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INTRODUCCION

Competencia por recursos limitantes

En la naturaleza, es comun que entre animales se generen conflictos de intereses. Un conflicto
de intereses se origina cuando los objetivos de dos individuos se contraponen, ya sea porque
pretenden un mismo recurso limitante o porque al perseguir su objetivo un individuo limita el
alcance del otro (Riechert 1998; Preuschoft & van Schaik 2000). Si los recursos (alimento,
parejas, refugios, etc.) estan limitados en espacio, tiempo o suministro, un conflicto de

intereses puede resultar en competencia (Huntingford & Turner 1987).

Generalmente, los animales compiten de dos formas, acaparamiento y enfrentamiento
(Nicholson 1954). Estas formas de competencia dependen principalmente de la distribucion
espacial y temporal de los recursos (Weary & Fraser 2002). El acaparamiento se utiliza
cuando los recursos se encuentran muy dispersos, y por tanto es imposible que un individuo
los controle y defienda (Preuschoft & van Schaik 2000). En esta forma de competencia un
individuo puede competir contra el otro simplemente al comer mas rapido (Weary & Fraser
2002); esto implica que tiene mayor acceso al recurso por ser mas rapido y eficiente que su
competidor. Cuando los recursos se encuentran poco dispersos, es mas rentable la defensa
activa del recurso compitiendo con enfrentamiento (Grand & Grant 1994; Weary & Fraser
2002). Los animales que compiten bajo con enfrentamiento, pueden utilizar agresion, que
tiene la finalidad de producir un dafio fisico o utilizar conductas convencionales (despliegues
visuales, auditivos, olfatorios y vibratorios) que a menudo estan ritualizadas o esteriotipadas y

no son vejatorias (Riechert 1998; Weary & Fraser 2002).



Durante un enfrentamiento, los costos potenciales de utilizar agresion son altos, ya que
los animales pueden sufrir heridas, realizar un gasto energético considerable, aumentar su
conspicuidad y vulnerabilidad ante depredadores y sufrir de estrés (Huntingford & Turner
1987). Por tanto, los animales evalian, en relaciébn a si mismos, las asimetrias en
caracteristicas individuales, en motivacion y en el valor del recurso, para asi tomar la decision
de escalar la agresion o no durante un enfrentamiento (Riechert 1998; Weary & Fraser 2002).
Existe asimetria en el valor del recurso, cuando éste provee mas beneficios para un individuo
que para otro. Experiencia, tamafio, sexo y fuerza determinan la “capacidad para retener el
recurso” (Resourse Holding Power o RHP), que es una medida de la habilidad de pelea. En
muchos casos el peso es un componente importante del RHP (Archer 1988; Riechert 1998).
Las conductas convencionales, pueden proveer a los contrincantes una forma para evaluar las
asimetrias y los posibles riesgos o dafos fisicos que podrian sufrir al utilizar agresion; en
consecuencia, son utilizadas de manera mas frecuente que la agresion fisica (Preuschoft &
van Schaik 2000). La probabilidad de que los individuos utilicen agresion aumenta entre

menos marcadas sean las asimetrias entre contrincantes (Riechert 1998).

Sistemas de dominancia-subordinacion

Cuando un animal se enfrenta de forma recurrente con el mismo individuo, es comin que
ademas de que evaluen RHP relativos, también adopten algiin mecanismo mas o menos
estable para el control de la agresion y la resolucion del conflicto. Estos mecanismos tienen la
ventaja de que, ademas de reducir la probabilidad de que un conflicto escale, disminuyen los
costos de la competencia (Huntingford & Turner 1987; Preuschoft & van Schaik 2000;
Drummond 2000a). Uno de estos mecanismos es el establecimiento de relaciones de

dominancia-subordinacion. Los sistemas de dominancia-subordinacion son relaciones entre



dos individuos, caracterizadas por asimetrias agonisticas consistentes en el tiempo (Dewsbury
1982; Preuschoft & van Schaik 2000). El tinico modelo de competencia que puede dar origen
a un sistema de dominancia-subordinacion es el modelo de enfrentamiento (Huntingford &
Turner 1987; Preuschoft & van Schaik 2000). En algunas especies, cuando las relaciones de
dominancia-subordinacion se estan estableciendo, las interacciones agonisticas son agudas y
los enfrentamientos largos; posteriormente, la intensidad y el tiempo de enfrentamiento

decrecen y rara vez escalan (Preuschoft & van Schaik 2000; Drummond 2006).

Las relaciones de dominancia-subordinacién se pueden generar a través de cinco
mecanismos, que no son mutuamente excluyentes entre si. En el primero de ellos un
individuo prevalece sobre su contrincante por mayor RHP. Este mecanismo es llamado
habilidad desigual de pelea y es considerado el més costoso de todos. El segundo, identificado
como valoracion, ocurre cuando un individuo evalia el RHP relativo del otro contrincante y
esto determina la resolucion del conflicto (Drummond 2006). Cuando un individuo aprende
de su propia experiencia en derrotas o victorias y estd predispuesto a expresa sefiales de
subordinacion o dominancia, sin importar el contrincante con el que se enfrente, hablamos del
tercer mecanismo, llamado entrenamiento de perdedor o ganador (Bernstein 1981; Preuschoft
& van Schaik 2000; Drummond 2006). EI cuarto mecanismo, a diferencia del entrenamiento
de perdedor o ganador, requiere de reconocimiento individual. Es Ilamado relaciones
individuales aprendidas; entre dos individuos, cada uno aprende a responder con sefiales de
dominancia o subordinacién, con base en el resultado de encuentros previos entre ellos. De
forma tal, que un individuo puede aprender a responder de forma sumisa con algunos
miembros del grupo y de forma dominante con otros. La territorialidad, el quinto mecanismo,

ocurre cuando un individuo est4 dispuesto a defender agresivamente un sitio en particular y si



se encuentra en otro, esta dispuesto a ceder. (Bernstein 1981; Preuschoft & van Schaik 2000;

Drummond 2006).

Para que el sistema de dominancia-subordinacion haya podido evolucionar, tiene que
haber sido ventajoso en la adecuacién del dominante y del subordinado (Preuschoft & van
Schaik 2000). Los animales subordinados tienen menos beneficios pero incurren en menos
costos que los animales dominantes (Huntingford & Turner 1987; Archer 1988). Un individuo
subordinado se ahorra los costos de un enfrentamiento en el cual es probable que pierda y
puede ganar tolerancia del animal dominante al emitir sefiales de subordinacion (Preuschoft &
van Schaik 2000). Asimismo, los individuos subordinados pueden adoptar estrategias
alternativas para amortizar los costos de la subordinacion (Huntingford & Turner 1987; e.g.,
Dunbar 1995). Por otro lado, los individuos dominantes pueden sufrir estrés y perder

condicién corporal al defender su estatus (Huntingford & Turner 1987; Archer 1988).

En muchas especies las relaciones de dominancia-subordinacion afectan el acceso al
alimento; los individuos de mayor rango tienen prioridad de acceso al alimento u otro recurso
limitante (Appleby 1980; Huntingford & Turner 1987). Aunque los recursos no
necesariamente estan en disputa al momento de establecerse la dominancia (Huntingford &
Turner 1987). En hembras de macaco japonés (Macaca fuscata), se ha demostrado que en los
parches pequenos con alimento de mayor calidad se encuentran las hembras con mayor rango
de dominancia, y en los parches con alimento de menor calidad las hembras con menor rango

de dominancia (Saito 1996).

Cuando los animales viven en grupo, es probable que se establezcan relaciones de
dominancia-subordinacion. Al arreglo general de los individuos dominantes y subordinados

dentro de un grupo se conoce como jerarquia de dominancia. En este arreglo encontramos

4



individuos que dominan a todos, individuos que dominan a algunos y son dominados por
otros ¢ individuos que son dominados por todos (Martin & Bateson 2007). El concepto de
jerarquia de dominancia se origina con los estudios de Schjelderup-Ebbe (1922 citado por
Syme 1974; 1935 citado por Drummond 2006) en gallinas domésticas. El autor not6 que la
direccion de la agresion entre cualquier par de animales en un grupo era unidireccional y
estable. A partir de estas publicaciones, las jerarquias de dominancia han sido estudiadas en

diversas especies sociales de aves, mamiferos, peces, anfibios e invertebrados (Syme 1974).

Comunmente, las jerarquias de dominancia estan caracterizadas por tres propiedades
estructurales: estabilidad, transitividad y linealidad. Las jerarquias son estables cuando, entre
los individuos un grupo, es predecible el resultado de los enfrentamientos. Por otro lado,
hablamos de transitividad cuando entre tres individuos, el individuo A domina al individuo B,
el individuo B es dominante sobre el individuo C y a su vez, el individuo A domina a al
individuo C. Cuando todas las posibles relaciones triadicas de un grupo son transitivas, existe
una jerarquia lineal (Chase 1980; Boyd & Silk 1983). Otra caracteristica estructural de las
jerarquias de dominancia, que generalmente no es tomada en cuenta, es la pendiente o
gradiente de dominancia. El gradiente de dominancia mide el tamafio de las diferencias en el

grado de dominancia entre individuos de un grupo (Thierry 2000; de Vries et al. 2006).

Desarrollo de las relaciones de dominancia-subordinacion

Por un lado, los animales que nacen y se desarrollan en compafiia de uno o mas hermanos
suelen competir por los recursos limitantes (alimento, cuidado parental, entre otros), mas aun
porque suelen tener necesidades muy afines entre si (Mock & Parker 1998; Drummond 2006).
Por otro lado, los individuos que comparten el desarrollo temprano con hermanos pueden

tener algunas ventajas, estas pueden incluir el mantenimiento de temperaturas Optimas, un



desarrollo social adecuado y menor susceptibilidad ante depredadores (Hudson & Trillmich
2008). Adicionalmente, las crias suelen tener un coeficiente de relacion (r) de 0.5 entre
hermanos de padre y madre, y de 0.25 entre medios hermanos, lo cual quiere decir que la
probabilidad de que dos hermanos compartan un gen dado por ascendencia comun, es alta. De
esta forma, la adecuaciéon inclusiva de un hermano (adecuacidon directa mas adecuacion
indirecta) aumentara si otro hermano logra sobrevivir y reproducirse (Hamiltton 1964; Mock
& Parker 1998; Dugatkin 2004). Cuando los recursos son abundantes, prevaleceran las
ventajas de crecer con hermanos; cuando los recursos son escasos, la competencia serd mas
evidente y podria tener consecuencias fatales (Mock & Parker 1998). La competencia entre
hermanos, en la mayoria de las especies, es mediada por acaparamiento, solicitud,
enfrentamiento o una combinacion de ellos (Mock & Parker 1998; Drummond 2006). Para
amortizar los costos del enfrentamiento, incluyendo los costos indirectos a la adecuacion
inclusiva, es frecuente se establezcan relaciones de dominancia-subordinacion (Mock et al.

