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RESUMEN 

Se caracterizó la competencia por alimento sólido al destete en dos especies de 

carnívoros, el gato doméstico y el perro doméstico. Nos enfocamos en el periodo del 

destete una etapa del desarrollo donde el alimento sólido está focalizado y gradualmente 

remplazará a la leche materna como el alimento exclusivo. Se han reportado en otras 

especies silvestres de mamíferos politocas competencias severas durante el desarrollo que 

podrían causar la muerte por siblicidio facultativo o por acaparamiento de recursos. 

Buscamos patrones de individualidad en camadas de gato y perro; e investigamos si 

existían jerarquías de dominancia como mecanismo resultante de la competencia.  

Primero identificamos estímulos etologicamente válidos, como la carne cruda en el gato 

doméstico. Y nos enfocamos en determinar cuáles eran las características particulares que 

desencadenaban competencia como la textura, el olor, el sabor, o la capacidad de ser 

monopolizada. Encontramos que los gatos competían agresivamente por el acceso a la 

carne por despliegues de zarpazos y pisotones, y que el primero que llegaba a la carne la 

monopolizaba. Encontramos una baja frecuencia de conductas agonísticas y no 

encontramos evidencia de jerarquías de dominancia, también identificamos que las 

características de la carne eran un conjunto de señales que favorecían la competencia y 

resaltando la importancia de usar el estímulo natural completo para experimentos. 

Segundo buscamos identificar las características de los individuos que ganaban el control 

de la carne, por lo que investigamos en la presencia de diferencias individuales estables 

en el comportamiento entre hermanos de camada durante la competencia por alimento 

sólido. Encontramos que las crías ligeras en comparación con los hermanos más pesados 

(los medianos con respecto a su camada) tenían más motivación para ir por la carne y 

eran los que por lo general se hacían con la carne. 

Tercero, probamos en el perro doméstico si la competencia por carne al destete, generaba 

jerarquías de dominancia. Caracterizamos la competencia al destete y no encontramos 

evidencia de competencia agresiva, ni de ningún patrón similar a dominancia. 

Sorprendentemente, no encontramos evidencia de competencia agresiva, y solo una baja 

incidencia de conductas que podrían indicar competencia por acaparamiento.   

Finalmente, comparamos nuestras especies de estudio una social y otra no social. 

Concluyendo que ninguna de ellas presenta jerarquías de dominancia, y tienen una baja 

presencia de agresión en contextos de competencia al destete.   
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ABSTRACT 

We investigated completion for solid food at weaning in two carnivore species, the 

domestic cat and the domestic dog. We focused on the weaning, a developmental stage 

where solid food, gradually replaces maternal milk as the primary food source. Severe 

competition during development, leading to facultative siblicide or resource 

monopolization, has been reported in other polytocous wild mammal species. We aimed 

to identify patterns of individuality within litters of cats and dogs and investigate whether 

dominance hierarchies emerged as a result of competition. 

First, we identified ethologically valid stimuli, such as raw meat in the domestic cat, and 

aimed to determine the specific characteristics triggering competition, such as texture, 

scent, taste, or monopolizability. We found that cats aggressively competed for access to 

meat by extended claw displays and pouncing, with the first to reach the meat quickly 

monopolizing it. We observed a low frequency of agonistic behaviors and found no 

evidence of dominance hierarchies. Furthermore, we identified that the characteristics of 

the meat constituted a set of signals that facilitated competition, highlighting the 

importance of using the complete natural stimulus for testing. 

Second, we sought to identify the characteristics of individuals that gained control of the 

meat. We investigated the presence of stable individual differences in behavior among 

littermates during solid food competition and found that lighter offspring, compared to 

their heavier siblings (median in their litter), were more motivated to compete for the 

meat and were typically successful in obtaining it. 

Third, we tested whether competition for meat at weaning in the domestic dog resulted in 

dominance hierarchies. We characterized the competition during weaning and found no 

evidence of aggressive competition or of any dominance patterns. Surprisingly, we 

observed scramble competition for resource with minimal aggressive behavior. 

Finally, we compared our study species, one social and one non-social, and concluded 

that neither exhibited dominance hierarchies and both showed low levels of aggression in 

the context of weaning competition. 
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CAPÍTULO 1. INTRODUCCIÓN GENERAL  

1. Desarrollo y competencia 

En general, para los individuos involucrados la reproducción suele ser costosa, la 

búsqueda de parejas, la inversión durante el cortejo, la anidación, así como el posterior 

cuidado de la progenie y su alimentación cuando las historias de vida lo requieren 

implican retos muy variados para los individuos adultos (Alcock 2009). Para las crías, la 

supervivencia no está garantizada y solo unos pocos individuos alcanzan la adultez y la 

posibilidad de reproducirse (Bautista et al. 2005; Drummond 2006; Trillmich y Wolf 

2007; Andersen et al. 2011). Las etapas del desarrollo temprano suelen ser especialmente 

demandantes, durante estos periodos: la disponibilidad de alimento, las experiencias 

tempranas, y las relaciones sociales ocurridas modifican a los individuos involucrados; 

incrementando o disminuyendo sus futuros éxitos reproductivos (De Passillé et al. 1988; 

Bautista et al. 2005; Hudson y Trillmich 2008; Pigliucci y Müller 2010; Hudson et al. 

2011; Thornton y Clutton-Brock 2011). En particular para los animales gregarios, la etapa 

del desarrollo involucra interacciones entre individuos debido a que viven y/o se 

desarrollan en grupos; para algunos es un continuo y para otros solo una etapa durante su 

vida (Hall et al. 1998), en algunos casos estas interacciones aportan ventajas pero también 

implican competencia (ver abajo) (Bautista et al. 2003; Bautista et al. 2005; Drummond 

2006; Réale et al. 2010; Stamps y Groothuis 2010).  

En animales politocas (quienes paren más de una cría al mismo tiempo), así como en 

animales donde conviven hermanos de diferentes cohortes, se han observado esos efectos 

tanto positivos como negativos en su adecuación (Hudson y Trillmich 2008; Andersen et 

al. 2011; Reyes-Meza et al. 2011; Bautista et al. 2015b). Dentro de los efectos benéficos 

podemos nombrar: la conservación del calor en ambientes fríos, como se reporta en 

Oryctolagus cuniculus (conejo europeo) (Bautista et al. 2003; Bautista et al. 2008), el 

reconocimiento entre hermanos como por ejemplo se reporta en  Sus scrofa domesticus 

(cerdo doméstico) (Newberry y Wood-Gush 1986) y el incremento temprano del 

desarrollo motor debido a una mayor estimulación en el conejo europeo (Nicolás et al. 

2011); así como beneficios derivados en la adultez como en el reconocimiento de 

parientes, tanto para formar posibles asociaciones (en animales sociales) y como 

mecanismo para evitar competencia o entrecruzamiento con organismos genéticamente 

relacionados, aunque estos últimos aún son controversiales (Grafen 1990; Illmann et al. 

2002; Fuchs et al. 2010; Szenczi et al. 2021). Adicionalmente, los hermanos pueden 
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aportar un beneficio adaptativo por selección de parentesco. Es decir, aumentando el 

número de copias genéticas similares en la siguiente generación por la reproducción de 

estos hermanos; a este beneficio se le conoce como Adecuación Inclusiva (Hamilton 

1964; Grafen 2006; Nowak et al. 2010). Algunos estudios han sugerido que el surgimiento 

evolutivo de la sociabilidad es, entre otras explicaciones, dependiente de las cercanías 

genéticas (parentesco) entre los individuos que forman las poblaciones animales, sin 

embargo esto se cumple cuando el balance general de su presencia durante el desarrollo 

es más beneficioso que el costo generado por la competencia entre esos individuos 

(Queller 1992; Griffin y West 2002; Clutton-Brock 2002; Foster et al. 2006; Woodard et 

al. 2011). 

Dentro de los costos de convivir con hermanos durante el desarrollo podemos nombrar, 

la competencia por recursos alimenticios, por hábitat, y por cuidado parental, pues se 

espera que tengan una disminución directamente proporcional a la cantidad de individuos 

involucrados y a la disponibilidad de recursos en el ambiente, estos tópicos han sido 

estudiados en aves como Sula nebouxii (el bobo de patas azules) (Drummond et al. 1991; 

Drummond y Osorno 1992; Drummond 2006) y Phalacrocorax aristotelis (comoranes) 

(Velando 2000), y se ha encontrado evidencia en mamíferos también (ver abajo). 

Igualmente, dentro de los costos podemos nombrar el incremento de pistas dadas a los 

depredadores por la presencia de hermanos, y el incremento en la mortalidad por 

trasmisión de enfermedades entre hermanos (Loehle 1995; Long et al. 2010).  

La competencia por los recursos se muestra de dos formas: la confrontación directa 

generalmente conduce a una relación jerárquica, en la que el individuo dominante tiene 

acceso prioritario y obtiene una mayor parte del recurso, mientras que en la competencia 

por acaparamiento (scramble) los participantes compiten solicitando y tratando de 

consumir los recursos antes que otros y en donde se observan pocos comportamientos 

agonísticos directos (Richards 1974; Kaufmann 1983; Parker et al. 1989; Drews 1993; 

Mock y Parker 1997; Drummond 2006; Bradshaw et al. 2009; Bernstein 2010). En el 

presente estudio nos concentraremos en la competencia directa. 

2. Competencia temprana en mamíferos 

En particular, en mamíferos politocas las interacciones entre hermanos inician 

tempranamente, desde el nacimiento e incluso en algunos prenatalmente (Mock y Parker 

1997). Ocurriendo competencia por recursos limitados como: posiciones térmicas 
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ventajosas dentro de la camada, la leche materna, y el cuidado parental (Riechert 1998; 

Drummond 2006; Bautista et al. 2008; Hudson y Trillmich 2008; Hudson et al. 2011; 

Hudson y Distel 2013; Bautista et al. 2015b). 

Conforme los individuos se desarrollan, conductas como la alimentación (y el obtener la 

cantidad adecuada de otros recursos) se vuelven indispensable para asegurar la 

supervivencia y el éxito reproductivo en la adultez (Mock y Parker 1997; Hall et al. 1998; 

Weir y Grant 2004). Es aceptado que la selección natural tiende a favorecer a los animales 

más eficientes en obtener y aprovechar dichos recursos (Pike et al. 1977; Schoener 2002; 

Nowak 2006). Sin embargo, aparte de los estudios en algunos carnívoros, humanos, y 

otros primates, hay una falta de información en mamíferos sobre el desarrollo temprano 

de las conductas e interacciones entre hermanos en estas primeras etapas (Syme 1974; 

Drummond 2006; Hudson y Trillmich 2008; Stamps y Groothuis 2010; Trillmich y 

Hudson 2011), esto se debe en gran medida a las historias de vida de los mamíferos 

altriciales y politocas, donde las crías son mantenidas en ambientes cerrados y poco 

accesibles (madrigueras, nidos y cubiles), algunos presentan hábitos nocturnos o 

crepusculares, y por lo general cuentan con un fuerte cuidado parental dificultando las 

observaciones. Cabe mencionar que pese a las dificultades mencionas se han realizado 

algunos estudios que demuestran la factibilidad de trabajos en mamíferos en edades 

tempranas, por ejemplo: en los cachorros de Crocuta crocuta (hiena manchada) (dos por 

camada regularmente), existe una cría dominante que suele agredir a su hermano 

subordinado en la etapa de amamantamiento y destete, aparentemente por recursos como 

el alimento o el cuidado parental (Smale et al. 1995; Hofer y East 1997; Wahaj y 

Holekamp 2006; White 2007; Benhaiem et al. 2013); y en Lynx pardinus (lince ibérico) 

así como en Lynx lynx (lince euroasiático) hay una competencia por las presas otorgadas 

por las madres y una fuerte agresión caracterizada en el nido incluso sin presencia de 

alimento (Naidenko 2001; Antonevich y Naidenko 2008; Naidenko y Antonevich 2009; 

Antonevich et al. 2009; Antonevich et al. 2012; 2020). Durante el amamantamiento en 

Sus scrofa domesticus (cerdo doméstico) se ha reportado peleas en los pezones de la 

madre, y se ha propuesto (aunque sin ser conclusivo) que estas peleas ocurren por la leche 

materna y tiene como resultado un orden en el uso de los pezones (Gill y Thomson 1956; 

Newberry y Wood-Gush 1986; De Passillé et al. 1988; Weary y Fraser 1999; Andersen 

et al. 1999; Andersen et al. 2011; Melotti et al. 2011; pero ver Hudson y Distel 2013; 

Hudson 2014). Por otro lado, en Felis silvestris catus (gato doméstico) se ha observado 
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un orden en el uso de los pezones pero no parece haber evidencias de competencia por 

enfrentamiento (Hudson y Trillmich 2008; Hudson et al. 2009; Raihani et al. 2009; 

Hudson y Distel 2013). 

3. El destete en carnívoros 

Contrastando con el amamantamiento, donde el número de las tetas de las madres por lo 

general es suficiente para el tamaño de la camada (o al menos tienen una distribución 

múltiple). Durante el destete, entendido como el período de transición de la leche materna 

por alimento sólido, el alimento suele ser un recurso focalizado y no es distribuido 

equitativamente favoreciendo la competencia. Cuando hablamos de carnívoros, la 

competencia puede ser intensa, por lo general las madres y/o cuidadores (en especies con 

grupos sociales) les proveen de presas enteras o pedazos de presas como sustento (intactas 

o pre digeridas) (Bradshaw et al. 1996; Valkenburgh 1999; Wahaj y Holekamp 2006; 

Hudson et al. 2022). Adicionalmente, la mayoría de los carnívoros cuenta con 

herramientas, como garras o colmillos, que pueden ser peligrosas para sus congéneres 

aun cuando no hayan evolucionado para realizar esta función principal (Drummond 

2006). Como ejemplos, podemos mencionar: a las camadas en linces y hienas manchadas, 

los hermanos de camada suelen competir agresivamente por presas proporcionadas por 

las madres, esta competencia exhibida en mordidas y zarpazos pueden causar desde 

laceraciones leves hasta heridas graves que algunas veces causan la muerte (Hofer y East 

2008; Naidenko y Antonevich 2009; Antonevich et al. 2009; Benhaiem 2012); en canidos, 

en Canis lupus (lobo gris) los cachorros juveniles miembros de la misma camada, suelen 

competir por pedazos de presa después de una caza grupal (cuando se tiene acceso a una 

presa grande) y por pedazos que regurgitan los padres (cuando la presa es trasportada a 

la madriguera), posiblemente esta competencia comienza dentro de la madriguera al 

iniciar el destete pero esta información aún falta (MacDonald 1983b; Mech 1999; Mech 

2003; Cordoni y Palagi 2008); en perros parecen seguir patrones similares a sus primos 

siendo los padres (los miembros con un rango mayor en la jerarquía), quienes comen 

primero, y aunque han sido reportados jerarquías de dominancia entre miembros de 

camada solo tenemos reportes cuyos individuos eran ya juveniles (Pal et al. 1998; Pal et 

al. 1999; Pal 2001; Pal 2003; Pal 2005; Cafazzo et al. 2010); en el gato doméstico las 

crías parecen competir con zarpazos durante la presencia de algunos alimentos aunque 

las características específicas que desencadenan estas conductas siguen sin ser claras 
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(Hudson y Distel 2013; Gonzalez 2014; Hudson 2014; González et al. 2018; Szenczi et 

al. 2021) 

La relevancia de los estímulos como desencadenantes de la conducta debe ser 

considerada. Los mecanismos de reconocimiento de los alimentos suelen ser especie 

específicas, quizás algunas características pueden estar altamente conservadas como el 

olor de la sangre, pero en general, para observar un despliegue conductual cercano a lo 

observado en sus ambientes naturales son necesarios modelos donde se utilicen y 

consideren pruebas ecológicamente válidas para la especie en estudio (ver más en 

Capítulo II). 

4. Modelos de competencia en dos mamíferos carnívoros 

4.1 El gato doméstico 

El gato doméstico (Felis silvestris catus), es un mamífero carnívoro accesible y de fácil 

manejo. Desde el nacimiento (Saldaña Sánchez 2013; Raihani et al. 2014) y hasta la 

adultez presenta un marcado dimorfismo sexual, siendo los machos adultos hasta dos 

veces más pesados que las hembras y muestran enfrentamientos con otros congéneres en 

temporadas reproductivas (Natoli y De Vito 1991; Bradshaw y Cameron-Beaumont 2000; 

Natoli et al. 2001). Las crías se desarrollan en sus primeras semanas posnatales en un 

contexto social, es decir, como miembros de una camada (Barrett y Bateson 1978; 

Bateson 2000; Hudson et al. 2009). Durante el primer mes son atriciales, dependientes de 

la leche materna, y presentan contiendas dentro del nido durante el amamantamiento 

(Ewer 1959; Hudson et al. 2009); pero ver (Hudson y Distel 2013; González 2014; 

Hudson 2014). A partir del segundo mes comienza la ingesta de alimento sólido, y el 

comienzo de la independencia de la leche materna y del cuidado maternal. Durante el 

tercer mes posnatal, las crías consumen principalmente alimento sólido y son capaces de 

cazar y sobrevivir sin el cuidado materno (Barrett y Bateson 1978; Bradshaw et al. 1996; 

Natoli et al. 2001). 

El gato doméstico se le ha usado como modelo por muchos años en áreas de la 

psicobiología, la fisiología y la medicina, en las cuales se han realizado estudios en 

ambientes artificiales del laboratorio (Blakemore and Donaghy 1974; Barret y Bateson 

1978; Harris 1980; Bateson 2000). Sin embargo, esta especie conserva muchas de sus 

conductas naturales aún bajo domesticación, como son: el juego, la caza, las contiendas 

entre machos durante periodos reproductivos, la elección múltiple de pareja por parte de 
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las hembras y la conducta maternal eficiente en contraste con otras especies domesticadas 

como el perro (Fitzgerald et al. 1986; Feaver et al. 1986; Natoli y De Vito 1991; Natoli 

et al. 2001; Arteaga et al. 2013). Representa por lo tanto un buen modelo para el estudio 

de conductas agresivas durante el desarrollo, así como la formación de jerarquías de 

dominancia (De Boer 1977; Bradshaw y Cameron-Beaumont 2000; Drummond 2006). 

Estudios previos muestran que el gato doméstico forma jerarquías de dominancia, 

mantiene zonas de hábitat y forman relaciones de reconocimiento individual con 

repercusiones en la reproducción medida en copulas por el rango jerárquico (Fitzgerald 

et al. 1986; Natoli y De Vito 1991; Bradshaw y Cameron-Beaumont 2000; Natoli et al. 

2001). Sin embargo, los trabajos de nuestro laboratorio no han encontrado evidencia de 

la formación de esos patrones de dominancia al nacimiento o en la lactancia, donde las 

contiendas ocurridas entre las crías no parecen estar dirigidas a obtener el recurso sino 

más bien son dadas por la alta excitación de las crías en dichos eventos (Hudson et al. 

2009; González 2014; Hudson y Distel 2013; Hudson 2014). Esto sugiere, entre otras 

cosas, que las relaciones de dominancia reportadas en la adultez se desarrollan en una 

etapa posterior al periodo de amamantamiento, si es que estas realmente existen. 

Se han realizado un primer estudio sobre competencia al destete (Améndola Saavedra 

2011). Dicho estudio utilizó los experimentos de diadas para medir la competencia entre 

crías por alimento enlatado comercial. Al llegarse a observar pocas o casi nulas conductas 

agonísticas, u algún otro indicador de competencia, se llegó a la conclusión de que el gato 

doméstico no forma jerarquías de dominancia durante su desarrollo, esto quizás a que el 

tiempo que pasan juntas las crías es muy poco y no permanecen justas hasta su adultez, 

etapa donde en efecto se desarrollan sistemas de dominancia en la reproducción (Natoli 

y de Vito 1991; Natoli et al. 2001). Sin embargo, observaciones recientes (no 

sistemáticas) de nuestro laboratorio han mostrado que los gatos adultos muestran 

conductas agonísticas por estímulos alimenticios más naturales, como es la carne roja 

(res). Nuestras primeras observaciones pilotos parecen aportar evidencia de estos 

patrones en crías sin experiencia previa con estos alimentos al comienzo del segundo mes 

de vida posnatal (ver Capítulos II y III). 

4.2 El perro doméstico 

El perro doméstico (Canis lupus familiaris), como modelo al estudio de las relaciones 

sociales, también ofrece algunas soluciones a los problemas previamente descritos sobre 
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trabajar con mamíferos: como la fácil observación, la obtención de camadas y la 

manipulación de sus miembros dentro de experimentos (Kleiman 1967; Fox et al. 1975; 

Font 1987); la posible manipulación es particularmente inusual en un carnívoro, quienes 

al presentar cuidados parentales suelen ser mayormente peligrosos durante su 

observación.  

En el perro doméstico es posible realizar observaciones en etapas del desarrollo como el 

destete, estudiar las relaciones competitivas entre hermanos, el surgimiento de las 

diferencias individuales y posiblemente evaluar los efectos de estas relaciones en la 

adultez (Nowak 2006; Koolhaas et al. 2007; Réale et al. 2007; Réale et al. 2010; Nettle y 

Bateson 2012). Se ha reportado que en adultos se forman jerarquías de dominancia (Pal 

et al. 1998; Pal 2001; Cafazzo et al. 2010) y aunque también se ha discutido si este 

concepto está bien aplicado (Bradshaw et al. 2009), se desconoce la etapa del desarrollo 

cuando comienzan las jerarquías y que factores afectan su formación, pudiendo ser la 

competencia por alimento focalizado uno de ellos (Fox 1972, Cafazzo et al. 2010). 

Adicionalmente, y como mencionamos anteriormente, las experiencias tempranas afectan 

a las diferencias individuales (Nowak 2006; Koolhaas et al. 2007; Réale et al. 2007; Réale 

et al. 2010; Nettle y Bateson 2012), el surgimiento de las jerarquías de dominancia 

podrían también estar influyendo en la formación de estas diferencias individuales. 

Cabe destacar que estas etapas están parcialmente estudiadas en su pariente silvestre más 

cercano: el lobo gris (Mech 1999, Mech y Boitani 2006), y sigue en discusión como las 

crías se relacionan entre sí dentro de la madriguera, el papel del juego social durante el 

desarrollo, en qué momento se da la formación de jerarquías de dominancia reportadas 

en la adultez, o si tienen relación con otras habilidades como la caza coordinada (Fox 

1972); todas conductas sociales (MacDonald 1983b; van Hooff y Wensing 1988; McLeod 

1996; Mech 1999; Feddersen-Petersen 2000; Kojola et al. 2004; Bauer y Smuts 2007; 

Ward et al. 2008; Gácsi et al. 2009; Cafazzo et al. 2010). Esto también abre posibilidades 

para estudios comparativos con otras especies de canidos cercanos evolutivamente como 

puede ser el dingo australiano, los coyotes o los zorros (Mech 1999; Meek 1999; Roth 

2003; Hudson y Trillmich 2008; Bradshaw et al. 2009; Cafazzo et al. 2010; Hudson et al. 

2016), e incluso otros miembros del orden Carnívora (comúnmente conocidos como 

carnívoros) como el modelo anteriormente descrito “el gato doméstico”. 
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En particular, la comparación de una especie no social contra una especie social, pero que 

tienen periodos de desarrollo similares (camadas altriciales, multíparas) puede ser 

especialmente interesante para el estudio evolutivo del grupo de los carnívoros y sus 

diversas historias de vida, recordemos que en el orden Carnívora, solo Mustelidae, 

Felidae y los Phocidae son carnívoros estrictos (Radinsky 1981; Macdonald 1983a; 

Gittleman 1985; Christiansen y Wroe 2007; Hudson et al. 2022). Igualmente interesante 

es comparar dos especies que han tenidos procesos de domesticación con selección de 

características para trabajo y/o vida de compañía, por ejemplo la baja agresividad hacia 

humanos y la tolerancia a compartir hábitat con nosotros. 

Finalmente, nuevos conocimientos científicos en estas especies pueden representar 

nuevas aplicaciones en nuestra sociedad a corto y mediano plazo, debido a la amplia 

influencia de estas especies en la vida cotidiana del ser humano. Tomando el ejemplo 

anterior de domesticación, la elección apropiada de un individuo de trabajo significa 

elegir el animal con la adecuada combinación de asertividad, tranquilidad y fortaleza para 

una tarea específica; lo mismo aplica con animales de compañía donde la elección debería 

considerar la compatibilidad dueños/mascota en términos de energía del animal y tiempo 

disponible del dueño para su cuidado. Desarrollar técnicas y proceso al respecto tendría 

aplicaciones dentro del “bienestar animal”, la “producción animal”, e incluso aportar 

conocimiento para la conservación o eliminación de sus parientes silvestres (Fox et al. 

1975; Morey 1992; Osthaus et al. 2005; Prato-Previde et al. 2007; Gácsi et al. 2009; 

Bradshaw et al. 2009; Pérez Manrique et al. 2019; Martínez-Byer et al. 2020; Pérez-

Manrique et al. 2020; Martínez-Byer et al. 2023).  

5. Objetivos generales 

1) Caracterizar la conducta social del dos especies de carnívoros domésticos en un 

contexto del desarrollo tempano: la alimentación al destete (alimento sólido).  

2) Determinar si existe competencia directa entre miembros de la misma camada 

durante el destete. 

3) Determinar si en este periodo del desarrollo se observan jerarquías de dominancia. 

 

6. Hipótesis generales 

1) Las crías de mamíferos carnívoros politocas, como son Felis silvestris catus y 

Canis lupus familiaris, compiten entre los hermanos de camada durante el destete 

por alimento sólido limitado.  



11 
 

2) Como un resultado de estas interacciones ocurridas durante la alimentación se 

desarrollaran diferencias individuales consistentes a través del tiempo.  

3) Dado que ambas especies de mamíferos, Felis silvestris catus y Canis lupus 

familiaris, pertenecen al mismo orden Carnívora y presentan similitudes como 

camadas politocas, atriciales y recursos focalizados al destete entonces 

esperamos similitudes en sus patrones de competencia y dominancia durante el 

periodo de destete. 

  

7. Nota ética 

A lo largo del estudio, los animales fueron mantenidos y tratados de acuerdo con las guías 

para el cuidado y uso de animales en investigación de la ASAB/ABS (2016), del Instituto 

de Investigaciones Biomédicas, Universidad Nacional Autónoma de México, y de 

acuerdo con la Guía Nacional para la Producción, Cuidado y Uso de Animales de 

Laboratorio, México (Norma Oficial Mexicana NOM-062-200-1999). Aunque ocurrieron 

interacciones agresivas en las pruebas de competencia de alimentos, estas fueron breves 

(ver más abajo) y la inspección posterior de los crías mostró que ninguno sufrió lesiones. 

