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RESUMEN

En los mamiferos los cuidados paternos son poco comunes, debido a
sus estrategias reproductivas, sin embargo, en algunas especies de roedores
mondgamos el macho permanece con la hembra después del apareamiento y
participa en el cuidado de sus hijos. En los roedores, dependiendo de la
especie, la conducta paterna puede estar constituida por el abrigo,
acicalamiento, olfateo y recuperacion de las crias, asi como sociabilizacion,
construccién y mantenimiento del nido. La conducta paterna es regulada por
hormonas como la prolactina, testosterona, oxitocina, vasopresina,
glucocorticoides y progesterona, los niveles plasmaticos de estas hormonas
varian a través del ciclo reproductivo de los machos. Sin embargo, la funcion
que tienen dichas hormonas sobre Ia conducta paterna aun no ha sido bien
establecida. También falta por establecerse la importancia que tienen ios
estimulos sensoriales, como la presencia de la hembra y las crias, en el inicio
y mantenimiento de la conducta paterna, asi como determinar las areas
neurales implicadas en su modulacion. El estudioc de las bases
neuroendocrinas del comportamiento paterno en los roedores, y en general en
los mamiferos, es un area abierta a la investigacién, en la que uno de los
principales problemas a resolver es la variabilidad de factores externos que
parecen facilitar esta conducta y la variacién intraespecifica observada en las

especies que la exhiben.



Introduccion

En los mamiferos los cuidados paternos son poco comunes, debido a
sus estrategias reproductivas. Un desarrollo embrionario qué se efectla dentro
del cuerpo materno, aunado a la dependencia alimenticia de los hijos al nacer,
exclusivamente de la leche producida por la madre, determina que la presencia
del padre no sea necesaria para la sobrevivencia de los hijos, por lo que el
macho generalmente deserta de la pareja después del apareamiento. Sin
embargo; en algunos mamiferos el macho permanece con la hembra después
del apareamiento y participa en el cuidado de los hijos (Kleiman y Malcolm,
1981; Elwood, 1983).

La primera observacion sobre el comportamiento paterno en los
mamiferos se registrdé en la mangosta (Mungos mungo) y fue publicada en la
revista “Nature” en 1974, causando gran impacto tanto en la comunidad
cientifica como en la comunidad en general (Woodroffe y Vincent, 1994).
Actualmente se conoce que los machos de varias especies de primates,
carnivoros, perisodactilos, artiodactilos, insectivoros, quirdpteros, lagomorfos y
roedores proporcionan cuidados patermnos (Elwood, 1883).

La presencia de cuidados paternos en los roedores esta relacionada con
el sistema de apareamiento y la organizacion social (Kleiman y Malcolm, 1981).
Asi, la cantidad de cuidados proporcionados por el macho a sus hijos esta
relacionada con la probabilidad de la paternidad, por lo que los cuidados
paternos son mas comunes en los roedores mondégamos que en los
promiscuos. Kieiman (1977) sugiere que la monogamia puede ser de dos tipos:

facultativa u obligada. Una de las caracteristicas de la monogamia facultativa



consiste en que la hembra tiene la capacidad de criar a sus hijos
independientemente de los cuidados del padre (Kleiman y Malcolm, 1981),
mientras que en la monogamia obligada los cuidados paternos son necesarios
para la crianza de los hijos. Por ejemplo en el hamster hingaro (Phodopus
campbelli), la presencia del macho durante el periodo de lactancia incrementa
la sobrevivencia de las crias, mientras que en el hamster siberiano (P.
sungorus), el cual no es un roedor mondégamo, la presencia del macho no tiene
ningun efecto sobre la sobrevivencia de las crias (Wynne-Edwards, 1987).

En el género Microtus, el raton de campo (M. pennsylvanicus) y el ratéon
de la montana (M. montanus) son promiscuos, mientras que el raton del pino
(M. pinetorum) y el raton de la pradera (M. ochrogaster) son monogamos; de
estas cuatro especies, el raton de la pradera muestra mayores cuidados
paternos que el raton del pino. Las otras especies casi nunca exhiben cuidados
paternos (McGuire y Novak, 1986).

