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RESUMEN

El reconocimiento y evitacion efectivos de un predador es esencial para la supervivencia de
cualquier especie presa. Asi, las especies presa han desarrollado mecanismos para la detencion
temprana de depredadores, como la deteccion de sus olores, ello les confiere la ventaja de
evitar encuentros directos con los predadores, aumentando las posibilidades de supervivencia
y adecuacion. Las presas pueden responder a las pistas odoriferas de los depredadores con
cambios conductuales y fisiol6gicos. Se han propuesto tres hipdtesis que explican la capacidad
de las presas para detectar a sus depredadores. La hipdtesis de la presa ingenua, del
multidepredador y del constituyente comdn. La primera establece que las presas nativas
ingenuas, que carecen de una historia evolutiva con depredadores no nativos, estaran bajo
fuerte depredacion debido a que sus respuestas antidepredadoras son inadecuadas ante el
nuevo predador. Sin embargo, las especies presa poseen la capacidad de detectar olores de
predadores aunque no compartan una historia evolutiva, como lo predice la hipétesis del
multidepredador. La hipdtesis del constituyente comudn sugiere que los olores de los
depredadores comparten componentes comunes que pueden ser utilizados por las presas, aun
cuando el depredador es desconocido. Posiblemente estos componentes estimulan las
terminaciones nerviosas trigeminales actuando como sustancias irritantes. Con base en lo
anterior surgen las preguntas: ;responde la presa sin experiencia previa con depredadores con
conductas de evitacion a componentes odoriferos comunes de depredadores potenciales y
naturales? ¢Su respuesta se debe a componentes comunes irritantes contenidos en las heces y
no a sefales especificas del depredador?

El modelo ideal para responder a estas preguntas es el conejo europeo domestico
(Oryctolagus cuniculus). EI conejo doméstico proviene del europeo, que es una especie presa
de diversos carnivoros, dependiente del olfato en varios contextos de su vida y responde al
olor de los depredadores. Utilizando conejos adultos, se realizaron pruebas conductuales para
medir la respuesta de éstos a los olores de depredadores. Los sujetos se privaron de agua o
alimento de tal manera que estuvieran sedientos o hambrientos antes de la prueba, para
obtener agua o alimento los conejos debian pasar por donde se encontraba el olor del

depredador. Los conejos evitaron alimentarse en los comederos que contenian olor de



predadores o eucaliptol (irritante de las terminaciones nerviosas intranasales). Los resultados
de este trabajo sugieren que el conejo posee mecanismos inespecificos para la deteccion de
depredadores naturales y potenciales, mecanismo que podria ser la estimulacion de las
terminaciones intranasales del nervio trigémino por sustancias comunes contenidas en las
heces de depredadores, provocando cambios conductuales como evitar zonas donde se
encuentran dichas heces. Sin embargo, se requiere explorar mejor esta posibilidad

complementando los estudios en condiciones de campo.



. INTRODUCCION

En la mayoria de los ecosistemas donde cohabitan distintas especies animales, acontecen
numerosas interacciones como la de presa-depredador, donde ambos participantes enfrentan
grandes retos para sobrevivir, al menos el tiempo suficiente para reproducirse y dejar sus
genes en la poblacion.

Las presas presentan adaptaciones especificas que les permite reconocer, evitar y
defenderse de los depredadores, por ejemplo, la sensibilidad para detectar sus olores. Se ha
demostrado la habilidad de las presas para utilizar pistas odoriferas en la deteccion de
depredadores potenciales en peces (Wisenden y Chivers 2006), salamandras (Kristen y Caitlin
2008), walabies (Blumstein y cols. 2004), ratones (Apfelbach y cols. 2005, Punzo 2005, Fendt
2006, Sundermann y cols. 2008, Borowski y Owadowska 2010) y conejos (Monclus y cols.
2005, Barrio y cols. 2010). En el laboratorio, los olores de depredadores son utilizados para
producir respuestas de evitacion en mamiferos (Takahashi y cols. 2005). Los olores que
pueden ser detectados por las presas se encuentran en las secreciones de glandulas anales de
carnivoros (Hacquemand y cols. 2010a), piel, saliva, orina y heces. Estas secreciones pueden
contener kairomonas, que son compuestos quimicos que transmiten informacion entre
organismos de diferente especie y que benefician solo al individuo receptor (Brown y
Macdonald 1985), éstos pueden ser detectados por las presas, que se beneficiarian al conocer
la presencia del depredador y escapar con éxito de un encuentro con éste. Ante estas pistas, las
presas responden con cambios fisiolégicos como la elevacidn de los niveles plasmaticos de
corticosterona; también con cambios conductuales como supresién de conductas de forrajeo,
alimentacidn, acicalamiento, cambios de habitat o lugares donde no estén presentes los olores
de depredadores (Apfelbach y cols. 2005).

Ademas, se ha sugerido que el marcaje odorifero es un despliegue honesto que advierte
la calidad del macho ya que atrae depredadores (Viitala y cols. 1995). ElI marcaje odorifero
territorial puede hacer a los machos vulnerables a depredacion, ya que se ha observado que los
machos del raton inhiben su conducta de marcaje en respuesta al olor de un depredador, por
ejemplo, un gato (Arakawa y cols. 2008). Otro mamifero que marca su territorio y

contramarca en respuesta a las marcas odoriferas de coespecificos intrusos es el castor. El



contramarcaje se reduce en respuesta a los olores de un predador (Rosell y Sanda 2006).
También se ha observado en algunas presas, una disminucion en el tamafio de sus glandulas
odoriferas utilizadas en el marcaje (Zhang y cols. 2003).

Uno de los posibles mecanismos para que ocurran algunas de estas respuestas en las
presas, como la evitacion del olor del depredador o la inhibicion de las conductas de marcaje
odorifero, puede ser la estimulacion de las ramas oftalmica y maxilar del nervio trigémino
dentro de cavidad nasal (Anton y cols. 1991). Estas terminaciones intranasales son sensibles a
sustancias quimicas (eucaliptol, CO,, capsicum, pimienta, mentol, &cido acético, acido
butirico, acetona, etanol; Doty y cols. 1978, Laska y cols. 1997, Berg y cols. 1998, Hummel y
cols. 2003, Albrecht y cols. 2010), responsables de las sensaciones de picor, cosquilleo, ardor,
guemazon, presion y temperatura.

Las terminaciones nerviosas trigeminales poseen aferencias hacia la amigdala. Esta
procesa respuestas emocionales como el miedo, respuesta crucial que permite a los animales
resistir presiones ambientales como la depredacion (Hacquemand y cols. 2010a). También, se
ha aislado 2-feniletilamina en la orina de los carnivoros con efecto irritante en la mucosa nasal
(Ferrero y cols. 2011). De la misma manera, se ha propuesto que las sustancias contenidas en
las heces de depredadores actian como olores irritantes que estimulan las terminaciones
nerviosas trigeminales, mas no como sefiales que indiquen la presencia de un depredador
(Fendt 2006, Hacquemand y cols. 20104, b).

Por el contrario, diversos estudios sugieren que el reconocimiento de los depredadores
por parte de las presas es innato. Por ejemplo, la orina de canidos y felinos indujo conductas
antidepredadoras en las ratas de laboratorio, no asi, cuando estas ratas se expusieron a
estimulos de herbivoros y coespecificos, el autor sugiere que sus resultados apoyan la
hipétesis de que el reconocimiento de depredadores es innato (Fendt 2006). Otros estudios
sugieren teorias similares en otros mamiferos como los ratones del desierto (Punzo 2005),
hamsteres (Zhang y cols. 2003) y Iémures (Siindermann y cols. 2008). Un estudio mostré que
una poblacion de walabies aislada de los depredadores por 130 afios, dio como resultado una
disminucion de sus habilidades para reconocerlos (Blumstein y cols. 2004).

Ademas, dado que el emisor y el receptor no suelen coincidir en el mismo lugar en el

momento del intercambio de informacion, el uso de estos olores constituye una forma segura
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de obtener informacion del depredador, evitando los encuentros directos y por lo tanto
maximizando la probabilidad de la presa de escapar con éxito y mejorar su adecuacion

bioldgica.

1. Relacién presa-depredador

La depredacion constituye una fuerza de seleccion decisiva, y probablemente constituya uno
de los procesos que pueden modificar méas drasticamente el éxito biolégico de una especie.
Para la mayoria de los animales, fracasar durante una época reproductiva 0 no comer durante
un dia puede conllevar a efectos negativos, pero errar en un encuentro con un depredador
modifica de manera dramaética su éxito bioldgico (Monclus 2007). En las especies presa han
aparecido una serie de adaptaciones que incrementan la probabilidad de escapar con éxito de
semejante situacion. Las estrategias pueden ser morfolégicas (Caro 2005), fisiologicas (Flier y
cols. 1980) o conductuales (Kats y Dill 1998), y tienen que ver con alguna de las etapas de la
secuencia antidepredadora.

La depredacién consta de un conjunto de pautas que concluyen con el consumo de la
presa. La secuencia depredadora podria resumirse en las siguientes etapas: encuentro
(entendiendo como encuentro la coincidencia espacio-temporal del depredador y de la presa),
deteccidn, identificacion, acercamiento, subyugacion y consumo de la presa (Endler 1991).
Para una presa, la probabilidad de escapar con éxito disminuye segun se suceden los diferentes
estadios de la secuencia depredadora (Lima y Dill 1990). Es decir, la probabilidad para una
presa de salir con éxito del encuentro con un depredador, suele ser mayor en las etapas de
encuentro y deteccion que en la de subyugacion. Por lo tanto, la mayoria de las presas poseen
mecanismos que actlan en las primeras etapas. Muchos de ellos consisten en la deteccion
temprana del depredador. Si las presas pueden detectar al depredador sin que éste las detecte,
las opciones de escapar con éxito se incrementaran notablemente, ya que asi podran evitar los
encuentros directos, que suelen ser tan peligrosos. Para ello, se tienen que dar dos
circunstancias: (1) tienen que disponer de mecanismos de reconocimiento de sus depredadores
y (2) ser capaces de evaluar el riesgo actual de depredacion. Una vez que las presas han

valorado que existe un riesgo (3) deben desarrollar estrategias antidepredadoras adecuadas.
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Se han propuesto tres hipotesis que explican la capacidad de las presas para detectar a
sus depredadores. La hipdtesis del constituyente comin, de la presa ingenua y del
multidepredador.