Casi todas las crías sobrevivieron hasta el final del estudio, y cuando hubo un 

fallecimiento se debió a condiciones inherentes al parto o al individuo en particular y no 

a los experimentos realizados. En el caso de los gatos todos las demás crías fueron 

entregados como mascotas con la ayuda de los veterinarios locales, en el caso de los 

perros las demás crías fueron también entregados como mascotas con ayuda de los dueños 

particulares y veterinarios locales, o vendidos cuando pertenecían a un criador.  
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CAPÍTULO II. EL GATO DOMÉSTICO. Probando el comportamiento agresivo en 

un contexto de alimentación: Importancia de los estímulos etológicamente 

relevantes (traducido de González et al. 2018, ver Anexo 1) 

1. Introducción 

Durante algunos años, ha estado creciendo el interés en el desarrollo de diferencias 

individuales en el comportamiento en las camadas de jóvenes de mamíferos altriciales, y 

particularmente en cómo las relaciones entre los hermanos podrían contribuir a su 

formación (Hudson et al. 2011; Reyes-Meza et al. 2011). Un enfoque común es investigar 

la competencia entre los jóvenes por recursos limitados, más obviamente para alimentos 

(Bautista et al. 2005; Fey y Trillmich 2008; Hodge et al. 2009; Hofer y East 2008; 

Andersen et al. 2011). Sin embargo, como se señaló en las revisiones extensas de agresión 

y dominancia en crías y camadas de vertebrados (Drummond 2006; Salmon y Hehman 

2014), la información en mamíferos sigue siendo escasa y, a veces, contradictoria, 

especialmente en especies carnívoras. 

Se podría esperar que la competencia entre los hermanos de camada en su acceso a los 

recursos proporcionados por la madre y/u otros cuidadores resulte en interacciones 

agresivas y posiblemente en la formación de relaciones de dominancia intracamada (Fox 

1972; Bekoff et al. 1981; Wakely y Mallory 1988; Meyer y Weber 1996; Wahaj y 

Holekamp 2006). 

El uso de pruebas de competencia alimenticia para evaluar la dinámica social, la 

motivación y las diferencias individuales entre los conespecíficos es común en muchos 

campos de la ciencia biológica, desde la investigación biomédica hasta la ecológica, pero 

es más común en estudios con un enfoque en la sociabilidad. Sin embargo, los métodos 

utilizados no siempre son consistentes incluso dentro de la misma especie; a saber, el tipo, 

el tamaño y la calidad del alimento y el número de animales que compiten por él a menudo 

difieren (p. ej. Rodrigues et al. 2016). Al revisar la literatura, una variable pareció influir 

particularmente en el nivel de comportamiento agresivo: la motivación de los 

participantes y, en consecuencia, el tipo (calidad) de alimentos por los que compiten. En 

varios estudios sobre primates, p. ej. langures hanumán, Semnopithecus entellus (Koenig 

et al. 1998), macacos japoneses, Macaca fuscata (Saito 1996; Hanya 2009), macacos 

rhesus, Macaca mulatta (Mathy y Isbell 2001), macacos taiwaneses, Macaca cyclopis (Su 

y Birky 2007), se observó una mayor agresión y un aumento en el número de 
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interacciones agonistas por los alimentos de alta calidad en comparación con los 

alimentos de baja calidad; ver también en otros taxones: abejas sin aguijón Trigona spp. 

(Johnson y Hubbell 1974), cerdos, Sus scrofa domesticus (Andersen et al. 1999), kowaris 

Dasyuroides byrnei (Kennedy 1991). Sin embargo, ninguno de los experimentos 

anteriores fue diseñado para evaluar explícitamente la pregunta de sí el tipo de alimento 

influye en el comportamiento agresivo entre hermanos de la misma edad en las pruebas 

de competencia por alimentos.  

Hace varios años, como parte de un programa sobre el desarrollo de las relaciones entre 

hermanos en el gato doméstico (Felis silvestris catus; Hudson et al. 2009; Raihani et al. 

2014; Hudson et al. 2017) iniciamos un proyecto investigando competencia entre los 

hermanos de camada por alimentos sólidos en el destete y buscaron evidencia de la 

formación de relaciones de dominancia, como se ha encontrado en otros carnívoros (Scott 

y Fuller 1965; Fox 1972; Bekoff et al. 1981; Meyer y Weber 1996). Sin embargo, en 

nuestro primer estudio las camadas de crías de gatos al destete privados de alimentos 

mostraron poca o ningún signo de comportamiento agonístico cuando se les presentó un 

alimento enlatado conocido y altamente preferido, incluso cuando se administraba en un 

tazón del cual una sola cría podía acceder a la vez (Améndola-Saavedra 2011). Mientras 

una cría estaba comiendo las otras típicamente esperaban o jugaban cerca. Cuando la cría 

que estaba alimentándose levantaba la cabeza para masticar, otro comenzaba a 

alimentarse del tazón, aparentemente sin contienda. Los hallazgos de este estudio 

parecían claros: las crías de destete del gato doméstico no compiten fuertemente por los 

alimentos y no desarrollan relaciones de dominancia entre los hermanos de camada. 

Adicionalmente, los resultados de la tesis parecían consistentes con reportes anteriores 

sobre el gato; según lo reportado, las crías de gato de las colonias de vida libre reciben 

prioridad en la alimentación por adultos de ambos sexos (Yamane et al. 1997; Bonanni et 

al. 2007; observaciones propias). 

Pero luego ocurrió un evento fortuito que arrojó dudas sobre estas conclusiones y dio 

lugar al presente estudio. Uno de nosotros accidentalmente dejó caer un trozo de carne 

cruda en el piso de la cocina en presencia de varios de los gatos adultos normalmente 

pacíficos que esperaban ser alimentados con su alimento enlatado habitual. Esto resultó 

inmediatamente en que se gruñeran, se golpearan con zarpazos entre sí con las patas 

delanteras con las garras extendidas y en que un individuo huyera con la carne para 

comérsela en soledad. Por lo tanto, nos preguntamos si lo mismo podría ser cierto para 
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las crías de gato, es decir, si presentarles un trozo de carne cruda, un estímulo 

presumiblemente más natural que el alimento enlatado, también provocaría un 

comportamiento agonístico y competitivo. 

Por lo tanto, el objetivo del presente capitulo fue volver a examinar la expresión del 

comportamiento agresivo durante la alimentación entre las crías destetadas del gato 

doméstico. Como cazadores solitarios de tamaño mediano, los gatos dependen de presas 

pequeñas como diversas especies de roedores, aves, reptiles e incluso insectos (Langham 

1990; Woods et al. 2003; Biró et al. 2005; Lanszki et al. 2015), que las madres traen como 

items individuales a sus crías destetadas (Bateson 2014). Por lo tanto, primero 

investigamos el comportamiento de los hermanos de camada cuando se les presentó 

alimento comercial enlatado para gatos en comparación con un alimento sólido más 

natural y monopolizable, un trozo de costilla de res carnosa cruda. Dado que 

esperábamos, y descubrimos, que los hermanos de camada competirían más 

agresivamente por el estímulo de la carne cruda, en un segundo experimento investigamos 

las características de la carne cruda (capacidad de monopolización, olor/sabor, textura) 

que desencadenan el comportamiento agresivo. 

2. Métodos generales 

2.1 Sitio de estudio y animales 

Sesenta y siete crías de gato (40 machos, 27 hembras) de 16 camadas (tamaño medio de 

la camada = 4.2 ± 0.99 DE, rango 3–6, razón media por sexo = 0.59 ± 0.25 DE, rango 0–

1 (1 = toda la camada de machos)) participaron en el estudio. Se obtuvieron de cuatro 

hembras multíparas mestizas mantenidas como parte de una colonia de reproducción en 

libertad en una casa particular en la Ciudad de México, y siendo la paternidad 

desconocida. Las madres fueron alimentadas diariamente con alimento comercial 

enlatado para gatos y carne fresca, y recibieron tratamiento regular contra parásitos. Agua, 

leche, alimento seco para gatos y bandejas de arena comercial para gatos estaban 

disponibles permanentemente. Las hembras siempre dieron a luz en la casa sin aparentes 

dificultades. 

Cada camada se mantuvo en una habitación separada de aproximadamente 3 m x 3 m en 

la colonia de reproducción desde el nacimiento hasta el final del segundo mes. Las 

habitaciones contenían varios juguetes para gatos y un "nido" que consistía en una cama 
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de gomaespuma de 70 cm × 40 cm forrada, que las madres aceptaron bien. Al nacer, las 

crías fueron sexadas, pesadas al gramo más cercano y diariamente a partir de entonces en 

báscula digital, y se les colocaron cintas de diferentes colores en el cuello para su 

identificación individual. Las cintas se cambiaron semanalmente para adaptarse al 

crecimiento de las crías. El cuidado de las crías durante las primeras cuatro semanas 

estuvo únicamente a cargo de sus madres. A partir de la quinta semana posnatal se les 

proporcionó agua y el mismo alimento para gatos comercial seco y enlatado que las 

madres para asegurarse de que habían comenzado la transición de la leche materna a los 

alimentos sólidos antes del inicio de las pruebas. 

Las sesiones de prueba (véanse los Experimentos 1 y 2 a continuación) se llevaron a cabo 

en una habitación separada que contenía una arena acrílica opaca de 1.5 m x 1.5 m x 0.7 

m (altura). Para la prueba, cada camada se colocó en una caja de salida oscura en un 

extremo de la arena y a 1 m del estímulo de alimento en el otro extremo. 

Cuando se levantó la caja de inicio, se registró el comportamiento de las crías durante 2 

minutos en ausencia de humanos usando una cámara de video (Sony DCR-SX22) 

colocada sobre la arena.  

2.2 Registro conductual 

Utilizando el software Solomon Coder (Péter 2015), se puntuaron los siguientes 

comportamientos para cada cría en cada prueba: 

Zarpazo (Swipe): el número de veces que una cría golpeó a otra cría con una pata 

delantera, generalmente en la región de la cabeza, y en casos claramente visibles, con garras 

extendidas (Fig. 1, panel superior). 

Pisotón (Stomp): el número de veces que una cría golpeó el alimento o el piso junto 

al alimento con una pata delantera en presencia de otra cría, en casos claramente visibles con 

las garras extendidas (Fig. 1, panel inferior). 

Vocalización: el número de episodios de una cría hiseaba o gruñía a otra(s) cría(s). 

Tales vocalizaciones solo las emitían las crías que llegaban simultáneamente al alimento o 

una cría que ya estaba en posesión del alimento en respuesta al acercamiento de sus 

hermanos de camada. 

Monopolización del alimento: Porcentaje del tiempo que una cría individual pasó 

comiendo o manipulando el alimento excluyendo a sus compañeros de camada, donde 100 
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% fue el tiempo total que cualquier número de crías estuvo en contacto directo con el 

alimento. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 1 Comportamientos agresivos mostrados por crías de gato al destete de siete semanas de edad 

al recibir un trozo de costilla de res cruda en pruebas de competencia alimentaria. Panel superior: 

ejemplo de un "zarpazo". La cría 1 se acerca a la cría 2, que está comiendo de la carne (cuadro 

izquierdo). La cría 2 responde con un zarpazo de una pata delantera con garras extendidas y contacto 

en la cabeza de la cría 1 (cuadro central). La cría 1 se retira inmediatamente, la cría 2 aparta la carne 

y el observador, la cría 3, no avanza más hacia la carne (cuadro derecho). Panel inferior: ejemplo de 

un "pisotón". La cría 4 se acerca a la cría 5, que está comiendo de la carne (cuadro izquierdo). La cría 

5 responde pisoteando con su pata delantera izquierda sobre la carne y manteniéndola allí con garras 

extendidas y acompañado de gruñidos (cuadro central). La cría 4 detiene su avance mientras la cría 

2 comienza a acercarse con cautela (cuadro derecho). Ambas secuencias duraron aproximadamente 

1.5 segundos. (Adaptado de González et al. 2018). 

2.3 Análisis de los datos y estadística 

Los análisis estadísticos se realizaron con R, versión 3.3.1 (R Core Team, 2019). Se 

aplicaron General Linear Mixed Models (GLMM) utilizando el paquete Ime4 (Bates et 

al. 2015) con efectos aleatorios anidados (crías fueron anidadas en camadas) diseñado 

para probar la influencia del tipo de alimentación en el comportamiento agresivo de las 

crías. Debido a que el número de interacciones agresivas por ensayo fue bajo (el número 

medio de pisotones, zarpazos, hiseos y gruñidos se combinaros por ensayo para el 

Experimento 1: 0.9 ± 2.04 DE y el Experimento 2: 0.36 ± 0.59 DE), para el propósito del 

análisis estadístico, transformamos los datos en una variable binaria (presencia o ausencia 

de comportamientos agresivos por cría en un ensayo) y se utilizó distribuciones 
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binomiales en el modelo con el enlace 'logit'. Los factores fijos en los modelos originales 

fueron la condición de prueba (tipo de estímulo alimenticio: enlatado, carne cruda, 

control), edad, sexo, tamaño de la camada, proporción de sexos de la camada y, en el 

primer experimento, el número de sesión (primera o segunda prueba ese día), y en el 

segundo experimento el orden en que se presentaron los estímulos. Luego, los factores 

con los efectos más débiles se eliminaron gradualmente de los modelos. Comparamos los 

modelos utilizando los Criterios de Información de Akaike (AICc) de segundo orden, que 

incluye un término de corrección para tamaños de muestra pequeños, y se eligió el modelo 

con el valor AICc más bajo. Reportamos las diferencias de AICc (ΔAICc=AICci – 

AICcoriginal) para comparar los diferentes modelos para aproximar mejor los datos. 

También calculamos los pesos de Akaike normalizados (wi) para cada modelo, que 

pueden interpretarse como una medida de la mejor aproximación del conjunto. Los 

detalles de la selección del modelo se pueden encontrar en el material complementario de 

la publicación (Anexo 1). Los valores de p se extrajeron utilizando pruebas de Chi-

cuadrada de Wald (tipo II). Comparaciones post hoc dieron resultados significativos de 

GLMM con distribuciones binarias se realizaron con pruebas de proporciones por pares 

con corrección de Bonferroni. El análisis del porcentaje de compañeros de camada que 

comieron del estímulo en una prueba y, además, el porcentaje de tiempo que se 

monopolizó el alimento (solo un individuo comió a la vez) en las pruebas se realizó 

utilizando GLMM con distribución binomial con camada como factor aleatorio. Solo los 

ensayos con estímulos alimentarios se incluyeron en los dos últimos análisis. El 

procedimiento de selección del modelo fue similar al descrito anteriormente, excepto que 

el modelo original no incluía el sexo, ya que solo es aplicable a individuos y no a nivel 

de camada. Se calcularon los valores D de Cohen para estimar los tamaños del efecto. 

Cuando se incluyeron más de dos grupos en el análisis, se realizaron comparaciones del 

tamaño del efecto con la condición de control.  

Todos los videos pertenecientes a cada uno de los experimentos fueron analizados 

primero por la misma persona. Luego, la confiabilidad entre evaluadores se evaluó 

mediante un segundo análisis del 20 % de los videos por parte de un observador 

independiente. Calculamos el κ de Cohen para el conteo y las correlaciones intraclase 

basadas en GLMM para variables continuas. Obtuvimos concordancias altas y 

significativas entre evaluadores para todas las variables (Experimento 1: número de 

interacciones agonísticas κ = 0.937, p < 0.001, número de compañeros de camada que 
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comieron por prueba κ = 0.846, p < 0.001, porcentaje de tiempo que se monopolizó el 

alimento RICC = 0.994, p < 0.001; Experimento 2: número de interacciones agonistas κ = 

0.911, p < 0.001, número de compañeros de camada comiendo por prueba κ = 0.869, p < 

0.001, porcentaje de tiempo que se monopolizó el alimento RICC = 0.873, p < 0.001 ). 

 

3. Experimento 1. Respuesta a la carne cruda 

Nuestro objetivo en este experimento fue comparar el comportamiento de los compañeros 

de camada cuando se les presentó alimento comercial enlatada para gatos o un trozo de 

costilla de ternera cruda durante el período de destete, desde la sexta a la octava semana 

posnatal (Martin 1986; Bateson 2014). 

3.1 Métodos 

Treinta y tres crías de gato (18 machos, 15 hembras) de ocho camadas (tamaño promedio 

de camada 4.1, rango 3–6, proporción sexual media 0.54, rango 0–1), obtenido de cuatro 

hembras multíparas de raza mixta (dos camadas de cada hembra) participaron en este 

experimento. 

Durante la quinta semana posnatal, cada camada se colocó dos veces en la arena de 

prueba durante 5 a 10 minutos sin la madre para que las crías se habituaran a la situación 

de prueba. Luego, desde la sexta a la octava semanas posnatales, cada camada fue 

probada en la arena durante la mañana (10:00–12:00 h) dos veces por semana y sin la 

madre en una de tres condiciones diferentes: cuando se les presentó un trozo de 50 g de 

costilla con carne cruda de res (2x/semana), cuando se les presentó 50 g de alimento 

comercial para gatos enlatado con sabor a carne de res en un recipiente de 12 cm de 

diámetro que no permitía alimentar a más de dos o tres crías simultáneamente 

(2x/semana), y en una condición de control sin estímulo alimentario (1x/semana). 

Las tres condiciones de prueba se presentaron en orden pseudoaleatorio, y cada prueba 

se repitió en cada día de prueba después de una pausa de cinco minutos durante la cual 

las crías se colocaron juntas en una jaula de transporte familiar, se retiraron los restos de 

alimento y se reemplazaron con un nuevo estímulo y el piso de la arena se limpió. Este 

programa resulto en un total de 12 ensayos para cada condición de estímulo (dos ensayos 

con dos repeticiones por condición x tres semanas) y seis ensayos de control (un ensayo 

con dos repeticiones x tres semanas). Las crías fueron separadas de sus madres y 
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privados de alimento cuatro horas antes de la prueba (considerado una simulación 

razonable del tiempo que las madres podrían pasar cazando) para aumentar su 

motivación para alimentarse. Los fines de semana permanecían con sus madres y con 

libre acceso a alimentos secos y enlatados para evitar posibles efectos debido a la 

privación de alimentos durante la semana. 

3.2 Resultados y discusión 

Las crías se adaptaron rápidamente a la arena y en una o dos pruebas aprendieron la 

ubicación del alimento. Inmediatamente se retiró la caja de inicio, la mayoría de las crías 

fueron directamente al alimento, o en la condición de control se movieron rápidamente 

por la arena, explorando o jugando. La frecuencia de conductas agresivas estuvo 

fuertemente asociada con el tipo de alimento presentado (Fig. 2). Se registraron 

comportamientos significativamente más agresivos cuando las crías fueron probadas con 

carne cruda que cuando fueron probados con alimento enlatado. Casi no ocurrieron 

comportamientos agresivos en la condición de alimento enlatado o en la condición de 

control en la que no había alimento presente. El modelo de mejor aproximación basado 

en AICc (ver Material complementario del articulo Anexo 1) incluyó el tipo de alimento, 

la edad y el sexo como factores fijos. El análisis GLMM reveló que el tipo de estímulo 

alimentario fue el único factor asociado con el comportamiento agresivo, mientras que ni 

la edad ni el sexo de las crías tuvieron un efecto significativo (GLMM, tipo de alimento: 

χ2 = 34.3, p < 0,0001, edad χ2 = 1.56, p = 0.21, sexo χ2 = 2.86, p = 0.09, Dcontrol-enlatado de 

Cohen = 0.17, Dcontrolcarne de Cohen = 0.47). Fue notable que en dos camadas crías 

particulares monopolizaron, defendieron agresivamente y comieron carne de res ya en la 

primera prueba (primera experiencia de las crías con carne cruda), y en cuatro de las seis 

camadas restantes en la segunda prueba con carne. 

En la condición de res, en cualquier prueba, una sola cría generalmente monopolizaba el 

alimento, calculada como el porcentaje de tiempo que cualquier número de crías estuvo 

en contacto con el alimento (Fig. 3). Con la excepción ocasional de gruñidos cuando dos 

crías llegaban a la carne al mismo tiempo, solo la cría en posesión de la carne mostraba 

un comportamiento agresivo cuando se acercaba otra cría. Las crías que mostraban un 

comportamiento agresivo no siempre eran los mismos individuos, 14 de los 33 (42 %) lo 

hacían. Los animales que se acercaban a la carne casi siempre se retiraban de inmediato 

cuando se enfrentaban a zarpazos, pisotones, hiseos o gruñidos del "propietario" (p. ej., 
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Fig. 1) (cf. Garrott et al. 1984). Además, el comportamiento agresivo no solo se mostró 

hacia los hermanos de camada. Las crías en posesión de la carne también daban zarpazos, 

gruñían e incluso mordían a los experimentadores que retiraban la carne al final de las 

pruebas, aun cuando estaban completamente familiarizados con los manipuladores. Una 

vez que se retiró la carne, cesaban inmediatamente todos los signos de agresión; nunca se 

vio un comportamiento agresivo lejos de la carne y nunca ocurrieron contiendas 

prolongadas o peleas directas. Esta observación es consistente con informes previos de 

que las peleas o el comportamiento agresivo son más frecuentes cerca del alimento o 

dentro de un parche de alimento (Biben 1982; Sterck y Steenbeek 1997; Range y Noë 

2002; Su y Birky 2007). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 2. La frecuencia de conductas agresivas de las crías recién destetadas en pruebas de competencia 

de alimentos dependió del tipo de estímulo de la prueba. Se produjo un número significativamente 

mayor de comportamientos agresivos cuando a las camadas se les presentó un trozo de costilla de 

res cruda que cuando se les presento con un tazón de alimento  enlatado comercial con sabor a carne 

de res. En ausencia de un estímulo alimentario (condición de control) casi no se observaron 

comportamientos agresivos. Los datos se presentan como el número de comportamientos agresivos 
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por cría. Se dan las medias y los intervalos de confianza de 0.95 y las diferencias significativas 

después de las pruebas de proporción por pares corregidas para comparaciones múltiples se indican 

con letras diferentes. Ver texto para estadísticas. (Adaptado de González et al. 2018). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 3.  Porcentaje del tiempo que el alimento fue monopolizado por una sola cría en el Experimento 

1.  100% = Tiempo total que cualquiera número de crías estuvieron en contacto directo con el 

alimento. Los datos estan precentados como medias e intervalos de confianza de 0.95. *** p < 0.001; 

Prueba Chi-cuadrada de Wald. Ver texto para estadísticas. (Adaptado de González et al. 2018). 

El patrón de comportamiento en los ensayos con alimento enlatado fue muy diferente. 

Aunque el recipiente no era lo suficientemente grande como para permitir que todas las 

crías de las camadas más grandes se alimentaran simultáneamente, por lo general, varias 

crías y, a menudo, todas comían de él, en cualquier prueba. Por lo tanto, el número de 

hermanos de camada que comieron del alimento enlatado en cualquier prueba individual 

fue significativamente mayor que el número de compañeros de camada que comieron de 

la carne de res. Mientras que en promedio 1.9 crías (47.1 %) por camada “comieron” de 

la carne por ensayo, en promedio 2.8 crías (68.15 %) por camada comieron del alimento 

enlatado, aunque, como se mencionó anteriormente, la carne de res cruda era un alimento 

muy preferido. El mejor modelo de aproximación para el porcentaje de hermanos de 
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camada que comieron por prueba basado en AICc (ver Material complementario del 

articulo Anexo 1) incluyó el tipo de alimento y el número dentro de la sesión como 

factores fijos (GLMM, tipo de alimento: χ2 = 35.5, p < 0.0001, sesión χ2 = 8.64, p < 0.01, 

Dcarne enlatada de Cohen = 0.85). El porcentaje de tiempo que el alimento estuvo 

monopolizado, es decir, cuando solo un individuo estuvo en posesión de él (100% = 

tiempo total que cualquier número de crías estuvo en contacto directo con el alimento), 

también fue significativamente mayor para la carne cruda. El mejor modelo de 

aproximación para el porcentaje de tiempo que se monopolizó el alimento en una prueba 

basada en AICc (ver Material complementario del articulo Anexo 1) incluyó el tipo de 

alimento, el número de sesiones y el tamaño de la camada como factores fijos. El número 

dentro de la sesión y el tamaño de la camada tuvieron un efecto levemente negativo pero 

significativo en el porcentaje de tiempo que se monopolizó el alimento (GLMM, tipo de 

alimento: χ2 = 52.33, p < 0.0001, sesión χ2 = 3.89, p < 0.05, tamaño de la camada: χ2 = 

5.21, p < 0.05, D de CohenCarne enlatada = 2.1; Fig. 3). 

Los resultados confirman claramente nuestra predicción, basada en observaciones 

aleatorias previas, de que el proporcionar a camadas de crías hambrientas destetadas con 

el estímulo más natural de un trozo de costilla de res cruda provocaría un comportamiento 

más competitivo y abiertamente agresivo que el estímulo menos natural del alimento 

enlatado para gatos. Este fue el caso a pesar de que en ambas condiciones las crías estaban 

claramente motivadas para comer. Cuando se les dio un tazón grande de alimento 

enlatado al final de la prueba, todas las crías comieron con avidez (cf. Améndola-

Saavedra 2011). La fuerte respuesta de las crías a la carne nos llevó a investigar en un 

segundo experimento las características particulares de este estímulo que provocaba un 

patrón de comportamiento agresivo tan marcado y aparentemente “innato”. 

4. Experimento 2. Características de la carne cruda que provocan un 

comportamiento agresivo 

Nuestro objetivo en este experimento fue comparar el comportamiento de los hermanos 

de camada probando a las crías de manera similar al Experimento 1, cuando les 

presentábamos componentes de la carne cruda difiriendo en propiedades como sabor / 

olor, textura y capacidad de monopolización. 
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4.1 Métodos 

Se incluyeron en el estudio 34 crías (22 machos, 12 hembras) de ocho camadas (tamaño 

medio de camada 4.3 crías, rango 3–5, razón sexual promedio de camada 0.63, rango 

0.33–1) obtenidos de cuatro hembras multíparas de raza mixta. Similar al Experimento 1, 

durante la quinta semana posnatal, cada camada se colocó dos veces en la arena durante 

5 a 10 minutos sin la madre para la habituación de las crías a la situación de prueba. 

