dos aumentd y se observo una pelea escalada; al poner en un mismo nido a dos crias
subordinadas, no se observo agresion por parte de ninguna de las dos, en 8 de 12 pruebas. Por
ultimo, cuando se colocd una cria dominante con una subordinada mas grande, la dominante se.
comportd de manera agresiva en todos los casos, en tanto que la cria subordinada fue sumisa,
aunque en 8 de 12 nidos se comporto también de manera agresiva, contradiciendo la hipotesis
inicial. Sin embargo, sélo uno de estos 8 casos resultd en una inversion de la dominancia. Al
comparar la conducta agresiva de estas crias subordinadas con otras crias subordinadas que
como control fueron puestas con dominantes mayores, resulto claro que su mayor nivel agresion
se debia a haber sido colocadas con crias inferiores en tamafio. Parece ser entonces que las crias
subordinadas son capaces de detectar diferencias en tamafio a su favor y entonces intentan
invertir la dominancia. Esta hipotesis es apoyada por el resuitado de la interaccion entre dos
crias Gnicas que en su nido de origen no habian tenido experiencia agonistica alguna: en estos
casos la cria mas grande siempre se convirtio en la dominante.

Aun cuando son capaces de detectar diferencias en tamafio y comportarse agresivamente,
las crias subordinadas generalmente parecen no ser capaces de invertir la relacién a su favor.
Esto podria deberse en parte a que las crias dominantes, al recibir agresiones, a veces aumentan
su nivel de agresion, ante lo cual las crias subordinadas se someten rapidamente. Las crias
subordinadas son competitivamente inferiores a las dominantes, ya que después de tres dias,
cesaron los intentos de inversion por parte de las crias subordinadas mas grandes. Los autores
de este estudio concluyeron que la experiencia social temprana determina la dominancia al
afectar la agresividad, la tendencia a Ia sumision y la habilidad para pelear de las crias.
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¢)Ontogenia de la relacién.

La relacion de dominancia/subordinacion en el bobo de patas azules parece establecerse en los
primeros dias de interaccidn, cuando la agresion por parte de la primera cria es mayor que en los
dias posteriores. Debido al efecto tan importante de la experiencia social temprana sobre la
relacion de dominancia entre las crias y a la incapacidad de las subordinadas de invertir la
dominancia a pesar de detectar diferencias a su favor, se puede postular que las crias, en su
desarrollo como dominantes o subordinadas, se entrenan como ganadoras o perdedoras
generalizadas (Bernstein, 1981). Este entrenamiento, segiin especularon Drummond y Osorno,
ocurre al principio de la relacion a través de un proceso de condicionamiento en el que la
tendencia innata de las primeras crias a agredir a sus hermanos al ver una cabeza levantada, por
ejemplo, es reforzada por la sumision subsecuente de los mismos; al mismo tiempo, la tendencia
innata de una cria a someterse al recibir un picotazo es reforzada por el cese subsecuente de los
picotazos de su hermano mayor.

Como en cualquier proceso de entrenamiento, la reafirmacion constante del estatus que se
observa en las crias una vez establecida la relacion parece ser necesaria para que los efectos del
entrenamiento no desaparezcan. Seria entonces debido a esto que una inversion de la
dominancia, que implica un cambio en el papel social ya aprendido, es dificil y requiere varios
dias de inestabilidad para lievarse a cabo (Drummond et al, 1991).

1 vHermano" en este contexto designa tanto a machos como a hembras
2Los experimentos se realizaron tomando en cuenta la residencia, es decir, ¢n un nido neutral o controlandola.
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2. Planteamiento ¢ kipdtesis de trabajo

Como se expuso en la primera parte de este trabajo, es dificil entender aiin la relacion que
guardan las hormonas con la dominancia. Aunque varios modelos utilizados en la investigacion
de este problema han producido resultados contradictorios, se pueden establecer con claridad
algunas relaciones entre las hormonas esteroides y la dominancia:

1) Al menos durante el establecimiento de una relacién de dominancia, existe una correlacion
entre los niveles de esteroides sexuales y el nivel de agresion expresado por un individuo. En
relaciones ya establecidas, factores como la experiencia y el condicionamiento social parecen

tener mds peso que las hormonas como determinantes del rango individual.

2) Los esteroides adrenales son un reflejo del estrés al que esta sometido un individuo
subordinado. La correlacion entre los niveles de corticosterona o cortisol y el rango inferior que
ocupa un individuo probablemente esté relacionada con el incremento que dichas hormonas
producen sobre la frecuencia de expresion de conductas sumisas, asi como el decremento sobre
conductas agresivas.

3) Las hormonas esteroides juegan un papel muy importante sobre el desarrollo del sistema
nervioso en el organismo inmaduro. La presencia de estas hormonas en etapas especificas de la
ontogenia influye a corto y largo plazo sobre la expresion de diferentes pautas conductuales,
tanto de agresion como de sumision.

Por otra parte, las caracteristicas de la relacion de dominancia en las crias del bobo de
patas azules, expuestas en la seccion anterior, hacen de esta un buen modelo para la formulacién
de preguntas referentes a la relacion entre la dominancia y las hormonas esteroides. En primer
lugar, es claro que existen diferencias en la intensidad y la frecuencia de expresion de conductas
tanto agresivas como sumisas entre dominantes y subordinados. En segundo lugar, parece ser
que la experiencia de las crias subordinadas determina su inferioridad competitiva,
convirtiéndose en perdedoras generalizadas incapaces de invertir a su favor una relacion de
dominancia con una cria menor.