1998).

Los trabajos que han aportado las bases para el entendimiento de las relaciones entre
hermanos, se han realizado principalmente en aves. Por ejemplo, en el bobo de patas azules
(Sula nebouxii) el fratricidio es facultativo. Las crias de una nidada de dos 6 tres crias
eclosionan de manera asincronica (a intervalos de 4 dias), lo que genera una asimetria en
tamafio y madurez entre ellas (Drummond et al. 1986; Nelson 2005). Las crias de mayor
edad, generalmente asumen el papel de dominante, emitiendo agresiones; las crias que
eclosionan después toman el papel de sumisas, respondiendo con sumision a las agresiones y

casi nunca agrediendo (Drummond et al. 1986).



El interés por las relaciones entre hermanos en mamiferos ha ido en aumento, a pesar
de que son maés dificiles de estudiar que su contraparte en aves, ya que muchas especies son
nocturnas, o dan a luz en galerias subterrdneas (Mock & Parker 1998). Adicionalmente,
existen multiples diferencias entre las aves y los mamiferos, la principal de ellas es el modo
de alimentacion. Al parecer, durante la lactancia, las madres tienen pocas posibilidades de
hacer una distribucion diferencial de la leche entre las crias hermanas (Hudson & Trillmich
2008). Las crias hermanas en mamiferos compiten de diferentes formas en el contexto de
amamantamiento. Las crias de cerdo doméstico (Sus scrofa domestica) desarrollan propiedad
de tetas, algo similar a la territorialidad, durante los primeros dias de vida. Cada cria se
adhiere a una teta, de la cual se amamantara consistentemente en cada evento de
amamantamiento, hasta el destete que ocurre aproximadamente a las 17 semanas de edad. En
otras especies de mamiferos, como en el conejo doméstico (Oryctolagus cuniculus; Bautista
et al. 2005) y el cuyo (Cavia aperea f. porcellus; Fey & Trillmich 2008), las crias utilizan el

acaparamiento para competir por leche.

En carnivoros, durante el periodo de destete la madre comienza a traer alimento sélido
a sus crias. Si el alimento es limitado, la competencia entre las crias hermanas podria
agudizarse y seria probable que se generaran relaciones de dominancia-subordinacion. En
canidos, durante el periodo de destete, los roles de dominante y subordinado son dados
inicialmente por asimetrias en RPH (Drummond 2006). Se ha descrito que en el periodo de
destete, las crias de zorro rojo (Vulpes vulpes) comienzan a pelear vigorosamente y la
agresion ocasionalmente puede ser fatal para alguna de las crias. Estos encuentros son
interpretados como interacciones para establecer una jerarquia de dominancia estricta.

Cuando la jerarquia se estd estableciendo, los encuentros suelen ser mas intensos; unos



cuantos dias después, cuando ya estd establecida la dominancia, la agresion decrece. El
miembro mas grande de la camada, ya sea hembra o macho, se convierte usualmente en la

cria dominante (Henry 1986).

El gato doméstico como modelo

El gato doméstico presenta un excelente modelo para evaluar las relaciones de dominancia-
subordinacion, entre hermanos de la misma camada, durante el periodo de destete, ya que es
un mamifero que se puede mantener y manejar con facilidad en condiciones seminaturales
(Ewer 1959; 1961; Hudson et al. 2009; Raihani et al. 2009). Es posible manejar y
experimentar con las madres y crias, generando molestas y disturbios minimos en la conducta
y sin afectar la relacion madre-cria (Hudson et al. 2009; Raihani et al. 2009). El gato se puede
encontrar en casi cualquier lugar del mundo, es decir que un seguimiento del presente estudio
podria llevarse a cabo. Particularmente, el gato es un carnivoro politoca; nacen entre 1 y 10
crias por camada, y al momento de destete estan armados con garras y dientes. Es factible su

observacion y manejo durante este periodo.

Desarrollo

Al nacer, las crias de gato doméstico pesan entre 80 y 110 gramos. Son altriciales, nacen con
los ojos cerrados y con el sentido del gusto poco desarrollado, pero el sentido del tacto ya se
encuentra maduro y son capaces de seguir gradientes de temperatura (Bateson 2000).
Inmediatamente después del nacimiento, las crias emiten conducta de busqueda, durante la
cual las crias mantienen el hocico pegado al vientre de la madre y se mueven alrededor de ella
haciendo pequefios movimientos de lado a lado con la cabeza (Ewer 1961; Rosenblatt 1972).

Las crias utilizan claves olfatorias innatas y aprendidas postnatalmente para ubicar los



pezones y mamar. Cuando la cara de una cria entra en contacto con la zona sin pelo alrededor

del pezon, detiene la busqueda, se sujeta del pezon y comienza a mamar (Raihani et al. 2009).

La dindmica entre la madre y las crias se va modificando a medida que las crias se
desarrollan. Cuando las crias son recién nacidas y hasta los 20 dias de edad, las madres inician
los eventos de amamantamiento, acercandose a las crias y emitiendo llamados. Durante estos
eventos, las crias comienzan a mamar del pezon, ronronean y pisotean el vientre de la madre,
este pisoteo parece estimular de la eyeccion de leche. Las crias establecen gradualmente una
propiedad de tetas (Ewer 1959; Hudson et al. 2009); cada cria se amamanta de uno 6 dos
pezones en particular, siendo los pezones posteriores los preferidos. No hay evidencias de que
existan pezones de mayor o menor calidad y no se ha detectado que alguna caracteristica
individual determine que alguna cria sea mas exitosa obteniendo los pezones posteriores
(Hudson el al. 2009). Del nacimiento a los 28 dias de edad, durante el amamantamiento, las
crias pelean intensamente. Al no encontrarse diferencias en la calidad entre pezones, Hudson
et al. (2009) plantean que las agresiones pueden deberse a que las crias interfieren entre si al

tratar de encontrar su pezon y las agresiones estan dirigidas a remover el obstaculo.

Entre los 20 y los 30 dias de edad, tanto las crias como las madres inician los eventos
de amamantamiento. A partir de los 30 dias de edad son las crias las que solicitan y buscan
ser amamantadas; las madres comienzan evitar amamantar a sus crias y algunas veces las
rechazan utilizando agresion. Durante el periodo de destete, las madres comienzan a traer
presas a las crias. Al comienzo del periodo de destete, las crias ya tienen el sentido del olfato
y oido maduros, regulan su propia temperatura, tienen todos los dientes de leche y ya corren

(Bateson 2000).



Estructura social del gato adulto

El gato doméstico se puede encontrar en una diversidad de habitats incluyendo el campo y la
ciudad, feralizado o viviendo en hogar humano (Macdonald et al. 2000). La densidad
poblacional del gato puede ir de 1 a 2000 individuos por km” (Natoli 1985; citado por Natoli
& de Vito 1991). El ambito hogarefio varia entre 0.3 y 170 ha, para hembras y entre 0.7 y 620
ha, para machos. La densidad poblacional y el ambito hogarefio pueden estar mayormente
determinados por la distribucion y abundancia de los recursos, y en machos la disponibilidad

de parejas puede ser particularmente importante (Braastad & Bakken 2002).

Cuando los gatos viven en grupo, las hembras adultas, frecuentemente emparentadas
entre si, y sus crias, que pueden pertenecer a diferentes generaciones, forman grupos
medulares (Natoli & de Vito 1991). Las hembras crian de manera comunal en algunas
ocasiones (Macdonald & Apps 1978; citado por Macdonald et al. 2000). Los machos pueden
estar asociados a uno o mas grupos de hembras, y entre machos, los territorios pueden estar

traslapados considerablemente (Braastad & Bakken 2002).

Los adultos establecen jerarquias de dominancia lineales a través de interacciones
agonisticas (Cole & Shafer 1966; de Boer 1977; Natoli & de Vito 1991; van den Bos y de
Cock Buning 1994; Feldman 1994). Estas relaciones son independientes del hambre y del
contexto de alimentacion (Cole & Shafer 1966), en ausencia de competencia por recursos los
machos suelen tener rangos de dominancia mas altos que hembras (Natoli et al. 2001). Sin
embargo, las hembras incrementan su rango de dominancia, sobre machos, en el contexto de

competencia por alimento (Bonanni et al. 2007).
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Objetivo

Dada la poca informacion disponible sobre las relaciones entre gatos hermanos durante el
periodo de destete y la evidencia de una jerarquia de dominancia lineal en los gatos adultos,
mi objetivo fue caracterizar el posible desarrollo de relaciones de dominancia-subordinacion
durante el periodo de destete. Se estimuld la expresion de conducta agonistica exponiendo

crias con hambre a una fuete de alimento concentrado en espacio.
Se plantearon las siguientes predicciones:

1.  Las crias muestran conducta agonistica en una situaciéon de competencia
por alimento solido.
2. Se establece dominancia entre cada par de hermanos a través de

agonismo, luego se mantiene a través de agonismo menos intenso (Figura 1).

Nivel de agonismo

Aumento de edad

Figura 1. Desarrollo hipotético del nivel de agonismo entre pares de hermanos en una situacion de

competencia por alimento.

3. Entre dos hermanos, la de mayor peso suele ser la dominante.
. Por lo tanto la cria mas pesada expresa menos conducta sumisa y mas

conducta agresiva que la de menor peso.

4. La dominancia entre dos hermanos confiere prioridad en acceso al
alimento.
. Cuando el alimento es concentrado en espacio, la cria dominante:

1



accede primero al recurso
pasa mas tiempo alimentandose

ingiere mas alimento
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METODOS

Sujetos

Entre septiembre del 2008 y mayo del 2009, se observaron cinco camadas (n=26 crias; 8
hembras y 18 machos) provenientes de tres hembras de gato doméstico, con un tamafo de
camada de 5.2+0.4 crias (media = error estandar; rango=4-6 crias). Las hembras fueron
mantenidas en una casa de la cual podian entrar y salir libremente. Se alimentaron ad libitum
con croquetas y alimento blando Whiskas® de diversos sabores. Contaron con agua fresca y

areneros de manera permanente.

Entre el nacimiento y la primera semana de vida, las crias de cada camada fueron
marcadas con un punto de violeta de genciana si eran de color claro y con un punto de pintura
blanca si eran de color oscuro, sobre la cabeza, espalda, nuca, hombros o cola, se determino el
sexo, mediante la observacion de los genitales externos, y el peso con 0.1g de exactitud. La
marcacion con tintes no afecta la conducta de las crias ni de las madres, ni el desarrollo de las

crias (Hudson et al. 2009).