La hipdtesis del constituyente comdn sugiere que los olores de los depredadores
comparten componentes comunes que pueden ser utilizados por las presas, aun cuando el
depredador es desconocido, se ha propuesto que este componente puede ser un metabolito
sulfurado producto de la digestion las proteinas de la carne (Nolte y cols. 1994). Sin embargo,
esta hipdtesis no puede generalizarse para todas las especies, ya que algunas presas no
reconocen en forma innata los olores de depredadores potenciales (Blumstein y cols. 2002).

La hipotesis de la presa ingenua predice que las presas nativas que carecen de una
historia evolutiva con depredadores no nativos, estan bajo fuerte depredacion debido a que sus
respuestas antidepredadoras son inefectivas ante el nuevo depredador (Cox y Lima 2006). La
habilidad de las especies presa para detectar y evitar a los depredadores podria ser dependiente
de la historia de vida, ecologia e historia evolutiva tanto del depredador como de la presa
(Hayes y cols. 2006). Sin embargo, las especies presa poseen la capacidad de detectar olores
de depredadores aungue no compartan una historia evolutiva segin la hipotesis del
multidepredador (Blumstein 2005).

El reconocimiento de los depredadores mediante olores, es un tema que ha originado
un gran namero de investigaciones, principalmente por su importancia aplicada en el control
quimico de plagas (Sullivan y cols. 1988, Calder y Gorman 1991, Boag y Mlotkiewicz 1994,
Burwash y cols. 1998a, b). Ademas, dado que el emisor y el receptor no suelen coincidir en el
mismo lugar en el momento del intercambio de informacion, el uso de estos olores constituiria
una forma segura de obtener informacion del depredador, evitando los encuentros directos y

por lo tanto maximizando la probabilidad de la presa de escapar con éxito (Lima y Dill 1990).
1.1. Pistas quimicas emitidas por los depredadores
El modelo clasico de comunicacion involucra un intercambio de informacion entre un emisor

y un receptor de sefiales. EI emisor obtiene beneficios en su adecuacion al manipular al

receptor, a su vez, el receptor obtiene beneficios de la informacidn proveniente del emisor. En
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esta forma, la respuesta del receptor ejerce presion de seleccién sobre el emisor para
incrementar la eficiencia de la transferencia de informacion. Al mismo tiempo, el emisor
ejerce seleccion sobre el receptor para maximizar la deteccion de informacion en la sefial. La
teoria de la comunicacion se desarrollé para explicar la evolucion de las sefiales, el papel de
los receptores en moldear las propiedades de una sefial, como su contenido de informacion,
confiabilidad y honestidad (Bradbury y Vehrencamp 1998 citado en Wisenden y Chivers
2006).

Sin embargo, la mayoria de informacion existente en el ambiente, no esta constituida
por sefiales intencionales emitidas por un emisor que se beneficie de la respuesta del receptor
(discutido en Wisenden y Stacey 2005 citado en Wisenden y Chivers 2006). Esta
“informacion publica” beneficia al receptor, que a diferencia de la verdadera comunicacion,
no necesariamente beneficia al emisor (Wisenden y Chivers 2006), este es el caso de las pistas
quimicas en el contexto de la relacion presa-depredador.

La interaccion presa-depredador produce abundante informacion quimica, ya que en
las diferentes etapas de la depredacion se liberan diferentes tipos de pistas quimicas (Lima y
Dill 1990, Smith 1992 citados en Wisenden y Chivers 2006). Si la presa descubre al
depredador primero puede evitar la deteccién y el ataque. Varios tipos de pistas quimicas le
dan a la presa ventaja y le avisan de la presencia del depredador.

El primer tipo de pista quimica es el depredador mismo (Kats y Dill 1998 citado en
Wisenden y Chivers 2006). Todas las especies tienen una firma quimica que es liberada de una
forma pasiva en la naturaleza como un producto natural de los procesos metabdlicos. Ademas,
las kairomonas pueden informar a la presa sobre la especie de depredador y el grado de riesgo
que esta especie depredadora representa (Kusch y cols. 2004 citado en Wisenden y Chivers
2006). El segundo tipo de pista quimica es el olor de la presa perturbada. Esta pista es liberada
cuando la presa es molestada o estresada pero no herida. El tercer tipo, liberado cuando la
presa es herida por los ataques del depredador, indicando no solo la presencia de éste, sino
también que estd forrajeando activamente y que lo estd haciendo con un coespecifico, estas
pistas usualmente evocan fuertes respuestas conductuales (Wisenden y Chivers 2006).

En mamiferos se han propuesto varios compuestos desencadenantes de respuestas de

miedo en las presas. Uno de ellos es el 2,5-dihidro-2,4,5-trimetiltiazolina (TMT), presente en
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las heces de zorro (Vernet-Maury 1980). Se han realizado numerosos experimentos utilizando
este compuesto como repelente (Burwash y cols. 1998 a, b, Fendt y cols. 2003, Endres y cols.
2005), aungue los resultados sugieren que no todas las especies responden a este olor (Arnould
y cols. 1998). En las ratas (Rattus rattus) en condiciones de laboratorio, el 3,3-dimetil-1,2-
ditiolano (DMDIT), que se encuentra en las secreciones de las glandulas anales de los
mustélidos (Mustela sp.) produjo resultados similares a los provocados por el TMT (Burwash
y cols. 1998 a), pero en condiciones naturales ninguno de los dos produjo una respuesta clara
en las ratas (Burwash y cols. 1998 b). Arnould y colaboradores (1998) observaron que ciertos
acidos grasos y un compuesto sulfurado presentes en los excrementos de perro, repelian a las
ovejas. Los autores sugirieron que los &cidos grasos podrian estar enmascarando otras
sustancias presentes en concentraciones mucho mas pequefias. En general, presumiblemente
los compuestos sulfurosos resultantes del metabolismo de la carne, son los responsables de un
olor no especifico de carnivoro, reconocible por las presa (Nolte y cols. 1994). Sin embargo,
en algunas secreciones 0 excreciones de ciertos carnivoros, los compuestos sulfurosos son
escasos 0 estan ausentes. Por ejemplo, la orina de los hurones (Mustela furo) carece de
compuestos sulfurosos, y la quinolina, una de las sustancias volatiles contenidas en su orina,

provoca comportamiento de huida en ratones (Mus musculus; Zhang y cols. 2007).

1.2. Respuesta de las presas a pistas quimicas de depredadores

El reconocimiento y evitacion de los depredadores por parte de las presas es fundamental para
su sobrevivencia. Por consiguiente, las especies presa son capaces de evaluar y responder a las
pistas que sefialan la presencia del depredador. Eisenberg (1983) sugiere que en los mamiferos
nocturnos las pistas olfatorias son cruciales para la deteccion del depredador. Una serie de
estudios de campo Yy laboratorio han demostrado que las pistas quimicas de los depredadores
desencadenan diversas respuestas conductuales, incluyendo la evitacion del olor del
depredador, conductas defensivas (Papes 2010), incremento del indice de defecacion (Punzo
2005), reduccion de la actividad y supresion de conductas no defensivas, por ejemplo,
forrajear, comer o buscar pareja (Kats y Dill 1988, Alfelbach y cols. 2005). Ademas, algunas

especies presa disminuyen el marcaje odorifero (Viitala y cols. 1995, Rosell y Sanda 2006,
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Arakawa Yy cols. 2008). Otros estudios realizados en conejo europeo (Oryctolagus cuniculus)
mostraron una reduccién en la ingesta de alimento en presencia de heces de zorro rojo (Vulpes
vulpes), en comparacion con los que se expusieron a heces de ovino y coespecificos, se
reportaron también niveles elevados de corticosterona en comparacion con los animales
control (Monclus 2007).

En otros estudios, los animales experimentales han sido expuestos al olor natural de
piel o pelo de predadores, mientras que otros usan orina y secreciones de glandulas anales de
predadores (Alfelbach y cols. 2005). Recientemente, algunos estudios se han enfocado en
derivados sintéticos de secreciones de glandulas anales o heces como estimulo incondicionado
de miedo (Wallace y Rosen 2000, Deilenberg y McGregor 2001, Blanchard y cols. 2003,
Alfelbach y cols. 2005, Fendt y Endres 2008). Se ha propuesto que el uso de componentes
sintéticos, en contraste con los olores naturales de predadores, permiten la manipulaciéon de
concentraciones estandar y comparables, asi como evitar resultados confusos probablemente
debidos a olores de depredadores que han consumido carne de coespecificos de las presas
(Berton y cols. 1998). EI compuesto 2,3,4-trimetil-1,3-tiazolina (TMT) es un derivado
sintético componente de las heces de zorro rojo (Vulpes vulpes), que produce conductas de
miedo en roedores asi como aumento en los niveles plasmaticos de corticosterona
(Hacquemand y cols. 2010a).

En suma, los olores de los depredadores producen fuertes respuestas conductuales y
fisioldgicos en las especies presa, que les permiten tomar ventaja al reconocer la presencia del
depredador y realizar una estrategia antidepredadora.

Cabe mencionar que las respuestas conductuales de las especies presa dependen
también de la experiencia neonatal con depredadores, ya que la exposicion de crias de raton en
etapa neonatal a TMT, indujo una disminucion en el despliegue de conductas de miedo en la

vida adulta en respuesta a este mismo compuesto (Hacquemand y cols. 2010a).
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1.3. Deteccion de pistas quimicas de depredadores por parte de las presas

Las especies presa tienen la capacidad para discriminar y reconocer un gran nimero de pistas
quimicas en el ambiente por medio del sistema olfativo, la informacion obtenida es esencial
para reconocer a sus potenciales depredadores.

En los vertebrados incluidos los mamiferos se han descrito dos sistemas olfativos,
denominados sistema olfativo principal (SOP) y accesorio o vomeronasal (SVN). Son sistemas
cuyas estructuras son anatomicamente paralelas y funcionalmente distintas (Mora-Novaro y
Sanchez-Criado 1992; Figura 1).

Desde los bulbos olfativos principales, la informacion olfatoria a través del tracto
olfativo lateral alcanza al ndcleo del tracto olfativo lateral, el tubérculo olfativo y los nucleos
anterior y posterolateral cortical de la amigdala. La via de proyeccion llega finalmente al
nacleo lateral del hipotdlamo (Cowan y cols. 1965, Powell y cols. 1965, Scott y Leonard 1971,
Heimer 1972, Scalia y Winans 1975, 1976; Figura 1).