A la luz de estos hechos, se propone como hipotesis de trabajo que:

1) Las diferencias en agresividad, sumisién y capacidad de dominancia entre las crias del bobo
de patas azules tienen un correlato endderino, particularmente en los niveles de hormonas
esteroides. Se propone que la testosterona y sus derivados circularan en concentraciones
mayores en los dominantes, mientras que la corticosterona circulara en concentraciones mayores
en los subordinados.
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2) El entrenamiento de las crias subordinadas como perdedoras generalizadas tiene un correlato
enddcrino, particularmente en los niveles de corticosterona, que serin mayores en los
subordinados durante la etapa de entrenamiento,
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3. Métodos

a) Disefio experimental,

El sitio de estudio fue la Isla Isabel, en la costa del Pacifico Mexicano (21952’ N, 105° 54' W), a
28 km de la costa del estado de Nayarit. En esta pequefia isla (1.3 x 1.7 km) existe una
poblacion relativamente grande de bobos de patas azules en la época de reproduccion,
encontrdndose varios cientos de nidos en la periferia de la isla, bajo los arboles junto a la playa.
En abril de 1991, se tomaron muestras de sangre de acuerdo con el esquema de la Tabla 3, en el
que el nitmero de muestras que se indica estaba limitado por el nimero de crias accesibles en
cada nivel de estatus y de edad.

Se utilizaron crias de cualquier nido natural que no hubiera sido sometido a ninguna
manipulacion previa, con la excepcién de un censo periddico en el que se comprobaba la edad y
el orden de eclosion de las crias. S6lo en algunos casos se verifico que no hubiera una inversién
en la direccion de la dominancia, aunque se sabe que la frecuencia de inversiones naturales es
baja (menor que 5%; Drummond et al, 1991). De esta manera, se obtuvieron muestras de crias
unicas, y de primeras y segundas crias de nidadas de dos, en tres edades distintas: un grupo de
10 a 20 dias de edad, otro de 25 a 35 y otro de 40 a 50 (Tabla 3). Ademaés se tomaron muestras
de primeras, segundas y terceras crias de nidadas de tres en una sola edad (25 a 35 dias; Tabla

3).

Tabla 3. Disciio experimental y del andlisis estadistico.

Estatus/tamafio de nidada
111 12 2/2 173 2/3 3/3 Total

Edad{dias)

10-20 11 & 120 Te 30
25-35 12.. Sme 7.’ Tm (™ ™ 44
40-50 5 * e 10g 23
Total 28 25 24 7 6 7 97

Se expresa ¢l nimero de indivi dos de cada ia, con un subindice que indica ¢l analisis de varianza en ¢l que

fircron introducidos: M.-ANOVA de dos vias; #.-ANOVA detres vias. Estatus representa cl orden en el que fas crias
eclosionaron (primera, segunda o tercera), ya que no se verificd la dominancia en todos los nidos (ver texta). Los niimeros para
cada grupo de individues correponden al nimero total de muestras obtenidas y analizadas,

34



b) Sexo.

Para conocer el sexo de las crias, al final de su periodo de crecimiento (80-90 de edad) se
registraron su peso y sus longitudes de pico y ulna. Debido al dimorfismo sexual en tamaiio que
existe en esta especie, a esta edad los rangos de longitud de ulna no se sobreponen entre si. Se
utilizaron los rangos de machos y hembras determinados en la temporada de reproduccion de
1989 (191-207 mm para machos, 213-233 mm para hembras) con repecto a los cuales se
determind el sexo de las crias. Esta manera de sexar a las crias ha sido corroborada con datos
de autopsia (ver Drummond et al, 1991).

¢) Coleccién de muestras.

Las muestras se tomaron siempre entre las 7:00 y las 11:00 horas, fijando como tiempo limite de
muestreo 5 minutos desde la llegada del investigador al nido hasta la obtencion de la muestra.
En algunas ocasiones con las crias del grupo de menor edad el tiempo total fue de 7 minutos.
Una vez alejados los padres del nido, se tomaba a la cria y se le inmovilizaba, dejandole un ala o
un tarso libre para la toma de sangre. Se extrajeron de 1 a 2 ml de sangre con sistemas
Vacutainer o jeringas, y las muestras se pusieron en tubos de polipropileno en hielo. La sangre
se mantuvo inmévil a 40 C por 24 horas, al término de las cuales se separ6 el suero de la sangre
coagulada mediante una pipeta Pasteur. A pesar de no haber sido centrifugada, cada muestra de
sangre rindié generalmente la mitad de suero (0.5-1 ml), que se congeld en nitrogeno liquido.
Desde ese momento hasta su posterior anlisis, las muestras se mantuvieron a una temperatura
no mayor a los -20° C.

d) Analisis de esteroides.

Los cuatro esteroides analizados (dihidrotestosterona [DHT], testosterona [T], estradiol[E] y
corticosterona [C]), se extrajeron del suero y se separaron mediante una cromatografia de
particion en dos fases a partir de una sola muestra de suero de 0.2 ml; su concentracion se midié
por medio de un radioinmunoanalisis especifico para cada esteroide. El procedimiento, segin
fue reportado por Wingfield y Farner (1975), consistid en lo siguiente:

1) Preparacion de las muestras. Debido a que el ensayo tiene una capacidad maxima de 48
muestras, para analizar todas las muestras fue necesario distribuirlas en 3 ensayos. 0.2 ml de
suero correspondiente a cada muestra se equilibraron por un minimo de 12 horas con cantidades
traza de los mismos esteroides que se iban a medir, marcados con tritio (2000 CPM/tubo de
cada esteroide; New England Nuclear Research Products); a partir de la cantidad de
radiactividad total en relacién con la que se recuperd después de la extraccion, se pudo
establecer un valor de recuperacion para cada muestra. Ademas se agregaron al ensayo dos
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tubos con agua destilada unicamente, que funcionaron como blancos, y un tubo con cantidades
conocidas del esteroide no radiactivo, que funciond camo el estandar y se utilizé para conocer la
variacion interensayo. El estandar contenia 250 pg/tubo de DHT, Ty E; y 1000 pg/tubo de C.