Durante los primeros 34 dias de edad, cada camada se mantuvo dentro de una
habitacion ventilada y con fotoperiodo natural, donde la madre podia entrar y salir sin
restricciones. A partir de la sexta semana de edad, se les traslad6 a otra habitacion de 9.8 m?
(3.70%x2.65 m) también ventilada, con fotoperiodo natural y acceso libre de la madre. La
habitacion contd con rampas y repisas y un tapete plastico de 1.50x1.20 m. Entre los 35 y 66
dias de edad las camadas habitaron permanentemente en la segunda habitacion, donde se

realizaron los experimentos para no someter a las crias al estrés de un ambiente desconocido.
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Entre los 30 y 35 dias de edad, se introdujeron sélidos en la alimentacion de las crias
con croquetas Whiskas® ad libitum. Ademas, se les suministro diariamente una lata de
alimento blando Whiskas® de pollo y atun. Asimismo, contaron permanentemente con agua,

leche y un arenero.

Una vez terminado el periodo experimental de cada camada (66 dias de edad), todas

las crias fueron dadas en adopcion.

Procedimiento experimental

Durante el periodo de destete, entre los dias 35 y 66 de edad, se practicaron dos experimentos
a cada camada. Se considerd el inicio del periodo de destete a partir del dia 35 de edad ya que
Ewer (1968) reporta que a esta edad las madres comienzan a traer presas a las crias. En los
dos experimentos, se estimuld la motivacion de las crias al privarlas de alimento y leche
materna por un periodo prolongado, y se incitd la expresion de la conducta agonistica al
exponerlas a una fuente de alimento concentrado en espacio. En el primer experimento, se
formaron tres diadas de cada camada y se observd una diada por vez. En el segundo, se
observaron a todas las crias de una misma camada al mismo tiempo. Las situaciones
experimentales en las que se generan encuentros de pares o diadas, proporcionan medidas mas
precisa, facilitan la observacion y registro de conductas, adicionalmente, se genera una
situaciéon de competencia menos compleja. Por otro lado, las situaciones experimentales
donde se prueba a todo un grupo social junto, proporcionan una medida en condiciones mas

naturales que se aproximaran mejor a los modelos reales (Dewsbury 1982).

Experimento Diadas

Se expuso a cada diada a un plato ajustado con alimento so6lido, con el fin de provocar

competencia. El plato ajustado fue un recipiente circular (10 cm de diametro y 3 cm de
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profundidad) con una tapa que solo permitia que una cria se alimentara a la vez (Bonanni et

al. 2007; Figura 1).

A la edad de 34 dias, se seleccionaron tres crias de cada camada: la de mayor peso, la
de menor peso y la de peso intermedio (cria cuya diferencia de peso con la cria de mayor peso
fuera mas cercana a la diferencia de peso con la cria de menor peso), sin tomar en cuenta el
sexo, generandose de tal forma tres diadas: la de mayor peso con la de peso intermedio, la de

mayor peso con la de menor peso y la de peso intermedio con la de menor peso (Apéndice I).

Todas las crias de la camada fueron privadas de alimento sélido y leche materna por
9.9140.25 hr antes de cada prueba. Las pruebas se aplicaron entre las 8:30 y 10:30 hr. Quince
minutos antes de cada prueba, el tapete plastico y el plato ajustado se limpiaron con algodon y
alcohol para eliminar posibles rastros quimicos de pruebas anteriores, las crias fueron puestas
dentro de una jaula fuera del cuarto de experimentacion, y se extrajeron del cuarto el arenero

y el recipiente con agua.

Siete minutos previos al inicio de la prueba, el plato ajustado fue fijado al tapete
pléstico y se le colocaron dentro 100g de alimento blando de pollo Whiskas® y se pesaron los
dos sujetos con una bascula de un gramo de resolucion. La prueba se inicid en el momento en
que se coloco a las crias juntas a una distancia de 60 cm del plato ajustado. Cada prueba tuvo
una duracion de 10 min y fue grabada, a una distancia de 2 m, con una cdmara SONY® DCR
CR 200 montada en un tripode de 1.20 m de altura. Al final, los dos sujetos fueron pesados

nuevamente.

Cada diada, de cada camada, se probd en cada uno de cuatro periodos de edad (35-42
dias, 43-50 dias, 51-58 dias y 59-66 dias). Dentro de cada periodo de edad, las pruebas se

aplicaron en el primer, tercer y quinto dia, realizando una sola prueba por dia.
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Figura 1. Plato ajustado que permite el acceso a solo una cria a la vez.

Experimento Camada Completa

Antes de cada prueba se privo de alimento sélido y de leche materna a todas las crias de la

camada por un periodo de 9.91+0.25 hr. Las pruebas se aplicaron entre las 8:30 y las 10:30 hr.

Veinticinco minutos antes de cada prueba se coloco a todas las crias de la camada en
una jaula fuera de la habitacion de experimentacion, se sacaron de la habitacion el arenero y
el recipiente con agua, y se limpiaron, con algodon y alcohol, el plato ajustado y el tapete
pléstico. Quince minutos antes de la prueba se fij6 el plato ajustado al tapete plastico y se
colocaron 100gr de alimento blando de pollo Whiskas® dentro de él. Luego, se pesaron todas
las crias de la camada y se colocaron juntas a 60 cm del plato ajustado, dando asi inicio a la

prueba. Al final de la prueba todas las crias fueron pesadas nuevamente.

Las pruebas tuvieron una duracion de 15 minutos y fueron grabadas a una distancia de
2 m, con una camara SONY® DCR CR 200 montada en un tripode de 1.20 m de altura. Se

aplico una prueba a los 41, 49, 57 y 65 dias de edad de cada camada.
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Registro de la conducta

Simultdneamente a la observacion de los videos, se realiz6 el registro cuantitativo de las
conductas utilizando el programa EthoLog 2.2 (Ottoni 2000). Este programa permite la
transcripcion de conductas directamente en la computadora, registrando la duracion (estados)
o la frecuencia (eventos) de cada una de ellas (Gutiérrez et al. 2003). La observacion de los
videos se realizd con el programa Picture Motion Browser 2.06.13151 (Sony Corporation

2006).

Dentro de un radio de 1 m de distancia del plato ajustado, identificando el actor y el
receptor de cada conducta, se contabilizaron las frecuencias de empujones (impulso dado con
la cabeza y/o tronco que tiende a mover a otra cria; Figura 2 a y b), zarpazos (golpe que una
cria efectia sobre otra con alguna de sus patas delanteras; Bradshaw & Cameron-Beaumont
2000; Figura 3), vocalizaciones (sonidos emitidos con la boca abierta la cual permanece asi o
se cierra gradualmente; Brown et al. 1978), mordidas (fuerza que una cria ejerce con la boca
clavando sus dientes en otra) y desplazamientos (interrupcion de la alimentacion después de
recibir agresion; Bonanni et al. 2007; Figura 2c). Para cada cria se registrd, en segundos, la
latencia del primer contacto del hocico con el plato ajustado y la duracion de la alimentacion
acumulada, y adicionalmente se estimo la ingesta de alimento (g) como el aumento de peso

durante la prueba.
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b)

¢)
Figura 2. a) y b) Empujon efectuado con la cabeza por la cria de la izquierda hacia la cria

de la derecha, la cual se encuentra alimentandose. ¢) Desplazamiento de la cria de la

derecha como respuesta a un empujon.

Figura 3. Zarpazo de una cria a otra.
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Analisis de datos

Para los céalculos de estadistica descriptiva y los graficos se empled el paquete Excel de
Microsoft Office ®. Las pruebas de normalidad, correlaciones, regresiones y pruebas no
paramétricas se aplicaron con en el paquete estadistico SPSS 15.0 (SPSS, Inc., Chicago,
Ilinois, U.S.A.) y los analisis multivariados se realizaron con el programa R (R Development

Core Team, Version 2.10.1).

Se utilizaron Modelos Lineales Generalizados Mixtos (GLMM por sus siglas en
inglés), que permiten la inclusion de términos fijos y términos aleatorios, con medidas
repetidas de individuos, camadas o diadas, aplicando el método de maxima verosimilitud. Se
inicié con un modelo saturado que contenia todas las variables independientes de interés y sus
interacciones de segundo nivel. Se utilizaron pruebas de eliminacion para remover las
interacciones no significativas y después los términos no significativos, hasta obtener el
modelo minimo adecuado. Las pruebas de eliminacion evaluan los cambios, en el cociente de
verosimilitud (Coc. V.), entre un primer modelo y un segundo modelo resultante de la
remocion de uno de los términos del primer modelo. El modelo minimo adecuado, es el que
contiene los términos que no pueden ser removidos sin que se genere un incremento
significativo en el cociente de verosimilitud (Crawley 2007). Para cada factor o interaccion
retenidos se reporta la probabilidad obtenida en las pruebas de eliminacién. Las pruebas
estadisticas fueron de dos colas con nivel de significancia de 0.05; en la estadistica descriptiva

se reporta mediaterror estandar.

Experimento Diadas

La frecuencia de sumision de cada cria en cada prueba, fue la frecuencia con la que fue

desplazado, mientras que la frecuencia de agresion de cada cria en cada prueba, fue la suma de
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las frecuencias de las categorias agonisticas agresivas (empujones, vocalizaciones, zarpazos y
mordidas). La proporcion de sumision y la proporcion de agresion fueron la frecuencia de
sumision o de agresion, respectivamente, que emitidé cada cria, entre la sumision o agresion

total, respectivamente, de las dos crias dentro de la prueba.

Dentro de cada diada identifiqué como cria subordinada a la que en la ultima prueba
tuvo mayor proporcion de sumision que su hermano. La cria dominante fue la cria que en la
ultima prueba tuvo mayor proporcion de agresion que su hermano. Ya que se espera que las
relaciones de dominancia-subordinacion se encuentren establecidas en la ultima prueba.
Ninguna cria subordinada fue dominante y por tanto, dentro de cada diada una cria fue

subordinada y la otra fue dominante.

La prueba Kolmogorov-Smirnof, aplicada a todas las variables dependientes
analizadas, demostré que la frecuencia de sumision, frecuencia de agresion y latencia
difirieron de manera significativa de una distribucién normal, por lo que se normalizaron

aplicando la transformacion raiz cuadrada (Martin & Bateson 2007).