Luego, desde las semanas posnatales de seis a ocho, cada camada fue probada en la arena 

durante la mañana (10:00–12:00 h) de lunes a viernes. Dado que un trozo de costilla de 

res cruda tiene tres características principales: sabor/olor, textura y la posibilidad de 

monopolizarlo, modificamos sistemáticamente los estímulos presentados a las crías para 

diferir unos de otros en estas variables. Por lo tanto, creamos cinco tipos diferentes de 

estímulo de la siguiente manera: (1) un trozo de costilla de res cruda como en el 

experimento anterior; (2) carne de res cruda picada (del mismo tipo y cantidad de carne 

que en la condición anterior pero cortada en trozos pequeños) que tenía el sabor/olor y 

textura del estímulo original de la carne pero no podía monopolizarse fácilmente; (3) 

sangre (carne de res) en un recipiente de 7 cm de diámetro, que permitía el acceso a una 

sola cría a la vez, para que pudiera monopolizarse y tener el sabor/olor pero no la textura 

de la carne de res cruda; (4) un trozo de carne de res similar al estímulo de carne original 

pero cocinado en agua sin sazonar durante 30 minutos y se dejó enfriar justo antes de la 

prueba, que también podría estar monopolizado y tener una textura similar, pero no el 

mismo sabor/olor que carne de res cruda; (5) y finalmente el mismo alimento enlatado 

para gatos que en el Experimento 1 como el control, que no tenía ninguna de las 

características de la costilla de res cruda mencionada anteriormente, y porque casi nunca 

desencadenó la agresión. Excepto por la sangre (ver arriba), todos los estímulos se 

presentaron directamente en el piso. 

Las camadas se probaron en las cinco condiciones, presentadas en un diseño equilibrado 

una vez cada día de prueba en orden pseudoaleatorio durante tres semanas (un total de 15 

ensayos para cada condición en tres semanas de prueba, con cada uno de los cinco 

estímulos presentados en cada una de las cinco secuencias posibles tres veces una vez por 

semana). El procedimiento de prueba fue similar al Experimento 1, incluida la pausa de 

cinco minutos entre las pruebas para reemplazar los alimentos restantes con el próximo 

estímulo y limpiar el piso de la arena. 
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Los ensayos se registraron con el mismo equipo y se puntuaron los mismos 

comportamientos para cada individuo que en el Experimento 1. La codificación del 

comportamiento, el software y el análisis estadístico también fueron similares. Además, 

para tener una estimación de las características de la costilla de res cruda que más 

contribuye a la expresión del comportamiento agresivo, a cada tipo de alimento se le 

asignaron tres valores binarios que corresponden a las tres características principales 

manipuladas, y para los cuales la costilla de res cruda y los alimentos enlatados 

representaban los dos extremos del espectro. Mientras que la costilla de res cruda obtuvo 

1/1/1 por olor / sabor, textura y monopolización y el alimento enlatado obtuvo 0/0/0, a 

los otros tres estímulos se les asignaron valores en el siguiente orden; sangre 1/0/1; carne 

de res cocida 0/1/1; carne picada 1/1/0. 

4.2 Resultados y discusión 

El número de comportamientos agresivos difirió significativamente entre las cinco 

condiciones de estímulo. El modelo que mejor se aproximó a la aparición de 

comportamientos agresivos fue una prueba basada en AICc (ver Material complementario 

de articulo Anexo 1) incluyó el tipo de estímulo, el orden en que se presentó, la edad y el 

tamaño de la camada. El tipo de estímulo tuvo el efecto más fuerte, mientras que el orden 

en que se presentaron los estímulos tuvo un efecto negativo significativo. El 

comportamiento agresivo disminuyó un poco con las pruebas repetidas el mismo día. Ni 

la edad, el sexo de las crías ni el tamaño de la camada tuvieron un efecto significativo en 

la ocurrencia de comportamiento agresivo (estímulos GLMM χ2 = 97.8, p < 0.0001, orden 

χ2 = 6.71, p < 0.01, edad χ2 = 2.69, p = 0.1, camada tamaño χ2 = 2.62, p = 0.10, D de 

Cohensangre-enlatada = 0.14, D de Cohenenlatada-cocida =0.14, D de Cohenenlatada-picada = 0.36, D 

de Cohenenlatada-cruda=0.48). De acuerdo con los resultados del Experimento 1, las crías 

mostraron el mayor número de comportamientos agresivos en la condición de carne cruda 

(costilla de res). El número más bajo de comportamientos agresivos ocurrió cuando a las 

crías se les presentó sangre, pero no fue significativamente diferente de la condición de 

alimento enlatado (Fig. 4). 
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Fig. 4. La frecuencia de los comportamientos agresivos en las camadas de crías recién destetadas en 

las pruebas de competencia por alimento dependió del tipo de estímulo de la prueba. Se produjo un 

número significativamente mayor de conductas agresivas cuando a las camadas se les presentó un 

trozo de costilla de res cruda que en respuesta a estímulos selectivamente modificados para eliminar 

varias características de la costilla de res cruda. Los datos se presentan como el número de 

comportamientos agresivos por cría. Se dan las medias y los intervalos de confianza de 0.95 y las 

diferencias significativas después de las pruebas de proporción por pares corregidas para 

comparaciones múltiples se indican con letras diferentes. Ver texto para estadísticas. (Adaptado de 

González et al. 2018). 

 

En cuanto al Experimento 1, las crías que mostraban un comportamiento agresivo no 

siempre eran los mismos individuos, 18 de los 34 (53 %) lo mostraban.  

El porcentaje de tiempo que el alimento estuvo monopolizado, es decir, cuando solo un 

individuo comía de él, también dependía principalmente del tipo de estímulo. El modelo 

de mejor aproximación incluía el tipo de alimento y la proporción de sexos de la camada. 

Mientras que el tipo de alimento tuvo un efecto fuerte y significativo, la proporción de 

sexos tuvo un efecto positivo (el alimento se monopolizó más en las camadas sesgadas 
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por machos) pero no significativo (GLMM, tipo de alimento: χ2 = 149.4, p < 0.0001, 

proporción de sexos χ2 = 3.51, p = 0.06, D de Cohen enlatada-sangre = 6.5, D de Cohen enlatada-

cocinada = 3.84, D de Cohen enlatada-picada = 0.33, D de Cohen enlatada-cruda = 2.1); resumido en 

la Fig. 5). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 5. Porcentaje de tiempo que una sola cría monopolizó el alimento en el Experimento 2. 100% = 

tiempo total que cualquier número de crías estuvo en contacto directo con el alimento. Los datos se 

presentan como medias e intervalos de confianza de 0.95. Letras diferentes indican diferencias 

significativas después de las pruebas post hoc de Tukey HSD corregidas para comparaciones 

múltiples. Ver texto para estadísticas. (Adaptado de González et al. 2018). 

Cuando se incluyeron en un Modelo Mixto Lineal Generalizado los tres factores binarios 

y el orden en que se presentaron los estímulos a las crías, los resultados mostraron que, 

en general, el sabor/olor y la textura tenían un efecto positivo significativo en la 

probabilidad de provocar un comportamiento agresivo. La monopolización tuvo solo un 

débil efecto negativo pero no significativo y, por lo tanto, se eliminó del modelo final. 

Este resultado es sorprendente ya que pensamos que la capacidad de monopolización sería 

uno de los principales factores para aumentar el comportamiento agresivo y como se 

informó para una variedad de especies de vertebrados; p.ej. peces (Magnuson 1962; Grant 
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y Guha 1993), aves (Goldberg et al. 2001), mamíferos (Monaghan y Metcalfe 1985; 

Wittig y Boesch 2003, pero véase también Mathy y Isbell 2001). Los hallazgos sugieren 

además que este efecto no se debió a una sola característica de la carne de res, como su 

sabor/olor o textura, sino más bien a una combinación aparentemente compleja de 

características. Por lo tanto, en orden descendente de la eficacia de los otros estímulos 

"reducidos" para provocar un comportamiento agresivo, la carne picada tenía las mismas 

características excepto la capacidad de monopolización, la carne cocida tenía las mismas 

características excepto el sabor/olor y quizás hasta cierto punto la textura, el alimento 

enlatado no tenía ninguna de las mismas características excepto ser reconocido como un 

alimento aceptable, y la sangre tenía sabor/olor en común con la carne de res, era muy 

preferida y fuertemente monopolizada pero carecía de la textura de la carne de res. 

También hubo un efecto negativo significativo en la aparición de conductas agresivas en 

el orden en que se presentaron los estímulos cada día, quizás porque las crías perdieron 

gradualmente el interés en el alimento a lo largo de las pruebas debido a la saciedad o al 

saber que serían bien alimentados al final del día de pruebas (Tabla 1). 

 

Tabla 1. Resultados del análisis GLMM del número de conductas agresivas. El modelo incluyó las 

características de los estímulos y el orden de presentación dentro de los ensayos. 

Efectos fijos Estimados Error estandar Valor Z p 

Intersección - 6.65 1.25 - 5.32 <0.001*** 

Sabor/olor 0.69 0.18 3.86 <0.001*** 

Textura 1.81 0.23 7.81 <0.001*** 

Tamaño de la camada 0.52 0.27 1.94 0.06 

Orden - 0.13 0.05 - 2.28 <0.05* 

*p < 0.05. 

***p < 0.001 

 

5. Discusión general  

Los resultados de este estudio proporcionan un recordatorio de la importancia de la 

elección de estímulos en los estudios experimentales del comportamiento animal, como 
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la competencia agresiva por un recurso limitado. Por lo tanto, incluso dos tipos de 

alimentos que comen fácilmente las crías de gato, carne de res cruda y enlatada, tuvieron 

resultados muy diferentes y robustamente repetibles en las pruebas de competencia de 

alimentos utilizadas aquí. Si solo hubiéramos probado a las crías con alimento enlatado, 

como se hizo en la tesis de estudiante que condujo al presente estudio (Améndola-

Saavedra 2011), habríamos llegado a la conclusión engañosa de que las crías no compiten 

agresivamente por el alimento al destete. Por lo tanto, estos resultados pueden 

proporcionar un recordatorio de que se debe prestar atención al diseñar experimentos 

sobre agresión (y de hecho sobre otros comportamientos) a la idoneidad de los estímulos 

de acuerdo con la ecología natural de los animales y sus respuestas conductuales 

evolutivas. 

Varios estudios previos también han demostrado que el tipo de alimento (calidad) puede 

influir en la expresión del comportamiento agresivo durante la alimentación entre sus 

congéneres (ver Introducción). Por ejemplo, Andersen et al. (1999) informaron que el 

comportamiento agresivo de las cerdas fue significativamente menor con el alimento 

húmedo que con el seco. Llegaron a la conclusión de que la reducción de la agresión con 

los alimentos húmedos podría deberse a que la dieta promueve la saciedad y, por lo tanto, 

reduce la motivación para luchar o que la variación individual en el tiempo de 

alimentación es menor con los alimentos húmedos que con los secos, lo que permite que 

más individuos terminen su ración simultáneamente, lo que lleva a una reducción de la 

competencia. Sin embargo, estas posibilidades no explican las diferencias que 

encontramos en los niveles de agresión con diferentes tipos de alimentos en crías de gato, 

p.ej. entre consumir sangre versus carne cruda. En ambos casos, las crías no podían 

alimentarse simultáneamente, pero mostraron niveles significativamente más altos de 

comportamiento agresivo con la carne cruda que con la sangre. Además, las diferencias 

en el nivel de comportamiento agresivo en respuesta a los diferentes estímulos 

alimenticios ocurrieron principalmente cerca del comienzo de las pruebas, antes de que 

las crías en cualquiera de las condiciones tuvieran tiempo de saciarse. 

Las preguntas que surgen de estos hallazgos incluyen si tal especificidad al responder a 

diferentes alimentos se aplica a otros félidos y carnívoros en general, y si existen 

diferencias específicas de especie en los alimentos particulares que provocan competencia 

agresiva. Biben (1982) informó que las presas vivas provocaron más eventos agonísticos 

que el alimento regular entre cachorros de zorro cangrejero (Cerdocyon thous). También 
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se ha informado que los cocodrilos del Nilo inmaduros (Crocodylus niloticus) compiten 

más agresivamente cuando se les alimenta con pollitos domésticos vivos que cuando se 

les alimenta con pescado vivo o muerto o con carne picada (Morpurgo et al. 1993). En 

estudios de arrastre de alimentos de los ritmos circadianos en el kowari (Dasyuroides 

byrnie), un marsupial carnívoro (O'Reilly et al. 1986), se obtuvo un arrastre más fuerte 

cuando los animales fueron alimentados con pollitos domésticos muertos de un día, crías 

de rata o ratones que alimento comercial para perros o gatos (Kennedy 1991; G. A. 

Kennedy, comunicación personal). Varios de los estudios antes mencionados utilizaron 

presas vivas, lo que agrega otro factor potencial; movimiento. Si bien el uso de estímulos 

en vivo ya no es admisible por razones éticas, esta información también sugiere que en el 

futuro se debe prestar más atención a los estímulos (recompensas) utilizados en 

experimentos, por ejemplo, que involucran alimentación en contextos sociales o de 

aprendizaje. Y, por último, no se sabe si tales efectos se mantienen en la vida adulta o si 

se modifican con la experiencia dados los informes de diferencias individuales en las 

preferencias alimentarias entre gatos adultos, incluida la carne cocinada (Bradshaw et al. 

2000). 

Un aspecto notable del efecto de la carne de res cruda para provocar una competencia 

agresiva es que parece ser innato, ya que al menos algunas crías respondieron con un 

comportamiento agresivo en su primer encuentro a pesar de no haber tenido experiencia 

previa con carne cruda. Aunque se podría argumentar que podrían haber aprendido 

estímulos prenatalmente asociados a la dieta de su madre, que en este estudio incluía 

carne de res cruda (Bilkó et al. 1994; Wells y Hepper 2006; Becques et al. 2009; Ventura 

y Worobey 2013), este también habría sido el caso de los alimentos enlatados. 

Relacionado con esto, también fue notable que las crías dieran zarpazos, pisoteaban, 

hiseaban y gruñían a sus hermanos de camada, a pesar de que durante varios años 

observando y analizando de cerca el comportamiento de las crías del gato, nunca 

habíamos visto interacciones tan agresivas, excepto por la ejecución ocasional de 

zarpazos durante la succión (pero vease Hudson y Distel 2013 para una crítica de que se 

interprete eso como un comportamiento agresivo). 

También fue notable cuanto estrechamente se relacionaron las interacciones agresivas 

con la presencia directa de la carne; no se observaron interacciones agresivas cuando las 

crías estaban lejos de la carne, ni siquiera por parte de individuos que acababan de 

participar en tal comportamiento. Por lo tanto, la agresión parecía estar fuertemente 
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impulsada por estímulos y tener poco efecto en las relaciones posteriores entre hermanos 

de camada. Esto parecería contrastar con el desarrollo de un comportamiento agresivo en 

camadas de lince euroasiático (Lynx lynx), donde casi no se reporta agresión durante la 

alimentación (con carne de res y pollo crudos) pero ocurren peleas severas, aparentemente 

espontáneas, fuera del contexto de alimentación, a veces incluso con resultados mortales 

(Antonevich et al. 2009; Naidenko y Antonevich 2009). 

Finalmente, cabe señalar que los hallazgos aquí reportados son a nivel de población 

(camada), sin analizar las posibles diferencias en la expresión del comportamiento 

agresivo y el éxito en el acaparamiento del recurso entre hermanos de camada 

individuales o de las características del individuo que lo hace. (Hudson y Trillmich, 

2008). La cuestión de si las crías del gato doméstico forman relaciones de dominancia 

dentro de la camada antes del destete, como se ve en otros carnívoros (p. ej., Fox, 1972; 

Bekoff et al. 1981; Meyer y Weber 1996) y gatos adultos (p. ej., Cole y Shafer 1966; 

Knowles et al. 2004; Bonanni et al. 2007) está actualmente bajo investigación. Esperamos 

que con el uso de estímulos más naturales encontremos diferencias individuales estables 

entre hermanos de camada en su comportamiento agresivo durante las contiendas de 

alimentación. 
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CAPITULO III. EL GATO DOMÉSTICO. La motivación importa: los hermanos 

de camada más ligeros del gato doméstico compiten con más éxito por la carne al 

destete (traducido de Szenczi et al. 2021, ver Anexo 2) 

1. Introducción 

Cada vez hay más evidencia de que el entorno social temprano puede dar forma a los 

fenotipos fisiológicos y de comportamiento individuales con posibles consecuencias a 

largo plazo (Trillmich y Hudson 2011; Trillmich et al. 2015). En los mamíferos con 

camadas, un aspecto conspicuo aunque sorprendentemente poco estudiado del entorno 

social temprano es la presencia de hermanos de camada, en particular, porque muchos 

animales pasan más tiempo con sus hermanos que con sus padres u otros congéneres 

(Hofer y East 1993; Strand et al. 2000; Baxter et al. 2008; Hudson y Trillmich 2008; 

Hudson et al. 2011; ver también Dunn y Plomin 1990, 1991; Sulloway 2010 para 

revisiones de la extensa literatura sobre la contribución de los hermanos al desarrollo de 

las diferencias individuales en la personalidad humana). Tener hermanos puede ser 

ventajoso, como hemos abordado en capítulos anteriores: al contribuir a la eficiencia 

termorreguladora (Bautista et al. 2003, 2008; Rödel et al. 2008b; Gilbert et al. 2010; 

Szenczi et al. 2011; Groó et al. 2018), al ayudar a solicitar y mantener el cuidado de los 

padres (Hudson y Trillmich 2008), al estimular el desarrollo neuromuscular y contribuir 

al desarrollo de la competencia social (Nicolás et al. 2011). Sin embargo, al mismo 

tiempo, los hermanos en mamíferos también deben competir por recursos a menudo 

limitados, primero obviamente por la leche materna, lo que a menudo resulta en la muerte 

de uno o más hermanos de camada a través de competencia directa o indirecta (Henry 

1985; Hofer y East 1997; Mock y Parker 1997; Drummond et al. 2000; Bautista et al. 

2005; Fey y Trillmich 2008; Andersen et al. 2011). 

Uno de los mejores predictores del crecimiento posnatal y la supervivencia entre 

hermanos de camada en mamíferos es la masa corporal al nacer (Mendl 1988; Milligan 

et al. 2002; Baxter et al. 2008; Rödel et al. 2008a; Bautista et al. 2015a) y que puede variar 

marcadamente dentro de las camadas (Fraser 1989; Hudson et al. 2009, 2011; Campos et 

al. 2012). Hallazgos previos en varias especies muestran consistentemente que los 

hermanos de camada relativamente más pesados tienen una ventaja, por ejemplo, cuando 

compiten por el acceso a la leche materna (Hartsock y Graves 1976; Drummond et al. 

2000; Stockley y Parker 2002; Bautista et al. 2005) o para posiciones térmicamente 
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ventajosas en el agrupamiento de la camada (Bautista et al. 2013, 2017). En consecuencia, 

las crías con una masa corporal relativamente mayor al nacer alcanzan un mayor peso al 

destete, incluso en la edad adulta, en comparación con sus hermanos relativamente más 

ligeros (Ryan y Wehmer 1975; Milligan et al. 2002; Hudson et al. 2011; Reyes-Meza et 

al. 2011; Zepeda et al. 2019; Rödel et al. 2020). 

Dado que los jóvenes con una masa corporal relativamente mayor ocupan un nicho de 

desarrollo diferente dentro del nido que sus compañeros de camada con una masa corporal 

más baja, las diferencias en las interacciones entre ellos tienen el potencial de dar forma 

al desarrollo temprano de diferencias individuales consistentes en el comportamiento, a 

veces denominadas "personalidad". (Réale et al. 2010; Hudson et al. 2011; Roche et al. 

2016). Esto, a su vez, puede tener consecuencias potenciales a largo plazo para su 

desarrollo conductual y fisiológico continuo y, en última instancia, para su adecuación 

(Rödel y von Holst 2009; Reyes-Meza et al. 2011; Rödel y Monclús 2011; Sachser et al. 

2011; Rödel et al., 2015). Además, en las camadas de especies carnívoras (o 

semicarnívoras), generalmente se informa que los jóvenes más pesados emergen como 

individuos más agresivos y dominantes, obteniendo así acceso a más recursos como la 

carne (zorro rojo Vulpes vulpes, Henry 1985; zorro ártico Vulpes lagopus, Frafjord 1993 

y el lince euroasiático Lynx lynx, Antonevich et al. 2009). Sin embargo, también se ha 

informado que los hermanos más ligeros y/o socialmente subordinados pueden aumentar 

su nivel de comportamiento asertivo y proactivo, obteniendo así un mayor acceso a los 

recursos, como en las hienas manchadas Crocuta crocuta (Benhaiem et al. 2012), las 

suricatas Suricata suricatta (Hodge et al. 2007) y zorros árticos (Frafjord 1993). Por lo 

tanto, para ampliar nuestra comprensión de la complejidad y las posibles consecuencias 

funcionales de las diferencias tanto entre especies como dentro de las mismas de la 

dinámica en las relaciones entre hermanos durante el desarrollo temprano de los 

mamíferos, sería útil tener información detallada sobre una mayor variedad de especies 

(Drummond 2006). 

El gato doméstico Felis silvestris catus, un carnívoro obligado, es un buen candidato para 

estudiar cómo las diferencias entre hermanos en su desarrollo físico y conductual pueden 

contribuir a la aparición de diferencias individuales estables en etapas posteriores del 

desarrollo (Hudson et al. 2015; Urrutia et al. 2019; Martínez-Byer et al. 2020). Las crías 

nacen en un lugar oscuro y protegido seleccionado por la madre, con los ojos y los oídos 

cerrados durante aproximadamente la primera semana posnatal, pero con un buen pelaje. 
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El tamaño de la camada suele estar entre tres y seis. Hasta el comienzo del destete, 

alrededor de la sexta semana posnatal, dependen completamente de la leche materna para 

satisfacer sus necesidades nutricionales. Las madres permanecen por largos periodos con 

sus crías durante los primeros dos o tres días posnatales, cuando los jóvenes establecen 

rápidamente un orden de pezones bien definido en el que cada cría usa casi 

exclusivamente uno o dos pezones en particular (Hudson et al. 2009). El establecimiento 

de esto parece no estar relacionado con una diferencia inicial en la productividad entre 

los pezones y la competencia por pezones particulares no parece ocurrir (Hudson et al. 

2009; Hudson y Distel 2013). Por lo tanto, parece poco probable que esto esté asociado, 

al menos directamente, con el establecimiento de relaciones de dominancia entre 

hermanos de camada, y durante varios años de trabajo con crías jóvenes, nunca hemos 

observado comportamientos que pudieran interpretarse como agresión entre hermanos de 

camada en el nido. Sin embargo, las crías más ligeras al nacer siguen siendo las más 

ligeras al destete, posiblemente porque no pueden proporcionar una estimulación de 

succión tan efectiva a "sus" pezones como sus hermanos de camada más fuertes (Hudson 

et al. 2011; Hudson y Distel 2013; Bautista et al. 2005 para una explicación similar del 

desarrollo de la productividad diferencial de los pezones a lo largo de la lactancia en 

conejos domésticos Oryctulagus cuniculus). 

Sin embargo, cuando las crías comienzan a hacer la importante transición de desarrollo a 

alimentos sólidos durante el destete, las relaciones entre ellos cambian y, cuando se les 

presenta un estímulo apropiado, muestran un comportamiento claramente agresivo hacia 

sus hermanos de camada. En un estudio anterior, probamos crías con diferentes tipos de 

alimentos y observamos que mientras que el estímulo más natural, un trozo de carne de 

res cruda, provocó un comportamiento agresivo a pesar de que las crías no tenían 

experiencia previa de esto, el alimento enlatado para gatos casi no provocó ninguno 

(González et al. 2018). Por lo tanto, en el presente estudio, realizamos un análisis más 

fino de un subconjunto de los datos de este informe anterior, con el objetivo (i) de 

investigar la posible presencia de diferencias individuales estables entre hermanos de 

camada cuando compiten por el acceso a un trozo de carne cruda al destete y (ii) investigar 

si las características físicas de las crías, como el sexo y/o la masa corporal en relación con 

sus hermanos de camada, podrían predecir tales diferencias. 

Durante el período de destete, en condiciones naturales, presumiblemente existe una 

competencia considerable por el alimento sólido; pequeñas presas individuales son 
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proporcionadas solo por la madre y, por lo tanto, es probable que sean un recurso limitado 

por el cual se espera que las crías compitan (Biró et al. 2005; consulte la revisión de la 

"hipótesis del tamaño de la presa" en Drummond 2006). Además, a esta edad, las 

habilidades motoras, los dientes y las garras afiladas retráctiles de las crías se han 

desarrollado lo suficiente como para que puedan herir a los competidores. Con respecto 

a nuestro primer objetivo, predijimos que cuando se les presentara un estímulo apropiado 

(un trozo de carne cruda), algunos hermanos de camada tendrían más éxito 

consistentemente en obtener y conservar el acceso a este recurso que otros. En cuanto a 

nuestro segundo objetivo, sobre la base de estudios previos en otros mamíferos donde se 

informa que, en general, los hermanos de camada más pesados tienen más éxito en el 

acceso a recursos limitantes (p. ej, Bautista et al. 2005, 2008; Rödel et al. 2008a; Zepeda 

et al. al. 2019 en el conejo doméstico), esperábamos una situación similar en las crías del 

gato doméstico. 

2. Métodos 

2.1 Animales y condiciones de mantenimiento 

Sesenta y siete crías (40 machos, 27 hembras) de 16 camadas (tamaño medio de la camada 

4.2 ± 0.99 DE, rango 3–6) se obtuvieron de cuatro hembras multíparas de raza mixta 

(cuatro camadas de cada hembra) y se mantuvieron como parte de una colonia de crianza 

en libertad en una casa particular en la Ciudad de México. Las madres se habían apareado 

con machos criados en libertad locales y fueron alimentadas diariamente con alimento 

comercial enlatado para gatos y carne fresca y tenían acceso permanente a leche, agua y 

alimento comercial seco para gatos. Las crías se pesaron al nacer y diariamente a partir 

de entonces al gramo más cercano usando una balanza digital, se sexaron y se les 

colocaron cintas de cuello de diferentes colores para la identificación individual. Cada 

camada se mantuvo en una habitación separada (aproximadamente 3 m × 3 m) en la 

colonia de reproducción desde el nacimiento hasta el final del segundo mes posnatal. Las 

habitaciones contenían una bandeja de arena para gatos, varios juguetes para gatos y una 

cama de gomaespuma forrada con franela (70 cm × 40 cm). El cuidado de las crías durante 

las primeras cuatro semanas posnatales estuvo únicamente a cargo de sus madres. A partir 

de la quinta semana posnatal, a las crías se les proporcionó agua y el mismo alimento para 

gatos comercial seco y enlatado que a las madres, para asegurarse de que habían 

comenzado la transición de la leche materna a los alimentos sólidos antes del inicio de las 

pruebas. Las pruebas de diferencias individuales en el comportamiento al competir por 
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alimentos sólidos se realizaron durante el período de destete, desde las semanas seis a la 

ocho después del nacimiento (Martin 1986; Bateson 2014). 