2) Extracciony separacion. A cada tubo se le agregaron 5 ml de diclorometano (calidad
reactivo ACS) previamente destilado, se agitaron y se incubaron 2 hrs a temperatura ambiente;
después de la extraccion con diclorometano, se evapord la fase inferior de cada tubo con
nitrégeno y los esteroides se disolvieron en 1 ml de etilacetato en isooctano (calidad nanogrado)
al 10% (efi). La solucion se pasd por las microcolumnas de la cromatografia de particion
(preparadas con tierra de diatomeas: propilenglicol; etilenglicol en proporcion de 6:3:3
peso:volumen:volumen). La dihidrotestosterona se eluy6 primero con 4 ml de e/i al 10%,
después la testosterona con 4 m! de e/i al 20%, después el estradiol con 4 ml de efi al 40% y
finalmente la corticosterona con 4 mt de e/i al 50%.

3) Preparacion para el RIA y recuperacion. Las soluciones de csteroide puro eluidas se
evaporaron con nitrogeno y las fracciones correpondientes a DHT, T y E se redisolvieron en
0.550 m! de amortiguador de fosfatos 0.1 M, pH 7.0 (PBSG), mientras que la fraccion
correspondiente a C se redisolvié en 1 ml de PBSG. Se tomaron alicuotas pequefias (0.1 ml de
DHT, T y E, 0.2 ml de C) y se pusieron en liquido de centelleo para obtener los valores de
recuperacion para cada muestra (Tabla 4).

4) Radioinmunoandlisis. El radioinmunoanalisis especifico (RIA) para cada hormona se
realizd preparando al mismo tiempo los siguientes tubos por duplicado, que constituyen la curva
estandar:

B1 (cuentas totales) = 0.3 ml de PBSG, 0.1 ml de esteroide marcado (10000
CPM/tubo).

B2 (unién no especifica o blanco) = 0.3 mi de PBSG, 0.1 ml de esteroide marcado.

B3 (unién maxima o Bmax) = 0.2 ml PBSG, 0.1 ml de esteroide marcado, 0.1 ml de
solucidn de anticuerpo ajustada previamente a una unioén maxima de 35-50% (para
DHT y T, Wien Laboratories; para E, Arnel; para C, Endocrine Sciences).

S§1-59 (curva estandar) = 0.1 ml de PBSG (excepto para C), 0.1 ml de una solucion
de esteroide diluida en seric de 500 pg/ml 2 3.9 pg/ml en el caso de DHT, TyE, y
de 2000 pg/ml a 15.6 pg/ml en el caso de C, 0.1 ml de esteroide marcado, 0.1 de la
la solucion de anticuerpo.

Al mismo tiempo, 0.2 ml (DHT, T y E) 0 0.1 mi (C) de cada solucidén de muestra
problema se combinaron por duplicado con 0.1 mi de esteroide marcado y 0.1 ml de solucion de
anticuerpo. Todos los tubos se incubaron por un minimo de 12 horas a 4° C. Se agregaron a
cada tubo 0.5 m! de una suspension de carbon-dextran en PBSG y después de 12 minutos se
separd la fraccién unida al anticuerpo de la libre centrifugando a 2000 RPM por 10 minutos. En
ocasiones se requirieron dos rondas de centrifugacion para cubrir todos los tubos, en cuyo caso
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se prepard una curva estandar (B1 a S9) extra para la segunda centrifirgacion, para eliminar la
posible variacion eatre centrifugaciones.

5) Conteo. Todos los tubos del RIA y los de los valores de recuperacion se vaciaron en viales
con 4.5 ml de liquido de centelleo (omnifliior en tolueno) y se contd la radiactividad presente en
un contador de centelleo (rayos beta).

e) Cilculo de la concentracion de esteroides y validacion del RIA

Para conocer la concentracion de hormona presente en cada tubo de muestra problema, se trazé
una curva estandar con los valores B y S. Primero se promediaron los valores de de cada grupo
de tubos de B2 a S9 y de las muestras problema, y el valor de B2 se le rest a todos los demas
promedios. Cada nuevo valor se dividié entre el nuevo valor de B3. Con esto se obtuvo el
porcentaje de union (B/Bo).

Los valores de B/Bo de S1 a S9 en escala lineal en las abscisas se graficaron contra sus
concentraciones estandar en escala logaritmica en las ordenadas, con lo cual se obtuvo una
curva en la cual los valores B/Bo de las muestras problema pudieron ser leidos. Las curvas
estandar para estradiol y corticosterona se presentan en el Apéndice. En el caso de las curvas de
estradiol, debido a que la variacién interensayo resulté ser menor que 15% (ver adelante), se
promediaron los valores de B/Bo de todas las curvas, lo cual produjo una sola curva en la cual
se leyeron los valores de B/Bo de todas las muestras problema. El valor de recuperacion (Tabla
4) para cada muestra se obtuvo dividiendo las cuentas totales (aprox. 2000 CPM) entre 5.5 (5
para corticosterona) y dividiendo todas las cuentas de recuperacion entre este valor.

La concentracion final de esteroide presente en cada muestra se obtuvo mediante la
siguiente formula, en la cual se corrige la concentracion de cada muestra leida en la curva por su
porcentaje de recuperacion y por el volumen inicial de suero:

Concentracion en pg/ml _ valor de la curva (pg) X 2.75 . 1000

% recuperacion (decimal) ul suero
En el caso de corticosterona, la correccion por el volumen equivale a 10 en vez de a 2.75.

El valor del blanco (ruido de fondo; Tabla 4) se obtuvo leyendo el valor de B/Bo de los
tubos de blanco (con agua tinicamente) puestos al inicio de la purificacion en la curva estandar.
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La sensibilidad de los ensayos (Tabla 4) se obtuvo del primer punto de la curva estandar
en el que el valor de B/Bo = el intervalo de confianza al 95 % era distinto del del blanco * el
intervalo de confianza al 95 %

La variacion interensayo (Tabla 4) se obtuvo multiplicando por 100 la desviacion estandar
de las determinaciones del tubo estandar (sin promediar los duplicados) y dividiendo este valor
entre el promedio.

Tabla 4. Validacién del radioi dlisis especifico para las distintas hormonas esteroides.