Los bulbos olfativos accesorios tienen proyecciones directas a los ndcleos corticales
posterior y medial de la amigdala, nicleo de la estria terminalis y nucleo del tracto olfativo
accesorio (De Olmos y cols. 1978, Shipley y Adamek 1984, citado en Paxinos 1995; Figura
1). Esos nucleos amigdalinos a su vez, proyectan al area predptica media e hipotdlamo medial
(Kretteck y Price 1978a, b).
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Figura 1. Esquema de un cerebro de roedor que ilustra las proyecciones primarias y secundarias de los sistemas
olfativos principal y vomeronasal. Mitad izquierda: Sistema olfativo principal (SOP), bulbo olfativo principal
(BOP), nucleo olfativo anterior (NOA), tracto olfativo lateral (TOL), tubérculo olfativo (TuO), corteza piriforme
(CPr), nacleo del tracto olfativo lateral (NLOT), nlcleo anterior cortical de la amigdala (C1), ndcleo
posterolateral cortical de la amigdala (C2), tAlamo medio dorsal (Talamo Md), hipotadlamo lateral (HL); Mitad
derecha: sistema vomeronasal (SVN), bulbo olfativo accesorio (BOA), tracto olfativo accesorio (TOA), estria
terminalis (ET), nucleo de la estria terminalis (NET), nucleo del tracto olfativo accesorio (NTOA), area predptica
medial (APOM), corteza entorrinal (CEn), nicleo medial de la amigdala (Me), ndcleo premamilar ventral (NPV),
nucleo posteromadial de la amigdala (C3), ndcleo ventromedial del hipotalamo (NVH; modificado de Kevetter y
Winans 1981).

Anatomia del SOP. La cavidad nasal esta separada del resto de la cavidad craneana por el
hueso etmoides y dividida en dos espacios, derecho e izquierdo por el septum nasal. Los
mamiferos con el sentido del olfato altamente desarrollado (roedores, lagomorfos, cérvidos,
canidos, entre otros) presentan en la parte posterior de la cavidad nasal pliegues turbinales
complejos, originados del hueso etmoides y recubiertos en gran parte de su superficie por

mucosa olfativa. Los mamiferos con el sentido del olfato comparativamente menos
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desarrollado (primates, incluido el hombre) poseen pliegues turbinales simples y s6lo su
porcidn superior posee epitelio olfativo (Farbman 1992).

El epitelio olfativo contiene neuronas receptoras olfativas que son estimuladas por las
moléculas contenidas en el aire cuando entran a la cavidad nasal. Las dendritas de tales células
bipolares poseen cilios que alcanzan la superficie epitelial (Farbman 1992; Figura 2) y sus
axones atraviesan la placa cribiforme del hueso etmoides para hacer sinapsis en los bulbos
olfativos principales. Estos axones llevan la informacién por el nervio olfativo, primer par

craneal (Shipley y cols. 1995).

EPITELIO

LAMINA
PROPIA

Figura 2. Esquema de la membrana mucosa olfativa constituida por epitelio y ldmina propia. Los cilios largos
(C) estan embebidos en una capa de moco y se extienden sobre la superficie epitelial. En la lamina propia se
encuentran las glandulas de Bowman (GB), paquetes de nervios olfativos (N), arterias (A) y venas (V). Los
conductos de las glandulas de Bowman se abren sobre la superficie (modificado de Farbman 1992).

Los bulbos olfativos son extensiones rostrales de los hemisferios cerebrales, son estructuras
pares de forma alargada y son la primera estacion sinaptica del sistema olfativo (Figura 3). Los

bulbos olfativos se dividen en principales y accesorios.
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Bulbos olfativos
principales

Bulbos olfativos
accesorios o
vomeronasales

Figura 3. Vista dorsal de la porcion anterior de los hemisferios cerebrales incluyendo los bulbos olfativos de
conejo.

Anatomia del SVN. Las sefiales que estimulan a este sistema son percibidas por el 6rgano
vomeronasal (OVN), estructura bilateral en forma de tubo que se encuentra a cada lado del
septum nasal y cubierta por una capsula cartilaginosa. En su parte posterior, el OVN esta
cerrado y en su porcién anterior se abre por un conducto a la cavidad nasal como en los
roedores, lagomorfos y algunos primates, o al canal nasopalatino, que conecta a las cavidades
oral y nasal como en los marsupiales, monotremas, carnivoros, ungulados, insectivoros y
algunos primates (Wysocki 1979, Bertmar 1981, Wysocki y Meredith 1987, Meredith y
O’Connell 1988). En algunos mamiferos, el canal nasopalatino no se abre en la cavidad oral
sino en la cavidad nasal (Wysocki 1979).

El tamafio del OVN varia considerablemente entre los mamiferos, por ejemplo, esta
bien desarrollado en los roedores y los lagomorfos (Wysocki 1979). Las caracteristicas del
epitelio vomeronasal son semejantes a las del epitelio olfatorio principal pero las dendritas de
las células sensoriales vomeronasales poseen microvellosidades en lugar de cilios (Taniguchi
y Mikami 1985, citado en Farbman 1992). Los axones desmielinizados de las neuronas

sensoriales perforan la lamina, formando el nervio vomeronasal, compacto y relativamente
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largo. El nervio penetra la placa cribiforme del hueso etmoides y termina en la capa
glomerular del bulbo olfativo accesorio (Barber y Field 1975, Barber y cols. 1978, Wang y
Halpern 19823, b citados en Halpern 1987).

El OVN y la mucosa olfatoria principal parecen recibir inervacion del nervio terminal
(Bojsen-Moller 1975 citado en Halpern 1987). La informacion recibida por el epitelio
sensorial del OVN es enviada al bulbo olfativo accesorio (BOA) localizado en la superficie
dorsocaudal del bulbo olfativo principal (Farbman 1992). La cavidad nasal esta inervada por el
nervio trigémino. Este nervio es el responsable de la sensibilidad somatica de las fosas nasales
(Mora-Novaro y Sanchez-Criado 1992).

Sistema trigeminal. La cavidad nasal esta inervada por las ramas oftalmica y maxilar del
nervio trigémino (Lang 1989 citado en Brand 2006). La rama oftdlmica (nervio etmoides
anterior o nervio infraorbital) inerva la porcion anterior de la cavidad nasal. La rama maxilar
(nervio nasopalatino) inerva la parte posterior de la cavidad nasal (Fig. 4). Las ramas oftalmica
y maxilar transfieren informacion de estimulos dolorosos al ndcleo trigeminal en la médula
espinal (Anton y cols. 1991 citado en Hummel y Livermore 2002).

Los dos tipos de fibras principales del sistema trigeminal son, las fibras C (no
mielinizadas) y fibras Agera (mielinizadas), ambas participan en la inervacion aferente
quimiosensorial del epitelio respiratorio nasal (Anton y Peppel 1991, Sekizawa y Tsubone
1994 citados en Brand 2006). Las fibras C estan involucradas con las sensaciones de ardor y

las fibras Ageira CON las sensaciones de escozor (Mackenzie y cols. 1975 citado en Brand 2006).
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Ramas del nervio trigémino N V

Nervio oftalmico
V1

Nervio maxilar V2 Ny |

Nervio mandibular V3

Figura 4. Esquema de una vista sagital del craneo de un conejo que muestra la inervacién trigeminal (NV) par
craneal V nervio trigémino (modificado de Barone y cols. 1973).

Los axones (fibras C y Agerta) proyectan al ndcleo sensorial trigeminal (se extiende desde la
médula espinal rostral al mesencéfalo) y a los nucleos trigeminales espinal, principal y
mesencefalico. Las vias aferentes nociceptivas descienden en el tracto trigeminal y terminan
en el nacleo espinal. Las fibras quimiosensoriales de la cavidad nasal proyectan a la I[&mina
superficial del nacleo espinal, particularmente los subnicleos caudalis e interpolaris (Anton y
Peppel 1991 citado en Brand 2006). La informacion trigeminal es transmitida a la amigdala
desde el nucleo trigeminal sensorial via el complejo parabraquial lateral (Bernard y cols. 1989
citado en Brand 2006). Las neuronas del nucleo espinal proyectan al nucleo medial posterior
ventral del talamo, la mayoria de fibras ascendentes cruzan hacia el lado contra lateral y viajan
con el sistema antero lateral mientras algunas fibras ascienden en forma ipsilateral (Barnett y
cols. 1995 citado en Brand 2006). La proyeccion que proviene del nucleo medial posterior
ventral termina en la corteza somatosensorial primaria (SI). La estimulacion trigeminal
guimiosensorial produce activacion de la corteza somatosensorial secundaria (Huttunen y cols.

1986 citado en Brand 2006), la estimulacion de la camara nasal ya sea izquierda o derecha,
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produce activacion bilateral en dicha corteza (Kettenmann y cols. 1996 citado en Brand 2006).
La corteza somatosensorial secundaria estd involucrada en la percepcion del dolor (Hari y
cols. 1997 citado en Brand 2006).

En términos de estimulacion quimica, parece tener especial importancia el hecho de
que los nociceptores que inervan la mucosa, a diferencia de los que inervan la piel, no estan
cubiertos por epitelio escamoso, asi los estimulos quimicos tienen casi acceso directo a las
terminaciones nerviosas libres (Finger y cols. 1990 citado en Hummel y Livermore 2002). La
estimulacion quimica parece activar diversos tipos de receptores. Por ejemplo, cuando se
aplica CO; en la mucosa de la nariz o los ojos se producen sensaciones de escozor o quemazon
(Cometto-Mufiz y cols. 1997 citado en Hummel y Livermore 2002). En términos de
mecanismos receptores, el CO, parece activar las vias aferentes nociceptivas
qguimiosensoriales (Komai y Bryant 1993, Steen y cols. 1995 citados en Hummel y Livermore
2002).

Los cuerpos celulares de las neuronas aferentes trigeminales se encuentran en el
ganglio gasseriano. Los axones proyectan al subndcleo del nucleo sensorial trigeminal, los
nucleos trigeminales espinal, principal y mesencefalico proyectan desde la médula espinal
rostral al mesencéfalo. Las vias aferentes nociceptivas descienden en el tracto trigeminal y
terminan en el ndcleo espinal. Las fibras quimiosensoriales de la cavidad nasal proyectan al
nacleo espinal (subnucleos caudalis e interpolaris; Anton y Peppel 1991, Anton y cols. 1991
citados en Hummel y Livermore 2002). La informacién trigeminal es transmitida a la
amigdala via el complejo parabraquial lateral (Bernard y cols. 1989 citado en Hummel y
Livermore 2002). Las neuronas del nlcleo espinal proyectan a los nucleos mediales
posteriores, intralaminar y mediodorsal del talamo. Desde el talamo, las fibras proyectan a la
corteza somatosensorial primaria. La activacién trigeminal produce actividad en la corteza
insular (Kettenmann y cols. 1996 citado en Hummel y Livermore 2002) y orbital ventral
(Hummel y cols. 1997, Snow y cols. 1992 citados en Hummel y Livermore 2002) con una
actividad mas intensa en el lado derecho después de la estimulacion bilateral (Hari y cols.
1997, Hummel y cols. 1997 citados en Hummel y Livermore 2002). Se ha mostrado que estas
areas estan involucradas en el procesamiento de informacion olfatoria, y particularmente el

hemisferio derecho esta involucrado en amplio grado en el procesamiento de esta informacion
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olfatoria (Zatorre y cols. 1992, Jones-Gotman y Zatorre 1993, Hummel y cols. 1995, Olsson y
Cain 1996, Yousem y cols. 1999 citados en Hummel y Livermore 2002).