2.2 Procedimiento de las pruebas y medición de conductas 

Nuestro principal objetivo fue examinar por diferencias individuales estables en el 

comportamiento entre hermanos de camada atreves de pruebas cuando compiten por 

alimento al destete. Para esto, volvimos a analizar un subconjunto de grabaciones de 

videos de un estudio anterior, donde habíamos investigado el efecto de diferentes tipos 

de estímulos alimentarios en el comportamiento competitivo de estas mismas crías 

(González et al. 2018). Utilizamos solo grabaciones de aquellos ensayos en los que se 

midió el comportamiento de los hermanos de camada cuando se les presentó una sola 

pieza de 50 g de costilla con carne cruda de res, el estímulo que provocó el 

comportamiento más competitivo y agresivo. Las pruebas se realizaron durante un 

período de tres semanas (semanas posnatales seis a ocho). Analizamos las grabaciones de 

dos ensayos por semana para cada camada (N = 16), un total de 96 ensayos que 

comprenden seis repeticiones para cada camada durante las tres semanas de prueba. 

Antes de la prueba, las crías fueron separados de su madre y privados de alimento durante 

4 h (considerado una simulación razonable del tiempo que las madres salvajes o ferales 

podrían pasar fuera del nido hurgando o cazando) para aumentar su motivación para 

alimentarse. Después de las pruebas, las crías fueron reunidas con su madre y tuvieron 

libre acceso a alimentos sólidos incluso durante los fines de semana, hasta el siguiente 

período de privación. Durante las tres semanas de prueba, las crías mostraron un aumento 

de peso diario normal. Las interacciones agresivas entre las crías rara vez involucraron 

contacto corporal, y cuando ocurría se trataba de escaramuzas breves y superficiales que 

no resultaron en lesiones físicas visibles (González et al. 2018). Todas las crías 

sobrevivieron hasta el final del estudio cuando fueron entregados como mascotas con la 

ayuda de los veterinarios locales. 

Los ensayos se realizaron durante la mañana (10:00-12:00 h) de lunes a viernes en una 

habitación separada que contenía una arena acrílica opaca de 1.5 m × 1.5 m × 0.7 m 

(altura). Cada camada se colocó en una caja de salida oscura en un extremo de la arena y 

a 1 m de la carne en el otro extremo. Cuando se levantó la caja de inicio, se registró el 

comportamiento de las crías durante 2 minutos en ausencia de humanos, usando una 

cámara de video (Sony DCRSX22) colocada sobre la arena. Basándonos en 
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observaciones anteriores, habíamos encontrado que 2 minutos eran suficientes para que 

las contiendas se decidieran rápidamente (ver más abajo). Para un nuevo análisis de los 

videos relevantes del estudio anterior de González et al. (2018), se puntuaron las 

siguientes variables de comportamiento para cada cría en cada ensayo utilizando el 

software Solomon Coder (Péter 2015): 

Latencia para alcanzar la carne (s): Como la medida más segura y visible, el tiempo 

que tarda una cría en agarrar la carne con la boca. 

Tiempo de consumo de la carne (s): Tiempo con la carne en la boca aunque no 

necesariamente con ingestión, ya que esto no se pudo determinar con precisión. 

Tiempo dedicado a monopolizar la carne (s): Tiempo que una cría individual pasó 

comiendo o manipulando la carne excluyendo a sus compañeros de camada. 

Tasa de comportamientos agresivos (#/min): Zarpazo (la cría golpea a otra cría con 

una pata delantera, generalmente en la región de la cabeza y en casos claramente 

visibles con las garras extendidas). 

Pisotón (la cría golpea el alimento o el suelo junto al alimento con una pata delantera 

en presencia de otra cría). 

Gruñidos (episodios de una cría gruñendo en presencia de otra cría). 

Todos los videos fueron analizados primero por la misma persona con experiencia en 

calificar el comportamiento de las crías. Luego se evaluó la confiabilidad entre 

evaluadores haciendo que el 20 % de los videos seleccionados al azar analizados por un 

observador independiente ciego a los objetivos experimentales y a las características 

físicas (sexo y peso) de las crías. Obtuvimos una consistencia entre evaluadores alta y 

significativa con las correlaciones intraclase basadas en el modelo lineal de efectos mixtos 

(LMM) para todas las variables (latencia para llegar a la carne: RICC = 0.82, p < 0.001; 

tiempo dedicado a comer la carne: RICC = 0.87, p < 0.001; tiempo dedicado a acaparar la 

carne: RICC = 0.98, p < 0.001; índice de conductas agresivas: RICC = 0.88, p < 0.001). 

2.3 Tratamiento de los datos y análisis 

Los análisis estadísticos se realizaron con el programa R, versión 3.6.1 (R Core Team 

2019). Para investigar si las características físicas de las crías estaban asociadas con la 



37 
 

obtención de carne en esta tarea competitiva, utilizamos modelos lineales de efectos 

mixtos (LMMs) que contenían los valores de los individuos para cada una de las medidas 

de comportamiento como variables dependientes, y el sexo de las crías y el rango del peso 

de las crías en relación con sus hermanos de camada al nacer como variables 

independientes. Para evitar un efecto desproporcionado de crías extremadamente ligeras 

o pesadas y para normalizar los datos de camadas de diferente tamaño y masa corporal, 

clasificamos la masa corporal de las crías proporcionalmente dentro de su camada, con el 

más ligero en cada camada clasificado como 0 y el más pesado como 1. Inicialmente, 

usamos la identidad de las crías anidadas dentro de la camada como un factor aleatorio, 

pero que con frecuencia resultó en modelos singulares (probados con la función 

isSingular del paquete lme4 con tolerancia = 10−6). Por lo tanto, eliminamos el factor 

aleatorio de la identidad de la camada y usamos solo la identidad de la cría. Los valores 

p para los LMMs se calcularon con pruebas de permutación por 9999 permutaciones 

utilizando los medios predictivos del paquete R (Luo et al. 2020). 

Además, analizamos la repetibilidad de los comportamientos de los individuos en los seis 

ensayos y la consistencia de su masa corporal relativa dentro de la camada (% relativo al 

promedio de la camada) mediante correlaciones intraclase (RICC) calculadas como la 

proporción de variación fenotípica que puede atribuirse a la variación entre sujetos 

(Lessells y Boag 1987). Usamos cálculos basados en LMMs para probar la repetibilidad 

de las diferencias individuales, usando el paquete R rptR (Stoffel et al. 2017). La identidad 

individual anidada dentro de la identidad de la camada se usó como un factor aleatorio en 

el intercepto. Para todos los RICC, calculamos intervalos de confianza del 95 % utilizando 

1000 pasos de arranque, y los valores p se calcularon mediante 1000 permutaciones. 

3. Resultados 

3.1 Descripción conductual 

Las crías generalmente se acercaron a la carne rápidamente después de que se levantó la 

caja de inicio, y todos se acercaron en al menos una de las seis pruebas. La latencia 

promedio para el primer individuo en llegar a la carne fue de 17.2 s ± 21.0 DE. La mayoría 

de las crías, 57 de 67 (85 %), comieron de la carne al menos una vez durante la serie de 

pruebas, pero el tiempo promedio que pasaron comiendo varió considerablemente (30.7 

s ± 31.8 DE). Con la excepción ocasional de gruñidos cuando dos crías llegaban a la carne 

simultáneamente, solo la cría en posesión de la carne mostraba un comportamiento 
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abiertamente agresivo cuando se acercaba otra cría (González et al. 2018). Las crías que 

mostraban un comportamiento agresivo no siempre eran los mismos individuos, pero 

menos de la mitad de ellos, 32 de los 67 (48 %), lo hacían. La latencia promedio para 

llegar a la carne no cambió significativamente a lo largo de la serie de pruebas (LMM: β 

= − 0.56 ± 1.15 EE, p = 0.61), aunque las primeras crías en llegar a la carne fueron 

significativamente más rápidas en las pruebas posteriores (β = − 5.24 ± 0.98 EE, p < 

0.001). El tiempo promedio dedicado a comer tampoco cambió significativamente entre 

los ensayos (β = − 0.39 ± 0.90 EE, p = 0.61), aunque individuos particulares 

monopolizaron cada vez más la carne por más tiempo (β = 1.99 ± 0.79 EE, p = 0.01). La 

tasa de conductas agresivas tampoco cambió significativamente entre los ensayos (β = − 

0.01 ± 0.02 EE, p = 0,50). 

3.2 Diferencias individuales estables en masa corporal relativa y comportamiento 

competitivo 

Encontramos consistencias significativas entre la masa corporal relativa dentro de la 

camada de las crías al nacer y al comienzo de las pruebas en la sexta semana posnatal y 

al final de las pruebas en la octava semana posnatal (RICC = 0.85, IC95% [0.83, 0.91], p < 

0.001). También encontramos diferencias interindividuales en el comportamiento de los 

hermanos de camada, como lo muestran las repeticiones significativas de las variables 

medidas en las seis pruebas (correlaciones intraclase basadas en LMM: latencia para 

alcanzar la carne: RICC = 0.38, IC95% [0.23, 0.50], p < 0,001; tiempo dedicado a comer: 

RICC = 0.48, IC95% [0.33, 0.57], p < 0.001; tiempo dedicado a acaparar la carne: RICC = 

0.41, IC95% [0.26, 0.50], p < 0.001); y tasa de conductas agresivas: RICC = 0.33, IC95% 

[0.19, 0.42], P < 0,001). 

3.3 Asociación entre rango de masa corporal relativa y competitividad 

Hubo una asociación positiva significativa entre el rango de masa corporal de los 

individuos dentro de su camada al nacer y, por lo tanto, también en el momento de la 

prueba, y su latencia para llegar a la carne (es decir, los hermanos de camada más pesados 

tenían latencias más largas; LMM: β = 46.2 ± 11.3 EE, p = 0.004; Fig. 6a), y correlaciones 

negativas significativas entre el rango de masa corporal intra-camada al nacer y el tiempo 

que los individuos pasaron comiendo (β = − 31.8 ± 10.8 EE, p = 0.005; Fig. 6b) y 

monopolizando la carne (β = − 24.5 ± 8.4 EE, p = 0.008; Fig. 6c). Sin embargo, no 

encontramos una correlación significativa entre el rango de masa corporal de los 
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individuos y su tasa de conductas agresivas (β = − 0.21 ± 0.16 EE, p = 0.21; Fig. 6d). Por 

lo tanto, los animales que eran relativamente más ligeros que sus hermanos de camada 

alcanzaban la carne más rápido, pasaban más tiempo comiendo de ella y la 

monopolizaban por más tiempo, pero no mostraban evidencia de mayores niveles de 

agresión. El sexo no tuvo un efecto significativo en ninguna de estas variables (latencia 

para llegar a la carne: βmacho = − 8.9 ± 9.0 EE, p = 0,36; tiempo dedicado a comer: βmacho 

= 14.2 ± 8.1 EE, p = 0,09; tiempo dedicado a monopolizar: βmacho = 11.5 ± 6.4 EE, p = 

0.06; tasa de conductas agresivas: βmacho = 0.18 ± 0.12 EE, P = 0.15). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 6. a) Asociación entre la masa corporal relativa dentro de la camada de las crías al nacer y a su 

latencia media para llegar a la carne, b) el tiempo medio que pasan comiendo de la carne, c) el tiempo 

medio que pasan monopolizando la carne y d) la tasa de conductas agresivas realizadas. La masa 

relativa al nacer se da como rango proporcional dentro de la camada (0 = cría más liviana, 1 = cría 

más pesada). Los círculos representan valores medios para cada individuo de las seis pruebas. Los 
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parámetros para las líneas de regresión que incluyen intervalos de confianza del 95 % (área gris) se 

basaron en LMM que incluyen la identidad de la cría como un factor aleatorio (Ver texto para 

estadisticas)(adaptado de Szenczi et al. 2021) 

4. Discusión 

Nuestro principal interés al realizar este estudio fue investigar la presencia de diferencias 

individuales en el comportamiento entre hermanos de camada del gato doméstico en un 

contexto importante en su desarrollo conductual, la competencia por alimento sólido al 

destete. Para esto, usamos intencionalmente un paradigma más natural en el que las crías 

fueron criadas durante el período previo al destete por madres libres para amamantar y 

cuidar a sus crías sin interferencia humana, aparte de un breve pesaje diario de sus crías. 

Además, los hermanos de camada se probaron juntos en competencia por un trozo de 

carne cruda, un estímulo destinado a aproximarse a la situación en la naturaleza para las 

crías destetadas y otros carnívoros obligados jóvenes. 

De acuerdo con nuestra primera predicción, encontramos diferencias individuales 

estables (repetibles) entre hermanos de camada cuando competían por este alimento 

altamente atractivo durante las tres semanas del estudio y seis pruebas repetidas para los 

cuatro parámetros de comportamiento evaluados: latencia para llegar a la carne, tiempo 

empleado comiendo de él, el tiempo dedicado a monopolizarlo y la tasa de 

comportamientos agresivos dirigidos a los hermanos de camada. El aumento de la 

velocidad de la primera cría para alcanzar la carne en las pruebas podría tener varias 

explicaciones: las crías aprenden la ubicación de la carne, los individuos menos 

motivados se ven disuadidos por el comportamiento agresivo de los hermanos de camada 

que bloquean el acceso a la carne y/o las crías mejoran rápidamente su habilidad 

locomotora. Por lo general, la primera cría que llegaba a la carne la monopolizaba durante 

el resto de la prueba con solo un mínimo o ningún comportamiento agresivo manifiesto 

dirigido a sus  hermanos de camada. Esto resultó en fuertes colinealidades entre las cuatro 

medidas, de modo que la latencia para llegar primero a la carne resultó en más tiempo 

para comer y monopolizarla. Sin embargo, no encontramos cambios notables en los 

comportamientos agonísticos entre los ensayos, como sería de esperar con la formación 

de relaciones de dominación, con algunos individuos obteniendo mayor acceso al recurso 

que otros a lo largo del tiempo (Kaufmann 1983; Huntingford y Turner 1987; Drummond 

2006). Esto podría explicarse por el hecho de que, en condiciones naturales, el gato es 

una especie en gran parte solitaria (Spotte 2014) con poca necesidad de desarrollar las 
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relaciones de dominancia características de los carnívoros sociales como el lobo Canis 

lupus. En los lobos, las crías permanecen durante períodos prolongados dentro de su 

manada natal y necesitan adaptarse a su organización social (Mech 1999; Mech y Boitani 

2006). Sin embargo, todavía se necesitan estudios a largo plazo en el desarrollo posterior 

para confirmar la falta de relaciones dominantes entre hermanos de camada en el gato. 

Nuestra segunda predicción, sin embargo, con respecto a las características de las crías 

que podrían predecir su desempeño en el contexto competitivo probado aquí, no fue 

respaldada. Por lo tanto, no encontramos el efecto esperado de la masa corporal, de modo 

que los hermanos de camada más pesados fueran más agresivos o competitivos y más 

exitosos que sus hermanos más ligeros. De hecho, encontramos lo contrario, que los 

hermanos ligeros (relativamente a los pesados, es decir, los medianos de la camada) de 

ambos sexos eran más competitivos, medidos por la latencia para llegar a la carne y el 

tiempo dedicado a comer y monopolizarla, aunque no en el número de comportamientos 

agresivos, tal vez porque estos eran en general tan pocos (González et al. 2018). 

Entonces, ¿cómo podría explicarse este hallazgo inesperado de una aparente ventaja 

competitiva para los hermanos ligeros? Una posibilidad es que los hermanos de camada 

ligeros hayan experimentado un historial de desventaja nutricional relativa ya en el útero 

(cf. Foxcroft et al. 2006; Hudson et al. 2011; Bautista et al. 2015a), lo que resultó en una 

mayor motivación para competir y obtener con éxito alimento al destete en comparación 

con sus hermanos de camada nutricionalmente mejores. Sus hermanos más pesados, con 

un historial de niveles más bajos de hambre y correlatos fisiológicos y de comportamiento 

asociados, podrían haber tenido menos necesidad de competir. Esto, a su vez, apunta a 

una contribución del entorno temprano, incluido el destete, a la formación de diferencias 

individuales en el comportamiento asertivo y proactivo, al menos a esta edad temprana y 

en el contexto específico de la alimentación, en lugar de una explicación puramente 

genética (ver Adamec et al., 1980a, b, c para evidencia en gatos domésticos de 

consistencia en las diferencias individuales en el comportamiento defensivo desde el 

desarrollo temprano hasta la vida adulta; también Bautista et al. 2015b para evidencia de 

un estudio cruzado en cachorros de conejo europeo para la contribución de las relaciones 

tempranas entre hermanos de camada para dar forma a las diferencias individuales en 

fisiología y comportamiento, y Guenther y Trillmich 2015 para los efectos tempranos de 

relaciones entre hermanos en el comportamiento posterior al destete en cobayos Cavia 

aperea). También se ha informado que el resultado de las interacciones sociales y las 
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relaciones de dominación entre hermanos no se basa necesariamente en la masa corporal 

sino más bien en el comportamiento; por ejemplo, se informa que el cachorro más 

pequeño en camadas gemelas de hienas manchadas es el dominante en algunos casos 

(Hofer y East 2008; Benhaiem et al. 2012; Vullioud et al. 2019). Bajo condiciones de 

privación de alimentos más severa, que por razones éticas no pudimos implementar aquí, 

por ejemplo, bajo las condiciones nutricionales supuestamente más pobres de los gatos 

callejeros o asilvestrados, se espera que incluso los hermanos de camada más pesados 

tengan hambre y estén altamente motivados para competir por el alimento, lo que puede 

revertir el patrón que encontramos aquí (Izawa y Ono 1986; Schmidt et al. 2007; también 

ver Golla et al. 1999; Wachter et al. 2002; Hofer y East 2008 para evidencia de que la 

agresión y el siblicidio entre cachorros de hiena manchada dependen de su estado 

nutricional). No obstante, los presentes hallazgos en crías de gato se corresponden bien 

con los informes sobre el comportamiento de los gatos adultos, incluso en condiciones de 

granja y urbanas en libertad, en las que el comportamiento abiertamente agresivo durante 

la alimentación no es común (ver revisión en Spotte 2014). También contribuyen 

potencialmente a nuestra mayor comprensión del desarrollo de las diferencias 

individuales en el comportamiento del gato doméstico y otros mamíferos de varias 

maneras: al señalar la necesidad de estudios comparativos y a más largo plazo, donde sea 

posible utilizando estímulos naturales y contextos relevantes para las especies y la 

importancia de tener en cuenta el estado motivacional de los individuos. De hecho, esto 

es algo que puede cambiar a lo largo de la vida y con las circunstancias cambiantes de un 

individuo; por ejemplo, una hembra lactante con altos requerimientos nutricionales 

(revisión en Martínez-Gómez et al. 2004) podría estar más motivada para competir por el 

alimento que una hembra no lactante (pero ver Rödel et al. 2012 para evidencia de 

diferencias individuales estables en la comportamiento de ratones de laboratorio lactantes 

y no lactantes Mus musculus), lo que plantea un desafío para la investigación de la 

personalidad y para la definición de "personalidad" como diferencias individuales en el 

comportamiento estable en el contexto y el tiempo (ver Trillmich et al. 2015). Sin 

embargo, sigue siendo posible que la experiencia temprana de algo tan fundamental como 

el estrés nutricional y los procesos fisiológicos y conductuales asociados puedan tener 

efectos a largo plazo en el comportamiento de un individuo, su "personalidad", en la edad 

adulta (Bateson et al. 2004). Esto, sin embargo, requiere más investigación (actualmente 

en curso), en la que el gato puede proporcionar un modelo de mamífero útil, incluso en 

condiciones cotidianas pero fácilmente accesibles más allá de los límites del laboratorio.  
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CAPITULO IV. EL PERRO DOMÉSTICO. Probando el comportamiento agresivo 

entre hermanos en un contexto de alimentación al destete (manuscrito en 

preparación para publicación)  

1. Introducción 

Los hermanos de los mamíferos politocas compiten entre sí por recursos limitados como 

alimento, posiciones térmicamente ventajosas y protección parental desde el nacimiento 

(Bautista et al. 2005; 2008; Drummond 2006; Hudson y Trillmich 2008). Para las especies 

de carnívoros en las que las crías al destete dependen de las presas traídas por la madre u 

otros cuidadores, la competencia puede ser intensa, llegando incluso al siblicidio (Bekoff 

1974; Bekoff et al. 1981; Hofer y East 1997, 2008; Drummond 2006). 

Como hemos abordado en capítulos anteriores, en la mayoría de los mamíferos hay poca 

información sobre las interacciones sociales en las primeras etapas de la vida. 

Históricamente, los estudios de evolución y ecología se han centrado en los individuos 

adultos para postular teorías, incluso cuando el desarrollo suele ser un periodo donde la 

selección natural también afecta a los individuos. Actualmente, esta brecha aún persiste, 

pero se han establecido más trabajos sobre la experiencia temprana y su influencia en las 

diferencias individuales en la personalidad animal así como en otras implicaciones sobre 

la vida adulta (Stamps y Groothuis 2010; Hudson et al. 2011). Otra razón de esta falta de 

información es la dificultad de observar a los jóvenes en condiciones naturales o incluso 

seminaturales (Mock y Parker 1997; Drummond 2006; Hudson y Trillmich 2008). 

Durante el desarrollo temprano, las crías de la mayoría de los mamíferos altriciales se 

esconden en madrigueras, cuevas, nidos arbóreos o incluso bolsas marsupiales, y son 

defendidas por una madre u otros cuidadores, a menudo bien armados. 

El perro doméstico, Canis lupus familiaris, es otra especie del orden carnívora 

relacionada con otros 15 géneros de la familia canidae. Actualmente los perros son 

considerados una subespecie doméstica del lobo gris (Canis lupus) con múltiples orígenes 

de domesticación desde hace 30 000 hasta 12 000 años, y son considerados el primer 

mamífero domesticado por el hombre (Clutton-Brock 1995; Miklósi 2007; Cordoni y 

Palagi 2008; Germonpré et al. 2012, 2013; Lorenzini et al. 2014). Su distribución está 

fuertemente relacionada con los humanos y por la misma razón están ampliamente 

distribuidos alrededor del mundo (Fox 1978; Frank y Frank 1982), teniendo un impacto 

considerable en las comunidades humanas (ecológico y económico) así como la misma 
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historia humana (Byrne 2003; Kaminski 2008; Prato-Previde et al. 2007; Galibert et al. 

2011). La domesticación parece jugar un papel importante en la diferenciación con los 

lobos, comparten el ser gregarios y mantener grupos fuertemente sociales; en lobos con 

una jerarquía de dominancia familiar donde una pareja (los padres) son los que se 

reproducen y dirigen la manada formada por una o varias cohortes de descendientes; en 

el perro han sido seleccionados la docilidad y la obediencia hacia el ser humano (Scott y 

Fuller 1965; Cutton-Brock 1995; Vila 1999; Miklósi 2007; Prato-Previde et al. 2007; 

Fugazza y Miklósi 2015); asimismo el humano suele toma un papel de “líder” o 

“familiar”, asumiendo también parte del cuidado parental (excepto en animales ferales). 

Es por lo tanto sorprendente, la falta de información sistemática sobre todo durante el 

desarrollo (Fox 1978; Clutton-Brock 1995; Appleby et al. 2002; Byrne 2003; Hare 2008; 

Bradshaw et al. 2009; Germonpré et al. 2013; Fugazza y Miklósi 2015). Aun así, existen 

algunos trabajos que aportan información a estas etapas, sabemos que: Los hermanos de 

camada de los perros domésticos no desarrollan un orden en el uso de los pezones al nacer 

(Arteaga et al. 2013), y aunque en los lobos se desconoce si existe un orden en el uso de 

los pezones, se ha reportado que en el dingo asutraliano (Canis familiaris dingo) no 

sucede (Hudson et al. 2016), a diferencia de otro mamífero del orden carnívora, el gato 

doméstico, cuyas crías muestran un comportamiento agonístico durante el período de 

lactancia, pero no fuera de este contexto (Hudson et al. 2009, pero ver Hudson y Distel 

2013).  

En contraste con el amamantamiento, donde hay suficientes tetillas para cada miembro 

de la camada, la situación puede cambiar cuando las crías comienzan su transición a 

alimentos sólidos y la madre (u otros miembros de la manada) comienza a traerles trozos 

de carne. En ese momento, los recursos no suelen estar distribuidos equitativamente y el 

alimento monopolizable podría favorecer la competencia directa, como se ha expuesto en 

capítulos anteriores (ver revisión en Drummond 2006).  

En el lobo gris, Canis lupus, se sabe que las crías se desarrollan en la madriguera el primer 

mes de vida posnatal, al nacimiento solo reciben leche materna como alimento y 

aproximadamente iniciando la semana tres (20 días posnatales) comienzan a recibir 

alimento parcialmente digerido por otros miembros de la manada dentro de las 

madrigueras mayoritariamente, por lo cual hay pocas observaciones sistemáticas en este 

periodo sobre competencia por alimento sólido (Harrington et al. 1983; Mech 1999; Mech 

y Boitani 2006). En el perro doméstico la situación es similar, observaciones de perros 
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ferales, las madres proveen alimento en el primer mes y es hasta la tercera semana 

aproximadamente donde comienzan a proporcionarles pedazos pequeños de alimento 

sólido parcialmente digeridas (Scott y Fuller 1965; Pal et al. 1998; Pal 2001; Cafazzo et 

al. 2010). Sin embargo, el cuidado provisto por el resto del grupo es limitado o está 

ausente en el primer mes de vida posnatal lo cual suele disminuir la supervivencia de las 

crías (Pal 2005; Cafazzo et al. 2010). En el perro como en el lobo durante el destete 

también se considera como el inicio de la socialización, principalmente con otros 

miembros del grupo social o manada aparte de sus hermanos y la madre (Scott y Fuller 

1965; Mech y Boitani 2006). En comparación con el gato doméstico (una especie no 

social), el perro doméstico (una especie social) puede mantener relaciones estables a lo 

largo del tiempo cuando las condiciones de supervivencia son favorecidas con el cuidado 

humano (Pal 2001; Pal 2005; Cafazzo et al. 2010; Hamilton y Vonk 2015); pero no se 

sabe cuándo surgen las jerarquías de dominancia reportadas en la adultez o si son 

afectadas por el desarrollo temprano. 

2. Predicciones 

Por lo tanto, en el presente capitulo volvimos a examinar el surgimiento del 

comportamiento competitivo entre hermanos de camada en el perro doméstico, al destete 

cuando se les presentó un alimento sólido natural, pedazos de costillas de res cruda. 