% de Blanco Sensibilidad % variacion 50% uni6én
recuperacién pg/tubo interensayo pg/tubo

Ze.c, *e.c. pg/tubo *e.e.

Hormona o™ ) ™) ™) ™)

DHT 35.49+0,56 3.3320,91 7.8 0.64 14.31+0.96
(116) @ “) O] 5)

T 56.2040,72 1.74+0.16 3.9 10.77 12.62+0.74
(116) ©6) ()] (6) )

E 72.89%1,72 8.574£3.23 15.6 13.31 38.78+2.08
(116) 6) (6) ©) [©)]

C 70.88+0.90 10.65&1.4 15.6 21.58 72.22+4.45
(116) (6) (6) 6) [©)]

Elp jo de la media = c.e. de la relacion entre cueritas radiactivas totales y cuentas despuéds de la

én de cada he El blanco rep

Ia cantidad ap

de

en 0.5 ml de dH20 tratados coma muestras

desde el principio de la purificacién. La scasibilidad representa ef ;mmcr punto de la curva estandar que no se sobrepone con el

blanco + ¢l intervalo de confianza aj 95 %. Elporcentaje de variacién
deuna on cstandar de

des no radi

1a radiactividad estd unida al anticuerpo (B/Bo=0.50). DHT: S-alla dihi

corticosterona.

f) Analisis estadistico.

fa variacién

enire cnsayos

El 50% de umon rqmcnu 1a dosis de estindar en fa cual el 50 % de
T ; E: 17-beta diol; C:

Para realizar el analisis estadistico de los datos, las concentraciones en ng/ml de las hormonas
detectables (estradiol y corticosterona) se agruparon de acuerdo a tres factores o fuentes de
variacion: edad, estatus/tamafio de nidada y sexo. Debido a que son varios factores, y a que
para cada factor existian més de dos niveles (excepto para el caso del sexo), el andlisis de
varianza (ANOVA) se escogioé como el analisis més apropiado. Para todos los analisis
estadisticos se utilizo el programa Number Cruncher Statistical System (por J. L. Hintze, USA,
1984).
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Con los datos de las dos hormonas detectables (estradiol y corticosterona) ya agrupados,
se realizaron dos andlisis estadisticos independientes, que cubrian todos los datos: 1) un
ANOVA de dos vias con estatus y sexo como factores, con los datos de las crias de una sola
edad (25-35 dias); y 2) un ANOVA de tres vias con estatus, edad y sexo como factores,
unicamente para los datos de las crias de nidadas de unay dos crias (Tabla 3). Dentro de ambos
analisis se hicieron comparaciones planeadas entre diferentes niveles del factor estatus. En este
caso, en el que el nimero de comparaciones pareadas posible entre los diferentes niveles del
factor estatus es grande (15 en el primer ANOVA y 3 en el segundo) con respecto al mimero de
comparaciones de interés, resulta preferible utilizar comparaciones planeadas, ya que proveen
mayor control sobre el riesgo de encontrar diferencias significativas falsas que las pruebas post-
hoc (Winer, 1971). Se hicieron las siguientes comparaciones planeadas: 1/1 vs. 1/2, 1/2 vs. 2/2,
1/3 vs. 2/3 y 2/3 vs. 3/3 en el primer analisis, y 1/1 vs. 1/2 y 1/2 vs. 2/2. en el segundo. Se
calculd el estadistico F y la probabilidad de error del tipo I (P) para cada comparacion.
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4. Resultados

a) Testosterona y dihidrotestosterona.

Los niveles de dihidrotestosterona y de testosterona en todas las crias que se estudiaron fueron
indetectables, es decir, menores que 3.9 y 7.8 pg, que es respectivamente €l limite inferior de
deteccion (sensibilidad) de los radioinmunoanalisis para estas dos hormonas (ver Métodos).

b) Estatus.

En el primer andlisis (de una sola edad y todos los niveles de estatus), al no encontrar
significativa la interaccion estatus-sexo (Tabla 5), se hicieron comparaciones planeadas de una
via, sin tomar en cuenta el sexo de las crias. Esto es valido cuando no existe interaccion entre el
factor dentro del cual se van a hacer las comparaciones planeadas y cualquier otro factor, como
es el caso (Winer, 1971).

Lo mismo sucedio en el analisis de tres vias (estatus, edad y sexo), en el que una vez
conocido el estadistico F de la interaccion entre el estatus y la edad y el sexo (Tabla 5), se
hicieron las comparaciones planeadas entre niveles del factor estatus sin tomar en cuenta la edad
ni el sexo de las crias.
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Tabla 5. Interaccioncs entre cstatus y edad y sexo en los ANOVAs.

Interaccion Estradiol Corticosterona
ANOVA de 2 vias

estatus-sexo Fs 23=0.05, P<1.00 F523=0.55, P<0.74
ANOVA de 3 vias

estatus-sexo Fy.4,=0.33, P<0.64 F4 42=0.70, P<0.50
estatus-edad F, 4,=0.85, P<0.50 Fy 42=0.89, P<0.52
estatus-edad-sexo F,442=1.24, P<0.30 Fy42=1.13, P<0.36

Se muestra el factor Fy, o e libertag PAF2 cada comparacion, y la probablidad de error de tipo L.

Como se muestra en la Figura 2, los niveles circulantes de estradiol fueron
significativamente mayores en las crias que interactuaban con un hermano que en las crias sin
interaccion (Tabla 6). Por otra parte, dentro de una nidada de dos crias, los niveles circulantes
de estradiol fueron en conjunto significativamente mas altos en las segundas crias que en las
primeras (Figura 2; Tabla 6).

Figura 2, Niveles circulantes de estradiol por estatus y edad en las crias del bobo de patas azules
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Los niveles circulantes de estradiol mas altos de toda la poblacién analizada se
encontraron en las terceras crias de nidadas de tres, cuyos niveles son significativamente més
altos que en las segundas crias de su mismo tamafio de nidada (Figura 3; Tabla 6). No
encontramos otras diferencias significativas dentro de este grupo de datos (Tabla 6).