Para determinar si una relacion de dominancia-subordinacion emerge progresivamente
de los 35 a los 63 dias de edad, se incluy6 la proporcion de sumision emitida por cada cria
subordinada, en cada una de sus cuatro pruebas en un Modelo Lineal Generalizado Mixto, que
incluyo edad como variable independiente y diada anidada en camada como factor aleatorio.
De la misma forma se analizd el desarrollo de relaciones de dominancia-subordinacion
utilizando la proporcion de agresion emitida por la cria dominante. Para analizar si la cria mas
pesada de su diada toma el papel de dominante y la cria mas ligera toma el de subordinada, y
para detectar cambios en las frecuencias de sumision y de agresion con la edad, se utilizaron

Modelos Lineales Generalizados Mixtos independientes para la frecuencia de sumision y la
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frecuencia de agresion. En cada modelo incluimos los términos fijos edad, estatus de
dominancia (1=si la cria fue dominante o 2=si la cria fue subordinada) y peso relativo (1=si la
cria fue la mas pesada de la diada o 2=si la cria fue la mas ligera de su diada) y como factor
aleatorio a la diada anidada en la camada. Utilic¢ Modelos Lineales Generalizados Mixtos
para analizar si las crias dominantes tenian prioridad de acceso al alimento sobre las crias
subordinadas. Inclui en tres modelos independientes a las variables ingesta, tiempo de
alimentacion y la latencia del primer contacto. En cada modelo se introdujeron como variables
independientes a la edad y al estatus de dominancia. Cémo efecto aleatorio se considero a la
diada anidada en la camada. En ninguno de los modelos anteriores se pudo considerar la
variable independiente sexo, ya que la proporcion de hembras en las camadas, fue muy baja

(0.27+0.04 hembras, n=5 camadas; Apéndice I).

Experimento Camada Completa

Para cada una de las pruebas de Camada Completa se elaboraron dos matrices sociométricas,
considerando las interacciones de todos los posibles pares de individuos del grupo. Una de las
matrices sociométricas considero la frecuencia de desplazamientos y la otra las frecuencias de
las categorias agonisticas agresivas sumadas (empujones, vocalizaciones, zarpazos y
mordidas); en las matrices, los renglones correspondieron los individuos emisores de la
conducta y las columnas a los receptores. A partir de cada matriz de desplazamientos se
calcul6 el indice de subordinacion (IS), y a partir de cada matriz de agresiones se calcul6 el
indice de dominancia (ID). Los indices se elaboraron con base en la puntuacion normalizada
de David (nDs; de Vries et al. 2006), que es una forma de medir el gradiente de dominancia.
Esta medida calcula el éxito total de un individuo dentro de un grupo a partir de una matriz de

dominancia basada en encuentros agonisticos (Gammell et al. 2003; de Vries et al. 2006). La
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puntuacion normalizada de David se basa en una suma no ponderada y en una suma
ponderada del éxito total de un individuo, proporcional al éxito de cada uno de los otros
individuos del grupo, combinadas con las sumas ponderadas y no ponderadas de los fracasos,
en esta puntuacion se considera el poder relativo de los otros individuos del grupo. Cuando
las diferencias entre individuos son amplias la jerarquia de dominancia es precipitosa, por el
contrario, cuando las diferencias son pequenas, la jerarquia de dominancia es llana (de Vries
et al. 2006; Apéndice II). Asimismo, utilizando las matrices sociométricas, se calcularon las
frecuencias de agresion y sumision de cada posible par de crias de cada camada, en cada

prueba, como la suma de la agresion o de la sumision de las dos crias.

La prueba Kolmogorov-Smirnof, aplicada a todas las variables dependientes
analizadas, demostré que las variables frecuencia de agresion, frecuencia de sumision, ingesta
y tiempo de alimentacion difirieron de manera significativa de una distribucion normal, por lo

que se normalizaron aplicando la transformacion raiz cuadrada (Martin & Bateson 2007).

Para determinar si las relaciones de dominancia-subordinacion, dentro de cada camada
se consolidaban progresivamente, para cada una de las cinco camadas se calculo la coeficiente
de correlacion de Pearson entre el indice de subordinacion de cada cria a la cuarta edad, con
su indice de subordinacion de cada una de las tres primeras edades. Se usé una prueba
Friedman para saber si los coeficientes de correlacion de las cinco camadas aumentaban con
la edad. Las probabilidades de los coeficientes no fueron contabilizadas para el analisis. De la

misma forma, se analizé el indice de dominancia.

Para analizar la magnitud de las diferencias en los grados de subordinacion y
dominancia entre crias de una misma camada y determinar si las diferencias aumentaron con

la edad, se evaluaron los gradientes de subordinacion y dominancia. Para generar el gradiente
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de subordinacidn, se asignd un rango de subordinacion a cada cria en cada prueba, es decir, a
la cria con mayor indice de subordinacidén en una prueba dada se le asigné el rango uno y asi
sucesivamente hasta llegar a la cria con menor indice de subordinacion. El gradiente de
subordinacion fue el valor del coeficiente de regresion (B) de la regresion lineal, entre el
indice de subordinacion y el rango de subordinacion de una misma prueba. A los gradientes
de subordinacion de las cinco camadas se les aplicd una prueba de Friedman contrastando las

cuatro edades. De la misma manera, se analiz6 el gradiente de dominancia.

Para detectar cambios en las frecuencias de sumision y de agresion en cada diada con
la edad, se utilizaron dos Modelos Lineales Generalizados Mixtos. Las camadas 1, 2, 3,4y 5
tuvieron 10, 15, 10, 15 y 6 diadas, respectivamente. El efecto aleatorio fue la identidad de la
diada anidada en la identidad de la camada. Para investigar el efecto del peso relativo de las
crias sobre el grado de subordinacion y el grado de dominancia, se utilizaron dos Modelos
Lineales Generalizados Mixtos, uno con la variable dependiente indice de subordinacion y
otro con la variable dependiente indice de dominancia. En los dos modelos se introdujeron el
peso y la edad de cada cria en cada prueba como efectos fijos. La identidad de la cria, anidada
en la identidad de la camada, fue la variable aleatoria. Investigué si la subordinacion limita el
acceso al alimento analizando ingesta, tiempo de alimentacidn y latencia del primer contacto
con Modelos Lineales Generalizados Mixtos. En cada uno de esos modelos se incluyeron los
términos fijos indice de subordinacién y edad, se consider6 como término aleatorio la
identidad de la cria anidada en la identidad de la camada. De la misma manera analicé los
efectos de la dominancia sobre las mismas tres variables dependientes. La wvariable
dependiente sexo no pudo ser considerada en los andlisis anteriores dado que la proporcion de

hembras, dentro de cada camada, fue muy baja (Apéndice I).
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Comparacion entre los experimentos Diadas y Camada Completa

Utilizando las matrices sociométricas elaboradas para el andlisis de Camada Completa,
seleccioné, exclusivamente, las interacciones agonisticas entre las crias que fueron probadas
en el experimento Diadas. En cada camada, a partir de estos datos y siguiendo la metodologia
de Diadas, calculé la proporcidon de sumision y la proporcion de agresion para cada una de las
tres diadas a cada una de las cuatro edades. Se aplicod la prueba Kolmogorov-Smirnof a las
variables proporcion de sumision y proporcion de agresion del experimento Camada
Completa. Asi como ocurrid en el experimento Diadas, ninguna difirié significativamente de

una distribucidén normal.

Para poder hacer una comparacion de las mismas diadas entre los dos experimentos,
para Camada Completa, reconoci en cada diada a las crias que fueron identificadas, en el
experimento Diadas, como crias dominantes o subordinadas de su diada. Se incluy6 la
proporcion de sumision emitida por cada cria subordinada, en cada una de sus cuatro pruebas
de Diadas y en cada una de sus cuatro pruebas de Camada Completa, en un Modelo Lineal
Generalizado Mixto que incluyé edad, experimento (1=Diadas o 2=Camada Completa) y la
interaccion entre edad y experimento como variables independientes y la identidad de la diada
anidada en la identidad de la camada, como factor aleatorio. De la misma forma analiz6 la
proporcion de agresion emitida por cada cria dominante en cada una de sus cuatro pruebas de

Diadas y en cada una de sus cuatro pruebas de Camada Completa.
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RESULTADOS

Expresion de agonismo en los dos experimentos

Al comenzar cada prueba de Diadas o de Camada Completa, las crias se aproximaban
simultdneamente al recipiente con alimento, y alguna de las crias comenzaba a alimentarse.
En el experimento Camada Completa, algunas crias se dispersaban y comenzaban a emitir
juego social, mientras que las crias que permanecian cerca de la fuente de alimento, se
disputaban el recurso hasta que algunas crias desistian y una permanecia comiendo. En el
experimento Diadas, generalmente las dos crias se disputaban el recurso, hasta que alguna de

ellas cedia o hasta que transcurria el tiempo de la prueba.

El empujon fue la conducta agresiva mas comun: en el experimento Diadas todas las
15 diadas realizaron al menos un empujon, éstos se emitieron con frecuencia de 5.48+0.48
empujones por cria/prueba. En el experimento de Camada Completa, el 88% de las 26 crias

emiti6 al menos un empujon, y tuvo frecuencia de 1.92+0.15 empujones por cria/prueba.

Una conducta muy difundida fue el desplazamiento: fue emitida por todas las 15
diadas, con frecuencia por cria/prueba de 2.53+0.23. El 88% de las 26 crias emitieron
desplazamientos en el experimento Camada Completa, con frecuencia de 0.58+0.06

desplazamientos por cria/prueba.

Los zarpazos fueron emitidos por el 80% de las 15 diadas, en el experimento Diadas y
61% de las 26 crias en el experimento Camada Completa. Registrandose con frecuencia de
0.7£0.25 y 0.40+0.08 zarpazos por cria/prueba, respectivamente. El1 60% de las 15 diadas, en

el experimento Diadas y el 53% de las 26 crias en el experimento Camada completa, emitio
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vocalizaciones en al menos una de sus pruebas. Emitiéndose con frecuencia de 0.94+0.17 y
0.17+0.04 vocalizaciones por cria/prueba, respectivamente. En el experimento Diadas, el 20%
de las 15 diadas emitieron mordidas en al menos una de sus cuatro pruebas, con frecuencia de
0.06+0.03 mordidas por cria/prueba. En el experimento Camada Completa, ninguna cria

efectud mordidas.

Experimento Diadas

Relaciones de dominancia-subordinacion

La proporcion de sumision emitida por las crias subordinadas aument6 de manera gradual
entre el primer y tercer periodo de edad (p<0.00; Cuadro 1; Figura 4a), incrementando de
manera significativa, del primer al cuarto periodo de edad (prueba de Tukey: p=0.03). La
proporcion de agresiones emitidas por las crias dominantes, aument6 a través de los cuatro
periodos (p<0.00; Cuadro 1; Figura 4b), con una diferencia significativa entre el primer y

cuarto periodo de edad (p=0.02), en tanto que entre las demas edades no hubieron diferencias.