En el género Peromyscus, las especies mondgamas también presentan
una gran cantidad de cuidados paternos (Wolff y Cicirello, 1991). El grado mas
alto de monogamia, segun la escala de Dewsbury (1981), lo tiene el ratén de
California (P. californicus), una especie en la cual el ADN de las huellas
dactilares de las crias ha sido usado para demostrar la monogamia en
condiciones silvestres (Ribble, 1991). Por ofra parte, el ratdn de patas blancas
(P. leucopus) exhibe conducta paterna en el laboratorio (McCarty y Southwick,
1977), pero no en condiciones naturales (Xia y Millar, 1988), lo que indica que
los cuidados paternos pueden ser facultativos en esta especie, y
probablemente no contribuyan a la sobrevivencia de las crias en condiciones

de campo.



En los gerbos de Mongolia (Meriones unguiculatus), roedores
mondgamos, el macho invierte el mismo o mayor tiempo que la hembra en las
actividades relacionadas con las crias (Elwood, 1985). Por el contrario, las
ratas machos (Rattus norvegicus), que presentan el grado mas bajo de
monogamia de acuerdo a la escala de Dewsbury (1981), rara vez, exhiben
cuidados paternos (Brown, 1986). El raton de casa (Mus musculus) que es una
especie con mayor tendencia a la monogamia que la rata de laboratorio
muestra una mayor variedad de cuidados paternos (Elwood, 1985).

En los roedores, los cuidados paternos pueden clasificarse en directos e
indirectos; en los primeros se incluyen las actividades que benefician
directamente a las crias, mientras que los cuidados indirectos los constituyen
aquellas actividades que no implican interacciones padre-hijo (ver tabla 1)

(Dewsbury, 1985).

Tabla 1
Cuidados paternos directos e indirectos en los roedores (modificado de

Dewsbury, 1985).

Directos Indirectos

Abrigo de las crias Obtencion del alimento y defensa de
los recursos

Acicalamiento de las crias Construccion del nido

Recuperacion de las crias Provisidn de cuidados a la madre

Olfateo de las crias Defensa del territorio

Juego y sociabilizacién con las crias | Defensa ante depredadores
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Aunque se ha determinado que el comportamiento paterno puede ser
influido por el crecimiento de las crias (Wuensch, 1985), existe poca evidencia
cuantitativa acerca de la relacion entre la conducta paterna, el desarrollo y
sobrevivencia de las crias en los mamiferos (Kleiman y Malcolm, 1981).

La influencia que tienen los cuidados paternos en la sobrevivencia y
desarrollo de las crias ha sido estudiada, en condiciones en que los hijos son
cuidados por ambos padres y cuando Unicamente son cuidados por la madre
(Dewsbury, 1985). No obstante, en condiciones de laboratorio, es dificii mostrar
el efecto de la presencia del macho durante el postparto en la sobrevivencia y
desarrollo de los hijos, debido a que en estas condiciones se les proporciona
alimento, agua y material para el nido. Ademas, de que son mantenidos sin
variaciones bruscas en la temperatura.

Priestnall y Young (1978) mantuvieron al raton de laboratorio albino bajo
condiciones normales de laboratorio y no encontraron diferencias en el
porcentaje de sobrevivencia de las crias, ni en el tamafno de las camadas
cuando son criadas por el padre y la madre o Unicamente por la madre. En el
raton saltamontes (Onychomys torridus), la presencia del padre en el periodo
de lactancia tampoco influye en la sobrevivencia y crecimiento de las crias
{McCarty y Southwick, 1977). En el gerbo de Mongolia la crianza de los hijos
por ambos padres no tiene efectos benéficos importantes en su sobrevivencia,
pero las crias cuidadas por ambos padres abren los cjos a una edad mas
temprana (Elwood y Broom, 1978). Asimismo, en el ratén de la pradera la
presencia del macho en el postparto favorece el desarrollo de las crias, pero no