Figura 3. Niveles circulantes de cstradiol y estatus en crias del bobo de patas azules de 25 a 35 dias
de edad.
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Tabla 6. Estradiol. Comparaciones planeadas entre los diferentes niveles del factor estatus.

Estatus 1/1 2/2 1/3 3/3
ANOVA de 3 vias
12 F) 47=12.83 Fy 42=10.29
P<0.001 P<0.005
ANOVA dec 2 vias
12 F) 23=0.28 F) 23=0.08
P<0.50 P<0.71
2/3 F|23=0.95 Fy 23=6.04

P<0.56 P<0.05

Se muestra el factor Frgos ge jibertad Para cada comparacién, y la probablidad de error de tipo 1.
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Con respecto a los niveles circulantes de corticosterona, que se muestran en las figuras 4 y
5, no se encontraron diferencias signiticativas entre ningun par de niveles de estatus (Tabla 7).
Sin embargo, se observaron las mismas tendencias en todos los casos: los niveles de
corticosterona en las segundas crias de nidadas de dos tendian a ser mayores que en sus
hermanos mayores y (excepto en el primer grupo de edad) que en las crias unicas (Figura 4).

Figura 4. Niveles circulantes de corticosterona por cstatus y cdad en las crias del bobo de patas
azules,
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En las nidadas de tres crias, aunque las diferencias no resuitaron ser significativas (Tabla
7), encontramos la misma tendencia que en las nidadas de dos: los niveles de corticosterona en
las segundas y terceras crias tendian a ser mayores que en sus hermanos mayores (Figura 5).
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Figura 5. Niveles circulantes de corticosterona y estatus en crias del bobo de patas azules de 25 a

35 dias de cdad.
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Tabla 7. Corticosterona. Comparaciones planeadas entre los diferentes niveles del factor estatus.

Estatus 171 2/2 1/3 313
ANOVA de 3 vias
172 Fy47=1.52 Fy,42=0.07
P<0.22 P<0.78
ANOVA de 2 vias
172 F) 23=0.26 Fy 23=0.90
P<0.53 P<0.55
273 Fy3=2.81 F}23=0.33
P<0.10 P<0.51

Se muestra el factor Fyrygos de libertad Pra cada comparacién, y Ia probablidad de error de tipo I



c) Edad.

Independientemente del tamafio de la nidada o del estatus de la cria, los niveles circulantes de
corticosterona mostraron una disminucién al aumentar la edad de las crias. La concentracion de
esta hormona fue aproximadamente 70% mayor en el grupo de 10-20 dias que en el grupo de
40-50 (Figura 4). Este efecto global de la edad fue significativo (Tabla 8).

El factor edad no mostro una influencia significativa sobre los niveles circulantes de
estradiol (Figura 2; Tabla 8).

Tabla 8. Efcctos globales de edad y sexo sobre los niveles de estradiol y corticosterona.

Factor Estradiol Corticosterona
ANOVA dc 2 vias

Sexo F| 23=0.01, P<0.94 F| 73=3.66, P<0.07
ANOVA de 3 vias

Sexo Fy 42=1.24, P<0.27 F| 47=0.31, P<0.52
Edad Fy,4,=0.07, P<0.98 F,42=15.21,P<0.0001

Se muestra el factor Fyrq, g libensa PAra cada cfecto global, y la probablidad de error de tipo L
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d) Sexo.

Al introducir el sexo como factor en ANOVAs de dos y tres vias, junto con los otros factores,
no se encontraron diferencias significativas entre machos y hembras en los niveles de estradiol o
de corticosterona (Tabla 8).

Este hecho se traduce a que la variacion debida al sexo de las crias es menor que la
variacién dentro de los grupos. Sin embargo, encontramos la indicacion de una tendencia de los
niveles de estradiol a ser mayores en los machos que en las hembras, particularmente en tres
grupos de crias: las segundas crias de nidadas de dos de 10 a 20 dias de edad, las terceras crias
de 25 a 35 dias de edad y en las primeras crias de nidadas de dos de 40 a 50 dias. Esta
diferencia no resultd ser significativa debido, probablemente, a las altas varianzas dentro de cada
grupo (Figura 6).

Figura 6. Niveles circulantes de estradiol (E) por estatus, edad y sexo en las crias del bobo de
patas azules.
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Por el contrario, los niveles de corticosterona de las hembras tendian a ser mayores que en
los machos, diferencia cuya probablidad de ocurrencia se acercd a ser significativa (P<0.07) en
el ANOVA de dos vias que incluia a todas las crias de 25 a 35 dias de edad (Tabla 8; Figura 7).

Figura 7. Niveles circulantes de corticosterona por estatus, sexo y edad en las crias del bobo de
patas azules.
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e) Niamero de hermanos mayores.

Cuando se graficaron los niveles de las dos hormonas esteroides que resultaron detectables
contra el nimero de hermanos mayores de Ias crias, resulto evidente que los niveles de estradiol
parecian guardar una relacion con el nimero de hermanos mayores que tiene una cria, aunque
algunas de las diferencias aparentes no fueron comprobables estadisticamente (Tabla 6; Figura
8).
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Figura 8. Niveles circulantes de cstradiol y niimero de hermanos mayores cn las crias del bobo de

patas azules.
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No sucedi6 lo mismo con 1a corticosterona, en cuyos niveles no encontramos relacion
alguna con el niimero de hermanos mayores (Tabla 7; Figura 9).

Figura 9. Niveles circulantes de corticosterona y niimero de hermanos mayores cn las crias del
bobo de patas azules.
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5. Discusién

Los resultados muestran que: 1) independientemente del sexo, edad o estatus del individuo, los
niveles circulantes de testosterona y dihidrotestosterona estan por debajo de 3.9 y 7.8 pg/ml
respectivamente en el suero de las crias del bobo de patas azules; 2) los niveles circulantes de
estradiol en las primeras crias de nidadas de dos son significativamente menores que en las
segundas, y significativamente mayores que en las crias unicas; 3) las terceras crias de nidadas
de tres tienen niveles circulantes de estradiol significativamente mayores que las segundas de su
misma nidada y 4) independientemente del tamafio de la nidada o del estatus de las crias, los
niveles circulantes de corticosterona disminuyen con respecto a su edad.