Cuadro 1. GLMMSs de la proporcion de sumision de las quince crias subordinadas y de la

proporcion de agresion de las quince crias dominantes.

Proporcion de Sumision Proporcion de Agresion
Variables gl Coc. V. P Coc. V. P
Modelo Edad 4 9.46 0.00%** 8.66 0.00%**

inicial

*#*%p<0.001, gl=grados de libertad, Coc. V.=cociente de verosimilitud. Diada, anidada en camada, fue considerado como
efecto aleatorio. Los coeficientes de las variables del modelo final se pueden consultar en el Apéndice I11.
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Figura 4. Desarrollo, entre 35 y 63 dias de edad, de la proporcion de agonismo. (a)
Proporcion de sumision emitida a cada edad por la cria subordinada (n=15 diadas) y (b)
Proporcion de agresion emitida a cada edad por la cria dominante (n=15 diadas).
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Peso relativo y dominancia-subordinacion.

En las 5 camadas, las crias de mayor peso fueron en promedio 8.08+1.92% mas pesadas que
las crias de peso intermedio y 22.714+2.60% mas pesadas que las crias de menor peso,
mientras que las crias de peso intermedio fueron 12.524+2.07% mas pesadas que las crias de
menor peso. En cuatro camadas, la direccion en las diferencias de peso de las crias de cada
diada se mantuvo estable a lo largo de los experimentos. Sin embargo, en la quinta camada, a
partir de la edad de 47 dias la cria de peso intermedio sobrepas6 en peso a la cria de mayor

peso.

El peso relativo no afect6d la sumision. La sumision fue afectad por la edad (p<0.00),
aumentando 85% del primer al tercer periodo de edad y 140% del primer al cuarto periodo de
edad (Cuadro 2; Figura 5a). Asimismo, el estatus de dominancia afectd significativamente a la
sumision (p<0.01); las crias dominantes se sometieron 21% menos que las crias subordinadas.

No hubo interaccion entre la edad y el peso relativo, ni entre la edad y estatus de dominancia.

La agresion no fue afectada por el peso relativo o por el estatus de dominancia, pero
aumento con la edad (p<0.01), incrementando 77% del primer al cuarto periodo de edad

(Cuadro 2; Figura 5b). No se detectaron interacciones significativas.
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Cuadro 2. GLMMs de la frecuencia de sumision y de la frecuencia de agresion en 15 diadas.

Sumision Agresion
Variables gl Coc.V. P gl Coc. V. P

Modelo  Edad 6 14.57 0.00%** 6 6.06 0.01%*
inicial Peso 6 0.17 0.68 6 2.66 0.14

Estatus 6 5.21 0.02* 6 1.83 0.18

Edad: peso 9 0.21 0.65 9 0.00 0.98

Edad: estatus 9 2.27 0.13 9 0.13 0.72

Peso: estatus 9 0.47 0.49 9 1.73 0.19
Modelo  Edad 5 19.54 0.00%** 5 6.07 0.01%*
final Estatus 5 6.39 0.01**

* p<0.05, ** p<0.01, ***p<0.001, gl=grados de libertad, Coc. V.=cociente de verosimilitud. Diada, anidada en camada, fue
considerado como efecto aleatorio. Los coeficientes de las variables del modelo final se pueden consultar en el Apéndice I11.
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b)

Figura 5. Desarrollo de la sumision y de la agresion en 15 diadas, a lo largo del
periodo experimental (35 a 63 dias de edad) 4 crias mas pesadas de su diada y
0 crias menos pesadas de su diada.
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Dominancia-subordinacion y acceso al alimento

El analisis sobre la ingesta, arroj6 una interaccion significativa entre la edad y estatus de
dominancia (p=0.01; Cuadro 3; Figura 6a). Las crias dominantes incrementaron su ingesta
97% entre el primer y el tercer periodo de edad (prueba de Tukey: p=0.04) y 203% entre el
primer y el cuarto periodo (p=0.05); mientras que para las crias subordinadas no se detectaron
cambios significativos en la ingesta entre edades. En el tercer y cuarto periodo de edad, las
crias subordinadas ingirieron menos alimento que las crias dominantes, 27% menos (p<0.00)

y 50% menos (p=0.01), respectivamente.

Se detectd una interaccion significativa entre la edad y el estatus de dominancia en el
analisis sobre el tiempo de alimentacion (p<0.00; Cuadro 3; Figura 6b). Las crias dominantes
incrementaron el tiempo de alimentacion 79% del primer al cuarto periodo de edad (p<0.01).
Las crias subordinadas no variaron significativamente el tiempo de alimentacion con la edad.
En el tercer periodo de edad, las crias dominantes pasaron 94% mads tiempo alimentdndose
que las crias subordinadas (p=0.00) y en el cuarto periodo de edad pasaron 82% mas tiempo

(p=0.01).

El efecto de la edad fue significativo sobre la latencia del primer contacto (p<0.00;
Cuadro 3), la cual disminuy6 con la edad (B=-4.19), evidenciando un decremento del 43%
entre el primer y segundo periodo de edad y 33% entre el segundo y el tercero. El efecto del
estatus de dominancia no fue significativo y no se encontraron interacciones significativas

(Figura 7).
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Cuadro 3. Analisis por GLMMs de los factores que pueden afectar la ingesta, el tiempo de

alimentacion y la latencia del primer contacto, de 15 diadas.

Variables gl Coc.V P
Ingesta Modelo Edad 5 18.85 0.00%**
inicial Estatus de 5 9.40 0.00%**
dominancia
Edad: estatus de 6 0.01 0.01**
dominancia
Tiempo de Modelo Edad 5 0.16 0.16
alimentacion inicial Estatus de 5 8.14 0.00%**
dominancia
Edad: estatus de 6 10.00 0.00%**
dominancia
Latencia del  Modelo Edad 5 16.71 0.00%*=*
primer inicial Estatus de 5 0.89 0.34
contacto dominancia
Edad: estatus de 6 0.33 0.56
dominancia
Modelo final Edad 4 17.48 0.00%**

** p<0.01, ***p<0.001, gl=grados de libertad, Coc. V.=cociente de verosimilitud. Diada, anidada en camada, fue considerado
como efecto aleatorio. Los coeficientes de las variables del modelo final se pueden consultar en el Apéndice II1.
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b)

Figura 6. Efecto del estatus de dominancia sobre el acceso al recurso, de 15 diadas,
entre los 35 y 63 dias de edad. ¢ crias dominantes y O crias subordinadas.



Figura 7. Desarrollo de la latencia del primer contacto al plato ajustado, de 15

diadas, entre los 35 y 63 dias de edad.¢ crias dominantes y © crias
subordinadas.



Experimento Camada Completa

Relaciones de dominancia-subordinacion

Dentro de su camada, el indice de subordinacion de las crias en la cuarta edad, tuvo una correlacion
alta con el indice de subordinacién en cada una de las tres primeras edades (Cuadro 4), pero los
coeficientes de correlacion con la 1%, 2* y 3* edad no variaron entre si de manera significativa
(prueba de Friedman: y*=0.667, p=0.717). De la misma forma, el indice de dominancia de la cuarta
edad se correlaciond fuertemente con los indices de dominancia de la primera, la segunda y la
tercera edad (Cuadro 4), pero los coeficientes de correlacion con las diferentes edades no difirieron
significativamente entre si (x*=0.667, p=0.717). En otras palabras, las relaciones de dominancia-
subordinacion detectadas en la cuarta edad fueron consistentes con las detectadas en edades

anteriores pero no hubo evidencia de consolidacion progresiva con la edad.

Las diferencias entre crias en el grado de subordinacion fueron elevadas y no cambiaron de
manera significativa con la edad (Cuadro 5; prueba de Friedman: X2=2.2, gl=3, p=0.532). De la
misma manera, hubo diferencias considerables en el grado de dominancia entre las crias y estas
diferencias no variaron entre edades (Cuadro 5; 3 =1, gl=3, p=0.801). Es decir, las diferencias en

grado de subordinacion o dominancia entre las crias de una misma camada, no cambiaron entre los

41 y 65 dias de edad.

La frecuencia de sumisiones emitidas por cada diada, de cada camada, aument6 con la edad
(GLMM: gl=4, Coc. V.=6.42, p=0.01, n=56 diadas), significativamente de la primera a la cuarta
edad (prueba de Tukey p=0.02; Figura 8), pero la frecuencia de agresiones, aun cuando tendi6 a
aumentar con la edad, no se relacion¢ significativamente con ella, posiblemente porque la varianza

fue alta (gl=4, Coc. V.=2.08, p=0.15, n=56 diadas; Figura 8).



Cuadro 4. Coeficientes de correlacion entre los indices de subordinacion (IS) y de dominancia
(ID) en la cuarta edad y en cada una de las edades anteriores de 5 camadas.

IS ID
Edades Coeficiente de correlacion (x+ee) Coeficiente de correlacion (x+ee)
ly4 0.57+0.14 0.60+0.11
2y4 0.42+0.15 0.65+0.10
3y4 0.67+0.07 0.52+0.14

Cuadro 5. Gradiente de subordinaciéon y de dominancia en cada una de las cuatro edades, n=5
camadas.

Gradiente de subordinacion Gradiente de dominancia
Edad (dias) B (xtee) B (xtee)
41 0.67+0.06 0.76+0.12
49 0.54+0.07 0.54+0.07
57 0.65+0.08 0.65+0.08
65 0.67+0.02 0.67+0.02

p=pendiente

Figura 8. Desarrollo entre los 41 y 65 dias de edad de sumisiones (#) y de agresiones (®)
emitidas por cada diada de las cinco camadas (camada 1=10 diadas, camada 2=15 diadas,
camada 3=10 diadas, camada 4=15 diadas y camada 5=6 diadas).



Peso relativo y dominancia- subordinacion

En las cinco camadas, las crias més pesadas de la camada fueron en promedio 23+4.02%,
20.3+4.46%, 21.16£1.09% y 18.36+2.57% mas pesadas que las crias mas ligeras de la camada, en
las edades de 41, 49, 57 y 65 dias, respectivamente. En promedio, cada cria dentro de su camada fue
6.03+1.06%, 5.53%£1.03%, 5.05£1.02% y 4.65+0.72% mas pesada que su hermano adyacente de
menor peso, en las edades de 41, 49, 57 y 65 dias, respectivamente. Asimismo, cada cria fue en
promedio mas ligera que su hermano préoximo de mayor peso 6.70+1.27% a los 41 dias de edad,
6.05+1.21% a los 49 dias de edad, 5.54+1.19% a los 57 dias de edad y 4.98+0.80% a los 65 dias de

edad.