Tanto el sistema olfativo como el trigeminal, son activados simultaneamente por los
mismos estimulos en la cavidad nasal, excepto por algunas moléculas que estimulan
selectivamente al sistema olfativo. La interaccion entre ambos sistemas tiene lugar a nivel
periférico y central y no se ha definido completamente. Sin embargo, se han reportado cuatro
posibles mecanismos mediante los cuales la actividad trigeminal puede influir el
procesamiento olfativo: 1) Los sistemas interactian a nivel central, por ejemplo, el bloqueo
del sistema trigeminal facilita la actividad evocada por olores en el talamo mediodorsal de la
rata (Inokuchi y cols. 1993 citado en Hummel y Livermore 2002). 2) El sistema trigeminal
puede modular la actividad del bulbo olfativo en presencia y ausencia de estimulacion
odorifera, el bloqueo del nervio trigémino disminuye la actividad del bulbo olfativo en el
conejo e incrementa la proporcion ruido-sefial de las respuestas evocadas por olores (Stone
1969, Stone y Robert 1970 citados en Hummel y Livermore 2002). 3) La respuesta de los
receptores olfativos a estimulos odoriferos puede modificarse por la liberacién de sustancia P
por las terminaciones nerviosas que inervan el epitelio olfativo (Finger y cols. 1990, Kratski y
cols. 2000 citados en Hummel y Livermore 2002).4) La activacion trigeminal puede influir la
percepcion olfatoria indirectamente via los reflejos nasales trigeminales, disefiados para
minimizar la exposicion potencialmente dafiina a sustancias nocivas, por ejemplo, mediante la
alteracion de la permeabilidad nasal, o cambio en la constitucion o consistencia de la capa de
moco que cubre el epitelio, ello como resultado de la estimulacion de las glandulas secretoras
(Finger y cols. 1990 citado en Hummel y Livermore 2002).

Diversos estudios que se han concentrado en valorar la olfaccion, posiblemente se han
interpretado inadecuadamente debido a que se han utilizado estimulos odoriferos involucrados
al mismo tiempo con el sistema trigeminal. Desde el punto de vista metodoldgico, cuando se
elige un estimulo odorifero para valorar la percepcion olfativa, debe ponerse especial atencion

en las propiedades trigeminales que dicho estimulo posee (Brandt 2006).
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2. Modelo de estudio: el conejo doméstico
2.1. Una especie principalmente olfativa

Un modelo adecuado para probar la hipotesis que mas adelante proponemos, es el conejo
domeéstico, ya que es una especie que utiliza el olfato en diversos contextos de su vida, tanto
en sus interacciones sociales como para la supervivencia.

Las sefiales quimicas contenidas en diferentes secreciones influyen de manera
importante en su vida social. Asi, la orina, heces y secreciones de diversas glandulas cutaneas
contienen sefiales odoriferas que sirven para identificar el rango social, el estado reproductivo,
también sirven para distinguir a los miembros del grupo y de los extrafios, para marcar el
territorio y durante la lactancia para guiar a las crias hacia los pezones (Mykytowycz 1970,
Bell 1980, 1985, Hudson y Distel 1983). La localizacién de los pezones depende totalmente de
una feromona emitida por la madre. Esta feromona induce a las crias a realizar una conducta
estereotipada de blsqueda del pezén. Esta conducta es muy importante dado que el
amamantamiento tiene una duracion de aproximadamente tres minutos una vez cada 24 horas
(Hudson y Distel 1983, Distel y Hudson 1985).

2.2. El conejo europeo responde a los olores de los depredadores

El conejo doméstico proviene del conejo europeo y es una de las presas principales de aves y
reptiles (Jaksic y Soriguer 1981), asi como de algunos mamiferos terrestres con los que ha
compartido una historia evolutiva, por ejemplo, el lince ibérico (Delives-Mateos y cols. 2008)
y el zorro rojo (Monclus y cols. 2005). Como una especie presa, los conejos muestran una
respuesta fisiolégica y conductual antidepredadora en presencia del olor de las heces de
algunos depredadores como el zorro rojo (Vulpes vulpes), ain sin tener experiencia previa. La
respuesta conductual en condiciones de campo, consiste en un aumento de la frecuencia de
evitacion del olor y de la vigilancia mientras come, asi como un aumento de la frecuencia de

eventos de vigilancia antes de comer (Monclds y cols. 2005).
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II. ANTECEDENTES

Actualmente, se discute si la respuesta de las presas a olores de depredadores se debe a que el
olor es una sefial especifica del depredador, o si tiene un efecto irritante para el olfato cuyo

mecanismo puede ser la estimulacion de las terminaciones nerviosas trigeminales intranasales.

1. Compuestos que estimulan el sistema trigeminal

Casi todos los olores presentes en el ambiente, estimulan tanto al sistema olfativo como al
trigeminal. Mientras que el sistema olfativo media la percepcion y calidad del olor, el sistema
trigeminal, percibe sensaciones como quemazdn, picor, ardor, presion al tacto y temperatura
(Albrecht 2009). A pesar de que los procesos olfatorios han sido ampliamente estudiados, el
substrato neuroldgico de la funcion trigeminal estd pobremente entendida.

Algunos de los compuestos que se sabe que estimulan el sistema trigeminal son el
eucaliptol, CO,, el TMT (trimetiltiazolina), capsicum, piperina, propinil-tiamida (2 PT), butil
benzeno, coumarin, decil-acetato, eugenol, nonanal, octano, acido octanico, fenil-etil-alcohol,
2-undecanone (Cometto-Mufiz 2005). Varias comparaciones de la organizacién y activacion
del cerebro por la estimulaciéon de estimulos trigeminales puros han mostrado considerable
superposicién en las estructuras que median los procesos funcionales en este sistema (Boyle y
cols. 2007, Hummel y cols. 2005, 2009, lannilli y cols. 2008). Mientras que los estimulos
trigeminales activan el tallo cerebral, tdlamo, nucleo caudal, corteza anterior y dorso-lateral
orbitofrontal, giro frontal, opérculo frontal, giro superior temporal, cingulado y giro post-
central, los estimulos con olores puros comdnmente inducen activacion en la corteza medial
orbitofrontal, amigdala, giro parahipocampal y cerebelo exclusivamente. Se han observado
superposiciones funcionales entre las redes trigeminales y olfativas en las cortezas piriforme,
orbitofrontal, la region peri-insular, asi como en la corteza secundaria somato-sensorial (Boyle
y cols. 2007, Hummel y cols. 2009 b). La evidencia de la interaccion entre ambos sistemas
(olfativo y trigeminal) surgen de la comparacion de sujetos normésmicos y andsmicos, la
informacién mediada por el trigémino es procesada en forma diferente en presencia o ausencia

del olfato intacto (Frasnelli y Hummel 2007, lannilli y cols. 2008). Los estudios de
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imagenologia de ambos sistemas han mostrado que la activacion trigeminal cerebral es méas
pronunciada que los componentes del sistema olfativo (Bensafi y cols. 2008, Boyle y cols.
2007, Hummel y cols. 2005). A pesar de esta informacion, no existen estudios concluyentes

que permitan comprender la percepcion trigeminal de sustancias quimicas en el ambiente.

2. Los olores emitidos por los depredadores, ¢estimulan las terminaciones trigeminales

nasales?

La deteccion quimiosensorial de compuestos organicos volatiles por los mamiferos reside en
el sentido del olfato. Mientras que los olores son detectados por la mucosa olfativa que cubre
la porcion caudo-dorsal de la cavidad nasal via el nervio olfativo (par craneal I), la sensacion
qguimio-estatica es detectada principalmente por las terminaciones nerviosas de la mucosa
nasal via el nervio trigémino par craneal V (Bryant y Silver 2000). Estudios recientes han
mostrado que algunos compuestos, como eucaliptol, mentol, &cido acético, acido butirico,
acetona, etanol y dioxido de carbono estimulan las terminaciones trigeminales (Doty y cols.
1978, Laska y cols. 1997, Berg y cols. 1998, Hummel y cols. 2003, Albrecht y cols. 2010).
Ademas, se han identificado sustancias en las heces de los carnivoros, por ejemplo, las heces
del zorro contienen 2,4,5-trimetil-tiazolina (Hacquemand y cols. 2010a) e inducen conductas
antidepredadoras, también se ha aislado 2-feniletilamina en la orina de los carnivoros (Ferrero
y cols. 2011). Posiblemente estos compuestos estimulen las terminaciones nerviosas
trigeminales intranasales actuando como sustancias picantes. De la misma manera, se ha
propuesto que las sustancias contenidas en las heces de depredadores acttan méas bien como
olores irritantes que estimulan las terminaciones nerviosas trigeminales, mas que como sefiales
especificas de un depredador (Fendt y cols. 2008, Hacquemand y cols. 2010a, b).

Con base en lo anterior planteamos las siguientes preguntas ¢Responde el conejo
domeéstico europeo sin experiencia previa con depredadores con conductas de evitacién a
componentes odoriferos comunes de depredadores potenciales y naturales? ¢Su respuesta se
debe a componentes comunes irritantes contenidos en las heces y no a sefiales especificas del

depredador?
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111. HIPOTESIS

El conejo doméstico europeo sin experiencia previa con depredadores, responde con conductas
de evitacion a componentes odoriferos comunes de depredadores potenciales y naturales. Su
respuesta se debe a componentes comunes irritantes contenidos en las heces y no a sefiales

especificas del depredador.

IV. OBJETIVO GENERAL

Determinar si el conejo doméstico europeo sin experiencia previa con depredadores, responde
con conductas de evitacion a componentes odoriferos comunes de depredadores potenciales y
naturales y si su respuesta se debe a componentes comunes irritantes contenidos en las heces y

no a sefiales especificas del depredador.

V. METODOLOGIA GENERAL

Se utilizo la siguiente metodologia para contrastar la hip6tesis del estudio.