tiene efectos en su sobrevivencia (Storey y Snow, 1987).
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En el ratén de California se ha demostrado que en condiciones de
laboratorio, la presencia del padre durante la lactancia favorece el crecimiento y
desarrallo de los hijos; las crias que reciben los cuidados de ambos padres se
cubren de pelo y abren los ojos a una edad mas temprana que los que
permanecen solos con la madre (Dudley, 1974). Otro estudio sefala que en
ausencia del macho, las hembras del raton de California pueden criar camadas
de dos hijos, pero no de cuatro cuando el alimento se obtiene dando vueltas a
una rueda (Wright y Brown, 1992). Asimismo, cuando las hembras crian solas a
sus hijos en ambientes con temperaturas de 8.5 a 10.5° C, la sobrevivencia de
éstos es menor que cuando el padre participa en el cuidado de las crias
(Gubemick et al., 1893). En el hamster hungaro, las hembras no son capaces
de criar a sus hijos en ausencia del macho cuando son mantenidas en
ambientes frios (Wynne-Edwards, 1995).

Sin embargo, en condiciones naturales, la presencia del macho puede
tener gran importancia en la sobrevivencia de las crias, principaimente en
aquellas especies que habitan en zonas donde se alcanzan temperaturas bajo
0° C y el alimento es escaso. En el cautiverio las hembras no tienen que
conseguir el alimento, ni el material de nidacidn, tampoco tienen que proteger a
fas crias de los depredadores, por lo cual invierten la mayor parte del tiempo en
el cuidado de las crias. Bajo estas condiciones, la presencia del macho puede
no tener efectos significativos en la sobrevivencia de éstas (Brown, 1993).

Elwood (1983) sugiere que en condiciones naturales la presencia del
macho en el postparto puede tener efectos positivos en la sobrevivencia de las
crias, debido a que en ausencia de la hembra el macho permanece en el nido

proporcionando a sus hijos calor y proteccion, lo cual es de gran importancia,
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ya que la temperatura del nido es un factor determinante en la sobrevivencia de
las crias.

El estudio de los beneficios de los cuidados paternos sobre las crias
requiere de investigaciones en condiciones semi-naturales, en las cuales los
padres tengan que conseguir el alimento, construyan su nido y defiendan a sus

hijos de los depredadores (Brown, 1993).

Antecedentes

Investigaciones recientes en neuroendocrinologia acerca del
comportamiento paterno en los roedores validan la hipdtesis de que la
conducta paterna y materna son homologas. Si esto es cierto, entonces, las
hormonas que regulan la conducta materna y los sitios neurales que la
modulan podrian ser los mismos que regulen la conducta paterna (Wynne-
Edwards y Reburn, 2000).

Hay suficientes fundamentos para realizar estas especulaciones;
primero, excepto para un pequefo nidmero de genes en el cromosoma Y,
todos los machos y hembras tienen el mismo ADN disponible. De este modo
las diferencias conductuales propias del sexo pedrian deberse a diferencias en
la expresion genética (la cual estd fuertemente influida por hormonas sexuales
esteroides) mas que por dimorfismos estructurales (Kelley, 1988); segundo, las
barreras evolutivas para la formacion de nuevas rutas neuroendocrinas son
mayores que las barreras para alterar la activacion de rutas ya existentes. En
los mamiferos los cuidados maternos conforman una conducta necesaria e

imprescindible en la sobrevivencia de estos vertebrados. A través de la
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evolucion la hembra fue dotada de las capacidades que le permiten sostener
las primeras etapas del desarrollo de las crias, por lo que |a estrategia primaria
en el macho fue la desercion de la pareja. El surgimiento de la conducta
materna requiri6 de la integracidon de factores hormonales, neurales y
sensoriales que han creado circuitos neuroendocrinos muy complejos, los
cuales también se encuentran presentes en el macho; tercero, roedores
jévenes de ambos sexos son generalmente paternales con las crias (Lonstein y
De Vries, 2000). Sin embargo, la hipatesis acerca de la homologia entre la
conducta paterna y materna todavia no ha sido adecuadamente probada, por lo
que es posible que existan diferencias en los circuitos neuroendocrinos que
pudieran inducir la misma conducta en los machos y hembras (De Vries y
Boyle, 1998).