El peso no tuvo un efecto significativo sobre el indice de subordinacion, el cual tampoco se
vio afectado por la edad. No se detectaron interacciones significativas (Cuadro 6). Sobre el indice de
dominancia, ni el peso ni la edad surtieron efectos significativos. No hubo interaccion entre la edad

y el indice de dominancia (Cuadro 6; Figura 9).

Cuadro 6. GLMMs del efecto del peso y de la edad sobre el indice de subordinacion (IS) indice de
dominancia (ID).

IS 1D
Variables gl Coc.V. P gl Coc. V. P
Modelo  Edad 5 0.40 0.53 5 0.58 0.44
inicial Peso relativo 5 0.07 0.79 5 0.71 0.40
Edad: Peso relativo 6 0.07 0.79 6 0.09 0.77

Cria, anidada en camada, fue considerado como efecto aleatorio, gl=grados de libertad, Coc. V.=cociente de verosimilitud.



Figura 9. Ejemplo de la relacion entre el peso y el indice de dominancia, utilizando a la camada 2, a
cuatro edades (n=6 crias).

Dominancia-subordinacion y acceso al alimento

La cantidad de alimento ingerido por una cria en una prueba, no se vio afectada por el indice de
subordinacion (p=0.27; Cuadro 7), tampoco por la edad o por el indice de dominancia (p=0.12;

Cuadro 7). Ninguna interaccion entre los factores fue significativa.

El tiempo de alimentacion se vio afectado negativamente por el indice de subordinacion
(p<0.00; Cuadro 7; Figura 10), y positivamente por el indice de dominancia (p=0.03; Cuadro 7,

Figura 10). La edad no afectdo al tiempo de alimentacion y no se detectaron interacciones

significativas.

La latencia del primer contacto al plato disminuy6 con la edad (p<0.00; Cuadro 7; Figura

11) pero no varié con el indice de subordinacién (p=0.15; Cuadro 7) o el indice de dominancia
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(p=0.21; Cuadro 7). No hubo interaccion entre la edad y el indice de dominancia, ni entre la edad y

el indice de subordinacion.

Cuadro 7. GLMMs del efecto del indice de subordinacion (IS) y del indice de dominancia (ID) sobre

las variables de acceso al alimento (n=26 crias).

Ingesta Tiempo de Latencia del primer
alimentacion contacto
gl Coc.V P gl Coc.V P gl Coc.V P
Indice de Modelo Edad 5 0.09 0.77 5 0.59 0.44 5 23.89 0.00%*=*
subordinacion inicial
IS 5 236 0.12 5 16.74 0.00%** 5 212 0.15
Edad:IS 6 1.21 0.27 6 0.60 0.44 6 0.17 0.89
Modelo Edad 5 6.11 0.01**
final IS 5 16.39 0.00%**
Indice de Modelo Edad 5 012 0.72 5 0.38 0.53 24.56 0.00%*=*
dominancia inicial
ID 5 1.13 029 5 4.49 0.03* 1.60 0.21
Edad:ID 6 238 0.12 6 0.19 0.66 0.31 0.58
Modelo Edad 5.69 0.02*
final 1D 5 3.72 0.05*

* p<0.05, ** p<0.01, ***p<0.001, gl=grados de libertad, Coc. V.=cociente de verosimilitud. Cria, anidada en camada, fue
considerado como efecto aleatorio. Los coeficientes de las variables del modelo final se pueden consultar en el Apéndice IV.

1



Figura 10. Relacion entre el indice de subordinacion y el tiempo de alimentacion y entre el
indice de dominancia y el tiempo de alimentacion de cada cria (n=26 crias) en cada una de
cuatro edades.
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Figura 11. Desarrollo de la latencia del primer contacto entre 35 y 65 dias de edad, n= 26
crias.

Comparacion entre los experimentos Diadas y Camada Completa

El efecto del experimento fue significativo sobre la proporcion de sumision (p=0.01; Cuadro 8;
Figura 12). La proporcion de sumision fue 24.13% mayor en el experimento Diadas en que el
experimento Camada Completa. La proporcion de sumision fue afectada por la edad (p<0.00;
Cuadro 8; Figura 12), la cual aumento significativamente entre el primer y tercer periodo de edad
(prueba de Tukey: p=0.01) y entre el primer y cuarto periodo de edad (p<0.01). Ninguna interaccion
fue significativa. En otras palabras, la proporcion de sumision de las crias subordinadas, fue menor

en el experimento Camada Completa y en ambos experimentos aumento6 con la edad.

La proporcion de agresion no se vio afectada por el experimento. El efecto de la edad fue
significativo sobre la proporcion de agresion (p<0.00; Cuadro 8; Figura 12), la cual aumento de
manera significativa entre el primer y tercer periodo de edad (p=0.01) y entre el primer y cuarto

periodo de edad (p<0.00). No se detectaron interacciones significativas.
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Cuadro 8. Andlisis por GLMMs de la proporcidon de sumision (n=15crias) y agresion (n=15 crias)
en los dos experimentos.

Proporcion de Sumision Proporcion de Agresion

Variables gl Coc. V. P Coc. V. P
Modelo Edad 2 13.28 0.00%** 17.65 0.00%**
inicial Experimento 2 7.28 0.01* 1.98 0.16

Edad:experimento 2 0.36 0.55 1.61 0.21
Modelo Edad 2 12.25 0.00%** 17.36 0.00%***
final

Experimento 2 6.45 0.01*

* p<0.05, ***p<0.001, gl=grados de libertad, Coc. V.=cociente de verosimilitud. Diada, anidada en camada, fue considerado como
efecto aleatorio. Los coeficientes de las variables del modelo final se pueden consultar en el Apéndice V.
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b)

Figura 12. Comparacion entre experimentos del desarrollo, entre 35 y 65 dias de edad, de la

proporcion de agonismo (n= 15 diadas). ¢ experimento camada Completa y 0 experimento
Diadas.
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DISCUSION

Expresion de conducta agonistica

En ambas situaciones experimentales (Diadas y Camada Completa), las crias de gato doméstico
entre los 35 y 66 dias de edad, utilizaron conducta agonistica al competir por alimento, lo que
confirma nuestra primera prediccion. El repertorio conductual agonistico registrado (empujon,
zarpazo, vocalizacion y desplazamiento) correspondié al reportado por Hudson et al. (2009) para
crias de 0 a 28 dias de edad durante eventos de amamantamiento. En ambos estudios, los empujones
y desplazamientos se registraron con mayor frecuencia que los zarpazos, vocalizaciones y
mordidas. A excepcion del empujon, estas conductas también han sido reportadas en el repertorio
conductual agonistico del adulto. Adicionalmente, los adultos emiten persecucion, lucha, postura
sumisa y exposicion de caninos, tal y como han sido descritas por de Boer (1977), van den Bos &

de Cock Buning (1994), Feldman (1994) y Bonanni et al. (2007).

En el presente estudio se observd que las crias emitieron algo similar a la postura sumisa, al
recibir alguna agresion y algo similar a la postura de amenaza, al agredir, pero estas conductas no
fueron lo suficientemente definidas como para ser tomadas en cuenta en los registros. Este resultado
puede deberse a que las crias no son capaces de emitir de forma total el repertorio conductual
agonistico del adulto, porque no lo han desarrollado completamente. Durante el desarrollo de la
conducta agonistica, los cambios pueden deberse a la combinacion de factores hormonales, de
maduracion neuromuscular y de aprendizaje (Bekoff 1981; Huntingford & Turner 1987,
Drummond 2001b). Por lo regular, los mamiferos jovenes expresan los patrones agonisticos del

adulto al momento de la maduracion sexual (Archer 1988), y en el gato doméstico esta maduracion
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ocurre entre el sexto y noveno mes de edad (Braastad & Bakken 2002). Probablemente, a medida
que mejoren la coordinacion y posturas, y se acerque el momento de maduracion sexual, las crias
tengan un mejor manejo del repertorio conductual agonistico del adulto, que el registrado en este

experimento.

En el presente estudio, las crias utilizaron de manera preponderante los empujones, tal como
ocurre durante los eventos de amamantamiento; en contraste los empujones entre adultos no han
sido reportados. Es plausible que esto se deba a que las crias utilicen con mayor frecuencia
agresiones de baja intensidad, para evitar los costos fisicos y sociales de un enfrentamiento de
mayor intensidad (Huntingford & Turner 1987; Archer 1988), ya que la pérdida de un hermano a
consecuencia de un enfrentamiento con agresiones mayores podria comprometer su propio
desarrollo. Los hermanos que cohabitan en el mismo nido proveen un ambiente que permite un
desarrollo normal; esto puede incluir factores como proteccion contra depredadores,
termorregulacion, desarrollo motor o estimulacion del cuidado parental (Hudson & Trillmich 2008).
También puede verse comprometida la adecuacion inclusiva de los hermanos sobrevivientes, ya que
los hermanos pueden ser un vehiculo importante para la propagacion a generaciones futuras de los
genes compartidos (Bekoff 1981; Mock et. al. 1998); de esta forma, en muchos casos el parentesco

entre oponentes favorece la reduccion de la intensidad de las agresiones (Bekoff 1981).

Relaciones de dominancia-subordinacion

Las crias del experimento de Diadas expresaron relaciones de dominancia-subordinacion, que
parecen establecerse de forma gradual entre los 35 y 55 dias de edad. A partir del segundo periodo
de experimentacion (entre 43 y 47 dias de edad) las crias subordinadas emitieron mayor proporcioén
de sumision que las crias dominantes, sin embargo, el sentido de la sumisién no fue totalmente

unidireccional, esto quiere decir que las crias dominantes también emitieron sumisiones, aunque en
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menor proporcion. De la misma forma, las crias subordinadas agredieron, en menor proporcion, a

las crias dominantes.

En el experimento de Camada Completa, no se detectaron cambios en el grado de correlacion
entre la dominancia-subordinacion de edades tempranas con la cuarta edad. Es decir que no
detectamos una consolidacion progresiva de las relaciones de dominancia-subordinacién con la
edad. Al encontrar que las relaciones de dominancia-subordinacion detectadas a la edad de 65 dias,
tuvieron una correlacion alta con las relaciones encontradas en edades tempranas, podemos concluir
que las estas relaciones ya se encontraban establecidas a los 41 dias de edad. Las diferencias en el
grado de subordinacion y de dominancia entre crias de la misma camada fueron considerables y no
incrementaron o decrecieron en el tiempo. Sin embargo, la jerarquia de dominancia detectada no
fue totalmente precipitosa, ya que el gradiente de subordinacion se encontr6 alrededor de 0.63 y el
gradiente de dominancia alrededor de 0.65. Generalmente las jerarquias de dominancia son
consideradas como despdticas cuando son lineales y el gradiente de dominancia es escarpado o
precipitoso (cuando es totalmente escarpado la pendiente es cercana a uno y las diferencias entre
individuos son muy grandes; de Vries et al. 2006), mientras que las jerarquias de dominancia son
equitativas cuando son poco lineales y el gradiente de dominancia es llano (la pendiente es cercana
o igual a cero y las diferencias entre individuos son pequenas; Veherencamp 1983; de Vries et al.