1. Animales

Se utilizaron 18 conejos adultos, raza chinchilla, mantenidos en condiciones de bioterio y por
lo tanto sin experiencia previa con depredadores, alojados en jaulas individuales de acero
inoxidable, se alimentaron con 150g/dia de alimento para conejo Purina® y agua ad libitum.
Los 18 animales estuvieron distribuidos en dos cohortes segun la disponibilidad de éstos en el
bioterio. La Cohorte 1 con n=6 (tres machos y tres hembras), de 14-16 meses de edad al inicio
de las pruebas conductuales; y la Cohorte 2 con n=12 (cinco machos y siete hembras), de 4-7
meses de edad al inicio de las pruebas. Los animales de la Cohortes 1 no tenian parentesco,
excepto por dos medios hermanos; en la Cohorte 2, solo un animal no tenia parentesco con los

demas, habia dos hermanos completos y los restantes eran medios hermanos.
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Se realizaron tres experimentos, la Cohorte 1 se utilizd en los Experimentos 1y 2, la
Cohorte 2 en el Experimento 3. El estudio se realiz6 en el Centro Tlaxcala de Biologia de la

Conducta de la Universidad Auténoma de Tlaxcala.

2. Estimulos

En los Experimentos 1 y 2 se utilizaron como estimulos heces de dos depredadores
alopatricos, zorro gris (Urocyon cinereoargenteus) y gato montés (Lynx rufus), y un
simpatrico, hurén (Mustela spp), los tres depredadores potenciales de los conejos. Un control
vacio, heces de bovino (Bos taurus) como estimulo neutral y eucaliptol (C1oH150, Fluka
Analytical®) como estimulo trigeminal. En el Experimento 3 se utilizaron los mismos
estimulos excepto las heces de gato montés.

Las heces de gato montés y zorro se obtuvieron en el Zoologico del Altiplano, San Pablo
Apetatitlan, Tlaxcala. Se colectaron heces frescas, la colecta se hizo diariamente iniciando a
las 8:00 horas, de abril a mayo 2012 para el Experimento 1, del 5 al 29 de octubre 2012 para el
Experimento 2, y del 4 de marzo al 3 de abril del 2013 para el Experimento 3. Las heces de
hurdn se colectaron en un criadero ubicado en la Ciudad de México. Las heces de bovino se
obtuvieron de un establo productor de leche ubicado en el municipio de Santa Ana
Chiautempan, Tlaxcala. Todas las heces se colectaron en bolsas de plastico ziploc y se
trasladaron al Centro Tlaxcala de Biologia de la Conducta, se almacenaron a -25°C hasta su

utilizacion en las pruebas.

VI. EXPERIMENTO 1

Este experimento se disefid para determinar si los conejos sin experiencia previa con
depredadores, respondian con conductas de evitacion a los olores de las heces de depredadores
potenciales y naturales, y si su respuesta se debia a componentes irritantes contenidos en
dichas heces.

Se utilizaron los animales de la Cohorte 1. La prueba se realizd en un cuarto de

conducta. Se utilizdé una arena de observacion metéalica circular de 1 m de diametro con dos
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jaulas accesorias, una a cada lado y con salida hacia la arena. Cada una mide 64 x 47 x 40 cm
(Fig. 5).

Se colectdé una cantidad de heces suficiente (4 kg), estas heces se descongelaron,
homogenizaron y congelaron nuevamente en porciones de 100 g hasta su utilizacion en las
pruebas conductuales. Doce horas antes de la prueba, las porciones de 100 g se descongelaron
sumergiéndolas en agua corriente a temperatura ambiente. En la prueba los estimulos se

colocaron en un recipiente de plastico que permitia la liberacién del olor.
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Figura. 5. Fotografia que muestra la arena de observacion y colocacién del recipiente con agua, contenedor de

estimulos, postes para marcaje por frotamiento del mentén y la posicion del conejo al inicio de la prueba.

Conductas que se registraron y su descripcion: latencia para llegar al agua que se encontraba
en la jaula accesoria (tiempo transcurrido desde el inicio de la prueba y hasta que el animal
Ilegaba al recipiente con agua), frecuencia para beber agua (cuando el animal introducia el
hocico dentro del recipiente y bebia agua), frecuencia de thumping (cuando el animal golpeaba
el piso de la arena con las extremidades posteriores), frecuencia de vigilancia (cuando el
animal se erguia sobre sus cuartos traseros), frecuencia de eventos de evitacion (cuando el
animal se aproximaba al recipiente con el estimulo e inmediatamente después retrocedia o se
alejaba de éste), frecuencia de marcaje por frotamiento del mentén (cuando el animal frotaba
la barbilla sobre la arena o los objetos contenidos en ésta) y frecuencia de olfateo del estimulo

(cuando el animal acercaba la nariz hacia el estimulo y movia las narinas).
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En condiciones naturales, los conejos evitan los sitios de alimentacién impregnados
con el olor de heces de depredadores (Barrio y cols. 2010), por ello se registro la latencia para
llegar al agua y la frecuencia para beber, considerando que los animales evitarian beber agua
en el sitio en la arena de observacion donde se colocaron las heces de depredadores y
eucaliptol. Aungue no se ha descrito la funcion de la conducta de thumping en los conejos, es
posible que se trate de una sefial auditiva de alarma hacia sus coespecificos cuando el animal
detecta algun tipo de riesgo, por ello se decidid6 medir su frecuencia como indicador de
deteccion del olor del depredador o eucaliptol. Se ha descrito que los conejos invierten mas
tiempo en vigilar cuando el olor de zorro rojo esta presente (Monclus 2007), por tal motivo se
registro la frecuencia de vigilancia. Se midio la frecuencia de eventos de evitacion debido a
que se le consideré como un patron conductual de huida del sitio donde se encontraba el olor
del depredador. La conducta de marcaje por frotamiento del menton es una conducta
conspicua que el conejo realiza en condiciones naturales, que se conserva a pesar de la
domesticacion y facil de medir. Debido a que se ha reportado que algunos mamiferos
disminuyen su actividad de marcaje odorifero en presencia de depredadores (Rosell y Sanda
2006, Arakawa Y cols. 2008), se consider6 al marcaje por frotamiento del mentén como un
indicador de que el animal detect6 el olor del depredador. La alta dependencia del olfato en los
conejos en diversos contextos de su vida, llevo a considerar medir la frecuencia de olfateo del

estimulo.

3.1. Predicciones

Los conejos domeésticos adultos privados de agua y sin experiencia previa con un depredador:
1. Llegaran al agua en menos tiempo en presencia de los estimulos neutral (heces de
bovino) y control vacio, en comparacion con los estimulos trigeminal (eucaliptol) y
heces de depredadores.
2. Desplegardn con mayor frecuencia la conducta de evitacion en respuesta a los
estimulos de depredadores y trigeminal (eucaliptol) y no la presentaran ante los

estimulos neutral (heces de bovino) y control vacio.

30



3. Desplegaran con mayor frecuencia la conducta de vigilancia en presencia de estimulos
de depredadores y trigeminal (eucaliptol), en comparacién con los estimulos neutral
(heces de bovino) y control vacio.

4. Desplegaran con menor frecuencia la conducta de marcaje por frotamiento del mentén
y olfateo del estimulo, asi como con mayor frecuencia la conducta de thumping en
respuesta a los estimulos de depredadores y eucaliptol, en comparacion con estimulos

bovino y control vacio.
3.2. Protocolo experimental
Las pruebas se organizaron de tal manera, que se pudiera evitar que el cuarto de conducta

donde se realizaron quedara impregnado con olores de varios estimulos, para ello solo se

utilizé un estimulo por dia con los seis animales de la Cohorte 1 (Fig. 6).

] Gato )
1 Zorro Bovino Hurdn Vacio ) Eucaliptol
montes
. ; Gato
2 Bovino Zorro Vacio Hurdn Eucaliptol .
montes

Figura 6. Cuadro que muestra el orden en el que se presentaron los estimulos a los sujetos en cada dia, en dos
etapas de pruebas. Estimulos: heces de zorro, gato montés y hurdn, neutral (heces de bovino), control vacio y
trigeminal (eucaliptol).

El orden en el que se realizaron las pruebas conductuales con los seis sujetos dentro de

una cohorte por dia, independientemente del sexo, se asigné en forma aleatoria.
Habituacion. Antes de iniciar las pruebas, los animales se habituaron a la arena de

observacién. Se colocé a cada animal durante cinco minutos dentro de la arena por tres dias.

Durante las pruebas los animales se privaron de agua por 15 h para motivarlos a beber agua,
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dentro de una de las jaulas accesorias, tal y como se realizé en las pruebas, se colocé un
bebedero similar al que se encuentra habitualmente dentro de sus jaulas en el bioterio, en la
entrada de la misma jaula accesoria se colocd el recipiente vacio donde se presentaron los

estimulos.

Prueba de marcaje por frotamiento del mentdn. Antes de las pruebas de evitacion del
depredador, se midi6 la frecuencia de marcaje por frotamiento del menton basal, para
determinar si ocurre un aumento o disminucion de la frecuencia en presencia del olor de un
depredador. Se utiliz6 una arena metélica circular de 1 m de didmetro, se colocaron dos postes
de madera (23.5 cm de diametro en la base, 10 cm de altura) fijos en el piso de la arena
mediante un tornillo, cada poste se cubrioé con un vaso de plastico para que el sujeto realizara
marcaje por frotamiento del mentdn. Los vasos se cambiaron en cada prueba y para cada
animal. Dentro de la arena se colocd a cada individuo durante 10 min por cinco dias. Las
pruebas se grabaron con una camara de video digital Sony HANDYCAM DCR — HC32

colocada 2 m sobre la arena. Los videos se transfirieron a una PC y se analizaron.

Prueba de evitacion del olor del depredador. La prueba consistio en que los animales
sedientos tuvieron que pasar por donde se encontraba el olor del depredador para poder llegar
al agua. Para ello, se coloc6 un bebedero con agua dentro de una de las jaulas accesorias de la
arena, a la entrada de dicha jaula se colocé el recipiente con el estimulo neutral, vacio,
trigeminal o con heces previamente descongeladas segun corresponda 12 horas antes de las
pruebas. El agua y el estimulo correspondiente se colocaron en forma alternada en la jaula
accesoria izquierda o derecha, siempre ambas del mismo lado. La prueba consistié en colocar
al conejo en el centro de la arena y observar su respuesta conductual ante el estimulo
correspondiente. La duracion de las pruebas fue de 10 minutos, se realizd entre las 11:00 y

12:30 horas, se grabaron para su posterior analisis.
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3.3. Analisis de datos

Los andlisis estadisticos se realizaron con el programa estadistico GraphPad Prism. El analisis
de las frecuencias para beber agua, de marcaje por frotamiento del menton, eventos de
vigilancia, thumping, evitacion y olfateo del estimulo, se analizaron con la prueba no
paramétrica Friedman para comparar entre los diferentes estimulos. La latencia para llegar al
agua es una variable de naturaleza continua, sin embargo, no pasé la prueba de normalidad de
Saphiro-Wilk, por lo tanto se utilizo la prueba no paramétrica de Friedman. Se utilizaron cajas
y bigotes para la representacion gréfica de la estadistica descriptiva en todos los casos. Todas
las pruebas se realizaron bajo un nivel de significancia del 0.05 de dos colas. En los casos en
los que el valor de P fuera menor a 0.05 se realizO una prueba post-hoc de comparacion

multiple de Dunn.