Testosterona y dihidrotestosterona.

El hallazgo de que las concentraciones de testosterona y dihidrotestosterona sean menores que
el limite inferior de sensibilidad de los radicinmunoanélisis utilizados es inesperado y no apoya la
hipétesis inicial de este trabajo, que predecia que tanto la testosterona como sus derivados
circularian en concentraciones mayores en las crias dominantes que en las subordinadas. La
posibilidad de que este resultado obedezca a razones técnicas puede descartarse con razonable
certeza, ya que los resultados de la validacion de los radioinmunoanalisis que se utilizaron son
similares a los generalmente aceptados para esta metodologia (Wingfield y Farner, 1975;
Ramenofsky, 1984). Por otra parte, la posibilidad de que en esta especie existieran niveles
activos extremadamente bajos de estas hormonas (menores que 3.9 pg/ml) y que por lo tanto el
método que se utilizo para detectarlos no fuera el adecuado, resulta poco probable al comparar
las concentraciones de ambas hormonas en las crias con las de los adultos (Wingfield, datos no
publicados). En el caso de estos ltimos, tanto la testosterona como la dihidrotestosterona
circulan en concentraciones detectables, mismas que varian segiin la condicion reproductiva del
individuo.

Aceptando entonces que los niveles circulantes de testosterona y de dihidrotestosterona
son menores que 3.9 pg/ml en las crias de esta especie y que no es probable que estas hormonas
estén actuando en dichas concentraciones, estos resultados plantean una paradoja: el hecho de
que ambas hormonas sean indetectables o al menos inferiores que 3.9 pg/ml, mientras que en los
mismos individuos los niveles de estradiol si son detectables. Esto indica que la gonada de estas
crias es capaz de secretar testosterona, o por lo menos de sintetizarla y convertirla a estradiol.
Lo mismo se puede afirmar si los esteroides sexuales fueran de procedencia adrenal (Gorbman et
al, 1983). Las gonadas en todas las aves son esteroidogénicas (es decir, que tienen capacidad de
sintetizar y secretar hormonas esteroides) desde antes de la eclosion y, de hecho, en muchas
especies de aves los picos de secrecion de esteroides sexuales alrededor de la eclosion parecen
estar involucrados en la determinacion de la conducta sexual adulta (Adkins-Regan et al, 1990).
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Cabe preguntarse entonces si en esta especie, en las edades estudiadas, la testosterona de la cual
proviene el estradiol funciona tinicamente como precursor y no como hormona, siendo parte de
una via biosintética totalmente dedicada a la produccion de estradiol.

Estradiol.

Aunque el estradiol circula en concentraciones detectables, nuestra hipétesis inicial predecia que
los niveles de esta hormona serian mds altos en las crias dominantes que en las subordinadas.
Los datos obtenidos contradicen esta hipotesis, ya que existen niveles circulantes de esta
hormona significativamente mayores en las segundas que en las primeras crias en las nidadas de
dos.

La relacion entre los esteroides sexuales y 1a agresion depende en gran medida del
contexto en el que la agresion se esté expresando. En este caso, se estudiaron individuos cuya
conducta agresiva se desarrolla en el contexto de una relacién de dominancia que probablemente
ya esta establecida (o que por lo menos no sufre ninglin cambio a partir de los primeros diez
dias), razén por la cual la agresién pudiera no estar relacionada con la concentracion de las
hormonas esteroides (Wingfield et al, 1987; Ramenofsky, 1984). Como se menciond en la
primera parte de este trabajo, la experiencia a través del condicionamiento social (Francis, 1983)
parece ser mds importante como determinante del rango individual en relaciones en las que la
agresion mostrada por un subordinado tendria pocas probabilidades de resultar en un cambio en
su estatus (Ramenofsky, 1985). En el caso de las crias del bobo de patas azules, las inversiones
de la dominancia ocurren a muy baja frecuencia (menor al menos que 5%; Drummond et al,
1991) y en los experimentos de intercambio de crias entre nidos se comprobo que la agresion del
subordinado en muy raras ocasiones lo Heva a una inversion de la relacion de dominancia con
otra cria que es incluso menor en tamafio (Drummond y Osorno, en prensa). Se puede afirmar
entonces que al grado al que esta establecida la relacion de dominancia en las crias del bobo de
patas azules, los esteroides sexuales no tienen asociacion alguna con la agresion ni con la
dominancia.

Por otra parte, es claro que los niveles circulantes de estradiol se correlacionan
significativamente con el nimero de hermanos mayores con los que una cria comparte el nido.
Pudiera ser que las crias Ginicas tuvieran niveles bajos de estradiol debido a su condicion de
"privilegio"; es decir, tal vez la falta de estimulos sociales provoca la aparente quiescencia de sus
gonadas. Por otro lado, en nidos con mas de una cria, el estradiol en estas etapas tempranas (10
a 50 dias) parece estar relacionado en mayor grado con el estrés que provocaria una situacion de
subordinacion que con la condicion de dominancia, hecho sorprendente si se supone que la
agresion esta regulada por el estradiol. Mas sorprendente ain es encontrar que las terceras crias
de nidadas de tres tienen niveles significativamente mayores de estradiol que las demas crias de
su misma nidada. Se podria pensar que la tercera cria, por estar subordinada a dos hermanos
mayores, deberia expresar conductas sumisas mas frecuentemente y, en general, presentar
menores niveles de la hormona

Parece ser entonces que no es el estradiol (ni ningune de los esteroides sexuales
analizados) el reponsable de las diferencias en agresividad entre crias dominantes y
subordinadas. Es dificil una interpretacion satisfactoria de estos resultados, ya que existe en
todos los grupos de crias una alta varianza en los niveles de estradiol. Esta varianza ha
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oscurecido probables diferencias que se podrian haber encontrado entre las crias dominantes y
subordinadas de las edades posteriores a los 25 dias, entre las cuales los niveles circulantes de
cstradiol aparentan ser iguales.