2006).

Al comparar la proporcion de sumision de los individuos subordinados de cada diada, del
experimento Diadas, con su proporcion de sumision en el experimento Camada Completa,
detectamos el mismo patréon. Asimismo sucedid al comparar la proporcion de agresion de las crias

dominantes de cada diada entre experimentos. Esto quiere decir, que los patrones de

18



establecimiento de las relaciones dominancia-subordinacion en entre crias, son consistentes en

ambos experimentos.

Las relaciones de dominancia-subordinacion o las jerarquias de dominancia, se pueden
ubicar a lo largo de un continuo, desde las relaciones completamente despdticas hasta las
sociedades equitativas. La ubicacion en este continuo es afectada por la accion de dos fuerzas
opuestas, la competencia y la cooperacion, y el equilibrio entre éstas depende de las ventajas y
desventajas de vivir o0 no en compaifia de otros (Vehrencamp 1983). En ambas situaciones
experimentales se detectaron diferencias entre crias en la magnitud y direcciéon de la conducta
agonistica, pero estas diferencias no fueron totalmente unidireccionales. No se registré sumision
espontanea y la conducta mas utilizada durante los enfrentamientos fue el empujon (una agresion de
baja intensidad). Las crias, efectivamente establecieron relaciones de dominancia-subordinacion
tolerantes, en las cuales las dominantes no excluyeron a las subordinadas del recurso de manera
absoluta. Generalmente en las relaciones de dominancia-subordinacion tolerantes los subordinados
no tienen que pedir tolerancia constantemente (Huntigford & Turner 1987; Preuschoft & van
Schaik 2000). Estos sistemas se presentan cuando la presencia del otro es necesaria para la
supervivencia (Vehrencamp 1983; Hand 1986). Podria ser que la presencia de las crias hermanas
fuera necesaria para la supervivencia en crias de gato doméstico. Las crias de conejo doméstico se
benefician de la presencia de sus hermanos de la misma camada, ya que mantiene una temperatura
ambiental adecuada. Sin embargo, las crias podrian estar al mismo tiempo compitiendo por los
mejores lugares en el nido en términos de temperatura (Bautista et al. 2003; Bautista et al. 2008;

Rodel et al. 2008).

En el experimento Diadas la frecuencia de sumision y agresion aumentaron de forma

gradual del primer al ultimo periodo de edad, y en el experimento Camada Completa la sumision
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aumentd en frecuencia de la primera a la cuarta edad, contradiciendo la segunda prediccion. Este
aumento pudo deberse a factores relacionados con el desarrollo. Con la edad, disminuye la
vulnerabilidad de las crias y aumentan sus requerimientos energéticos, por lo que posiblemente

aumentan los beneficios que se obtienen a través del conflicto (Huntingford & Turner 1987).

Estudios previos sobre juego social (West 1974; Barret & Bateson 1978) y conducta de
depredacion (Caro 1981), indican que entre la séptima y octava semanas de vida, estas conductas
sufren un incremento y cambios dramaticos. En el presente estudio, el agonismo aument6 de forma
importante de la sexta a la novena semana de edad, evidenciando correspondencia entre el
desarrollo de la conducta agonistica y el desarrollo de las conductas de juego social y de
depredacion. Estos cambios pueden ser una respuesta adaptativa al periodo de destete, y dado que
este periodo implica el cambio hacia la vida adulta, es muy importante una reorganizacioén de la
conducta. El aumento de la coordinaciéon motriz, el aumento en tamafo corporal y la experiencia

también podrian estar asociados al cambio conductual (Barret & Bateson 1978; Caro 1981).

Es posible que el agonismo disminuyera, producto del establecimiento de las relaciones de
domianncia-subordinacion, después de los 66 dias de edad, pero no registramos conducta después
de esa edad. Entre las crias de muchas especies de aves la agresién incrementa hasta un pico
maximo y luego decrece (Cook et al. 2000 y Cullen 1957 citados por Drummond 2001a), el
decremento estd asociado al establecimiento de relaciones de dominancia-subordinacion

(Drummond 2001a).

Si la agresion aumentara hasta tornarse intolerable, las crias se verian forzadas a la dispersion
(Drummond 2006). Las crias de coyote (Canis latrans) establecen relaciones de dominancia-
subordinacion. Sin embargo, la agresion aumenta por causas proximas a una dispersion diferencial,

en la cual, las crias dominantes orillan a las crias subordinadas a dispersarse primero. Las crias
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dominantes pueden dispersarse en mejores lugares, que se encuentren mas cercanos al nicho natal,
orillando a los subordinados a emigrar mas lejos. La dispersion temprana puede acarrear tasas de
mortalidad mas altas. (Bekoff 1981). Es probable que entre las crias de gato doméstico el agonismo
siga aumentando mdas alld de los 66 dias de edad, hasta producir una dispersion diferencial,
favoreciendo que los individuos subordinados emigren primero. Se ha demostrado que las
relaciones de dominancia-subordinacion en adultos de gato doméstico se establecen para generar
dispersion diferencial, de forma tal que los gatos subordinados son expulsados (Durr & Smith
1997). Los patrones de dispersion podrian verse afectados por el sexo de las crias. En el gato
doméstico la mayoria de los machos se dispersan fuera del nicho natal justo después de la madurez
sexual, mientras que las hembras suelen ser filopatricas y al alcanzar la madurez son reclutadas para
formar parte del grupo de hembras reproductivas (Liberg et al. 2000). Las hembras dominantes
pueden determinar cudles hembras quedan en las zonas centrales, expulsando a las hembras
subordinadas a la periferia (Liberg 1980; Devillard et al. 2003). En el oso café (Ursus arctos) las
crias hembras compiten por filopatria y las jerarquias de dominancia entre hermanas provocan que

las hermanas subordinadas se dispersen (Zedrosser et al. 2007).

En el experimento Diadas, las diferencias en agonismo entre crias y los patrones de
desarrollo resultaron mas evidentes utilizando la proporcion de sumision. En el experimento
Camada Completa, el cambio del agonismo con la edad, se detectd en la frecuencia de sumisiones
y no en la frecuencia de agresiones. Posiblemente porque una relacion de domiancia-suboridnacion

entre dos animales, se define por quien se somete (Bernstein 1981).

Peso relativo y dominancia-subordinacion

En ambos experimentos, no se detectaron diferencias en la expresion de conductas

agonisticas en funcion del peso relativo; es decir que el estatus de dominancia no se vio afectado
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por una asimetria en peso. Este resultado implica que nuestra tercera prediccion no fue correcta.
Generalmente, la desigualdad en peso o tamafio refleja una asimetria de RHP que determina la
resolucion del conflicto a favor del oponente mas pesado o mas grande. En los ciervos rojos
(Cervus elaphus) jovenes, el peso tiene una fuerte correlacion positiva con el rango de dominancia
(Suttie 1982). Entre las crias hembras hermanas del mono rhesus (Macaca mulatta) el peso es un
buen indicador de la habilidad de pelea, y es importante en la determinacion de patrones en las

relaciones de dominancia-subordinacion (Datta 1988).

Otras asimetrias en RHP, como pueden ser el sexo, la experiencia, o el valor del recurso
pueden sobrepasar el efecto del peso (Riechert 1998). En el presente estudio, la asimetria en el
tamafio de la cabeza pudo haber sido determinante. En el gato doméstico adulto, ésta es una medida
mas apropiada que el peso, para valorar la habilidad de pelea (Bonnani et al. 2007). El sexo pudo
haber jugado un papel importante, porque en aves adultas las diferencias en hormonas sexuales
pueden afectar el estatus de dominancia y la agresividad (Allee et al.1939; citado por Dummond
2001b). En el gato doméstico los machos adultos son entre 15 y 40% mas pesados que las hembras
adultas y poseen caninos 19% mas largos (D. Pontier datos no publicados citados por Bonanni et al.

2007).

La falta de importancia del peso relativo puede ser explicada por dindmicas sociales, en las
cuales, el establecimiento de jerarquias de dominancia puede ser atribuido a las interacciones
sociales entre los miembros de un grupo (Chase et al. 2002). Estas interacciones pueden incluir los
efectos del entrenamiento de ganador o de perdedor (Jackson 1988), la formacion de coaliciones y
los efectos del observador (que ocurre cuando un individuo modifica la conducta en respuesta a la

observacion de encuentros entre otros individuos; Slater 1986; Chase et al. 2002).
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Si bien no se han reportado relaciones de dominancia-subordinacion en crias de gato en el
contexto de amamantamiento (Hudson el al. 2009), las relaciones encontradas durante el periodo de
destete podrian verse afectadas por las relaciones que las crias establecen entre si durante el primer
mes de vida en otros contextos, como el juego social o la competencia por lugares térmicamente
mejores dentro del nido. El juego social podria ser muy importante e influenciar el establecimiento
de las relaciones de dominancia y subordinacion (Drummond 2006). En las ratas (Ratus norvegicus)
la dominancia se establece de manera gradual durante las peleas de juego y la mayoria de los
patrones agonisticos emergen primero durante estas peleas. Las conductas van siendo mejoradas de
forma tal, que las diferencias entre peleas de juego y los enfrentamientos agonisticos reales son

menos evidentes en crias de mayor edad que en crias de menor edad (Meaney & Stewart 1981).

Dominancia-subordinacion y acceso al alimento

En el experimento de Diadas, a medida que las relaciones de dominancia-subordinacion se
establecieron, las diferencias en prioridad de acceso el recurso se hicieron mas evidentes, indicando
un posible efecto directo del estatus de dominancia sobre el acceso al recurso. La prioridad fue clara
en el tercer y cuarto periodo de edad, cuando las asimetrias agonisticas fueron més marcadas

(Figura 6; Cuadro 3).

En el experimento de Camada Completa el grado de subordinaciéon o de dominancia se
relacion6 con el tiempo de alimentacion, pero no con la cantidad de comida ingerida. Posiblemente,
al presentarse competencia entre todas las crias de la camada, la prioridad de las crias mas
dominantes disminuy6d por el tiempo que invirtieron en la defensa del recurso. Cuando la
competencia por alimento sucede entre mas de dos individuos de un grupo, no es facil monopolizar

el recurso y por tanto es menos rentable disputarselo. En el caso de las crias de gato doméstico, en
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condiciones mads naturales, es probable que operen otros mecanismos al competir por alimento

solido.