3.4. Resultados

No se encontraron diferencias estadisticas significativas en las frecuencias de algunas
conductas que desplegaron los conejos en respuesta a los diferentes estimulos (Fig. 7) en los
10 minutos de prueba: conducta de marcaje por frotamiento del mentén (Friedman F=3.043,
N=6, P=0.6934; Fig. 7A), eventos de vigilancia (F=9.817, N=6, P=0.0806; Fig. 7B), beber
agua (F=2.664, N=6, P=0.751; Fig. 7C), thumping (F=2.335, N=6, P=0.8011; Fig. 7D) y
olfateo del estimulo (F=4.812, N=6, P=0.4393 Fig. 7F). Las diferencias estadisticamente
significativas se encontraron en la frecuencia de eventos de evitacion (F=14.53, N=6,
P=0.0125; Fig. 7E). La prueba post-hoc de comparacion mdltiple de Dunn no mostré las
diferencias entre las comparaciones, aun después de realizar un ajuste de Bonferroni, ello

debido a que la n era pequena.
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Figura 7. Frecuencia de conductas desplegadas por los conejos en respuesta a los diferentes estimulos. A)
conducta de marcaje por frotamiento del mentén, B) eventos de vigilancia, C) beber agua, D) thumping, E)
eventos de evitacion y F) olfateo del estimulo.

Finalmente, no se encontraron diferencias estadisticas significativas en la latencia para

beber agua en respuesta a los diferentes estimulos (Friedman F=4.378, N=6, P=0.4964; Fig.

8).

Figura 8. Latencia para beber agua ante la presencia de los diferentes estimulos.
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3.5 Discusioén

Con este experimento no se obtuvieron resultados concluyentes. Recapitulando, se esperaba
que los animales llegaran al agua en menos tiempo en presencia de los estimulos neutral
(heces de bovino) y control vacio y que bebieran agua con mayor frecuencia, sin embargo esto
no ocurrid, incluso algunos animales no bebieron agua a pesar de varias horas previas de
privacion de ésta. Los resultados de las conductas de vigilancia y thumping no apoyan las
predicciones, ya que no ocurrieron con mayor frecuencia en respuesta a olores de
depredadores y eucaliptol como se esperaba. En otros estudios se ha reportado que los conejos
vigilan més cuando detectan un riesgo de depredacion (Monclis y cols. 2005). Referente al
thumping, aunque no se ha descrito la funcion de esta conducta, posiblemente se trate de una
sefial auditiva de alarma que alerte a los coespecificos de algun riesgo, por ello se establecid
en una prediccion que los conejos realizarian mas thumping en presencia de los olores de
depredadores o eucaliptol.

Se propuso también que los conejos disminuirian la frecuencia de marcaje por frotamiento
del mentdn en respuesta a los olores de depredadores, ya que otros estudios lo han reportado
en algunas especies de mamiferos (Rosell y Sanda 2006, Arakawa y cols. 2008), aunque los
resultados no apoyaron esta prediccion.

Sin embargo, los resultados apoyaron la prediccién de que los animales realizarian con
mayor frecuencia la conducta de evitacion en respuesta a los estimulos de depredadores y
eucaliptol. Considerando que el eucaliptol estimula las terminaciones nerviosas intranasales
(Laska y cols. 1997), los resultados sugieren que puede haber un componente irritante comdn
en las heces de zorro y gato montés, depredadores alopatricos del conejo europeo.

Ademas, cabe sefialar que las heces de los depredadores que se utilizaron como estimulos
estuvieron congeladas por casi tres meses, transcurrido este tiempo se descongelaron para
homogenizarlas y colocar 100 g en bolsas individuales, después se congelaron nuevamente.
Posiblemente este manejo contribuyé a la degradacion de los componentes odoriferos
contenidos en las heces, ello puede explicar la falta de respuesta de los conejos en este

experimento.
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Con el fin de obtener resultados més concluyentes sobre el objetivo general propuesto, se
realizaron modificaciones al protocolo experimental. Dado que no todos los conejos bebieron
agua en presencia de los estimulos control a pesar de la privacion (solo en 20% de las pruebas
los conejos bebieron agua), se decidid cambiar por privacion de alimento. Cabe sefialar que
este protocolo se ha utilizado en otros estudios realizados en nuestro propio grupo (Nicolas y
cols. 2011).

VIl. EXPERIMENTO 2

Este experimento se disefid para obtener resultados méas concluyentes sobre la respuesta de los
conejos a los olores de las heces de depredadores potenciales y naturales, y si su respuesta se
debia a componentes irritantes contenidos en dichas heces.

A diferencia del Experimento 1, las heces ya no se descongelaron, homogenizaron y
congelaron nuevamente. Solo se descongelaron una sola vez 12 horas previas a la prueba. Ello
para conservar mejor el olor de las heces. Ademas, se utilizaron 50 g en lugar de 100 g, debido
a que se considerd que 50 g cumplia con el objetivo de liberar el olor. Otra diferencia en este
experimento fue privar de alimento a los animales en lugar de privarlos de agua.

Se utilizé nuevamente la Cohorte 1 n=6 (tres machos y tres hembras) de entre 6 y 7
meses de edad.

Como en el Experimento 1, se registraron las siguientes conductas previamente
descritas, ello para observar la consistencia con los resultados del Experimento 1: frecuencias
de eventos de evitacion, de marcaje por frotamiento del mentdn, de thumping y de olfateo del
estimulo. También la frecuencia de vigilancia, que en este experimento se registraron dos
tipos descritos en otro estudio (Monclus 2007), leve (cuando el animal levantaba la cabeza y
las orejas en posicion de alerta) e intensa (cuando el animal se erguia sobre sus cuartos
traseros).

Con el fin de obtener més informacion conductual de la respuesta de los conejos a los
estimulos, se agreg0 el registro de otras conductas: latencia para llegar al alimento que se
encontraba en la jaula accesoria (tiempo transcurrido desde el inicio de la prueba y hasta que

el animal llegaba al comedero), cantidad de alimento consumido (al inicio de la prueba se
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administraron 200 g de alimento en el comedero, al final se pesé el alimento restante y
mediante una diferencia entre ambas cantidades se determind la cantidad consumida) y
frecuencia de acicalamiento (cuando el animal lamia sus extremidades anteriores y las frotaba
en su cara y orejas, lamia un costado de su cuerpo y area perineal).

Esta ultima conducta se midio considerando que, como en otros mamiferos, es parte de
la actividad general de los conejos, que podria verse disminuida en presencia de olores de
depredadores. Otros estudios han reportado que las presas disminuyen su actividad en

presencia de depredadores (Barrio y cols. 2010).

4.1. Predicciones

Los conejos domésticos adultos privados de alimento y sin experiencia previa con un
depredador:

1. Llegaran al alimento en menos tiempo y consumirdn mayor cantidad de éste en
presencia de los estimulos neutral (heces de bovino) y control vacio, en comparacion
con los estimulos trigeminal (eucaliptol) y heces de depredadores.

2. Desplegardn una mayor frecuencia de eventos de evitacion y thumping ante los
estimulos de depredador y trigeminal (eucaliptol) y no la presentaran ante el estimulo
neutral (heces de bovino) y control vacio.

3. Desplegaran la conducta de vigilancia intensa y leve con mas frecuencia en presencia
de estimulos de depredadores y trigeminal (eucaliptol), en comparacion con los
estimulos neutral y control vacio.

4. Desplegaran con menor frecuencia la conducta de marcaje por frotamiento del menton,
olfateo del estimulo y conducta de acicalamiento en respuesta a los estimulos de

depredadores y eucaliptol, en comparacion con estimulo de bovino y control vacio.
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4.2. Protocolo experimental

Como en el Experimento 1, la prueba se realizd en un cuarto de conducta y se utilizoé la misma
arena de observacion. Se coloco un comedero con 200 g de alimento. EI comedero era como

los que se utilizan habitualmente en el bioterio (Figura 14).

Postes marcadores Contenedor con el estimulo

Comedero con 200 gr.
de Alimento

Figura 9. Fotografia que muestra la arena de pruebas con un comedero en una de las jaulas accesorias, el
contenedor de estimulos, los postes de marcaje y la posicion del conejo al inicio de las prueba.
Las pruebas se organizaron de tal manera, que se pudiera evitar que el cuarto de conducta
donde se realizaron quedara impregnado con olores de varios estimulos, para ello solo se
utilizé un estimulo por dia con los seis animales de la primera cohorte (ver Figura 6).

El orden en el que se realizaron las pruebas conductuales con los seis sujetos de la
primera cohorte por dia, independientemente del sexo, se asign6 en forma aleatoria. Como en
el Experimento 1, la habituacion y las pruebas conductuales se grabaron con videocamara para

su posterior analisis.
Habituacion. Se realizé en forma similar que en el Experimento 1, solo que los animales se

privaron de alimento por 15 horas para motivarlos a comer. Dentro de una de las jaulas

accesorias se coloco un comedero igual al que tienen habitualmente en el bioterio con 200 g de
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alimento. Se coloco el recipiente vacio donde se presentaron los estimulos en la entrada de la

jaula accesoria.

Prueba de marcaje por frotamiento del mentdn. Se realiz6 como en el Experimento 1.

Prueba de evitacion del olor del depredador (modificada para el Experimento 2). La prueba
consistio en que los animales hambrientos, tuvieron que pasar por donde se encontraba el olor
del depredador para poder llegar al alimento. Para ello, se coloc6 un comedero con 200 g de
alimento dentro de una de las jaulas accesorias de la arena. En la entrada de dicha jaula
accesoria se colocO el recipiente con el estimulo neutral, vacio, trigeminal o con heces
previamente descongeladas (12 horas antes de las pruebas) segun correspondia. El alimento y
el estimulo correspondiente se colocaron en forma alternada en la jaula accesoria izquierda o
derecha, siempre comedero y estimulo del mismo lado.