A pesar de la introduccion del sexo como factor adicional en los andlisis de varianza, no se
encontrd efecto estadistico alguno. Sin embargo, parece existir una tendencia de los niveles de
estradiol a ser mas altos en los machos, lo cual debe tomarse en cuenta al analizar los datos que
se obtengan en el futuro. Resultaria interesante comprobar la tendencia observada, ya que el
estradiol neonatal en aves parece ser reponsable de la demasculinizacion de las vias neuronales
responsables de la agresion y la conducta sexual adultas (Adkins-Regan, 1983). Aunque no
conocemos el periodo critico para la accién de esta hormona en la determinacion del sexo en el
bobo de patas azules, existe, aparentemente, una contradiccion, ya que el estradiol debiera
circular en niveles mas altos en las hembras.

Aparte del sexo, la razon de la varianza tan alta en los niveles de estradiol (que persiste
alin en el andlisis de tres factores) podria ser que existieran variaciones ciclicas en la secrecion
de esta hormona menores que la ventana de tiempo en la que se agruparon fas crias por edad, de
tal manera que en un mismo grupo de edad se tuvieran crias en diferentes etapas del ciclo de
secrecion de esta hormona.

En la tinica otra especie de aves en la que se han medido los niveles de hormonas
esteroides en una relacion de dominancia/subordinacion entre crias, la gran garza blanca
(Casmerodius albus), no existe una diferencia significativa en los niveles de estradiol entre crias
dominantes y subordinadas (Mock, comunicacion personal); de hecho, las tendencias observadas
son las mismas que en el presente estudio, lo cual apoya los resultados obtendios en las crias del
bobo de patas azules, en los que el estradiol no esta asociado con las diferencias en los niveles
de agresion entre crias dominantes y subordinadas.

Corticosterona.

Nuestra hipotesis predecia que los niveles de corticosterona serian mas altos en crias
subordinadas que en crias dominantes. No existen niveles significativamente mayores de esta
hormona en las segundas o terceras crias que en las primeras de ninguna nidada. Sin embargo,
los niveles de corticosterona tienden a ser mayores en las crias subordinadas, sobre todo en el
primer grupo de edad. De comprobar dicha tendencia, podriamos sugerir que la corticosterona
actuaria a etapas tempranas en el desarrollo de las crias, posiblemente muy cercanas al
establecimiento de la relacion de dominancia. Especulativamente, sugerimos que esta accion
seria de tipo organizacional, sobre los patrones de interaccion agonistica (por lo menos la
conducta sumisa) que las crias subordinadas expresan durante sus primeros tres meses de vida.
De esta manera, el entrenamiento de las crias subordinadas como perdedoras generalizadas
tendria el correlato endocrino que se propuso en la hipotesis.

Existe, por otro lado, una disminucién de los niveles de corticosterona con respecto a la
edad de las crias, sin importar su estatus o el tamafio de su nidada. Esta disminucién podria ser
parte de un programa de desarrollo ajeno a las diferencias conductuales observadas entre crias
dominantes y subordinadas, razén por la cual no influirian sobre los niveles de esta hormona el
estatus ni el tamafio de la nidada. Es conocido el efecto que los glucocorticoides en general
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tienen sobre el desarrollo temprano de tejidos neuronales (por ejemplo, ia retina de pollo;
Gorbman et al, 1983), y en este caso, por tratarse de yna especie relativamente altricial,
seguramente existen muchas estructuras neuronales cuyo desarrollo posteclosion podria estar
dirigido por la corticosterona.

En el otro estudio hormonal de una relacion de dominancia entre crias de aves, en la gran
garza blanca, (Casmerodius albus) Mock (comunicacion personal) obtuvo un resuitado similar:
los niveles de corticosterona entre crias dominantes y subordinadas no eran significativamente
diferentes, aunque se encontro la misma tendencia que la reportada en este trabajo. Estos
resultados, aunque no son definitivos, apoyan la propuesta de que la corticosterona esta
asociada con las diferencias en el grado de sumision entre las crias de un mismo nido.

La introduccion del sexo como factor en los anilisis de varianza realizados con los datos
de la corticosterona, aunque no resulté en diferencias significativas entre machos y hembras, si
mostrd que existen niveles aparentemente mayores en las hembras que en los machos, sobre
todo entre los 25 y los 35 dias de edad. Esto podria deberse a las diferencias en la tasa de
crecimiento entre sexos ya conocidas en esta especie (Drummond et al, 1991). De ser reales las
tendencias observadas, se podria investigar si es la corticosterona la responsable de las
diferencias sexuales en el desarrollo de esta especie, particularmente durante el periodo ya

mencionado.

Un problema reconocido en muchos trabajos sobre la corticosterona es el estrés por la
manipulacion que se infringe al individuo al tomar la muestra (e.g. Adkins-Regan et al, 1990); en
este estudio, las muestras se tomaron en un tiempo limite de manipulacion de cinco minutos, por
1o que es poco probable que se hayan provocado diferencias artificiales en los niveles de esta
hormona por la manipulacién, Aun asi, en las crias mas pequefias (grupo de 10-20 dias), las
muestras se tomaron en ocasiones dentro de un periodo de 7 minutos, por lo cual es posible que
los niveles normales de corticosterona en estas crias sean menores de lo que aparentan, y que las
diferencias significativas hayan sido obscurecidas por el procedimiento de muestreo.

Sigientes experimentos.

Por tratarse de la primera aproximacion a los mecanismos endocrinos subyacentes a la conducta
agresiva y sumisa en una relaciéon de dominancia en crias de aves, los resultados reportados en
este trabajo son preliminares, siendo necesarias mas determinaciones hormonales si se quiere
llegar a conclusiones relevantes.