Predijimos: 1) que los hermanos de camada competirían agresivamente cuando se les 

presentara un alimento sólido al destete, 2) que algunos hermanos de camada tendrían 

más éxito ('dominantes') en obtener acceso y monopolizar el alimento que otros, 3) que 

esto sería más evidente a lo largo con la edad, y 4) que las crías más exitosas serían los 

más pesados al comienzo del estudio en comparación con sus hermanos de camada. 

3. Métodos 

3.1 Animales 

Se obtuvieron 13 camadas de hembras distintas dentro de la Ciudad de México (CDMX) 

y en el estado de Tlaxcala, Tlaxcala (Arteaga et al. 2013); recibimos ayuda del Centro 

Tlaxcala de Biología de la Conducta (CTBC) y de veterinarios de ambas localidades para 

contactar con dueños voluntarios. Se les proporciono alimento para perros (o en su 

defecto dinero) a los dueños de las hembras con la finalidad de que estas tuvieran acceso 

a alimento ad libitum durante todo el estudio. El cuidado y alimentación de las crías 

durante el primer mes fue provisto por la madre. A partir del segundo mes recibieron 
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alimento comercial (croquetas y enlatados) y agua fresca ad libitum. Las crías fueron 

pesadas el primer día de habituación con una balanza digital Torey® Leq-10 (peso 

inicial), y subsecuentemente cada día experimental. 

Tabla 2. Características de las 13 camadas obtenidas (93 crías), razas y sexo. Las camadas 

sombreadas no pudieron ser utilizadas en el análisis estadístico (ver texto) 

 

Camada 
(Madre) 

Raza Crías 

Al nacimiento 

♀             ♂ 

Sobrevivientes 

♀             ♂ 

Buzzy Rottweiler 5                1 5                1 
Chata Boxer 4                3 4                3 
Ciara Pitbull 2                6 2                6 
Cloe Pitbull 4                4 4                4 
Diva Rottweiler 4                6 2                5 
Hashi Chihuahua 3                1 3                1 
Pinky Mestiza 5                4 3                4 
Priya Meztiza 6                2 6                2 
Aisha Pastor Belga 1                2 1                2 
Canela Golden Retriever 3                4 1                4 
Negra Meztiza 1                4 1                4 
Shiva Pitbull 5                6 5                6 
Pulga Pug 3                4 3                4 
    
Obtenidas 13         46              47 40              46 

Utilizadas  8     29              26 

 

No se pudieron mantener condiciones similares entre las camadas dado que las 

condiciones de vivienda variaban de caso a caso, solo se ayudó a mantener una nutrición 

similar de las madres contribuyendo a los dueños a asegurar el alimento. Para las 

observaciones experimentales se usó una arena trasportable de malla de 1.5 x 1.5 x 0.75 

m que permito la filmación durante las pruebas de competencia por el alimento (ver más 

abajo). 

3.2 Procedimiento 

Con la finalidad de realizar experimentos etológicamente validos se caracterizó el 

comportamiento típico dentro de una camada, realizando una descripción detallada de las 

conductas entre hermanos en dos contextos de competencia por alimento, una seminatural 

y otra restrictiva (ver más abajo para descripción).  
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La habituación a la arena de observación se realizó cinco días previos a las pruebas 

conductuales (descritas abajo), es decir en los días 16 y 17 de edad posnatal (durante de 

la 3ª semana de edad). La habituación consistió en colocar dentro de la arena de 

observación a las crías por 30 min en ausencia de la madre. Las pruebas conductuales se 

realizaron en tres momentos, durante  las semanas 4−6 en el primer y segundo mes de 

vida posnatal; también en completa separación de la madre.  

Solo se realizó una sola condición experimental por día (Fig. 7): Carne libre o Carne 

sujeta. Con una primera sesión, seguida de un descanso y una repetición. Todas las 

sesiones duraron 5 min. Durante las semanas 4 y 6 se realizaron los experimentos de 

Carne para todos en un día adicional (dependiente de la disponibilidad de los dueños 

voluntarios). Estas siguieron la misma secuencia descrita para las otras condiciones con 

carne. El Control sin carne se realizó antes o después de las pruebas con carne, elegido  

seudoaletoriamente y dando dos posibles secuencias para cada día A o B. 

 

 

 

               

          A 

          B 

 

Fig. 7. Línea de tiempo de las condiciones experimentales: control, carne suelta, carne sujeta y carne 

para todos. La línea representa tiempo, las semanas 4, 5, y 6 posnatal se realizaron las pruebas 

experimentales de carne en los días experimentales señalados. *Día experimental adicional para la 

prueba carne para todos. 

 

A pesar de los intentos de nuestro grupo de trabajo, se debe mencionar las dificultades 

que se presentaron al realizar este proyecto, varios dueños voluntarios fallaron al 

mantener las condiciones sistemáticas para las camadas, cambiaban los días disponibles, 

faltaban a la privación alimenticia o impedían las pruebas finales al dar en adopción o 

venta a las crías, resultando en inconsistencias en nuestra obtención de datos y en el 

número total de sesiones por prueba.  

Habituación               Semana 4                       Semana 5                     Semana 6 

16 y 17                       22 y 23  *extra                 29 y 30                          36 y 37 *extra  

Control/Sesión/descanso/Sesión 

Sesión/descanso/Sesión/Control 

 

 

 

 

Días 

posnatales 
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3.3 Pruebas de competencia por alimento 

Todas las pruebas se realizaron en ausencia de la madre, con la camada completa y dentro 

de la arena de observación, a una hora aproximada entre 11 am y 1 pm del día. Antes de 

cada sesión de pruebas las crías se mantuvieron privadas de alimento y separadas de su 

madre por al menos 1 h con el fin de estimular el apetito. Se utilizaron trozos de carne de 

res con hueso (costilla) (50g aproximadamente) que las crías no podían ingerir durante el 

corto tiempo de prueba. La presentación de dichos alimentos se realizó de la siguiente 

manera eligiendo la prueba seudoaleatoriamente:  

Control 

Previo o posterior (elegido seudoaleatoriamente) a los experimentos de competencia, se 

dejó a las crías interactuar libremente dentro de la arena, sin carne en ella por un periodo 

de 5 minutos. Esto con la finalidad de determinar si existen conductas agonísticas entre 

las crías sin presencia de carne para competir (Fig. 8a); un total de 8 sesiones por cada 

camada fueron obtenidas y usadas en el análisis estadístico. 

Prueba de carne suelta 

Las crías se colocaron en un extremo de la arena. Se les permitió a las crías oler el trozo 

de carne desde afuera de la arena, después se colocó en el piso dentro de la arena al otro 

extremo de donde se encuentra la camada, y se dejó interactuar a las crías con la carne 

por 5 min (Fig. 8b), pasado este periodo se retiró la carne (sesión 1), se dejaron transcurrir 

5 min. Se presentó nuevamente la carne por otros 5 min (sesión 2; Fig. 7). El objetivo de 

intercalar 5 min entre sesiones fue para mantener a las crías motivadas hacia la carne; un 

total de 6 pruebas por cada camada fueron obtenidas y usadas en el análisis estadístico. 

Prueba de carne sujeta 

Se realizó el mismo procedimiento de aislamiento y presentación de alimento. Pero la 

carne se sujetó a un extremo superior de la arena a través de un cordel, el cordel permitía 

a la carne colgar dentro de la arena pero simultáneamente restringía la relocalización de 

este, siendo posible moverlo solo unos 30 cm aproximadamente (la extensión del propio 

cordón; Fig. 8c). Esto con la finalidad de facilitar las observaciones de conductas 

agonísticas al presentarles la carne en alto separada del piso y adicionalmente dificultando 
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la monopolización; un total de 6 pruebas por cada camada fueron obtenidas y usadas en 

el análisis estadístico. 

Carne para todos 

En las semanas 4 y 6 posnatal realizamos una prueba adicional llamada "Carne para 

todos”. Durante esta prueba se ataron tantos pedazos de carne como crías en la camada 

(Fig. 8d). Los pedazos de carne eran iguales a los descritos para “Carne sujeta”, y se 

distribuyeron equidistantemente a lo largo de una pared de la arena de pruebas. La 

intención de este experimento fue verificar que todos los miembros de la camada 

presentaran motivación para consumir la carne; un total de 4 pruebas por cada camada 

fueron obtenidas y usadas en el análisis estadístico.  
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Fig. 8. Configuración para pruebas dentro de la arena de observacion: a) Control, sin carne y con toda 

la camada junta, b) Carne suelta, una pieza de carne con hueso y toda la camada junta, c) Carne sujeta, 

una pieza de carne con hueso, sujetada por un cordel, con todo la camada junta, d) Carne para todos, 

una pieza de carne sujetada y suficiente para cada hermano. 
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3.4 Registro conductual 

Se realizó un registro de las conductas potencialmente competitivas o agonísticas 

observadas en los videos de las pruebas de carne y en control (cuando aplicaba) descriptas 

a continuación.  

Latencia a la carne. Tiempo que tardaba una cría desde el inicio de la sesión 

experimental hasta que su hocico toca la carne (duración).  

Contacto con la carne. Tiempo individual que una cría estaba en contacto con la 

carne, usualmente usando el hocico (frecuencia y duración). 

Jaloneo. Dos o más crías alcanzaban la carne, mordiéndola y jalándola hacia ellos. 

Medimos el número de eventos en los que participaron por sesión, así como el tiempo 

total de su participación en jaloneos por sesión (frecuencia y duración) (Fig. 9a).  

Relocalización. Una cría mordía la carne, la levantaba y la movía de lugar. Para 

evitar confundir este movimiento con los observados por los movimientos mandibulares 

al comer, se consideró relocalización únicamente a movimientos de la carne mayores a 

medio cuerpo de la cría (aproximadamente 10 cm del punto donde se encontraba situada 

originalmente) (duración) (Fig. 9b). 

Defensa. Una cría colocaba sus patas delanteras (una o las dos) alrededor de la carne 

cuando otra cría se aproxima a la carne (frecuencia). 

Postura alta. Una cría apoyaba su cuerpo (regularmente cabeza y/o torso) o las 

patas delanteras sobre otra cría, colocándose sobre ella. Mantenía por lo general las patas 

rectas y la cola en postura alta (frecuencia y duración) (Fig. 9c). 

Exponer el vientre. Una cría respondía a la postura alta de su hermano rodando 

sobre su espalda o costado, y exponía el vientre a la cría con postura alta (frecuencia y 

duración) (Fig. 9c). 

Mordida. Una cría abría su hocico y lo cierra brevemente sobre alguna parte del 

cuerpo de otra cría (normalmente las orejas o el cuello) (frecuencia).  

Gruñido. Una cría emitía un sonido gutural (ronco), grave y continúo en respuesta 

a la presencia de otra cría. Registramos solo el número total de eventos por sesión 

independientemente de los sujetos (frecuencia), porque resulta poco confiable identificar 
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a la cría emisora en los videos. Sin embargo, usamos esta como una medida de las 

interacciones agonísticas en la camada a lo largo del tiempo. 

 

 

 

a) 

 

 

 

 

 

 

b)  

 

 

 

 

 

 

 

c)   

 

 

 

 

Fig. 9. a) Jaloneo de la carne entre de dos hermanos de camada en una prueba de carne. b) 

Secuencia de comportamiento de Relocalización. c) Postura alta y exponer vientre (ver texto para 

más descripción). 
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3.5 Análisis estadístico. 

Los análisis estadísticos se realizaron utilizando el programa R, versión 4.3.0 (R Core 

Team 2023). Se analizó la repetibilidad de las medidas conductuales de los individuos en 

las diez sesiones (obtenidas de las cuatro pruebas experimentales) como proporción de la 

variación fenotípica que puede atribuirse a la variación entre sujetos (Lessells y Boag 

1987). Se utilizaron cálculos basados en GLMM para datos de recuento (distribución de 

Poisson) y cálculos basados en LMM (distribución gaussiana) para datos continuos para 

probar la repetibilidad de las diferencias individuales utilizando el paquete R rptR (Stoffel 

et al. 2017). La identidad individual se utilizó como factor aleatorio anidado dentro de la 

identidad de la madre. El sexo y la edad de las crías se incluyeron en todos los modelos. 

Para todas las correlaciones intraclase, evaluamos los intervalos de confianza del 95% 

mediante 1000 pasos de bootstrap, y los valores de P se calcularon mediante 1000 

permutaciones. 

4. Resultados 

De las 13 camadas obtenidas, solo se usaron 8 de ellas para el análisis estadístico debido 

a la inconsistencia de condiciones de mantenimiento entre 5 camadas (Tabla 2): dos no 

pudieron terminar los experimentos por perdida de los individuos de la camada (las 

camadas pertenecían a un criadero el cual dependía de la comercialización de los 

cachorros), las otras camadas no pudieron terminarse porque los dueños regalaron a los 

individuos para evitar el costo de mantenimiento.  

4.1 Descripción conductual 

En los primeros días de experimentación las crías tardaron en acercarse a la carne o no se 

acercaron del todo, de las crías que interactuaron con la carne primero la olfatearon antes 

de interactuar con ella, en días posteriores (cuarta semana posnatal) las crías se acercaron 

a la carne sin olfatearla, apenas comenzaba la prueba, todas las crías interactuaron con la 

carne al menos una vez por semana. Las crías se acercaban a la carne e interactuaban con 

ella usando su hocico, con aparente interés, usualmente más de una cría entraba en 

contacto con la carne por sesión. Las crías exhibieron conductas que pueden interpretarse 

como competencia durante las pruebas de carne: carne sujeta, carne suelta y carne para 

todos. Las crías relocalizaban la carne cuando la prueba la permitía, y exhibían jaloneos 

cuando más de una cría estaba en contacto con la carne. En presencia de la carne, las crías 
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se mordían unas a otras ocasionalmente pero no dirigían la mordida a sus hermanos de 

camada si no hacia la carne, y es posible que las mordidas fueran incidentales, por el 

contrario en la condición de control sin carne las crías se mordían entre ellas con una 

conducta aparente dirigida a sus hermanos de camada; aunque nunca detectamos heridas 

derivadas de esas mordidas. Las crías emitieron gruñidos, las crías que estaban en contacto 

con la carne tanto colgada como libre emitían gruñidos en presencia de otra(s) crías, pero como 

se dijo anteriormente no era posible identificar cual cría era el emisor, adicionalmente 

registramos gruñidos durante el control sin carne. Por lo general las crías se mantenían 

cerca de la carne (cuando existía) y no encontramos evidencia de monopolización de la 

carne. Así mismo las crías exhibían posturas altas o exponían el vientre ocasionalmente 

entre sus hermanos de camada en todas las condiciones experimentales. 

 

4.2 Diferencias individuales  

El análisis estadístico mostró pocas o ninguna diferencia individual estable entre crías de  

4-6 semanas con la presencia de alimento de diferentes maneras. Incluso si combinamos 

las pruebas con las diferentes formas en que se proporcionó el alimento, no encontramos 

signos de consistencia conductual o estabilidad social. En los casos en que la prueba 

resultó significativa, los valores de R aún fueron bastante bajos (inferiores a 0.3, que sería 

el umbral para un efecto biológicamente significativo) o el límite inferior del intervalo de 

confianza fue cero, lo que no se acepta como significativo por consenso (Tabla 3). Solo 

se utilizaron la sesiones 3 a la 8 para los análisis debido a la poca frecuencia de las 

conductas en los primeros días, posiblemente debido a la madurez de las crías. 

Dicho eso, ni los jalones, ni las relocalizaciones que parecían ser buenos estimadores de 

competencia al inicio del estudio, pueden ser interpretados como una medida competitiva 

al menos en términos de repetitividad individual o de jerarquía de dominancia.  
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Tabla 3. Resultados de repetibilidad en las 4 condiciones, con todos los ensayos por 

separado, y con todas las condiciones de carne juntas. 

 Repetibilidad Repetibilidad Repetibilidad Repetibilidad Repetibilidad Desarrollo 

 control Carne libre Carne sujeta Carne todos ALL carne Todas las condiciones 
de carne 

Lat en 
contacto 
carne 

NA R  = 0.135 
SE = 0.064 
CI = [0.011, 
0.253] 
P  = 0.005 
[LRT] 
     0.007 
[Permutación] 

R  = 0.119 
SE = 0.06 
CI = [0.011, 
0.252] 
P  = 0.003 
[LRT] 
     0.011 
[Permutación] 

R  = 0.036 
SE = 0.038 
CI = [0, 0.132] 
P  = 0.164 
[LRT] 
     0.152 
[Permutación] 

R  = 0.079 
SE = 0.031 
CI = [0.026, 
0.148] 
P  < 0.001 
[LRT] 
     0.001 
[Permutación] 

 

Fr en 
contacto 
carne 

R  = 0.062 
SE = 0.049 
CI = [0, 0.171] 
P  = 0.0697 
[LRT] 
     0.16 
[Permutación] 

R  = 0.079 
SE = 0.056 
CI = [0, 0.185] 
P  = 0.09 [LRT] 
     0.052 
[Permutación] 

R  = 0.062 
SE = 0.05 
CI = [0, 0.17] 
P  = 0.07 [LRT] 
     0.173 
[Permutación] 

R  = 0.001 
SE = 0.025 
CI = [0, 0.085] 
P  = 0.5 [LRT] 
     0.408 
[Permutación] 

R  = 0.067 
SE = 0.029 
CI = [0.015, 
0.13] 
P  < 0.001 
[LRT] 
     0.006 
[Permutación] 

 

Dur en 
contacto 
carne 

NA R  = 0.19 
SE = 0.071 
CI = [0.047, 
0.317] 
P  < 0.001 
[LRT] 
     0.001 
[Permutación] 

R  = 0.189 
SE = 0.065 
CI = [0.067, 
0.315] 
P  < 0.001 
[LRT] 
     0.002 
[Permutación] 

R  = 0.075 
SE = 0.048 
CI = [0, 0.183] 
P  = 0.037 
[LRT] 
     0.033 
[Permutación] 

R  = 0.064 
SE = 0.027 
CI = [0.013, 
0.119] 
P  <  0.001 
[LRT] 
     0.001 
[Permutación] 

order     χ2 19.231  P < 
0.001 *** 
condition χ2 250.648  P  
< 0.001 *** 

Fr jaloneos NA R  = 0.058 
SE = 0.046 
CI = [0, 0.153] 
P  = 0.181 
[LRT] 
     0.127 
[Permutación] 

R  = 0.059 
SE = 0.05 
CI = [0, 0.172] 
P  = 0.069 
[LRT] 
     0.198 
[Permutación] 

R  = 0 
SE = 0.028 
CI = [0, 0.094] 
P  = 1 [LRT] 
     1 
[Permutación] 

R  = 0.042 
SE = 0.025 
CI = [0, 0.096] 
P  = 0.009 [LRT] 
     0.051 
[Permutación] 

 

Dur jaloneos NA R  = 0.027 
SE = 0.04 
CI = [0, 0.137] 
P  = 0.266 
[LRT] 
     0.238 
[Permutación] 

R  = 0.036 
SE = 0.037 
CI = [0, 0.123] 
P  = 0.165 
[LRT] 
     0.192 
[Permutación] 

R  = 0 
SE = 0.027 
CI = [0, 0.095] 
P  = 1 [LRT] 
     1 
[Permutación] 

R  = 0.023 
SE = 0.017 
CI = [0, 0.062] 
P  = 0.059 [LRT] 
     0.055 
[Permutación] 

order     χ2 12.566 P <   
0.001 *** 
condition χ2 27.802  P <  
0.001 *** 

Dur 
relocalización 

NA R  = 0.117 
SE = 0.062 
CI = [0, 0.24] 
P  = 0.017 
[LRT] 
     0.014 
[Permutación] 

R  = 0.083 
SE = 0.05 
CI = [0, 0.185] 
P  = 0.028 
[LRT] 
     0.031 
[Permutación] 

R  = 0.027 
SE = 0.038 
CI = [0, 0.129] 
P  = 0.248 
[LRT] 
     0.228 
[Permutación] 

R  = 0.038 
SE = 0.021 
CI = [0, 0.079] 
P  = 0.007 [LRT] 
     0.016 
[Permutación] 
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Fr defensa NA R  = 0.297 
SE = 0.065 
CI = [0.014, 
0.27] 
P  < 0.001 
[LRT] 
     0.001 
[Permutación] 

R  = 0.151 
SE = 0.069 
CI = [0, 0.246] 
P  = 0.004 
[LRT] 
     0.012 
[Permutación] 

*R  = 0.03 
SE = 0.04 
CI = [0, 0.129] 
P  = 0.283 
[LRT] 
     0.251 
[Permutación] 

R  = 0.092 
SE = 0.032 
CI = [0.008, 
0.135] 
P  < 0.001[LRT] 
     0.002 
[Permutación] 

order      0.6704  P = 
0.413    
condition 15.6022 P =   
0.001 ** 

Fr postura 
alta 

*R  = 0.203 
SE = 0.074 
CI = [0.018, 
0.306] 
P  < 0.001 
[LRT] 
     0.001 
[Permutación] 

*R  = 0 
SE = 0.029 
CI = [0, 0.097] 
P  = 1 [LRT] 
     1 
[Permutación] 

*R  = 0.053 
SE = 0.028 
CI = [0, 0.097] 
P  = 0.174 
[LRT] 
     0.167 
[Permutación] 

R  = 0.025 
SE = 0.009 
CI = [0, 0.032] 
P  = 0.241 
[LRT] 
     0.221 
[Permutación] 

R  = 0.024 
SE = 0.018 
CI = [0, 0.06] 
P  = 0.095 [LRT] 
     0.129 
[Permutación] 

 

Dur postura 
alta 

R  = 0.066 
SE = 0.047 
CI = [0, 0.169] 
P  = 0.063 
[LRT] 
     0.071 
[Permutación] 

R  = 0 
SE = 0.028 
CI = [0, 0.094] 
P  = 1 [LRT] 
     1 
[Permutación] 

R  = 0 
SE = 0.025 
CI = [0, 0.091] 
P  = 1 [LRT] 
     1 
[Permutación] 

R  = 0 
SE = 0.027 
CI = [0, 0.09] 
P  = 1 [LRT] 
     1 
[Permutación] 

R  = 0 
SE = 0.009 
CI = [0, 0.031] 
P  = 1 [LRT] 
     1 
[Permutación] 

 

Fr exponer 
vientre 

NC NC NC NC R  = 0 
SE = 0.008 
CI = [0, 0.029] 
P  = 1 [LRT] 
     1 
[Permutación] 

 

Dur exponer 
vientre 

R  = 0.075 
SE = 0.05 
CI = [0, 0.177] 
P  = 0.043 
[LRT] 
     0.048 
[Permutación] 

R  = 0 
SE = 0.03 
CI = [0, 0.107] 
P  = 1 [LRT] 
     1 
[Permutación] 

R  = 0.002 
SE = 0.028 
CI = [0, 0.093] 
P  = 0.478 
[LRT] 
     0.348 
[Permutación] 

NC R  = 0 
SE = 0.009 
CI = [0, 0.029] 
P  = 0.5 [LRT] 
     1 
[Permutación] 

 

Fr mordidas R  = 0.117 
SE = 0.05 
CI = [0, 0.17] 
P  = 0.0282 
[LRT] 
     0.027 
[Permutación] 

R  = 0 
SE = 0.03 
CI = [0, 0.105] 
P  = 1 [LRT] 
     1 
[Permutación] 

R  = 0.064 
SE = 0.032 
CI = [0, 0.108] 
P  = 0.066 
[LRT] 
     0.14 
[Permutación] 

R  = 0.005 
SE = 0.006 
CI = [0, 0.021] 
P  = 0.451 
[LRT] 
     0.256 
[Permutación] 

R  = 0.025 
SE = 0.017 
CI = [0, 0.059] 
P  = 0.066 [LRT] 
     0.125 
[Permutación] 

order     5.8351  P = 
0.016 * 
condition 5.1551 P = 
0.161   

Fr gruñidos      order      χ2 0.6704  P =    
0.413   
condition χ2 15.6022  P 
=   0.001 ** 

 
Fr = Frecuencia  NC = No calculado 
Lat = Latencia  NA = No aplica 
Dur = Duración 

4.3 Desarrollo del comportamiento durante las pruebas con la edad 

A pesar de que las crías del perro doméstico, presentaron una baja frecuencia en sus 

conductas agonísticas durante las pruebas con carne, y a pesar de que no parece ocurrir 
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una monopolización de la carne, si es posible visualizar una tendencia en incremento de 

las crías en contacto con la carne después de las primeras dos sesiones (1 semana), el 

tiempo promedio que las crías pasaron en contacto con la carne se incrementó en las 

sesiones subsecuentes (sesiones 3-8), LMM: order χ2 = 19.231, p < 0.001 (Fig. 10), esto 

parece ser una respuesta natural a la desarrollo de las propias crías. Al menos el interés 

por la carne no parece ser un problema en el desarrollo del perro doméstico. 

Adicionalmente las crías crecen con normalidad y mantienen conductas típicas de juego 

y socialización en cuanto se les retira el alimento.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 10. Desarrollo de en contacto con la carne a lo largo del tiempo (por sesión), en todas las 

condiciones de competencia por carne: Carne libre, Carne sujeta, y Carne para todos en las 8 

camadas de ese estudio, las barras indican el error estándar (E).  

 

Con respecto al desarrollo de las conductas agonísticas en la pruebas de carne.  

El tiempo promedio que las crías pasaron Jaloneando aumentó significativamente con el 

tiempo, LMM: order χ2 = 12.566, p < 0.001   (Fig. 11), con un incremento mayor en las 

últimas semanas, desafortunadamente no se pudieron obtener más datos adicionales 

después de los días experimentales y en general no se pudo continuar observaciones en 

días posteriores.  
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En constaste el número de veces que las crías relocalizaron la carne no cambió, LMM: 

order χ2 = 1.78, p = 0.18 (Fig. 12).  La frecuencia de esta conducta fue baja y la variación 

no nos permite especificar al respecto. Aun cuando parece haber una tendencia al 

incremento con el tiempo. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 11. Desarrollo de la duración de Jaloneos en el tiempo (por prueba), en todas las condiciones de 

carne: Carne suelta, Carne sujeta y Carne para todos, en las 8 camadas de ese estudio, las barras 

indican el error estándar (E). 

 

También encontramos la ocurrencia de esta conducta en condiciones sin carne, y no 

encontramos relación con alguna otra variable al momento en este estudio. El número 

medio de Mordidas durante las pruebas aumentó significativamente, LMM: order χ2 = 

5.8351, p = 0.016 (Fig. 13).  

Finalmente Con respecto a los gruñidos. A pesar de las diferencias (muy bajas en las dos 

primeras pruebas) no hay una tendencia significativa en el número medio de gruñidos 

durante las pruebas,  LMM: order χ2 = 0.6704, p = 0.413 (Fig. 14).  
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Fig. 12. Desarrollo de la duración de Relocalización en el tiempo (por sesión), en todas las 

condiciones de carne: Carne suelta, Carne sujeta y Carne para todos, en las 8 camadas de ese 

estudio, las barras indican el error estándar (ES). 