La prueba consistid en colocar al conejo en el centro de la arena y observar su respuesta
conductual ante el estimulo correspondiente. La duracién de las pruebas fue de 10 minutos, se

realizd entre las 11:00 y 12:30 horas.

4.3. Andlisis de datos

Los andlisis se realizaron con el programa estadistico GraphPad Prism. La comparacién de las
frecuencias de eventos de evitacion, marcaje por frotamiento del menton, eventos de vigilancia
intensa y leve, thumping, olfateo del estimulo y acicalamiento entre los diferentes estimulos se
realiz con la prueba no paramétrica de Friedman. La latencia para llegar al alimento y la
cantidad de alimento consumido son variables continuas que no pasaron las pruebas de
normalidad de Saphiro-Wilk, por lo tanto para su comparacion entre los diferentes estimulos
se utilizd la prueba no paramétrica de Friedman. La representacion grafica de la estadistica
descriptiva se realizd con cajas y bigotes. Todas las pruebas se realizaron bajo un nivel de
significancia del 0.05 de dos colas. En los casos en los que el valor de P era menor a 0.05 se

realizd una prueba post-hoc de comparacion mdaltiple de Dunn.
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4.4. Resultados

No se encontraron diferencias estadisticas significativas en las frecuencias de algunas
conductas que desplegaron los conejos en respuesta a los diferentes estimulos (Fig. 10) en los
10 minutos de prueba: conducta de marcaje por frotamiento del menton (Friedman F=3.494,
N=6, P=0.6243; Fig. 10A), vigilancia leve (F=7.466, N=6, P=0.88; Fig. 10C), thumping
(F=3.315, N=6, P=0.6516; Fig. 10D), olfateo del estimulo (F=5.351, N=6, P=0.3746; Fig.
10F) y acicalamiento (F=3.404, N=6, P=0.637; Fig. 10G). Aunque el analisis estadistico
mostrd diferencias significativas en la frecuencia de vigilancia intensa (F=13.64, N=6,
P=0.0181; Fig. 10 B) entre los estimulos zorro y gato montés, el resultado no apoya las
predicciones, ya que no se esperaban diferencias entre estos dos estimulos. También se
encontraron diferencias significativas en la frecuencia de eventos de evitacion (F=14.69, N=6,
P=0.0118; Fig. 10E). Sin embargo, la prueba post-hoc de comparacién multiple de Dunn y el

ajuste de Bonferroni no mostraron las diferencias entre las comparaciones.
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Figura 10. Frecuencia de conductas desplegadas por los conejos en respuesta a los diferentes estimulos. A)
conducta de marcaje por frotamiento del menton, B) eventos de vigilancia intensa y C) leve, D) thumping, E)
eventos de evitacidn, F) olfateo del estimulo y G) acicalamiento.
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No se encontraron diferencias estadisticas significativas en la latencia para llegar al
alimento (Friedman F=2.792, N=6, P=0.732; Fig. 11) en los 10 minutos de prueba.
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Figura 11. Latencia para llegar al alimento ante los diferentes estimulos.

Se encontraron diferencias estadisticas significativas en el consumo de alimento
(Friedman F=13.28, N=6, P=0.0209; Fig. 12) en los 10 minutos de prueba. Aunque la prueba

post-hoc de comparacion multiple de Dunn no mostré las diferencias entre las comparaciones.
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Figura 12. Consumo de alimento ante los diferentes estimulos.
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4.5. Discusion

A pesar de que los resultados no fueron concluyentes, cabe sefialar que fueron consistentes
con los del Experimento 1. Los resultados sugieren que los conejos prefirieron evitar “o huir”
del sitio con olores de depredadores y eucaliptol.

Ademas, es importante sefialar que fue adecuado medir variables adicionales al
Experimento 1 para obtener mas informacion sobre la respuesta de los conejos a olores de
depredadores y eucaliptol, ya que a pesar de ello los resultados siguen siendo consistentes. Se
obtuvieron mejores resultados con la privacion de alimento que con la de agua, ya que se logrd
el objetivo de motivar a los animales a comer.

No haber obtenido resultados que apoyen o rechacen la hipoétesis, llevé a disefiar un
nuevo experimento utilizando otra cohorte de animales. Se puso especial atencion en la
conservacién de componentes odoriferos de las heces y se dio a los animales cuatro opciones

para elegir donde alimentarse.

VIl EXPERIMENTO 3

Con el objetivo de obtener resultados concluyentes que permitan probar la hipétesis del
estudio, se disefid el Experimento 3. En éste se decidid eliminar las heces de gato montés con
el fin de tener solo un estimulo de depredador alopatrico (heces de zorro gris) y uno simpatrico
(hurdn). Se utilizaron solo 10 g de heces, cantidad similar a una deyeccion de heces de zorro y
hurdn (éstas pesan entre 10 y 15 g), este dato se obtuvo de pesar deyecciones individuales en
el zooldgico y en el criadero de hurones donde se obtuvieron. Ademas, se consideré que es
una cantidad suficiente para evocar la respuesta de los conejos (Monclds y cols. 2005).

Se utilizo la Cohorte 2 de n=12 (cinco machos y siete hembras) de entre 6 y 7 meses de
edad.

Las heces se colectaron primero en hojas de papel aluminio de aproximadamente 20 por
20 cm en las que se envolvieron, ello para evitar la volatilizacién de los componentes

odoriferos (comunicacion personal del Dr. Heiko G Rddel), después se colocaron en bolsas de
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plastico ziploc y fueron trasladadas al Centro Tlaxcala de Biologia de la Conducta para su
almacenamiento a -25°C hasta su utilizacion en las pruebas.

Las heces se descongelaron a temperatura ambiente 12 horas antes de la prueba segun
correspondia. En la prueba los estimulos se colocaron en un recipiente de plastico que permitia
la liberacién del olor, éste media 4 cm de diametro por 3 cm de altura.

Variables que se midieron: consumo total de alimento de los 4 comederos ante los
diferentes estimulos, consumo de alimento en el comedero uno donde se coloco el estimulo y
la cantidad de alimento consumido en cada uno de los cuatro comederos cuando el estimulo
se coloco en el comedero D1 o 11. Se registraron las frecuencias de marcaje por frotamiento
del mentdn, eventos de vigilancia intensa y leve, thumping, eventos de evitacion y cabriolas
(cuando el conejo corria pequefias distancias y saltaba sobre sus cuatro extremidades mientras
impulsaba la cabeza hacia atréas).

Como el acicalamiento medido en el Experimento 2, esta Gltima conducta se midio6
considerando que es parte de la actividad general de los conejos, que podria verse disminuida
en presencia de olores de depredadores, ya que se ha reportado que las presas disminuyen su

actividad en presencia de depredadores (Barrio y cols. 2010).

5.1. Predicciones

Los conejos domésticos adultos privados de alimento y sin experiencia previa con un
predador:

1. Preferiran alimentarse en los comederos que solo contengan alimento, estimulo neutral
(heces de bovino) o control vacio, y evitardn alimentarse en los comederos que
contengan los estimulos aversivo (eucaliptol) y depredador.

2. Desplegaran la conducta de evitacion ante los estimulos de depredador y trigeminal
(eucaliptol) y no la presentaran ante los estimulos neutral (heces de bovino) y control
vacio.

3. Desplegaran la conducta de vigilancia intensa y leve con mayor frecuencia en
presencia de estimulos de depredadores y trigeminal (eucaliptol), en comparacion con

los estimulos neutral (heces de bovino) y control vacio.
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4. Desplegaran con menor frecuencia la conducta de marcaje por frotamiento del menton
y cabriolas, asi como una mayor frecuencia la conducta de thumping en respuesta a los
estimulos de depredadores y eucaliptol, en comparacién con estimulo de bovino y

control vacio.

5.2. Protocolo experimental

Se utilizé la misma arena de observacién. Se colocaron cuatro comederos, dos en cada una de

las jaulas accesorias (Fig. 13). A cada comedero se le colocd 200 g de alimento.

Lado Lado
izquierdo derecho

D1

Contenedor con

Comedero con 2
el estimulo

el estimulo

i
S

Figura 13. Fotografia que muestra la arena de pruebas, la colocacion de dos comederos en el lado izquierdo
identificados como 11 e 12, y dos colocados en el lado derecho identificados como D1 y D2. Los estimulos se
colocaron en 11 o D1 segln correspondia para cada animal. Se muestran también acercamientos del comedero
con el contenedor de estimulos dentro, asi como el contenedor de estimulos.

Las pruebas se organizaron de tal manera, que se pudiera evitar que el cuarto de conducta
donde se realizaron quedara impregnado con olores de varios estimulos, para ello solo se
utilizé un estimulo por dia con los doce animales de la cohorte dos.

El orden en el que se realizaron las pruebas conductuales con los doce sujetos
independientemente del sexo, se asigno6 en forma aleatoria.
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Habituacion. Se realizé como en los Experimentos 1 y 2, solo que se colocaron dos comederos
dentro de cada una de las dos jaulas accesorias, cada uno con 200 g de alimento. Los animales

se privaron de alimento por 15 h para motivarlos a comer.

Prueba de marcaje por frotamiento del mentdn. Se realizé de la misma forma que en los

Experimentos 1y 2.

Prueba de evitacion del olor del depredador (modificada para el Experimento 3). La prueba
consistio en que los animales privados de alimento debian elegir uno de los cuatro comederos
para alimentarse, ya que en uno de éstos se coloco el contenedor de estimulo segln
correspondia. El contenedor con el estimulo se colocd en 11 o D1 segin correspondia para
cada animal. La prueba consistié en colocar al conejo en el centro de la arena y observar su
respuesta conductual ante el estimulo correspondiente. La duracién de las pruebas fue de 10
minutos, se realizd entre las 11:00 y 12:30 horas, se grabaron para su posterior analisis.

5.3. Andlisis de datos

La comparacion entre los diferentes estimulos en las frecuencias de marcaje por frotamiento
del menton, eventos de evitacion, eventos de vigilancia intensa y leve, thumping y cabriolas,
se realizd con la prueba no paramétrica de Friedman. La representacion grafica de la
estadistica descriptiva se realiz6 con cajas y bigotes. Todas las pruebas se realizaron bajo un
nivel de significancia del 0.05 de dos colas. Para evaluar el consumo de alimento entre los
cuatro comederos ante los diferentes estimulos, se realizé una prueba paramétrica ANOVA de
dos vias considerando dos factores: a) estimulo, con cinco niveles (vacio, bovino, eucaliptol,
zorro y hurdn); y b) lado, con dos niveles (izquierda o derecha). Las pruebas se corrieron con
un nivel de confiabilidad del 0.05 de dos colas. Se utilizaron barras con medias + desviacion

estandar de dos colas para la estadistica descriptiva.