Con respecto a los esteroides sexuales, es necesario averiguar si las gonadas de las crias
del bobo de patas azules son funcionales en las etapas en las que se estudiaron, ya que no
encontramos ningtn indicio de la asociacion de los esteroides sexuales con la conducta agresiva.
Aunque si encontramos niveles detectables de estradiol, su origen podria ser la glandula adrenal,
que se sabe tiene capacidad de secrecion de esteroides sexuales (Gorbman et al, 1983). Seria
interesante entonces "retar" a las gonadas con GnRH (hormona hipotalamica liberadora de las
gonadotropinas) y tomar muestras de sangre a diferentes tiempos después, para comprobar la
funcionalidad secretora de las gonadas. Con esto averiguariamos si las gonadas de estas crias
son capaces o no de secretar esteroides, especialmente en las crias Gnicas, en las que los niveles
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de estradiol son muy bajos, lo cual, como ya se dijo, podria deberse a una falta de estimulos
sociales. R

Ya se menciono en este trabajo la facil manipulacion a la que pucden someterse las crias
en los nidos, lo cual hace posible la creacion de diferentes situaciones experimentales. Existen
dos experimentos en los que la estabilidad de la relacion de dominancia entre las crias puede ser
alterada, con el fin de analizar los mecanismos subyacentes a la conducta agonistica en el
contexto de una relacion de dominancia no establecida. Es posible poner en un mismo nido dos
crias dominantes, las cuales se involucran en peleas mucho mas fuertes que lo normal, siendo
necesario incluso separarlas poco tiempo después para evitar que se lastimen (Drummond y
Osorno, en prensa). En este tipo de parejas experimentales, podrian intervenir los esteroides
sexuales, ya que en el contexto.de un relacion inestable, la testosterona o sus derivados podrian
estar relacionados con el aumento en la expresion de la conducta agresiva,

Otro tipo de pareja experimental es la que forman un subordinado grande y un dominante
pequefio; en estas, parece ser que el subordinado es capaz de detectar diferencias en tamafio a su
favor, por lo que sus niveles de agresion se elevan al existir la posibilidad de convertirse en
dominante. Es posible que en estos individuos exista un aumento en las concentraciones de
esteroides sexuales que estarian asociados con el aumento en sus niveles de agresion. Por otro
lado, de acuerdo con la Hipotesis del Reto (Wingfield et al, 1990), los esteroides sexuales
intervendran en la regulacion de la conducta agresiva cuando se presente un reto al estatus
privilegiado de un individuo dominante, por lo que es razonable suponer que, en situaciones en
las que una cria dominante vea amenazada su condicion de privilegio, los esteroides sexuales
reflejaran su esfuerzo por mantenerla, es decir, el aumento en sus niveles de agresion.

En relacion con la corticosterona, una forma de comprobar su efecto sobre la conducta
sumisa seria implantando crias muy jovenes con la hormona, reproduciendo un estado
fisiologico que corresponderia al estrés que producen los ataques de una cria mayor: en tal caso,
una conducta sumisa facilmente observable comprobaria definitivamente el efecto de la
corticosterona.

Seria de gran importancia, de comprobarse las tendencias encontradas en este trabajo,
preguntarse si los niveles de corticosterona se elevan en las crias subordinadas como respuesta
a la agresion de la cria dominante en las etapas tempranas, en las que recibir esta agresion
determina su conducta posterior; y en consecuencia, si estos niveles tempranos son importantes
para el entrenamiento agonistico de la cria subordinada. Esta respuesta fisiologica a la agresion
podria ser la base del condicionamiento que, segin sugieren Drummond y Osorno (en prensa),
ocurre en las crias subordinadas y termina en el entrenamiento de la cria subordinada como
perdedora generalizada. Es conocida la relacion que los glucocorticoides guardan con las
derrotas y con la determinacion de los encuentros subsecuentes (p.e. Leshner, 1981), por lo que
resulta logico suponer que la corticosterona seria la reponsable de la aparente castracion
psicologica que sufren las crias subordinadas una vez establecida la relacién de dominancia con
su hermano mayor. Es decir, que debido a los ataques de su hermane mayor y a la elevacion
subsecuente de sus niveles de corticosterona, las crias subordinadas han sido obligadas a
responder de manera sumisa en cualquier interaccién agonistica debido a su primera experiencia
como subordinadas. Una forma de responder a estas preguntas seria implantando crias muy
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jdvenes con corticosterona, y observando su conducta en diferentes contextos: como crias
Unicas, como crias mas grandes en un nido y como crias mas pequefias. De esta manera, si el
implante con corticosterona produce una conducta sumisa en cualquier contexto, podriamos
decir que es la razon préxima de la castracién psicoldgica en las crias del bobo de patas azules.

El efecto de la corticosterona podria ser, como ya se dijo, de tipo organizacional, y en tal
caso, se podrian observar conductas modificadas incluso en individuos adultos. El seguimiento
de individuos tanto subordinados como tratados con corticosterona en etapas tempranas de su
desarrollo podria ser de utilidad para determinar si una relaciéon de dominancia en etapas criticas
del desarrollo influye a largo plazo sobre la adaptacion de un individuo.

Debido a que los resultados del presente estudio generan mas preguntas que respuestas,
este trabajo debe formar parte de un estudio mucho mas aniplio dirigido a entender los
mecanismos hormonales que subyacen a la interaccion social entre las crias del bobo de patas
azules y a las consecuencias evolutivas que tienen estos mecanismos.
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Apéndice

Curva estindar promedio de estradiol.

Curva estdndar + intervalo
de confianza al 95 %

o~

0‘?.95 3.9 78 15.6 312 62.5 25 250 500
Dosis (pg/tubo)

Curva estdndar tipica de corticosterona.

Curva estandar + intervalo
de confianza al 95 %

oWw~w

7.8 156 3128 62.5 125 250 500 1000 2000
dosis (pg/tubo)
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