Fig. 13.  Desarrollo de la frecuencia de Mordidas a lo largo de tiempo en todas las condiciones de 

carne: Carne suela, Carne sujeta y Carne para todos en las 8 camadas del estudio, las barras indican 

el error estándar (ES). 
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Fig. 14.  Desarrollo de la frecuencia de Gruñidos a lo largo de tiempo en todas las condiciones de 

carne: Carne suela, Carne sujeta y Carne para todos en las 8 camadas del estudio, las barras indican 

el error estándar (ES). 

 

5. Discusión 

Con respecto a nuestra primera predicción: 1) que los hermanos de camada competirían 

agresivamente cuando se les presentara un alimento sólido al destete. 

Las crías de perro doméstico parecen competir durante el destete. Pero contrario a lo 

esperado no lo hacen agresivamente ni parecen causar daño a sus hermanos de camada. 

Las primeras semanas parece haber poco interés por la carne, esto quizás pueda deberse 

a una falta del desarrollo, tanto cognitivo, como fisiológico u motor. A final de cuentas el 

destete no es un evento abrupto sino más un proceso que puede llevar algunos días o 

incluso semanas. Pudiera ser p. ej. que sí el tracto digestivo no está del todo desarrollado 

no se cuente con los aditamentos necesarios para procesar completamente la carne y es 

probable que no se haya generado suficiente motivación en la crías para ir por la carne 

durante la tercera semana de vida posnatal.  

Cuando lo comparamos con el gato doméstico estudiado en los capítulos anteriores, 

también podemos pensar en las diferencias de historias de vida, para el gato el desarrollo 
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rápido es prioridad, no pasaran mucho tiempo al cuidado de la madre así que adquirir las 

habilidades necesarias para la independencia entre las cuales está el consumir carne puede 

tener más prioridad para la supervivencia (Bateson 2000; 2014). En contraste el perro 

doméstico vive una vida social más larga, y aunque se ha reportado que las madres 

comienzan a llevar pequeños trozos de alimento sólido en estas etapas (Pal 2001; Pal 

2005), es probable que el desarrollo en el perro sea más lento y requieran más tiempo 

para realmente interesarse y competir por la carne.  

Con respecto nuestra segunda predicción: 2) que la competencia sería más evidente a lo 

largo de la edad. 

De hecho, con el pasar de las semanas subsecuentes, el interés por la carne fue más 

notorio, pero incluso entonces no encontramos patrones que pudieran asociarse a una 

jerarquía. La mayoría de las crías parecen interesadas en la carne, y presenta conductas 

que pueden asociarse a la competencia como el relocalizar la carne (cuando la prueba y 

su desarrollo motor les permite cargar con el trozo de carne), esta de hecho es una 

conducta típica en carnívoros, el trasladar el alimento a un lugar diferente para su 

consumo puede tener implicaciones evolutivas, como el asegurar una mayor cantidad del 

alimento individualmente. Sin embargo nuestro diseño experimental no permitía que las 

crías pudieran alejarse demasiado o esconderse,  y no podemos más que teorizar que esta 

es una estrategia factible para las crías del perro doméstico.  

Los jaloneos en la carne, cuando más de una cría muerde la carne, podrían indicar otro 

tipo de competencia agresiva. Y ciertamente es una conducta agresiva en adultos, sobre 

todo cuando se trata de alimentos preferidos (Scott y Fuller 1965). Sin embargo, también 

en adultos puede ser una conducta de juego y no necesariamente estar ligada a agresión, 

puede de hecho haber una transición entre conductas y cambiar rápidamente de un 

contexto a otro (Miklósi 2007; Ward et al. 2008). Adicionalmente, la duración de las 

jaloneos observados en nuestros experimentos fue en promedio corta, los eventos suelen 

ser menores a 6 s en carne libre y aunque en carne sujeta este tiempo se incrementa a 15s, 

sigue siendo muy poco de la totalidad del tiempo de la prueba. Otra explicación 

alternativa, o complementaria para esta conducta es el desmembramiento de la carne, ya 

que al obtener pedazos pequeños de la pieza de carne debería resultar más fácil masticarla 

y/o tragarla.  
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Con respecto a nuestra tercer y cuarta predicciones: 3) que algunos hermanos de camada 

tendrían más éxito ('dominantes') en obtener acceso y monopolizar el alimento que otros, 

y 4) que las crías más exitosas serían los más pesados al comienzo del estudio en 

comparación con sus hermanos de camada. 

No encontramos diferencias significativas entre hermanos de camada que pudieran 

interpretarse como jerarquías de dominancia. Al no encontrar repetibilidad individual, no 

observamos individuos que consistentemente estuvieran más tiempo con la carne, que 

ganaran sobre sus hermanos en conductas agonísticas, o que llegaran a monopolizar la 

carne. Tampoco registramos conductas de aceptación de los otros hermanos de camada 

cuando una de las crías obtenía la carne, ni en un despliegue de comportamientos de 

sumisión, de hecho la mayoría de las crías en las pruebas finales parecía ir por la carne 

sin importar si alguno de sus hermanos ya estaba en contacto con esta. Adicionalmente 

no registramos conductas agresivas dirigidas a otros hermanos de camada, las mordidas 

ocasionales parecen ser más eventos fortuitos y no intencionales al intentar morder la 

carne.  

Cabe destacar, que las crías exhibieron gruñidos, posturas altas y expusieron el vientre 

también durante el control sin la presencia de la carne. Las posturas altas se han asociado 

en etapas posteriores con jerarquías de dominancia, siendo los individuos que las exhiben 

los más dominantes (Scott y Fuller 1965; Serpell 1995). Al igual que los gruñidos, ¿podría 

estar las posturas altas indicando otro de comportamiento?  Aunque en esta parte debemos 

ser cautos, nosotros creemos que si, en nuestra impresión, las crías mostraron conductas 

que típicamente se asocian a dominancia pero que fácilmente podrían ser juego social en 

este periodo del desarrollo. A final de cuentas, el perro doméstico se encuentra en la parte 

de socialización temprana (Scott y Fuller 1965), y establecer vínculos con los demás 

miembros de su grupo social puede ser igualmente importante como obtener alimento.  

Por lo tanto, creemos que la competencia durante el destete en el perro doméstico se 

asemeja más a la competencia por acaparamiento y no por confrontación agonística. Y 

que no se forman jerarquías de dominancia durante este periodo del desarrollo. Lo cual 

no significa que el reconocimiento individual y el aprendizaje que tienen las hermanos de 

camada durante este periodo no pudiera influir en un futuro en futuras jerarquías, pero 

son necesarios estudios longitudinales para examinar estas ideas. Lo cual es un reto 

particularmente complicado, y a que muchas de las crías del perro doméstico solo pasas 
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estos breves periodos de tiempo en compañía de sus hermanos de camada, muchos son 

vendidos y/o dados en adopción a nuevas familias, una opción para este tipo de estudio 

podría enfocarse en el estudio de las jaurías de formación libre en comunidades humanas 

(perros ferales).  

Finalmente, debemos recordar que las condiciones de nuestros animales de estudio fueron 

ad libitum con respecto a la alimentación de las madres y a las crías cuando no están en 

experimentos, y las condiciones que estamos observando podrían no ser iguales en la 

naturaleza. Sin embargo, esas opciones que implicarían privaciones alimenticias extensas 

escapan de nuestras posibilidades por razones éticas. También hay que considerar que la 

comparativa entre animales domésticos y sus parientes silvestres tiene sus limitaciones, 

el gran tiempo que el perro doméstico lleva siendo seleccionado artificialmente por el ser 

humano probable tenga un fuerte efecto en la expresión de competencia agresiva, a final 

de cuentas uno de los principales características que se ha seleccionado en todos los 

animales domésticos es la docilidad (ver más en el capítulo V).  
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CAPITULO V. DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES 

El objetivo principal subyacente de esta tesis consistió en investigar la emergencia de la 

agresión y la posible formación de jerarquías de dominancia como una estrategia 

adaptativa para manejar las consecuencias negativas de la competencia en dos especies 

de mamíferos comunes y experimentalmente accesibles: el gato doméstico (Felis 

silvestris catus) y el perro doméstico (Canis lupus familiaris). Ambas especies son 

carnívoros y tiene que hacer la transición desde la alimentación materna, basada en la 

leche, hacia la alimentación sólida, que en su mayoría consiste en carne, durante el 

proceso conocido como destete. Sin embargo, se tiene que destacar que el gato es una 

especie naturalmente solitaria, mientras que el perro es altamente social y tiende a vivir 

en grupos sociales organizados. 

Contrario a las expectativas iniciales, nuestros hallazgos revelaron escasa evidencia de 

competencia directa por un recurso de importancia crucial para la supervivencia: la 

alimentación sólida durante el proceso de destete. Esto fue evidenciado tanto en los crías 

del gato doméstico, como en las crías del perro doméstico. Estos resultados sugieren que 

la competencia directa por alimentos en el contexto del destete podría ser tan intensa 

(costosa) en estas especies, lo que plantea interrogantes sobre las dinámicas de 

comportamiento relacionadas con la agresión y la formación de jerarquías sociales en 

estas dos especies en particular. 

1. Similitudes y diferencias entre los gatos y los perros 

A lo largo de este estudio y previos en nuestro grupo de investigación hemos encontrado 

que los perros y gatos comparten un contexto de alimentación en los pezones, cuidado 

maternal al menos durante el primer mes, desarrollo en edades similares (apertura de ojos, 

capacidad para mantenerse en pie; aproximadamente 12−15 días posnatales) y una 

transición al alimento sólido entre la tercera y cuarta semana posnatal, aunque algunas 

camadas continúan consumiendo leche materna y alimento sólido al mismo tiempo por 

un periodo de tiempo más. Adicionalmente el gato es una especie obligatoriamente 

carnívora (Bradshaw et al. 1996), mientras el que perro puede llegar a consumir algunos 

frutos y legumbres cuando están disponibles, lo cual podría predisponer a las crías de gato 

a tener una mayor motivación a competir por la carne en etapas más tempranas que a las 

crías de perro.  
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Las crías de gato establecen un orden en el uso de los pezones durante el amamantamiento 

y aunque los comportamientos ocurridos durante no parecen ser del todo agonísticos, si 

muestran un estado de mucha excitabilidad y desplazamientos en los pezones hasta 

localizar el suyo propio (Hudson et al. 2009; Hudson y Distel 2013). En cambio, las crías 

del perro no establecen un orden en el uso de los pezones y no muestran desplazamientos 

u otro tipo de conducta que pudiese asemejar a comportamientos agonísticos, de hecho 

su alimentación en los pezones no tiene un patrón definido, y esto puede estar debiéndose 

a el mayor tiempo que las madres en el perro doméstico suele pasar con sus crías en el 

nido (Scott y Fuller 1965; Pal 2001; Pal 2005; Arteaga et al. 2013); esto también suele 

pasar en el dingo australiano lo cual siguiere que es un patrón natural en canidos (Hudson 

et al. 2016, 2019). 

Ambas especies parecen mostrar comportamientos que podrían interpretarse como 

competencia durante la transición al destete, cuando se les prueba con estímulos naturales, 

como es la carne cruda. Es en este periodo donde las diferencias entre especies van 

incrementándose. Las crías de gato doméstico presentan contiendas breves, 

caracterizadas principalmente por dos comportamientos: los zarpazos y los pisotones; las 

crías que llegan primero a la carne suelen exhibir alguno de estos comportamientos y 

terminan monopolizando el alimento. Las demás crías se mantienen alejadas, sin que haya 

más intentos de ir por la carne. En cambio, las crías de perro doméstico suele ir por la 

carne durante todo la sesión experimental, la cría que llega a la carne suele intentar 

relocalizarla cuando la condición experimental lo permite (y con más facilidad mientras 

van creciendo). Las demás crías suelen mantenerse cerca de la carne, e intentan morderla 

también, momento cuando ocurren los jaloneos; pero a excepción de los gruñidos no 

parecen haber comportamientos agonísticos entre hermanos de camada. 

En ambas especies, cuando hay ausencia de la carne, las crías se comportan de manera 

pacífica, jugando entre los hermanos, explorando o durmiendo. Siendo solo la presencia 

de la carne cruda la que desencadena las conductas agonísticas descritas de pisotones y 

zarpazos en gatos (incluso algunas relocalizaciones), y de relocalización y jaloneos 

principalmente en perros; y cuando el estímulo desaparece las crías regresan a sus 

comportamientos pacíficos. Esto es particularmente sorprendente dado la extensa idea de 

que en mamíferos politocas los hermanos compiten agresivamente entre ellos, incluso 

causando la muerte, ya sea por siblicidio facultativo o por competencia indirecta sobre el 

acaparamiento de los recursos (Drummond 2006; Hofer y East 2008; Naidenko y 
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Antonevich 2009; Antonevich et al. 2009; Benhaiem et al. 2012; 2013). Nuestros 

resultados muestran lo contrario, un interés por la carne como alimento preferido sí, pero 

una competencia ligera y sin agresión directa, o muy pocas interacciones. Ciertamente 

ninguna que pudiera causar la muerte.  

¿Es esta nueva información errónea? Nosotros creamos que no. La información es 

consistente incluso con tamaños de camadas distintas, y como exploramos en el capítulo 

II, el estímulo elegido adecuadamente parece desencadenar la competencia en gatos 

(razón por la cual repetimos este en perros), simplemente no encontramos evidencias de 

competencia intensa o en la formación de jerarquías de dominancia en ambas especies. 

En condiciones estándares de manutención para un animal de compañía este parece ser el 

caso u patrón real de comportamiento durante el destete, refiriéndonos a animales con 

buena salud y alimentación adecuada. 

Sin embargo, debemos considerar que las condiciones no siempre son tan óptimas en la 

naturaleza y sin alimento ad libitum, este patrón podría ser diferente. Este tipo de 

experimentos siguen faltando y pueden ser explorados en trabajos futuros, hasta donde la 

ética científica lo permita. Aunque tampoco esperamos que el patrón cambie mucho con 

respecto a lo observado en nuestros experimentos, lo mismo parece haber ocurrido antes 

con trabajos previos como el de Amendola (2011), donde las crías de gato no competían 

a pesar de estar privadas de alimento por varias horas.  

Es posible que nuestras expectativas iniciales estuvieran influenciadas por la literatura y 

la búsqueda de patrones de dominancia como una gran herramienta para lidiar con los 

efectos negativos de la competencia (Burt 1943; Richards 1974; Syme 1974; Kaufmann 

1983; Sands y Creel 2004; Drummond 2006). Esto ya ha ocurrido antes, por ejemplo 

podemos nombrar el caso del lobo alfa. 

El concepto del "lobo alfa" fue una idea ampliamente aceptada en el campo de la etología 

durante décadas. Y fue adoptada por la psicología y la cultura popular en el siglo pasado. 

Esta sugiere que en las manadas de lobos, el lobo alfa es el líder dominante y se asegura 

de que los demás miembros de la manada cumplan con su estatus social. 

Sin embargo, esta teoría ha sido criticada en los últimos años por la comunidad científica 

y en particular por investigadores en el campo de la etología. Uno de los principales 
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críticos del concepto del "lobo alfa" ahora es el propio autor del mismo (ver Mech 1999; 

Mech y Boitani 2006).  

En la década de 1960, Mech estudió las manadas de lobos en el Parque Nacional de Isle 

Royale en Michigan, EUA, y observó que en algunas manadas, había un lobo dominante 

que lideraba la manada al cual nombro como el "lobo alfa" (Mech 1966). Basado en estas 

observaciones, llego a la conclusión de que eran las constantes agresiones e imposición 

de la jerarquía a través de esas agresiones reafirmadas que el “lobo alfa” mantenía su 

dominancia social. Sin embargo, en la década de 1990, él revisó sus observaciones y llegó 

a la conclusión de que este concepto era erróneo. En realidad, las manadas de lobos son 

mucho más complejas de lo que se pensaba anteriormente y no tienen una estructura 

social jerárquica fija. En cambio, la dinámica de la manada depende de factores como la 

edad, el sexo, la experiencia y el parentesco. Siendo en realidad una estructura social, 

donde los padres dirigen la manada y los nuevos miembros de la manada aprenden de sus 

padres hasta que eventualmente se independizan; una organización familiar (ver Mech 

1999; Mech y Boitani 2006). Esta idea sugiere que las manadas de lobos pueden están 

formadas por familias extensas, y que la dinámica de la manada depende de las relaciones 

familiares y de parentesco en vez de solo una dinámica de agresión–sumisión linear. 

2. Efectos del desarrollo 

Una posibilidad para la baja ocurrencia de conductas agresivas también puede ser el 

estado de maduración de los animales, como se mencionó en el capítulo IV. Se ha 

sugerido que las primeras semanas de vida posnatal pueden estar marcadas por un 

desarrollo cognitivo y fisiológico limitado en los mamíferos atriciales (Scott 1962; 

Jablonka y Lamb 1998; Stamps y Groothuis 2010; Hudson et al. 2011), lo que podría 

afectar su capacidad para procesar y mostrar interés por el alimento y sus relaciones 

sociales. La gradualidad del proceso de destete en las crías puede indicar una transición 

más lenta hacia una dieta basada en carne (u otros alimentos sólidos), lo que podría estar 

relacionado con una maduración más prolongada de su sistema digestivo, lo cual a su vez 

podría afectar el interés por alimentos como la carne. Incluso es posible  que las crías aun 

no cuenten con  las capacidades cognitivas o el desarrollo motor necesarios para 

interesarse en la carne, o para formar el reconocimiento individual necesario para el 

establecimiento de relaciones de dominancia.  
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Al considerar las diferencias entre el gato doméstico y el perro doméstico, resulta evidente 

que están intrínsecamente ligadas a las características únicas de sus historias de vida. En 

el caso del gato, la rápida adquisición de habilidades necesarias para la independencia, 

incluida la ingesta de carne, podría ser crucial debido a la menor duración de cuidado 

materno y la necesidad de ser autosuficiente más tempranamente en la vida, 

adicionalmente el gato es un carnívoro obligado lo cual lo limita a consumir solo presas 

frescas (Bradshaw et al. 1996). Además, las contiendas observadas durante el 

amamantamiento en el gato doméstico, parecen estar más vinculadas a la excitabilidad 

natural de las crías en ese contexto en lugar de ser impulsadas por una agresión intensa o 

la formación de jerarquías de dominancia (Hudson et al. 2009; Hudson y Distel 2013). 

Igualmente, durante el destete, si bien se observa cierta competencia por la carne, 

tampoco parece haber evidencia clara de comportamiento que indique dominancia; en 

cambio, la motivación dada por las condiciones individuales de cada cría juegan un papel 

crucial en la determinación de quién monopoliza el alimento (Szenczi et al. 2021).  

Por otro lado, el perro doméstico, con una vida social más prolongada, posiblemente 

experimenta un desarrollo más lento, lo que resulta en una competencia más suave y 

menos agresiva durante el destete. Aunque algunas investigaciones indican que las 

madres de perros pueden introducir alimentos sólidos en etapas tempranas (ver capitulo 

IV), la participación activa de las crías de perro en la competencia por la carne puede 

demorar un poco más, sugiriendo que durante el destete cuando se desarrollan jerarquías 

de dominancia (Szenczi et al. 2021). 

Nuestros resultados sugieren una dinámica más sutil y compleja de interacciones sociales 

durante el proceso de destete tanto en el gato doméstico como en el perro doméstico, que 

van más allá de la simple competencia por alimento. 

3. Efectos de la domesticación   

Otra posible explicación para la observación de una competencia leve durante el 

amamantamiento, puede ser el efecto de la selección de docilidad por domesticación. La 

influencia del proceso de domesticación en los perros y gatos ha generado cambios 

significativos en su comportamiento y fisiología. Ambas especies mantienen aún algunas 

características silvestres, como la mantención de rangos hogareños con marcaje o la 

elección de parejas por ambos sexos (cuando se les permite). Pero, a través de la crianza 

selectiva, se han fomentado características específicas para una convivencia armoniosa 
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con humanos. Este proceso ha dado lugar a diferencias conductuales marcadas entre los 

gatos y los perros en términos de socialización, agresividad y dependencia (Frank y Frank 

1982; Clutton-Brock 1995; Galibert et al. 2011; Hu et al. 2014; Bar-Oz et al. 2014).   

En el caso de los gatos, la domesticación ha fomentado un balance de retención de 

comportamientos silvestres: como sus notables habilidades de caza y una eficiente 

cuidado maternal; a la vez que mantienen una alta tolerancia a la presencia humana y a la 

convivencia en hábitats urbanos (Natoli y De Vito 1991; Natoli et al. 2001; Bar-Oz et al. 

2014). Estas adaptaciones parecen haber llevado a una competencia más suave entre 

hermanos durante el destete, posiblemente relacionada con una menor agresión en la 

búsqueda de recursos alimentarios. Es decir, la selección artificial de rasgos que fomentan 

la docilidad y la reducción de la agresión ha influido en la suavización de la competencia 

entre hermanos durante esta etapa crítica. 

Por otro lado, la domesticación del perro ha resultado en una mayor sociabilidad y 

dependencia de los humanos. El perro doméstico muestra una mayor tendencia a formar 

vínculos sociales fuertes con sus dueños y/o otros perros, incluso a depender de los 

humanos para el proveimiento de recursos durante su reproducción (Pal et al. 1998, 1999; 

Pal 2001, 2003, 2005; Cafazzo et al. 2010). Estas adaptaciones parecen haber derivado (o 

al menos influenciado) en interacciones de competencia entre hermanos durante el 

destete, pero con una tendencia general hacia comportamientos menos agresivos en 

comparación con sus contrapartes salvajes. Este cambio conductual puede atribuirse a la 

selección artificial de rasgos que promueven la cooperación y la disminución de la 

agresión entre individuos (Hare 2017). Aunque hay razas que se han seleccionado por su 

capacidad para defender, como los Rottweiler y el Pitbull, en las que podría haberse 

favorecido (o al menos conservado) un cierto grado de agresividad. 

4. Conclusiones y perspectivas 

Esta investigación sobre la agresión y la formación de jerarquías de dominancia en gatos 

y perros durante el proceso de destete ha desafiado las expectativas esperadas. A pesar de 

las suposiciones iniciales, se observó poca evidencia de una competencia directa por 

alimentos. Considerando estas conclusiones, nos planteamos varias perspectivas 

prometedoras para la investigación futura. Sería beneficioso explorar más a fondo la 

dinámica de la competencia durante etapas posteriores al destete en un entorno 

igualmente natural y en condiciones más controladas, con respecto a los perros; asi como 
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el seguimiento hasta la adultez en búsqueda de diferencias individuales estables en esa 

etapa. Además, la evaluación de la influencia de otros factores, como la disponibilidad de 

recursos en el entorno natural podría proporcionarnos una comprensión más completa de 

las interacciones tempranas entre hermanos en ambas especies.  

Además, investigaciones posteriores podrían enfocarse más a fondo los efectos de la 

domesticación en el comportamiento social y de competencia del gato y perro domésticos. 

Comprender cómo los cambios conductuales relacionados con el mismo proceso de la 

domesticación pueden afectar la dinámica de competencia entre hermanos podría arrojar 

luz sobre la evolución de las relaciones sociales en animales domésticos. Estas áreas de 

investigación futura podrían enriquecer aún más nuestra comprensión de la complejidad 

del comportamiento animal y su adaptación en entornos cambiantes y ser aplicados a 

áreas como la producción y el bienestar animal.  
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A B S T R A C T

The choice of stimuli used in tests of animal behaviour can have a critical effect on the outcome. Here we report
two experiments showing how different foods influenced aggressive behaviour in competition tests at weaning
among littermates of the domestic cat. Whereas in Experiment 1 canned food elicited almost no overt compe-
tition, a piece of raw beef rib elicited clearly aggressive behaviour among littermates. In Experiment 2 the food
stimuli were chosen to differ from raw beef rib in various combinations of taste/smell, texture and mono-
polizability. Kittens showed different levels of aggression in response to the five stimuli tested, which suggests
that the strong effect of beef rib in eliciting aggressive behaviour was due to a complex combination of features.
We suggest that using stimuli approximating the evolved, functional significance to the species concerned is
more likely to result in robust, biologically relevant behaviours than more artificial stimuli.

1. Introduction

For some years interest has been growing in the development of
individual differences in behaviour in litters of altricial mammalian
young, and particularly in how relations among siblings might con-
tribute to this (Hudson et al., 2011; Reyes-Meza et al., 2011). A
common approach is to investigate competition among the young for
limited resources, most obviously for food (Andersen et al., 2011;
Bautista et al., 2005; Fey and Trillmich, 2008; Hodge et al., 2009; Hofer
and East, 2008). However, as noted in comprehensive reviews of ag-
gression and dominance in vertebrate broods and litters (Drummond,
2006; Salmon and Hehman, 2014), information on this in mammals is
still scarce and sometimes contradictory, especially in carnivore spe-
cies. Competition between littermates in their access to resources pro-
vided either by the mother and/or other caretakers could be expected to
result in aggressive interactions and possibly in the formation of intra-
litter dominance relations (Bekoff et al., 1981; Fox, 1972; Meyer and
Weber, 1996; Wahaj and Holekamp, 2006; Wakely and Mallory, 1988).

Using food competition tests to assess social dynamics, motivation
and individual differences among conspecifics is common in many
fields of biological science from biomedical to ecological research, but
most common in studies with a focus on sociality. However, the
methods used are not always consistent even within species; namely the
type, size, and quality of the food and the number of animals competing

for it often differ (e.g. Rodrigues et al., 2016). Reviewing the literature,
one variable seemed to particularly influence the level of aggressive
behaviour: motivation of the participants and consequently the type
(quality) of food they compete for. In several studies on primates, e.g.
Hanuman langurs, Semnopithecus entellus (Koenig et al., 1998), Japa-
nese macaques, Macaca fuscata (Hanya, 2009; Saito, 1996), Taiwanese
macaques, Macaca cyclopis (Su and Birky, 2007), rhesus macaques,
Macaca mulatta, (Mathy and Isbell, 2001), elevated aggression and an
increase in the number of agonistic interactions was found over high
quality food compared to low quality food; see also in other taxons:
stingless bees Trigona spp. (Johnson and Hubbell, 1974), swine, Sus
scrofa domesticus (Andersen et al., 1999), kowaris Dasyuroides byrnei
(Kennedy, 1991). However, none of the previous experiments was de-
signed to explicitly test the question whether food type influences ag-
gressive behaviour between same-age siblings in food competition tests.