Si el alimento hubiese sido insuficiente para la supervivencia de todas las crias, el acceso de
las crias subordinadas al recurso tal vez hubiera sido menor. Las crias de una misma nidada del
ostrero comun euroasiatico (Haematopus ostralegus) desarrollan relaciones estables de dominancia-
subordinacidn; estas relaciones son lineales y no agresivas y determinan la reparticion de alimento
entre ellos. Cuando el alimento es abundante, todas las crias lo obtienen pero cuando el alimento
escasea, las crias subordinadas comen menos que sus hermanos y a veces mueren de inanicion
(Saftriel 1981). La relacion entre el rango de dominancia y la prioridad de acceso al alimento, entre
crias hermanas, ha sido estudiada en diversas especies. En la hiena moteada (Crocuta crocuta), en
cada camada una cria domina claramente a la otra, las crias dominantes desplazan del alimento
solido a las crias subordinadas (Smale et al. 1995). Los hermanos de la misma nidada de gaviota
tridactila (Rissa tridactyla), mantienen relaciones de dominancia-subordinacion en las cuales la cria
dominante gana acceso prioritario al alimento sobre su hermano subordinado (Braun & Hunt 1983).
Las crias de garza ganadera (Bulbucus ibis; entre 2 y 5 crias por nidada; Weber 1975) establecen
relaciones de dominancia-subordinacién lineales (Ploger & Mock 1986); las crias dominantes
reciben mas alimento mientras que las mas subordinadas son excluidas del recurso (Fujioka 1985;

Ploger & Mock 1986).

En los dos experimentos la latencia del primer contacto al plato no fue un buen indicador de
prioridad de acceso al recurso. A medida que las crias crecieron la latencia disminuyo,
especialmente entre la primera y la segunda edad. El decremento de la latencia, puede ser atribuible
a diversos factores que probablemente actuaron de manera simultanea: al desarrollo motriz, un

aumento en la motivacion y por aprendizaje (Rosenblatt 1972).
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CONCLUSIONES

Las crias de gato doméstico expresaron relaciones de dominancia-subordinacion a través de
agonismo durante el periodo experimental. Contrario a lo esperado, la agresion y la sumision
aumentaron con la edad. Estos resultados generan interrogantes sobre el desarrollo del agonismo
después de los 65 dias de edad, en estudios posteriores, se sugiere que el periodo experimental sea
mas amplio. El analisis de la conducta en el experimento Diadas, fue mas controlado y por tanto
mas preciso, la consistencia entre las dos situaciones experimentales en las relaciones de
dominancia-subordinacion, sugiere que los disefios experimentales de Diadas son adecuados y
eficientes para estudiar las relaciones que se establecen entre las crias de gato doméstico durante el

periodo de destete.

No existio una relacion clara entre el peso relativo y el estatus de dominancia, esto indica
que otras asimetrias en la capacidad de retener el recurso, en valor del recurso, u otros mecanismos
estdn jugando un papel importante en el establecimiento de relaciones de dominancia-

subordinacion.

En el experimento Diadas se encontr6 una relacion clara entre el estatus de dominancia y el
acceso al recurso, mientras que en Camada Completa, esta relacion se detectd unicamente para el
tiempo de alimentacion. Las discrepancias en la prioridad en acceso al alimento y el estatus de
dominancia entre ambos experimentos, pudieron ser consecuencia de un artefacto originado por las
condiciones en las que se mantuvieron las crias. En futuros experimentos, para generar un ambiente
mas aproximado al natural, deberia suprimirse la alimentacién ad libitum, reducirse el tiempo de

duracion de la prueba y controlar la cantidad y tipo de alimento ofrecido.
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APENDICE 1

Tabla de identificacion de crias.

Identificacion de sexo, registro del peso al inicio y al final del periodo experimental e

identificacion de las crias seleccionadas para el experimento Diadas, de cada camada

1dentificando la madre de la camada.

Camada Madre Sexo Seleccidn para Cria Peso (gr)alaedad Peso (gr) ala
experimento Diadas de 35 dias edad de 65 dias
1 Lolita M Mayor peso 1 576.5 1046.6
H 2 572.4 1042.6
H Peso intermedio 3 527.5 1033.7
M 4 565.2 1042
M Menor peso 5 490.4 827.6
2 Polka M Mayor peso 1 650.1 980.9
M 2 618.7 942.5
M 3 574.6 917.3
M Peso intermedio 4 602.1 960
H Menor peso 5 557.1 863
M 6 455 803
3 Fea M Mayor peso 1 435.9 954.6
M 2 432.8 809.6
M Peso intermedio 3 358.7 779.2
M 4 399.3 860.9
H Menor peso 5 306.3 710.6
4 Polka M 1 657.3 1081.1
M Mayor peso 2 577.5 1077
M 3 498.3 970.4
M Peso intermedio 4 553.6 1059
H 5 469.3 955.6
H Menor peso 6 468 907.4
5 Fea M Peso intermedio 1 505.2 997.8
H Mayor peso 2 542.8 906.2
M 3 481.2 872.3
H Menor peso 4 480 852.7
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APENDICE II

Puntuacion normalizada de David.

Para calcular el nDs primero se genero, a partir de cada matriz sociométrica de frecuencias, otra
matriz con el cociente de la frecuencia de la conducta que emitio la cria i en su interaccion con la
cria j, entre la agresion o sumision total que emitieron las crias i y j en su interaccion, llamamos a
esto Pij. A partir de la matriz de proporciones, la puntuacion de David se calculd de la siguiente

forma:
DS= W+Wa2-l-I2
Donde W= X Pij (j=1...N; j#1), W= X WjPij (j=1...N; j#), I= X Pji (j=1...N; j#i), .= Z ljPji
(G=1...N; j#).
Para normalizar la puntuacion de David de cada individuo se aplicé la siguiente férmula:
nDS=(DS+(N*(N-1)/2)/N

Doénde N es el numero de individuos en la matriz o el tamafo de camada.
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APENDICE III

Restimenes de los modelos minimos adecuados del experimento Diadas.

Coeficientes del modelo sobre la proporcion de agresion de las crias dominantes y sobre la
proporcion de sumision de las crias subordinadas (Cuadro 3)

Modelos minimos adecuados: Proporcion de sumision~Edad y Proporcion de agresion~Edad

Proporcion de sumision Proporcion de agresion
Valor Error Valor p Valor Error  Valor-t p
Estimad  Estanda -t Estimado  Estandar
0 r
Intercept 0.36 0.08 432  0.00** 0.32 0.07 432  0.00%*
0 k k
Edad 0.08 0.03 3.19  0.00%* 0.07 0.02 3.04 0.00%*

Coeficientes del modelo sobre la frecuencia de sumision y la frecuencia de agresion (Cuadro 4)

Modelos minimos adecuados: Frecuencia de sumision~Edad+Estatus y Frecuencia de
agresion~Edad

Frecuencia de sumision Frecuencia de agresion
Valor Error Valor-t p Valor Error  Valor- p
Estimado Estandar Estimado Estandar
Intercepto 0.94 0.21 4.57  0.00%** 2.05 0.30 7.09  0.00%**
Edad 0.19 0.04 4.56  0.00%** 0.22 0.09 247 0.01**
Estatus de 0.23 0.09 2.54  0.01**

dominancia
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Coeficientes del modelo sobre la ingesta, el tiempo de alimentacion y la latencia del primer

contacto (Cuadro 5)

Modelos minimos adecuados: Ingesta~Edad+Estatus de dominancia+Edad:estatus de dominancia,
Tiempo de alimentacion~Edad+Estatus de dominancia+Edad:estatus de dominancia y Latencia del

primer contacto~Edad

Variables

Valor

Error Valor-t p
Estimado Estandar
Ingesta Intercepto 6.46 2.86 2.25 0.03
Edad 1.53 1.03 1.49 0.14
Estatus de -4.03 4.02 -1.00 0.32
dominancia
Edad: estatus de 3.62 1.45 2.50 0.01**
dominancia
Tiempo de Intercepto 0.31 45.61 4.98 0.00
alimentacion Edad -16.47 16.47 -1.00 0.32
Estatus de -82.78 64.51 -1.28 0.20
dominancia
Edad: estatus de 66.44 23.29 2.85 0.01**
dominancia
Latencia del Intercepto 0.17 0.02 8.79 0.00
primer contacto Edad 0.03 0.01 4.19 0.00%**
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APENDICE IV

Restumenes de los modelos minimos adecuados del experimento Camada Completa. No se reportan los
modelos en el que el modelo minimo adecuado fue nulo.

Coeficientes del modelo sobre la frecuencia de agresion y sobre la frecuencia de sumision de
las crias subordinadas (Cuadro 6)

Modelo minimo adecuado: Frecuencia de sumisién~edad

Frecuencia de sumision
Valor Error Valor-t p
Estimado Estandar

Intercepto 0.92 0.33 274 0.01
Edad 0.28 0.11 2.55 0.01

Coeficientes del modelo sobre el tiempo de alimentacion (Cuadro 7)

Modelo minimo adecuado: Tiempo de alimentacion~indice de subordinacion, Tiempo de
alimentacion~indice de dominancia.

Variables Valor Error Valor-t P
Estimado Estandar
Tiempo de Intercepto 24.62 3.36 7.33 0.00
alimentacion IS -9.61 2.26 -4.26 0.00
Intercepto 7.19 2.03 3.54 0.00
ID 1.75 0.80 2.19 0.03

Coeficientes del modelo sobre la latencia del primer contacto (Cuadro 7)

Modelo minimo adecuado: Latencia del primer contacto~edad.

Variables Valor Error Valor-t p
Estimado Estdndar
Latencia  del Intercepto 43.96 3.16 12.08 0.00
primer Edad -6.96 1.32 -5.27 0.00
contacto
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APENDICE V

Resimenes de los modelos minimos adecuados de la comparacion entre experimento Diadas y

experimento Camada Completa.

Coeficientes del modelo sobre la proporcion de agresion de las crias dominantes y sobre la
proporcion de sumision de las crias subordinadas (Cuadro 8)

Modelos minimos adecuados: Proporcion de sumision~Edad y Proporcion de agresion~Edad

Proporcion de sumision

Proporcion de agresion

Valor Error Valor- p Valor Error  Valor- p
Estimado Estandar t Estimado  Estandar t
Intercepto 0.51 0.09 514  0.00 0.26 0.06 423  0.00%**
Edad 0.08 0.02 3.70  0.00 0.09 0.02 43  0.00%**
Experimento -0.14 0.05 -2.17  0.01
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