Los estudios acerca de los mecanismos fisioldgicos involucrados en la
regulacién de la conducta materna en los mamiferos, sefialan que aln no es
posible hacer una comparacion entre la conducta materna y paterna, debido a
que los mecanismos fisioldgicos que controlan el comportamiento paterno se
encuentran pobremente estudiados (Numan, 1988). No obstante, el nimerc de
especies de mamiferos que presentan esta conducta es considerable (Brown,
1983).

Brown (1993) senala que existen siete factores que pueden influir en la
iniciacién y mantenimiento de la conducta paterna en los machos de los
roedores: 1) el sistema de apareamiento; 2) las condiciones ecoldgicas bajo las
cuales viven los animales; 3) la experiencia social; 4) la experiencia sexual y el

estimulo de la hembra; 5) el estimulo de las crias; 6) los cambios hormonales
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en los machos adultos en respuesta al estimulo de la hembra y las crias y 7)
los niveles de hormonas neonatales.

Lonstein y De Vries (2000) al realizar un andlisis de las similitudes y
diferencias en la respuesta paterna, entre los machos y hembras de los
roedores de laboratorio (ratas, ratones, voles, gerbos y hamsters), reportaron
que ésta se encuentra influida por hormonas esteroides sexuales, procesos
del desarrollo y la experiencia social.

Por otra parte, diversos estudios han determinado los cambios
hormonales asociados con el encendido de la conducta paterna y se han
enfocado principalmente en los andrégenos y la prolactina (Brown et al., 1995,
Reburn y Wynne-Edwards, 1999; Ziegler y Snowdon, 2001; Nunes et ai., 2001).
Cabe senalar que investigaciones recientes han tratado de establecer Ia
funcion de hormonas como el estradiol y la progesterona en la modulacién de
la conducta paterna de roedores mondgamos; sin embargo, los resultados
encontrados en el raton de California (Peromyscus californicus) y en el hamster
hingaro (Phodopus campbelli) han sido contradictorios, ya que mientras en el
ratén de California el estradiol tiene un papel facilitador de la conducta paterna
y la progesterona un efecto inhibitorio, en el hamster hungaro el estradiol y la
progesterona no se correlacionan con la exhibicién de cuidados paternos
(Trainor y Marler, 2001, 2002; Trainor et al., 2003; Schum y Wynne-Edwards,
2005). El papel que tiene cada una de estas hormonas en la regulacién de la
conducta paterna, aiin no ha sido bien establecido. Asimismo, aun falta por
determinar en qué areas del cerebro actlian, aunque se sefala que el area
predptica media, la amigdala, el septo lateral y la base del nicleo de la estria

terminalis, regiones neurales que participan en la regulacién de la conducta
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materna, también pueden tener una importante funcion en la regulacion de esta
conducta (Bamshad et al., 1994).

Los factores sensoriales que intervienen en la regulacion de la conducta
paterna también se desconocen, pero se ha observado que la presencia de las
crias y la hembra son estimulos esenciales en el encendido y mantenimiento

de los cuidados paternos (Brown, 1993).

Justificacion

Debido a que no existe ninguna fuente de informacion bibliografica que
redna y analice los conocimientos generados hasta hoy, acerca de los factores
neuraendocrinos y sensoriales involucrados en la iniciacién y mantenimiento de
la conducta paterna en los roedores, en la presente tesina se realizo una
revision de los estudios mas recientes relacionados con este aspecto. Por lo

cual se plantearon los siguientes objetivos.