Several years ago as part of a program on the development of sibling
relations in the domestic cat (Felis silvestris catus; Hudson et al., 2017;
Hudson et al., 2009; Raihani et al., 2014) we initiated a project in-
vestigating competition among littermates for solid food at weaning
and looked for evidence for the formation of dominance relations, as
found in other carnivores (Bekoff et al., 1981; Fox, 1972; Meyer and
Weber, 1996; Scott and Fuller, 1965). In our first study, however, litters
of food-deprived weanling kittens showed little if any sign of agonistic
behaviour when presented with a familiar and highly preferred canned
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food, even when given in a bowl from which only one kitten could eat
at a time (Améndola-Saavedra, 2011). While one kitten was eating the
others typically waited close by or played. When the feeding kitten
lifted its head to chew another would start feeding from the bowl, ap-
parently without contention. The findings of this study seemed clear;
weanling kittens of the domestic cat do not compete strongly for food,
and do not develop dominance relations among littermates. Ad-
ditionally, these results seemed consistent with previous reports on the
cat; in free-living colonies kittens are reportedly given priority in
feeding by adults of both sexes (Bonanni et al., 2007; Yamane et al.,
1997; own observations).

But then a serendipitous event occurred that cast doubt on these
conclusions and led to the present study. One of us accidently dropped a
piece of raw beef onto the kitchen floor in the presence of several of the
normally peaceful adult cats waiting to be fed with their usual canned
food. This resulted immediately in them growling, swiping at each
other with their forepaws with claws extended, and in one individual
running away with the meat to eat it in solitude. We therefore asked
whether the same might be true for kittens, that is, whether presenting
them with a piece of raw meat, a presumably more natural stimulus
than canned food, would also provoke agonistic, competitive beha-
viour?

The aim of the present study was therefore to re-examine the ex-
pression of aggressive behaviour during feeding among weanling kit-
tens of the domestic cat. As medium size solitary hunters, cats depend
on small prey such as various species of rodents, birds, reptiles and even
insects (Biró et al., 2005; Langham, 1990; Lanszki et al., 2015; Woods
et al., 2003), which mothers bring back as single items to their weanling
young (Bateson, 2014). Therefore, first we investigated littermates’
behaviour when presented with commercial canned cat food compared
with a more naturalistic and monopolizable solid food, a piece of raw
meaty beef rib. Since we expected, and found, that littermates would
compete more aggressively for the raw beef stimulus, in a second ex-
periment we investigated the characteristics of raw beef – monopoliz-
ability, smell/taste, texture – that trigger the aggressive behaviour.

2. General methods

2.1. Study site and animals

Sixty-seven kittens (40 males, 27 females) from 16 litters (mean
litter size= 4.2 ± 0.99 SD, range 3–6, mean sex ratio= 0.59 ± 0.25
SD, range 0–1 (1= all male litter)) participated in the study. They were
obtained from four multiparous mixed-breed females maintained as
part of a free-ranging breeding colony at a private house in Mexico City,
and were of unknown paternity. Mothers were fed daily with com-
mercial canned cat food and fresh meat, and received regular treatment
against parasites. Water, milk, dried cat food and pans of commercial
cat litter were permanently available. Females always gave birth in the
house without apparent difficulties.

Each litter was kept in a separate room approximately 3m×3m at
the breeding colony from birth to the end of the second month. The
rooms contained various cat toys and a ‘nest’ consisting of a flannel-
lined foam rubber bed 70 cm×40 cm, which mothers accepted well. At
birth the kittens were sexed, weighed to the nearest gram and daily
thereafter on digital scales, and fitted with different colour neck ribbons
for individual identification. The ribbons were changed weekly to ac-
commodate kittens’ growth. Care of the kittens during the first four
weeks was solely by their mothers. From postnatal week five they were
provided with water and the same dry and canned commercial cat food
as the mothers to ensure that they had started the transition from
mother’s milk to solid food before the start of testing.

Test sessions (see Experiments 1 and 2 below) were conducted in a
separate room containing a 1.5m×1.5m×0.7m (height) opaque
acrylic arena. For testing, each litter was placed in a dark start box at
one end of the arena and 1m from the food stimulus at the other end.
When the start box was lifted, the kittens’ behaviour was recorded for
2min in the absence of humans using a video camera (Sony DCR-SX22)
positioned above the arena.

Fig. 1. Aggressive behaviours shown by seven-week-old weanling kittens when given a piece of raw beef rib in food competition tests. Top panel: example of a "swipe". Kitten 1
approaches kitten 2 who is eating from the meat (left frame). Kitten 2 responds with a swipe of the forepaw with extended claws and contact to the head of kitten 1 (centre frame). Kitten
1 immediately withdraws, kitten 2 moves the meat away, and observer kitten 3makes no further advance towards the meat (right frame). Bottom panel: example of a "stomp". Kitten 4
approaches kitten 5 who is eating from the meat (left frame). Kitten 5 responds by stomping its left forepaw onto the meat and keeping it there with claws extended and accompanied by
growls (centre frame). Kitten 4 stops its advance while kitten 2 starts to cautiously approach (right frame). Both sequences lasted approximately 1.5 s.
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2.2. Behavioural measures

Using Solomon Coder software (Péter, 2015), the following beha-
viours were scored for each kitten in each trial:

Swipe: the number of times a kitten struck another kitten with a
forepaw, usually at the head region, and in clearly visible cases, with
claws extended (Fig. 1, top panel).

Stomp: the number of times a kitten struck the food or the floor next
to the food with a forepaw in the presence of another kitten, in clearly
visible cases with claws extended (Fig. 1, bottom panel).

Vocalization: the number of episodes of a kitten hissing or growling
at another kitten(s). Such vocalizations were only emitted by kittens
simultaneously arriving at the food or by a kitten already in possession
of it in response to the close approach of littermates.

Monopolizing food: The time an individual kitten spent eating or
manipulating the food to the exclusion of its littermates, where 100%
was the total time any number of kittens were in direct contact with the
food.

2.3. Data treatment and statistics

Statistical analyses were done with R, version 3.3.1 (R Core Team,
2016). We applied General Linear Mixed Models (GLMM) using the
package lme4 (Bates et al., 2015) with nested random effects (kittens
nested in litters) designed to test the influence of the type of food on
aggressive behaviour of the kittens. Because the number of aggressive
interactions per trial was low (mean number of stomps, swipes, hisses
and growls combined per trial for Experiment 1: 0.9 ± 2.04 SD, and
Experiment 2: 0.36 ± 0.59 SD), for the purpose of statistical analysis
we transformed the data to a binary variable (presence or absence of
any aggressive behaviours per kitten in a trial) and used binomial dis-
tributions in the model with the ‘logit’ link. Fixed factors in the original
models were test condition (type of food stimulus: canned, raw beef,
control), age, sex, litter size, litter sex ratio, and in the first experiment
the session number (first or second test on that day), and in the second
experiment the order in which the stimuli were presented. Then factors
with the weakest effects were gradually removed from the models. We
compared the models using second-order Akaike’s Information Criteria
(AICc), which includes a correction term for small sample sizes, and the
model with the lowest AICc value was chosen. We report AICc differ-
ences (ΔAICc=AICci –AICcoriginal) to compare the different models for
best approximating the data. We also calculated normalized Akaike
weights (wi) for each model, which can be interpreted as a measure of
best approximation of the set. Details of model selection can be found in
the Supplementary material. P values were extracted using Wald Chi-
square (type II) tests. Post hoc comparisons following significant results
of GLMM with binary distributions were made with pair-wise propor-
tion tests with Bonferroni correction. Analysing the percent of litter-
mates eating from the stimulus in a trial and in addition the percent of
time the food was monopolized (only one individual eating at a time) in
the tests was done using GLMM with binomial distribution with litter as
random factor. Only the trials with food stimuli were included in the
latter two analyses. The model selection procedure was similar to that
described above except the original model did not include sex as it is
only applicable to individuals and not at the litter level. Cohen’s D
values were calculated for estimating effect sizes. When more than two
groups were included in the analysis effect size comparisons were made
to the control condition.

All videos belonging to each of the experiments were first analysed
by the same person. Inter-rater reliability was then assessed by recoding
20% of all videos by an independent observer. We calculated Cohen’s κ
for count and GLMM-based intra-class correlations for continuous
variables. We obtained high and significant inter-rater concordances for
all variables (Experiment 1: number of agonistic interactions κ=0.937,
p < 0.001, number of littermates eating per test κ=0.846,
p < 0.001, percent of time the food was monopolized RICC= 0.994,

p < 0.001; Experiment 2: number of agonistic interactions κ=0.911,
p < 0.001, number of littermates eating per test κ=0.869,
p < 0.001, percent of time the food was monopolized RICC= 0.873,
p < 0.001).

2.4. Ethics note

Throughout the study, animals were kept and treated according to
the guidelines for the care and use of animals in research of the ASAB/
ABS (2016), of the Instituto de Investigaciones Biomédicas, Universidad
Nacional Autónoma de México, and according to the National Guide for
the Production, Care and Use of Laboratory Animals, Mexico (Norma
Oficial Mexicana NOM-062-200-1999). Although aggressive interac-
tions occurred in the food competition tests, these were brief (see
below) and inspection of kittens afterwards showed that none suffered
injury. All kittens survived until the end of the study when they were
given away as pets with the help of local veterinarians.

3. Experiment 1: response to raw beef

Our aim in this experiment was to compare the behaviour of lit-
termates when presented with commercial canned cat food or a piece of
raw meaty beef rib during the weaning period from postnatal weeks six
to eight (Bateson, 2014; Martin, 1986).

3.1. Methods

Thirty-three kittens (18 males, 15 females) from eight litters (mean
litter size 4.1, range 3–6, mean sex ratio 0.54, range 0–1), obtained
from four multiparous, mixed-breed females (two litters from each fe-
male) participated in this experiment.

During postnatal week five, each litter was placed twice in the test
arena for 5–10min without the mother to habituate the kittens to the
test situation. Then, from postnatal weeks six to eight, each litter was
tested in the arena during the morning (10:00–12:00) of week days in
one of three different conditions: when presented with a 50 g piece of
raw meaty beef rib (2x/week), when presented with 50 g of beef-fla-
voured commercial canned cat food in a 12-cm diameter bowl which
did not permit more than two to three kittens to feed simultaneously
(2x/week), and in a control condition with no food stimulus (1x/week).
The three test conditions were presented in pseudorandom order, and
each test was repeated on each test day after a five-minute pause during
which the kittens were placed together in a familiar transport cage,
food remains were removed and replaced with a fresh stimulus, and the
arena floor wiped clean. This schedule resulted in a total of 12 trials for
each stimulus condition (two trials with two repeats per condition x
three weeks), and six control trials (one trial with two repeats× three
weeks). Kittens were separated from their mothers and deprived of food
four hours before testing (considered a reasonable simulation of the
time mothers might spend away hunting) to increase their motivation
to feed. On weekends they remained with their mothers and with free
access to dry and canned food to avoid possible developmental effects
of food deprivation during the week.

3.2. Results and discussion

Kittens quickly adjusted to the test arena and within one or two
trials they learned the location of the food. Immediately after the start
box was removed most kittens went directly to the food or in the control
condition they quickly moved around the arena, exploring or playing.
The frequency of aggressive behaviours was strongly associated with
the type of food presented (Fig. 2). Significantly more aggressive be-
haviours were recorded when the kittens were tested with raw beef
than when they were tested with canned food. Almost no aggressive
behaviours occurred in the canned food condition or in the control
condition in which no food was present. Best approximating model
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based on AICc (see Supplementary material) included type of food, age
and sex as fixed factors. GLMM analysis revealed that the type of food
stimulus was the only factor associated with aggressive behaviour,
while neither the age nor the sex of the kittens had a significant effect
(GLMM, food type: χ2=34.3, p < 0.0001, age χ2=1.56, p=0.21,
sex χ2=2.86, p=0.09, Cohen’s Dcontrol-canned= 0.17, Cohen’s Dcontrol-

meat = 0.47). It was notable that in two litters particular kittens
monopolized, aggressively defended and ate from the beef already in
the first trial (the kittens’ first experience with raw meat), and in four of
the remaining six litters on the second trial with meat.

In the beef condition, in any one trial a single kitten usually
monopolized the food, calculated as the percent of time any number of
kittens were in contact with it. (Fig. 3). With the occasional exception of
growls when two kittens arrived to the meat at the same moment, ag-
gressive behaviour was shown only by the kitten in possession of the
meat when another kitten approached. Kittens showing aggressive be-
haviour were not always the same individuals, with 14 of the 33 (42%)
doing so. Animals approaching the meat almost always retreated im-
mediately when confronted by swipes, stomps, hisses or growls from
the ‘owner’ (e.g. Fig. 1) (cf. Garrott et al., 1984). Furthermore, ag-
gressive behaviour was not only shown towards littermates. Kittens in
possession of the meat also swiped at, growled and even bit experi-
menters removing the meat at the end of trials, and even though they
were completely familiar with the handlers. Once the meat was re-
moved all signs of aggression immediately ceased; aggressive behaviour
was never seen away from the meat and prolonged contests or outright
fights never occurred. This observation is consistent with previous re-
ports that fighting or aggressive behaviour is more frequent near food
or inside a food patch (Biben, 1982; Range and Noë, 2002; Sterck and
Steenbeek, 1997; Su and Birky, 2007).

The pattern of behaviour in the trials with canned food was very
different. Although the bowl was not large enough to allow all kittens of
bigger litters to feed simultaneously, usually several kittens and often
all of them ate from it, in any one trial. Thus, the number of littermates
who ate from the canned food in any single test was significantly

greater than the number of littermates who ate from the beef. Whereas
on average 1.9 kittens (47.1%) per litter “ate” from the meat per trial,
on average 2.8 kittens (68.15%) per litter ate from the canned food,
even though, as mentioned above, raw beef was a highly preferred food.
Best approximating model for the percent of littermates eating per test
based on AICc (see Supplementary material) included type of food and
within-session number as fixed factors (GLMM, food type: χ2=35.5,
p < 0.0001, session χ2=8.64, p < 0.01, Cohen’s Dcanned-

meat= 0.85). The percent of time the food was monopolized, that is,
when only one individual was in possession of it (100%= total time
any number of kittens were in direct contact with the food), was also
significantly higher for raw beef. The best approximating model for the
percent of time the food was monopolized in a test based on AICc (see
Supplementary material) included type of food, within-session number
and litter size as fixed factors. Within-session number and litter size
both had a slight negative but significant effect on the percent of time
the food was monopolized (GLMM, food type: χ2=52.33, p < 0.0001,
session χ2=3.89, p < 0.05, litter size: χ2=5.21, p < 0.05, Cohen’s
Dcanned-meat= 2.1; Fig. 3).

The results clearly confirm our prediction based on previous chance
observations that providing litters of hungry weanling kittens with the
more naturalistic stimulus of a piece of raw beef rib would elicit more
competitive, overtly aggressive behaviour than the less naturalistic
stimulus of canned cat food. This was the case even though in both
conditions the kittens were clearly motivated to eat. When given a large
bowl of canned food at the end of testing, all kittens avidly ate from it
(cf. Améndola-Saavedra, 2011). The strong response by the kittens to
the beef led us to investigate in a second experiment the particular
characteristics of this stimulus eliciting such a marked and apparently
“inborn” pattern of aggressive behaviour.

4. Experiment 2: characteristics of raw beef eliciting aggressive
behaviour

Our aim in this experiment was to compare the behaviour of lit-
termates tested in a similar manner to the kittens of Experiment 1,
when presented with components of raw beef differing in properties
such as taste/smell, texture, and ability to be monopolized.

Fig. 2. Performance of aggressive behaviours by weanling kittens in food competition
trials depended on the type of test stimulus. A significantly greater number of aggressive
behaviours occurred when litters were presented with a piece of raw beef rib than when
presented with a bowl of commercial beef-flavoured canned food. In the absence of a food
stimulus (control condition) almost no aggressive behaviours were seen. Data are pre-
sented as the number of aggressive behaviours per kitten. Means and 0.95 confidence
intervals are given and significant differences following pair-wise proportion tests cor-
rected for multiple comparisons are indicated by different letters. See text for statistics.

Fig. 3. Percent of time the food was monopolized by a single kitten in Experiment 1.
100%= total time any number of kittens were in direct contact with the food. Data are
presented as means and 0.95 confidence intervals. ***p < 0.001; Wald Chi-square test.
See text for statistics.
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4.1. Methods

Thirty-four kittens (22 males, 12 females) from eight litters (mean
litter size 4.3 kittens, range 3–5, mean litter sex ratio 0.63, range
0.33–1) obtained from four multiparous mixed-breed females were in-
cluded in the study. Similar to the first experiment, during postnatal
week five, each litter was placed twice in the arena for 5–10min
without the mother to habituate the kittens to the test situation. Then,
from postnatal weeks six to eight, each litter was tested in the arena
during the morning (10:00–12:00) of weekdays.

Since a piece of raw beef rib has three main characteristics: taste/
smell, texture and the possibility to monopolize it, we systematically
modified the stimuli presented to the kittens so as to differ from each
other on these variables. Thus, we created five different stimulus types
as follows: (1) a piece of raw beef rib as in the previous experiment; (2)
chopped raw beef (same type and quantity of meat as in the previous
condition but chopped in small pieces) which had the taste/smell and
texture of the original beef stimulus but could not be readily mono-
polized; (3) blood (beef) in a 7-cm diameter bowl, which allowed access
to only one kitten at a time, so it could be monopolized and had the
taste/smell but not the texture of raw beef; (4) a piece of beef similar to
the original beef stimulus but cooked in unseasoned water for 30min
and allowed to cool just before the trial, which also could be mono-
polized and had a similar texture, but not the same taste/smell as raw
beef; (5) and finally the same canned cat food as in Experiment 1 as the
control, which had none of the characteristics of the raw beef rib listed
above, and because it almost never triggered aggression. Except for the
blood (see above), all stimuli were presented directly on the floor.

Litters were tested in all five conditions, presented in a balanced
design once each test day in pseudo-random order for three weeks (a
total of 15 trials for each condition across three weeks of testing, with
each of the five stimuli presented in each of the five possible sequences
three times once each week). The test procedure was similar to
Experiment 1, including the five-minute pause between trials to replace
remaining food with the next stimulus and to wipe the arena floor.

Trials were recorded with the same equipment and the same be-
haviours were scored for each individual as in Experiment 1. Coding of
behaviour, the software, and statistical analysis were also similar. In
addition, to have an estimate of the characteristics of the raw beef rib
contributing most to the expression of aggressive behaviour, each food
type was assigned three binary values corresponding to the three main
characteristics manipulated, and for which raw beef rib and canned
food represented the two ends of the spectrum. While raw beef rib got
1/1/1 for smell/taste, texture and monopolizability and canned food
got 0/0/0, the three other stimuli were assigned values in the following
order; blood 1/0/1; cooked beef 0/1/1; chopped beef 1/1/0.

4.2. Results and discussion

The number of aggressive behaviours differed significantly between
the five stimulus conditions. The model best approximating the occur-
rence of aggressive behaviours in a test based on AICc (see
Supplementary material) included type of stimulus, the order it was
presented, age and litter size. Type of stimulus had the strongest effect,
while order in which the stimuli were presented had a significant ne-
gative effect. Aggressive behaviour declined somewhat with repeated
testing on the same day. Neither age, sex of the kittens nor litter size
had a significant effect on the occurrence of aggressive behaviour
(GLMM stimuli χ2=97.8, p < 0.0001, order χ2=6.71, p < 0.01,
age χ2=2.69, p=0.1, litter size χ2=2.62, p=0.10, Cohen’s Dcanned-

blood= 0.14, Cohen’s Dcanned-cooked= 0.14, Cohen’s Dcanned-

chopped= 0.36, Cohen’s Dcanned-raw= 0.48). Consistent with the results
of Experiment 1, kittens showed the highest number of aggressive be-
haviours in the raw beef rib condition. The lowest number of aggressive
behaviours occurred when the kittens were presented with blood but
was not significantly different from the canned food condition (Fig. 4).

As for Experiment 1, kittens showing aggressive behaviour were not
always the same individuals, with 18 of the 34 (53%) doing so.

The percent of time the food was monopolized, that is, when only
one individual was eating from it, also mainly depended on the type of
stimulus. The best approximating model included type of food and the
sex ratio of the litter. Whereas the type of food had a strong, significant
effect, sex ratio had a positive (food monopolized more in male biased
litters) but not significant effect (GLMM, food type: χ2=149.4,
p < 0.0001, sex ratio χ2=3.51, p=0.06, Cohen’s Dcanned-blood= 6.5,
Cohen’s Dcanned-cooked= 3.84, Cohen’s Dcanned-chopped= 0.33, Cohen’s
Dcanned-raw= 2.1); summarized in Fig. 5).

When including in a Generalized Linear Mixed Model the three
binary factors and the order in which the stimuli were presented to the
kittens, the results showed that overall, taste/smell and texture had a
significant positive effect on the probability of eliciting aggressive be-
haviour. Monopolizability had only a weak negative but non-significant
effect and was therefore removed from the final model. This result is

Fig. 4. Frequency of aggressive behaviours in litters of weanling kittens in food compe-
tition trials depended on the type of test stimulus. A significantly greater number of ag-
gressive behaviours occurred when litters were presented with a piece of raw beef rib
than in response to stimuli selectively modified to eliminate various characteristics of the
raw beef rib. Data are presented as the number of aggressive behaviours per kitten. Means
and 0.95 confidence intervals are given and significant differences following pair-wise
proportion tests corrected for multiple comparisons are indicated by different letters. See
text for statistics.

Fig. 5. Percent time the food was monopolized by a single kitten in Experiment 2.
100%= total time any number of kittens were in direct contact with the food. Data are
presented as means and 0.95 confidence intervals. Different letters indicate significant
differences following Tukey HSD post hoc tests corrected for multiple comparisons. See
text for statistics.
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surprising since we thought monopolizability would be one of the main
factors to increase aggressive behaviour and as reported for a range of
vertebrate species; e.g. fishes (Grant and Guha, 1993; Magnuson, 1962),
birds (Goldberg et al., 2001), mammals (Monaghan and Metcalfe, 1985;
Wittig and Boesch, 2003, but also see Mathy and Isbell, 2001). The
findings further suggest that this effect was not due to a single char-
acteristic of the beef such as its taste/smell or texture but rather to an
apparently complex combination of characteristics. Thus, in descending
order of the effectiveness of the other, “reduced” stimuli in eliciting
aggressive behaviour, chopped beef had the same characteristics except
monopolizability, cooked beef had the same characteristics except
taste/smell and perhaps to some degree texture, the canned food had
none of the same characteristics except being recognized as an accep-
table food, and blood had taste/smell in common with the beef, was
highly preferred and strongly monopolized but lacked the texture of the
beef.

There was also a significant negative effect on the occurrence of
aggressive behaviour of the order in which the stimuli were presented
each day, perhaps because kittens gradually lost interest in the food
across the trials because of satiation or learning they would be fed well
at the end of the day’s testing (Table 1).

5. General discussion

The results of this study provide a reminder of the importance of the
choice of stimuli in experimental studies of animal behaviour, such as
aggressive competition for a limited resource. Thus, even two types of
food readily eaten by kittens, canned and raw beef, had very different
and robustly repeatable outcomes in the food competition tests used
here. Had we only tested the kittens with canned food, as was done in
the student thesis leading to the present study (Améndola-Saavedra,
2011) we would have come to the misleading conclusion that kittens do
not compete aggressively for food at weaning. Thus, these results may
provide a reminder that attention needs to be given in designing ex-
periments on aggression (and indeed on other behaviours) to the ap-
propriateness of the stimuli according to the animals’ natural ecology
and to their evolved behavioural responses.

Several previous studies have also shown that food type (quality)
can influence the expression of aggressive behaviour during feeding
among conspecifics (see Introduction). For example, Andersen et al.
(1999) reported that in sows aggressive behaviour was significantly less
over wet than dry food. They concluded that reduced aggression on wet
food might be because the diet promotes satiety and therefore reduces
the motivation to fight or that individual variation in eating time is less
on wet than on dry food, thus allowing more individuals to finish the
ration simultaneously, leading to reduced competition. These possibi-
lities, however, do not explain the differences we found in levels of
aggression with different food types in kittens, e.g. between consuming
blood versus raw meat. In both cases kittens were not able to eat si-
multaneously, yet they showed significantly higher levels of aggressive
behaviour over the raw beef than the blood. Furthermore, differences in
the level of aggressive behaviour in response to the different food sti-
muli mainly occurred near the start of trials before the kittens in either

condition had time to become satiated.
Questions arising from these findings include whether such speci-

ficity in responding to different foods applies to other felids and to
carnivores in general, and whether there are species-specific differences
in the particular foods eliciting aggressive competition? Biben (1982)
reported that live prey elicited more agonistic events than regular food
between crab-eating fox cubs (Cerdocyon thous). It also has been re-
ported that immature Nile crocodiles (Crocodylus niloticus) compete
more aggressively when fed live domestic chicks than when fed live or
dead fish or minced meat (Morpurgo et al., 1993). In studies of food-
entrainment of circadian rhythms in the kowari (Dasyuroides byrnie), a
carnivorous marsupial (O’Reilly et al., 1986), stronger entrainment was
obtained when the animals were fed dead day-old domestic chicks, rat
pups or mice than commercial dog or cat food (Kennedy, 1991; G. A.
Kennedy, personal communication). Several of the aforementioned
studies used live prey, which adds another potential factor; movement.
Even though using live stimuli is no longer admissible for ethical rea-
sons this information also suggests that more attention should be paid
in future to the stimuli (rewards) used in experiments, for example, that
involve feeding in social or learning contexts. And finally, it is not
known if such effects are maintained into adult life or rather are
modified by experience given reports of individual differences in food
preferences among adult cats, including for cooked meat (Bradshaw
et al., 2000).

A notable aspect of the effect of raw beef in eliciting aggressive
competition is that this appears to be inborn as at least some kittens
responded with aggressive behaviour on their first encounter despite no
previous experience with raw meat. Although it might be argued that
they could have learned prenatally stimuli associated with their mo-
ther’s diet, which in this study included raw beef (Becques et al., 2009;
Bilkó et al., 1994; Ventura and Worobey, 2013; Wells and Hepper,
2006), this would have been the case for the canned food also. Related
to this, it was also notable that the kittens swiped, stomped, hissed and
growled at their littermates although during several years closely ob-
serving and analysing kitten behaviour we have never seen such ag-
gressive interactions except for the occasional performance of swipes
during suckling (but see Hudson and Distel, 2013 for a critique of this
being interpreted as aggressive behaviour).

Also notable was how closely aggressive interactions were tied to
the direct presence of the meat; no aggressive interactions were seen
when kittens were away from the meat, and not even by individuals
who had just engaged in such behaviour. Thus, the aggression appeared
to be tightly stimulus-driven and to have little effect on subsequent
relations among littermates. This would seem to contrast with the de-
velopment of aggressive behaviour in litters of the Eurasian lynx (Lynx
lynx), where almost no aggression is reported during feeding (with raw
beef and chicken) but severe, apparently spontaneous, fights occur
outside the feeding context, sometimes even resulting in death
(Antonevich et al., 2009; Naidenko and Antonevich et al., 2009).