46



5.4. Resultados

No se encontraron diferencias estadisticas significativas en algunas de las frecuencias de
conductas desplegadas por los conejos en respuesta a los diferentes estimulos en 10 minutos
de prueba (Fig. 14): conducta de marcaje por frotamiento del menton (Friedman F=2.929,
N=5, P=0.5697; Fig. 14A), eventos de vigilacia intensa (F=1.091, N=5, P=0.8957; Fig. 14B),
thumping (F=0.6835, N=5, P=0.9534; Fig. 14D) y cabriolas (F=1.667, N=5, P=0.7968; Fig.
14F). Se encontraron diferencias significativas en la frecuencia de vigilancia leve (F=9.913,
N=5, P=0.0419, prueba post-hoc comparacion multiple de Dunn bovino vs zorro (P=0.0027
con ajuste de Bonferroni; Fig. 14C). También en la frecuencia de eventos de evitacion
(F=38.59, N=5, P=0.0001, post-hoc comparacion muiltiple de Dunn vacio vs eucaliptol
P=0.0002, vacio vs zorro P=0.002 y bovino vs eucaliptol P=0.0003, todas estas pruebas post-
hoc con ajuste de Bonferroni; Fig. 14E).
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Figura 14. Frecuencia de conductas desplegadas por los conejos en respuesta a los diferentes estimulos. A)
Conducta de marcaje por frotamiento del mentdn, B) eventos de vigilancia intensa y C) leve, D) thumping, E)
eventos de evitacion y F) cabriolas.

Se encontraron diferencias estadisticas significativas en el consumo de alimento entre
los cuatro comederos con el tratamiento vacio (ANOVA de dos vias F=4.06, Df=344
P=0.0125; Fig. 15A). Se encontraron diferencias estadisticas significativas con el estimulo
control de heces de bovino (2way ANOVA F=3.63, Df=3 44 P=0.0200; Fig. 15B). Se encontro
tambien efecto en el consumo de alimento en la prueba realizada con el estimulo eucaliptol
(ANOVA de dos vias F=4.12, Df=3 44 P=0.016; Fig. 15C). En cuanto al efecto en el consumo
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de alimento entre los cuatro comederos con el olor de zorro, no se encontraron diferencias
estadisticas significativas, aunque éstas fueron cercanas a la significacia (ANOVA de dos vias
F=2.23, Df=344 P=0.0986; Fig. 15D). Sin embargo, existe una interaccion entre los factores
P=0.0215. También hubo efecto en el consumo de alimento con el olor de hurén (ANOVA de
dos vias F=5.64, Df=344 P=0.0023; Fig. 15E). En todos los casos el ajuste de Bonferroni no
mostro las diferencias entre los cuatro comederos.
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Figura 15. Consumo de alimento en respuesta a los diferentes estimulos, cada barra representa un comedero, la
barra azul representa el comedero donde se colocd el estimulo, cada gréfica tiene dos paneles divididos con una
linea continua, cada uno representa el sitio en el que se coloco el estimulo del lado izquierdo (1) o derecho (D)
dentro de la arena de pruebas. Paneles 15A) vacio, 15B) bovino, 15C) eucaliptol, 15D) zorro) y 15E) hurén.

50



No se encontraron diferencias estadisticas significativas entre el consumo total ante los
diferentes estimulos (Friedman test F=1.356, N=5, P=0.8517).
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Figura 16. Consumo total de alimento de los 4 comederos ante los diferentes estimulos.

Se encontraron didefencias estadisticas significativas en el consumo de alimento en el
comedero de la posision uno en donde se encontraba el alimento (Friedman F=23.40, N=5,
P=0.0001) ante los diferentes estimulos, la prueba post-hoc de Dunn no mostrd las diferencias

entre las comparaciones.
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Figura 17. Consumo de alimento en el comedero uno donde se colocé el estimulo.
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5.5. Discusién

Los resultados de este experimento fueron consistentes con los de los Experimentos 1y 2. Los
resultados sugieren que los conejos prefirieron evitar “o huir” del sitio con olores de
depredadores y eucaliptol. A pesar de que los conejos se mantuvieron en condiciones de
bioterio sin experiencia con depredadores, desplegaron la conducta de huida cuando
aparentemente detectaron algin componente en las heces, ello apoyaria la hipdtesis del
constituyente comin (Dickman y Doncaster 1984, Nolte y cols. 1994). Este componente
podria ser un compuesto sulfurado resultado de la digestion de carne con efecto irritante de la
mucosa nasal, estimulando las terminaciones nerviosas intranasales del sistema trigeminal.

Los resultados de este experimento, sugieren que los conejos detectaron la presencia de
heces de depredadores alopatricos y simpatricos, asi como el eucaliptol, ya que de las cuatro
opciones que se les presentd para alimentarse, prefirieron hacerlo del sitio libre de estimulos.
Aunque se esperaba que el estimulo control con heces de bovino no tuviera efecto en el
consumo de alimento, los conejos tampoco se alimentaron del comedero con este estimulo. Se
ha reportado que los conejos evitan alimentarse en sitios contaminados con heces de gato
domeéstico, hurdn y zorro rojo (Barrio y cols. 2010). La respuesta observada fue independiente
de la experiencia como lo han mostrado otros estudios (Boag y Mlotkiewicz 1994, Pongracz y
Altbacker 2000).

Cabe sefalar que pocos estudios se han realizado con olores de depredadores
alopatricos del conejo, como el le6n (Boag y Mlotkewic 1994) y el gato marsupial (Barrio y
cols. 2010).

IX. DISCUSION GENERAL

Los resultados sugieren que el conejo europeo (Oryctolagus cuniculus), posee un mecanismo
para el reconocimiento de olores de sus potenciales depredadores alopatricos, como el zorro
gris (Urocyon cinereoargenteus) y gato montés (Lynx rufus), ademas de reconocer a uno de
sus depredadores simpatricos como el hurén (Mustela sp). Asimismo responde con conductas

de huida a eucaliptol, estimulante del nervio trigémino, responsable de detectar las sensaciones
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desagradables como el picor en la nariz. Los conejos responden aumentando la conducta huida
a dichos olores, ademas prefieren no alimentarse en los comederos contaminados con olor de
depredador o eucaliptol. Por el contrario no encontramos incremento en dichas conductas con
heces de herbivoro, bovino (Bos taurus) y contenedor vacio.

En nuestro experimento los conejos, mantenidos en condiciones de bioterio, no tuvieron
previo contacto con olores de depredadores, herbivoro o eucaliptol. Por lo tanto, la respuesta
que observamos fue independiente de la experiencia previa como lo han mostrado otros
estudios (Apfelbach y cols. 2005, Monclis y cols. 2005, Punzo 2005, Fendt 2006,
Sundermann y cols. 2008, Borowski y Owadowska 2010, Blumstein y cols. 2004). Ello
sugiere que existe una pista quimica en las heces de carnivoros no especifica que los conejos
son habiles de evaluar como una sefial de peligro (hipotesis del componente en comdn;
Dickman y Doncaster 1984, Nolte y cols. 1994). Se ha propuesto que los compuestos
sulfurosos, subproductos de la digestion de proteinas animales, son responsables de este olor
compartido entre carnivoros. Los conejos poseen la habilidad para distinguir entre pistas
quimicas de depredadores naturales y depredadores no naturales, evitando el olor de zorro
gris, gato montés, huron y el control aversivo, en cambio no mostraron despliegue de conducta
de huida por la pista odorifera de heces de bovino y contenedor vacio. También existe
evidencia que las especies presa responden de forma adaptativa a olores de depredadores no
especificos con los que ellos nunca han estado en contacto (Stodart 1982, Calder y Gorman
1991, Barreto y McDonald 1999, ver Blumstein y cols. 2002, Barrio y cols. 2010). Los
conejos mostraron una preferencia por no alimentarse donde se encuentra el estimulo olfativo
aversivo o depredador, en cambio, prefieren alimentarse en los comederos donde no se colocd
el odorante (comedero con contenedor de estimulo vacio). En este estudio se observaron
respuestas conductuales al olor aversivo y de depredadores, mostrando conductas de huida
(evitacion) cuando detectan estos olores. Esta conducta no se presenta con el control vacio y el
estimulo de herbivoro. Hallazgos similares se han reportado en otros estudios (Monclds y cols.
2005) en donde se expone a los conejos europeos a heces de zorro rojo (Vulpes vulpes),
estudio donde reporta cambios conductuales, como un aumento en la vigilancia y conductas de
huida.
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En el experimento uno los conejos no evitaron el olor de bovino y control vacio.
Tampoco el olor del hurdn, que es su depredador natural y han coexistido en su historia
evolutiva (Glen y Dickman 2007). Sin embargo, la falta de respuesta al olor de hurén en este
experimento podria deberse a que las heces estuvieron congeladas por tres meses, se
descongelaron y se congelaron nuevamente, lo que pudo haber tenido algin efecto en las
sustancias volatiles de las heces. En los Experimentos 2 y 3 en los que las heces solo se
congelaron una vez, si se obtuvo respuesta al olor del huron.

La conducta de evitacion lleva un costo significativo en términos de perder
oportunidades de uso de recursos con consecuencias en la adecuacion individual. Esta
seleccion podria favorecer deteccion mas refinada de la identidad del depredador. A pesar de
esta prediccion la respuesta de muchas presas tiende a ser una evitacion generalizada al olor de
los depredadores (Apfelbach y cols. 2005), mas que una respuesta especie especifica a un

depredador en particular, asi la experiencia parece innecesaria (Hayes y cols. 2006).

X. CONCLUSION FINAL

El objetivo de este estudio, fue determinar si el conejo doméstico europeo sin experiencia
previa con depredadores, respondia con conductas de evitacion a componentes odoriferos
comunes de depredadores potenciales y naturales y si su respuesta se debia a componentes
comunes irritantes contenidos en las heces y no a sefiales especificas del depredador. Los
resultados sugieren que los conejos domésticos aun sin experiencia previa con depredadores
alopatricos o simpatricos, detectan y evitan su olor.

Los conejos respondieron de igual forma al eucaliptol, compuesto que estimula las
terminaciones nerviosas del nervio trigémino, ello sugiere que las heces de depredadores
potenciales y naturales pueden contener componentes irritantes comunes a los carnivoros.

No obstante, las respuestas anti-depredador pueden ser modificadas fuertemente bajo
condiciones mas complejas. Por ello, posteriormente se requerira realizar estudios

conductuales y fisioldgicos en condiciones de campo.
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