Objetivo General:

- Establecer con base en la revisiébn de la informacion bibliografica

actualizada, los factores neuroendocrinos y sensoriales que regulan la

conducta paterna en los roedores.
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Objetivos Particulares:

- Identificar las hormonas que participan en la regulacion de la conducta

paterna en los roedores.

- Describir la importancia de los factores sensoriales en la iniciacion y

mantenimiento de la conducta paterna en los roedores

- Mencionar las estructuras neurales que intervienen en la regulacién de

la conducta paterna en los roedores.

Material y Métodos

Para cumplir con los objetivos planteados en la presente tesina, se
realizé una revision de libros, tesis, fuentes electronicas formales de
informacion (elselvier y NCBI), revistas cientificas nacionales e internacionales
relacionadas con las bases biolégicas de la conducta paterna en los roedores,
con énfasis en aquellas especies que exhiben dicho comportamiento en
condiciones naturales. La informacién recabada se interpretd y describié para
poder realizar un analisis de los conocimientos que se han generado hasta hoy,
de las similitud entre el comportamiento paterno y materno, y de los futuros
proyectos que pueden desarroliarse con |a finalidad de establecer qué factores
neuroenddcrinos estan involucrados en el desarrollo y despliegue de esta

conducta.
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Capitulo I. Hormonas reguladoras de la conducta paterna en los roedores

El inicio de la conducta materna en la rata de laboratorio depende de los
cambios hormonales que ocurren al final de la prefiez y su mantenimiento de
los estimulos sensoriales emitidos por las crias. Sin embargo, los experimentos
de sensibilizacion han mostrado que hembras virgenes pueden exhibir
cuidados maternos (excepto amamantamiento) cuando son expuestas de
manera repetida a crias recién nacidas de la misma especie (Bridges, 1990;
Rosenblatt et al., 1988, Stern, 1989). Hormonas como los estrogenos, la
progesterona, la prolactina y la oxitocina, asi como algunos péptidos
endogenos han sido implicados en el inicio de esta conducta en ia rata de
laboratorio.

Por otra parte, debido a que la rata de |laboratorio ha sido objeto de un
sin numero de estudios sobre la conducta materna, el macho de este roedor
fue utilizado como modelo en las investigaciones sobre la conducta paterna, Ia
cual fue originalmente descrita como “conducta materna del macho” (Mc
Queen y Williams, 1935).

El macho de la rata de laboratorio fue el primer roedor utilizado en el
estudio de las bases hormonales de la conducta paterna, no obstante, de que
en esta especie los cuidados paternos no se presentan de manera natural. El
macho de este roedor fue inducido a presentar conducta paterna
administrandole las hormonas que regulan la conducta materna (estrégenos y
prolactina), aunque éstas no siempre desencadenaban la exhibicién de
cuidados paternos con la misma frecuencia y latencia que en las hembras
virgenes (Lubin et al., 1972). Posteriormente, los machos de este roedor fueron

desmasculinizados y feminizados a través de |a castracion perinatal, y en estas
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condiciones les fueron adminisiradas nuevamente las hormonas femeninas
implicadas en la regulacién de la conducta materna, observandose que los
machos tratados de esta forma exhibian “altos niveles” de conducta materna
(Rosenberg y Herrenkohl, 1986). Otros experimentos demostraron que la
inhibicion de la secrecion de testosterona en la etapa perinatal permite el
desarrollo de la conducta "materna” en los machos (Rosenberg, 1974).

Horner (1947) a través de sus observaciones demostrd que en varias
especies de roedores los machos exhiben dicho comportamiento de manera
natural, aunque tuvo que pasar un tiempo considerable para que los machos de
estas especies fueran utilizados en el estudio de las bases hormonales de la
conducta paterna.

En los roedores la conducta paterna parece estar regulada por
hormonas como la prolactina, testosterona, oxitocina, vascpresing,
glucocorticoides y progesterona, debido a que los niveles plasmaticos de éstas,
varian a través del ciclo reproductivo de los machos de las especies que

presentan cuidados bipaternos (Rosenblatt, 1992).