Finally, it should be noted that the findings reported here are at the
population (litter) level, with no analysis of possible differences in the
expression of aggressive behaviour and success in monopolizing the
resource among individual littermates or of the characteristics of the
individual doing so (Hudson and Trillmich, 2008). The question whe-
ther kittens of the domestic cat form dominance relations within the
litter before weaning, as seen in other carnivores (e.g. Bekoff et al.,
1981; Fox, 1972; Meyer and Weber, 1996), and adult cats (e.g. Bonanni
et al., 2007; Cole and Shafer, 1966; Knowles et al., 2004) is currently
under investigation. We expect that with the use of more naturalistic
stimuli we will find stable individual differences among littermates in
their aggressive behaviour during feeding contests.
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Abstract 
Widespread recognition of the contribution of individual differences in behavioral phenotype to evolutionary processes 
raises questions as to their developmental origin: when and in what contexts such differences emerge and what aspects of 
the developmental environment contribute to these? We studied individual differences among littermates of the domestic 
cat Felis silvestris catus when competing for meat at weaning, a challenging period in mammalian development. During 
postnatal weeks six, seven, and eight, we tested 67 weanling kittens (40 males, 27 females) from 16 litters of mixed breed 
cats maintained as part of a free-ranging breeding colony. Twice a week, we tested the kittens’ behavior after they were food 
deprived and presented together with their siblings for 2 min with a highly palatable food, a piece of raw beef. We found 
stable individual differences among littermates across 3 weeks of testing in latency to reach the meat, time spent eating from 
it, time spent monopolizing it, and number of aggressive behaviors directed toward littermates. There was no effect of sex on 
any of the behavioral measures. However, kittens with lower body mass at birth (and then also lower body mass at the age 
of testing) relative to their littermates competed more vigorously and successfully for the meat than their heavier siblings. 
This suggests the importance of motivational factors arising during early development in shaping individual differences in 
behavior such as among littermates in the present study, when competing for a biologically relevant resource.

Significance statement
In polytocous mammals, body mass at birth is a good predictor of growth and survival, with heavier young relative to their 
littermates usually obtaining a greater share of resources such as the mother’s milk. It is therefore often assumed that this 
advantage will translate into differences in behavior in other contexts, such that heavier littermates will gain more resources 
at later life stages by showing a more aggressive, “dominant” behavioral style. The findings of the present study challenge 
this view by demonstrating that in the domestic cat, lighter littermates were more competitive in obtaining meat at wean-
ing. We suggest that differences in the motivational state of individuals should also be considered when accounting for the 
early development of individual differences in behavior, including among littermates, and may contribute to what might be 
broadly considered an individual’s personality or behavioral style.

Keywords  Sibling competition · Weaning · Motivation · Aggression · Personality · Felis silvestris catus

Introduction

There is increasing evidence that the early social environment 
can shape individual behavioral and physiological 
phenotypes with possible long-term consequences for 
individual life histories and fitness (Trillmich and Hudson 
2011; Trillmich et al. 2015). In litter-bearing mammals, a 
conspicuous although surprisingly understudied aspect of 
the early social environment is the presence of littermates. 
This is the case even though relations among them can have 
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an important influence on the developing phenotype, and 
particularly, as many young actually spend more time with 
their siblings than with their parents or other conspecifics 
(Hofer and East 1993; Strand et al. 2000; Baxter et al. 2008; 
Hudson and Trillmich 2008; Hudson et al. 2011; see also 
Dunn and Plomin 1990, 1991; Sulloway 2010 for reviews 
of the extensive literature on the contribution of siblings 
to the development of individual differences in human 
personality). Having siblings can be advantageous, for 
example, by contributing to thermoregulatory efficiency 
(Bautista et al. 2003, 2008; Rödel et al. 2008b; Gilbert et al. 
2010; Szenczi et al. 2011; Groó et al. 2018), by helping 
solicit and maintain parental care (Hudson and Trillmich 
2008), and by stimulating neuromuscular development 
and contributing to the development of social competence 
(Nicolás et al. 2011). At the same time, however, mammalian 
siblings must also compete for often limited resources, most 
obviously for the mother’s milk, often resulting in the death 
of one or more littermates through either direct or indirect 
competition (Henry 1985; Hofer and East 1997; Mock and 
Parker 1997; Drummond et al. 2000; Bautista et al. 2005; 
Fey and Trillmich 2008; Andersen et al. 2011).

One of the best predictors of postnatal growth and survival 
among mammalian littermates is body mass at birth (Mendl 
1988; Milligan et al. 2002; Baxter et al. 2008; Rödel et al. 
2008a; Bautista et al. 2015a) and which can vary markedly 
within litters (Fraser 1989; Hudson et al. 2009, 2011; Campos 
et al. 2012). Previous findings in various species consistently 
show that relatively heavier littermates have an advantage, 
for example, when competing for access to the mother’s milk 
(Hartsock and Graves 1976; Drummond et al. 2000; Stockley 
and Parker 2002; Bautista et  al. 2005) or for thermally 
advantageous positions in the litter huddle (Bautista et al. 
2013, 2017). Consequently, young with relatively greater 
body mass at birth achieve higher weaning—even adult—
weight compared to their relatively lighter siblings (Ryan 
and Wehmer 1975; Milligan et al. 2002; Hudson et al. 2011; 
Reyes-Meza et al. 2011; Zepeda et al. 2019; Rödel et al. 
2020).

Since young with relatively greater body mass occupy 
a different developmental niche within the nest than their 
littermates with lower body mass, differences in interactions 
among them have the potential to shape the early development 
of consistent individual differences in behavior, sometimes 
referred to as “personality” (Réale et al. 2010; Hudson et al. 
2011; Roche et al. 2016). This in turn can have potential 
long-term consequences for their continued behavioral 
and physiological development and ultimately for fitness 
(Rödel and von Holst 2009; Reyes-Meza et al. 2011; Rödel 
and Monclús 2011; Sachser et al. 2011; Rödel et al. 2015). 
Also, in litters of carnivore (or semi-carnivore) species, it is 
generally reported that the heavier young emerge as more 
aggressive, dominant individuals, thus gaining access to more 

resources such as meat (red fox Vulpes vulpes, Henry 1985; 
arctic fox Vulpes lagopus, Frafjord 1993; and the Eurasian lynx 
Lynx lynx, Antonevich et al. 2009). Nevertheless, it has also 
been reported that lighter and/or socially subordinate siblings 
may increase their level of assertive, proactive behavior, thereby 
gaining greater access to resources, such as in spotted hyenas 
Crocuta crocuta (Benhaiem et al. 2012), meerkats Suricata 
suricatta (Hodge et al. 2007), and arctic foxes (Frafjord 1993). 
Therefore, to extend our understanding of the complexity and 
possible functional consequences of differences both between 
and even within species of the dynamics in sibling relations 
during early mammalian development, it would be useful to have 
detailed information on a greater variety of species (Drummond 
2006).

The domestic cat Felis silvestris catus, an obligate car-
nivore, is a good candidate to study how differences among 
siblings in their physical and behavioral development may 
contribute to the emergence of stable individual differences 
at later developmental stages (Hudson et al. 2015; Urrutia 
et al. 2019; Martínez-Byer et al. 2020). Kittens are born into 
a dark sheltered place selected by the mother, with their eyes 
and ears closed for approximately the first postnatal week, 
but with a good coat of fur. Litter size typically ranges from 
three to six. Until the start of weaning at around postnatal 
week six, they are completely dependent on the mother’s 
milk for their nutritional needs. Mothers remain for long 
periods with their kittens for the first two or three postnatal 
days, when the young rapidly establish a well-defined nip-
ple order in which each kitten uses almost exclusively one 
or two particular nipples (Hudson et al. 2009). The estab-
lishment of this appears unrelated to an initial difference in 
productivity among nipples and competition for particular 
nipples does not seem to occur (Hudson et al. 2009; Hudson 
and Distel 2013). Thus, this seems unlikely to be associated, 
at least directly, with the establishment of dominance rela-
tions among littermates, and over several years of working 
with young kittens, we have never observed behaviors that 
could be interpreted as aggression among littermates in the 
nest. Nevertheless, the lightest kittens at birth remain the 
lightest at weaning, possibly by not being able to provide 
such effective sucking stimulation to “their” nipples as their 
stronger littermates (Hudson et al. 2011; Hudson and Distel 
2013; Bautista et al. 2005 for a similar explanation of the 
development of differential productivity of nipples across 
lactation in domestic rabbits Oryctulagus cuniculus).

However, when kittens start to make the important 
developmental transition to solid food at weaning, relations 
among them change, and when presented with an appropri-
ate stimulus, they show clearly aggressive behavior toward 
their littermates. In a previous study, we tested kittens on 
different types of food and found that while the most natu-
ralistic stimulus, a piece of raw beef, elicited aggressive 
behavior even though the kittens had no prior experience of 
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this, canned cat food elicited almost none (González et al. 
2018). Therefore, in the present study, we conducted a finer 
analysis of a subset of the data from this previous report, 
with the aim (i) to investigate the possible presence of stable 
individual differences among littermates when competing 
for access to a piece of raw beef at weaning and (ii) to inves-
tigate whether physical characteristics of the kittens such 
as sex and/or body mass relative to their littermates might 
predict such differences.

During the weaning period, under natural conditions, 
there is presumably considerable competition for solid food; 
small single prey items that are provided by the mother alone 
and thus are likely to be a limited resource for which the kit-
tens can be expected to compete (Biró et al. 2005; see review 
of “prey size hypothesis” in Drummond 2006). Moreover, 
by this age kittens’ motor skills, teeth and retractable sharp 
claws have developed sufficiently for them to be potentially 
able to injure competitors. Concerning our first aim, we pre-
dicted that when presented with an appropriate stimulus (a 
piece of raw meat), some littermates would be consistently 
more successful in obtaining and retaining access to it than 
others. Concerning our second aim, on the basis of previous 
studies in other mammals where it is reported that generally 
the heavier littermates are more successful in gaining access 
to scarce resources (e.g. Bautista et al. 2005, 2008; Rödel 
et al. 2008a; Zepeda et al. 2019 in the domestic rabbit), we 
expected a similar situation in kittens of the domestic cat.

Methods

Animals and housing conditions

Sixty-seven kittens (40 males, 27 females) from 16 litters 
(mean litter size 4.2 ± 0.99 SD, range 3–6) were obtained 
from four multiparous mixed breed females (four litters from 
each female) maintained as part of a free-ranging breeding 
colony at a private house in Mexico City. The mothers had 
mated with local free-ranging males and were fed daily with 
canned commercial cat food and fresh meat and had perma-
nent access to milk, water, and dry commercial cat food. Kit-
tens were weighed at birth and daily thereafter to the near-
est gram using digital scales, sexed and fitted with different 
color neck ribbons for individual identification. Each litter 
was kept in a separate room (approximately 3 m × 3 m) at the 
breeding colony from birth to the end of the second postnatal 
month. The rooms contained a sandbox, various cat toys and 
a flannel-lined foam rubber bed (70 cm × 40 cm). Care of the 
kittens during the first four postnatal weeks was solely by 
their mothers. From postnatal week five, kittens were pro-
vided with water and the same dry and canned commercial 
cat food as the mothers to ensure they had begun the transi-
tion from their mother’s milk to solid food before the start 

of testing. The tests of individual differences in behavior 
when competing for solid food were conducted during the 
weaning period from postnatal weeks six to eight (Martin 
1986; Bateson 2014).

Test procedure and behavioral measures

Our main aim was to test for stable individual differences in 
behavior among littermates across trials when competing for 
food at weaning. For this, we re-analyzed a subset of video 
recordings from a previous study, where we had investigated 
the effect of different kinds of food stimuli on these same 
kittens’ competitive behavior (González et al. 2018). We 
used only recordings from those trials in which littermates’ 
behavior was measured when presented with a single 50-g 
piece of raw meaty beef rib, the stimulus eliciting the most 
competitive and aggressive behavior. Tests were conducted 
over a 3-week period (postnatal weeks six to eight). We 
analyzed recordings from two trials per week for each litter 
(N = 16), a total of 96 trials comprising six repeats for each 
litter across the three weeks of testing.

Before testing, the kittens were separated from their 
mother and deprived of food for 4 h (considered a reasonable 
simulation of the time feral or wild mothers might spend 
away from the nest scavenging or hunting) to increase their 
motivation to feed. After testing, kittens were reunited with 
their mother and had free access to solid food including 
throughout the weekends, until the next period of depriva-
tion. During 3 weeks of testing, they showed normal daily 
weight gain. Aggressive interactions between kittens rarely 
involved body contact, and when, these were brief, superfi-
cial skirmishes that did not result in visible physical injury 
(González et al. 2018). All kittens survived until the end of 
the study when they were given away as pets with the help 
of local veterinarians.

Tr ials  were conducted dur ing the morning 
(10:00–12:00 h) of weekdays in a separate room containing 
a 1.5 m × 1.5 m × 0.7 m (height) opaque acrylic arena. Each 
litter was placed in a dark start box at one end of the arena 
and 1 m from the meat at the other end. When the start box 
was lifted, the kittens’ behavior was recorded for 2 min in 
the absence of humans, using a video camera (Sony DCR-
SX22) positioned above the arena. Based on previous obser-
vations, we had found 2 min to be sufficient for the contests 
to be quickly decided (see below).

For re-analysis of the relevant videos from the previous 
study by González et al. (2018), the following behavioral 
variables were scored for each kitten in each trial using Solo-
mon Coder software (Péter 2015):

Latency to reach the meat (s): As the surest, most visible 
measure, the time taken by a kitten to grasp the meat in 
its mouth.
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Time spent eating the meat (s): Time with the meat in 
the mouth although not necessarily with ingestion, which 
could not be accurately determined.
Time spent monopolizing the meat (s): Time an individual 
kitten spent eating or manipulating the meat to the exclu-
sion of its littermates.
Rate of aggressive behaviors (#/min): Swipe (the kitten 
struck another kitten with a forepaw, usually at the head 
region and in clearly visible cases with claws extended). 
Stomp (the kitten struck the food or the floor next to the 
food with a forepaw in the presence of another kitten). 
Growls (episodes of a kitten growling in the presence of 
another kitten).

All videos were first analyzed by the same person expe-
rienced in scoring kitten behavior. Inter-rater reliability was 
then assessed by having 20% of randomly selected videos 
recorded by an independent observer blind to the experimen-
tal aims and to the physical characteristics (sex and weight) 
of the kittens. We obtained high and significant inter-rater 
consistency with linear mixed-effects model (LMM)-based 
intra-class correlations for all variables (latency to reach 
the meat: RICC = 0.82, P < 0.001; time spent eating the 
meat: RICC = 0.87, P < 0.001; time spent monopolizing the 
meat: RICC = 0.98, P < 0.001; rate of aggressive behaviors: 
RICC = 0.88, P < 0.001).

Data treatment and analysis

Statistical analyses were carried out using the program R, 
version 3.6.1 (R Core Team 2019). To investigate whether 
physical characteristics of the kittens were associated with 
them obtaining meat in this competitive task, we used linear 
mixed-effects models (LMMs) containing individuals’ val-
ues for each of the behavioral measures as dependent vari-
ables and kittens’ sex and rank of the kittens’ weight rela-
tive to their littermates at birth as independent variables. To 
avoid a disproportionate effect of extremely light or heavy 
kittens and to normalize the data from litters of different size 
and body mass, we ranked kittens’ body mass proportionally 
within their litter, with the lightest in each litter ranked 0 
and the heaviest ranked 1. Initially, we used kitten identity 
nested within litter as a random factor, but which frequently 
resulted in singular models (tested with isSingular function 
of the lme4 package with tolerance = 10−6). We therefore 
removed the random factor litter identity and used kitten 
identity only. P-values for the LMMs were calculated with 
permutation tests by 9999 permutations using the R package 
predictmeans (Luo et al. 2020).

In addition, we analyzed the repeatability of individuals’ 
behaviors across the six trials and the consistency of their 
relative within-litter body mass (% relative to litter average) 
by intra-class correlations (RICC) calculated as the proportion 

of phenotypic variation that can be attributed to between-
subject variation (Lessells and Boag 1987). We used LMM-
based calculations for testing the repeatability of individual 
differences, using the R package rptR (Stoffel et al. 2017). 
Individual identity nested within litter identity was used as 
a random factor on the intercept. For all RICC, we calculated 
95% confidence intervals using 1000 bootstrap steps, and 
P-values were calculated by 1000 permutations.

Results

Behavioral description

Kittens generally approached the meat quickly after the 
start box was lifted, and all approached in at least one of 
the six trials. The average latency for the first individual to 
reach the meat was 17.2 s ± 21.0 SD. Most kittens—57 of 
67 (85%)—ate from the meat at least once during the test 
series but the average time they spent eating varied consid-
erably (30.7 s ± 31.8 SD). With the occasional exception of 
growls when two kittens arrived at the meat simultaneously, 
overtly aggressive behavior was shown only by the kitten 
in possession of the meat when another kitten approached 
(González et al. 2018). Kittens showing aggressive behavior 
were not always the same individuals, but less than half of 
them—32 of the 67 (48%)—did so. The average latency to 
reach the meat did not change significantly across the test 
series (LMM: β =  − 0.56 ± 1.15 SE, P = 0.61), although the 
first kittens to reach the meat were significantly faster in 
the later tests (β =  − 5.24 ± 0.98 SE, P < 0.001). The aver-
age time spent eating did not change significantly across 
trials either (β =  − 0.39 ± 0.90 SE, P = 0.61), although par-
ticular individuals increasingly monopolized the meat for 
longer (β = 1.99 ± 0.79 SE, P = 0.01). The rate of aggres-
sive behaviors also did not change significantly across trials 
(β =  − 0.01 ± 0.02 SE, P = 0.50).

Stable individual differences in relative body mass 
and competitive behavior

We found significant consistencies between kittens’ relative 
within-litter body mass at birth and at the start of testing 
on postnatal week six and at the end of testing on postna-
tal week eight (RICC = 0.85, CI95% [0.83, 0.91], P < 0.001). 
We also found inter-individual differences in littermates’ 
behavior as shown by significant repeatabilities of the 
measured variables across the six tests (LMM-based intra-
class correlations: latency to reach the meat: RICC = 0.38, 
CI95% [0.23, 0.50], P < 0.001; time spent eating: RICC = 0.48, 
CI95% [0.33, 0.57], P < 0.001; time spent monopolizing the 
meat: RICC = 0.41, CI95% [0.26, 0.50], P < 0.001); and rate 
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of aggressive behaviors: RICC = 0.33, CI95% [0.19, 0.42], 
P < 0.001).

Association between relative body mass ranking 
and competitiveness

There was a significant positive association between indi-
viduals’ body mass rank within their litter at birth and there-
fore also at the time of testing, and their latency to reach the 
meat (i.e., heavier littermates had longer latencies; LMM: 
β = 46.2 ± 11.3 SE, P = 0.004; Fig. 1a), and significant nega-
tive correlations between intra-litter body mass rank at birth 
and the time individuals spent eating from (β =  − 31.8 ± 10.8 
SE, P = 0.005; Fig.  1b) and monopolizing the meat 
(β =  − 24.5 ± 8.4 SE, P = 0.008; Fig. 1c). However, we did 
not find a significant correlation between individuals’ body 
mass rank and their rate of performing aggressive behaviors 
(β =  − 0.21 ± 0.16 SE, P = 0.21; Fig. 1d). Thus, animals that 
were relatively lighter than their littermates reached the meat 
faster, spent more time eating from it, and monopolized it 
longer, but showed no evidence of higher levels of aggres-
sion. Sex had no significant effect on any of these variables 
(latency to reach the meat: βmale =  − 8.9 ± 9.0 SE, P = 0.36; 

time spent eating: βmale = 14.2 ± 8.1 SE, P = 0.09; time spent 
monopolizing: βmale = 11.5 ± 6.4 SE, P = 0.06; rate of aggres-
sive behaviors: βmale = 0.18 ± 0.12 SE, P = 0.15).

Discussion

Our prime interest in conducting this study was to investigate 
the presence of individual differences in behavior among lit-
termates of the domestic cat in an important context in their 
behavioral development, competition for solid food at wean-
ing. For this, we intentionally used a naturalistic paradigm 
in which kittens were raised during the pre-weaning period 
by unconfined mothers free to nurse and care for their young 
without human interference apart from a brief once-daily 
weighing of their kittens. In addition, littermates were tested 
together in competition for a piece of raw meat, a stimulus 
intended to approximate the situation in nature for weanling 
kittens and other young obligate carnivores.

Consistent with our first prediction, we found stable 
(repeatable) individual differences among littermates when 
competing for this highly palatable food across the 3 weeks 
of the study and six repeated trials for all four behavioral 

Fig. 1   Association between 
kittens’ relative intra-litter body 
mass at birth and a their mean 
latency to reach the meat, b 
mean time spent eating from 
the meat, c mean time spent 
monopolizing the meat, and d 
the rate of aggressive behaviors 
performed. Relative birth mass 
is given as proportional rank 
within the litter (0 = lightest kit-
ten, 1 = heaviest kitten). Circles 
represent mean values for each 
individual from the six tests. 
Parameters for the regression 
lines including 95% confidence 
intervals (gray area) were based 
on LMMs including kitten 
identity as a random factor (see 
text for details)
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parameters evaluated: latency to arrive to the meat, time 
spent eating from it, time spent monopolizing it, and rate of 
aggressive behaviors directed at littermates. The increased 
speed of the first kitten to reach the meat across trials might 
have several explanations: kittens learning the location of 
the meat, less motivated individuals being deterred by the 
aggressive behavior of littermates blocking access to the 
meat, and/or kittens’ rapidly improving locomotor ability. 
Usually, the first kitten to arrive to the meat monopolized 
it for the rest of the trial with only minimal or no overt 
aggressive behaviors directed at littermates. This resulted 
in strong collinearities among the four measures, such that 
latency to reach the meat first resulted in more time to eat 
from and to monopolize it. However, we found no notable 
change in the agonistic behaviors across trials, as would be 
expected with the formation of dominance relations, with 
some individuals gaining greater access to the resource than 
others across time (Kaufmann 1983; Huntingford and Turner 
1987; Drummond 2006). This might be explained by the 
fact that under natural conditions the cat is a largely solitary 
species (Spotte 2014) with presumably little need to develop 
the dominance relations characteristic of social carnivores 
such as the wolf Canis lupus. In wolves, the young remain 
for extended periods within their natal pack and need to 
adjust to its social organization (Mech 1999; Mech and 
Boitani 2006). Nevertheless, long-term studies across later 
development are still needed to confirm the lack of dominant 
relations among littermates in the cat.

Our second prediction, however, regarding characteris-
tics of kittens that might predict their performance in the 
competitive context tested here, was not supported. Thus, 
we did not find the expected effect of body mass such that 
heavier littermates were more aggressive or competitively 
more successful than their lighter sibs. In fact, we found 
the opposite, that lighter siblings of either sex were more 
competitive as measured by latency to arrive at the meat and 
time spent eating from and monopolizing it, although not in 
the number of aggressive behaviors, perhaps because these 
were overall so few (González et al. 2018).

So how might this unexpected finding of a seeming 
competitive advantage for lighter siblings be explained? 
One possibility is that lighter littermates had experienced 
a history of relative nutritional disadvantage already in 
utero (cf. Foxcroft et al. 2006; Hudson et al. 2011; Bautista 
et al. 2015a), resulting in greater motivation to compete 
for and to successfully obtain food at weaning in com-
parison to their nutritionally better off littermates. Their 
heavier siblings, with a history of lower levels of hunger 
and associated behavioral and physiological correlates, 
might have had less need to compete. This in turn points 
to a contribution of the early environment, including at 
weaning, to forming individual differences in assertive, 
proactive behavior, at least at this early age and in the 

specific context of feeding, rather than to a purely genetic 
explanation (see Adamec et al. 1980a, b, c for evidence in 
domestic cats of consistency in individual differences in 
defensive behavior from early development into adult life; 
also Bautista et al. 2015b for evidence from a cross-fos-
tering study in European rabbit pups for the contribution 
of early relations among littermates to shaping individual 
differences in physiology and behavior; and Guenther and 
Trillmich 2015 for early sibling effects on post-weaning 
behavior in guinea pigs Cavia aperea). It has also been 
reported that the outcome of social interactions and dom-
inance relationships between siblings is not necessarily 
based on body mass but rather on behavior; for example, 
the smaller cub in twin litters of spotted hyenas is reported 
to be the dominant one in some cases (Hofer and East 
2008; Benhaiem et al. 2012; Vullioud et al. 2019). Under 
conditions of more severe food deprivation, which for ethi-
cal reasons we could not implement here, for example, 
under the presumably poorer nutritional conditions of 
stray or feral cats, even the heavier littermates are expected 
to be hungry and highly motivated to compete for food, 
which may reverse the pattern we found here (Izawa and 
Ono 1986; Schmidt et al. 2007; also see Golla et al. 1999; 
Wachter et al. 2002; Hofer and East 2008 for evidence 
that aggression and siblicide among spotted hyena cubs 
depend on their nutritional state). Nevertheless, the pre-
sent findings in kittens correspond well to reports on the 
behavior of adult cats, including under free-ranging urban 
and farm conditions, in which overtly aggressive behavior 
during feeding is rare (see review in Spotte 2014). They 
also potentially contribute to our further understanding of 
the development of individual differences in the behavior 
of the domestic cat and other mammals in several ways: 
by pointing to the need for longer term and comparative 
studies, where possible using naturalistic stimuli and 
species-relevant contexts, and to the importance of tak-
ing individuals’ motivational state into account. This is 
indeed something which may change across the lifespan 
and with the changing circumstances of an individual; 
e.g., a lactating female with high nutritional requirements 
(review in Martínez-Gómez et al. 2004) might be more 
motivated to compete for food than a non-lactating female 
(but see Rödel et al. 2012 for evidence of stable individual 
differences in the behavior of lactating and non-lactating 
laboratory mice Mus musculus), posing a challenge for 
personality research and for the definition of “personal-
ity” as individual differences in behavior stable over con-
text and time (see Trillmich et al. 2015). Nevertheless, it 
remains possible that early experience of something as 
fundamental as nutritional stress and associated physi-
ological and behavioral processes might have long-term 
effects on an individual’s behavior, its “personality,” in 
later life (Bateson et al. 2004). This, however, requires 
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further investigation (currently in progress), where the cat 
may provide a useful mammalian model, including under 
everyday but still readily accessible conditions beyond the 
confines of the laboratory.
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