- Prolactina

Prolactina (PRL) es una hormona proteica sintetizada en la
adenohipdfisis, cuya funcidn principal es estimular la secrecion lactea, aungue
también participa en la regulacion de otros eventos como la conducta materna,
el estrés y los cambios de fotoperiodo (Bridges, et al., 1997).

Esta hormona es transportada activamente & regiones neurales
especificas que intervienen en el desarrollo de la conducta materna (Sakaguchi

et al., 1996). En la rata de laboratorio participa en el inicio de la conducta
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materna, pero no es necesaria para su mantenimiento (Bridges et a/,, 1997). Se
ha demostrado claramente que en los machos la prolactina produce una
respuesta paterna homologa a la de las hembras; cuando a ratas machos con
niveles altos de prolactina se les suministra un antagonista dopaminico
(Mesilato de Bromocriptina), que suprime la accion de esta hormona, la
conducta paterna se inhibe (Sakaguchi et al., 1996).

Por ofra parte, la conducta paterna de una gran variedad de roedores
esta correlacionada con altas concentraciones de prolactina (Dixson y George,
1982; Gubernick y Nelson, 1988; Brown et al.. 1995; Ziegler et al, 1996,
Reburn y Wynne-Edwards, 1999); en el ratén de California los niveles de
prolactina plasmatica son mas elevados en los machos en paternidad activa
que en los castos y los que estan en apareamiento, mientras que en el primate
cabeza de algodon con experiencia paterna la prolactina se mantiene elevada,
incluso cuando son removidas las crias (Ziegler y Snowdon, 2001). En el gerbo
de Mongolia los niveles de prolactina son significativamente mas altos en los
machos que cohabitan con su pareja desde el apareamiento hasta que las
crias tienen 20 dias de nacidas, que en los machos no apareados o en aquellos
que se juntaron para el apareamiento Unicamente por 24 h (Brown, 1993).

En los hamsteres hungaros cuando la secrecién de prolactina es
farmacologicamente inhibida durante los Ultimos 3 dias anteriores al nacimiento
de sus crias, el macho no muestra conducta paterna durante el parto. Sin
embargo, a los 3 dias siguientes, aln cuando las concentraciones de prolactina
de estos ratones son similares a las de los controles, el nivel de cuidados
paternos que exhiben es menor al de los machos no tratados. En contraste,

cuando la prolactina es inhibida en el dia del nacimiento y las crias son
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retiradas del nido durante tres dias, la respuesta paterna de este roedor no se
reduce (Jones, 2000). Estos cambios hormonales son similares a los que
ocurren en la hembra de este roedor; en la cual los niveles de prolactina
disminuyen en el Ultimo tercio de la prefiez a valores similares a los de la
prefiez temprana. La inhibicion farmacoldgica de prolactina en la hembra
durante los 3 ultimos dias anteriores al nacimiento de las crias, también
produce una disminucion en las actividades maternas, lo cual ocasiona una
menor sobrevivencia de las crias (Edwards et al, 1995). Estos resultados
muestran la homologia en el control neuroendocrino de la conducta materna y
paterna, y sugieren que el incremento en las concentraciones de prolactina
antes del nacimiento es critico para el desarrollo de la conducta bipaterna en el
hamster hingaro (Wynne-Edwards, 2001).

Sin embargo, en un estudio reciente con el hamster hingaro en el que
se utilizaron machos sin experiencia paterna, se inhibid la produccién de
prolactina poco antes del nacimiento de su primera camada, usando dos
_diferentes antagonistas dopaminicos; mesilato de bromocriptina y cabergoline,
este dltimo un agente dopaminico mas eficaz que la bromocriptina que suprime
la accion de la prolactina no sélo antes del nacimiento de las crias, sino aun
después del nacimiento de éstas. Ninguno de los dos tratamientos produjo un
decremento en la frecuencia o latencia de recuperacion de las crias, asi como
tampoco se redujo la sobrevivencia de éstas. Estos resultadas mostraron que
la prolactina hipofisiaria no participa en el inicio y el mantenimiento de la
conducta paterna en este roedor (Brooks et al, 2005). No obstante, es

probable que haya produccion de prolactina en regiones neurales implicadas



en la regulacion de esta conducta y que ejerza sus efectos de manera

autocrina o paracrina (ver tabla 4).

- Testosterona

La testosterona es una hormona esteroide producida por el testiculo
principalmente y las glandulas suprarrenales en pequenas cantidades. Esta
hormona regula una variedad de fenomenos repraductivos en el macho, por
ejemplo, la produccion de espermatozoides, la competencia entre los machos,
el cortejo, la conducta de apareamiento y recientemente ha sido implicada en la
regulacion de la conducta paterna (Monaghan y Glickman, 1992).

Estudios que correlacionan la exhibicion de conducta paterna con los
niveles plasmatices de testosterona, sefalan que la concentracion natural de
esta hormona afecta la expresion de este comportamiento (Wynne-Edwards vy
Reburn 2000); en el gerbo de Mongolia los niveles plasmaticos de testostsrona
son elevados en los machos que cohabitan con la hembra hasta los 20 dias de
la prefiez, pero descienden significativamente 3 dias después del nacimiento
de sus crias, permaneciendo bajos hasta el dia 10 o 20 del periodo de lactancia
(Brown et al., 1995).

Gubernick y Nelson (1989) encontraron que el macho del raton de
California que vive con sus crias o con su pareja prefada. tiene niveles de
testosterona mas bajos que los machas controles, aunque éstos no difirieron de
manera significativa. Sin embargo, en este estudio se utilizaron dos grupos de
ratones; en el primero se realizaron las observaciones conductuales, mientras
que de un segundo grupo se obtuvieron las muestras sanguineas para &l

analisis hormonal, lo cual no permite comparar el nivel de comportamiento
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paterno con los cambios en las concentraciones de testosterona en los mismos
individuos (Fivizzani y Oring, 1986).

En el hamster hingaro se ha demostrado que la exhibicidn de conducta
paterna en el periodo de lactancia coincide con bajas concentraciones
plasmaticas de testosterona; en el macho de este roedor los niveles
plasmaticos de esta hormona se incrementan conforme se aproxima el
nacimiento de sus hijos, lo cual es consistente con la defensa y proteccion de la
hembra prefada. No obstante, después del parto, los niveles de testosterona
descienden. Este descenso en los niveles plasmaticos de testosterona ha sido
relacionado con una reduccion en la agresion hacia las crias y la facilitacién del
despliegue de la conducta paterna (Reburn y Wynne-Edwards, 1999). En un
estudio reciente se demostré que los machos del hamster hingaro que siempre
recuperaron a sus crias durante las pruebas de paternidad tuvieron
concentraciones mas bajas de testosterona que los machos que nunca
recuperaron a sus hijos, sin embargo, no ocurrid ningun descenso en los
niveles de testosterona ni antes ni después del nacimiento de las crias, lo cual
resulta inconsistente con lo reportado por Reburn y Wynne-Edwards (1999)
(Schum y Wynne-Edwards, 2005).

Los primeros estudios de correlacion senalaron que la exhibicién de
cuidados paternos en especies como Meriones unguiculatus y Phodopus
campbelli coincidian con bajos niveles plasmaticos de testosterona. Asimismo,
en los machos de las aves también se ha observado una disminucidon en los
niveles de testosterona cuando participan en el cuidado de sus hijos (Feder et
al., 1977) Estos resuitados llevaron a plantear que en los machos de los

roedores con cuidados bipaternos la testosterona tenia un papel inhibitorio de



la conducta paterna. Sin embargo, estudios mas recientes sefialan que la
funcion de la testosterona en la regulacion de esta conducta tiene que ser
reconsiderado. En el primate cabeza de algodon (Saguinus oedipus), los
niveles de testosterona urinarios se incrementan durante la prefiez y
permanecen elevados durante el periodo de lactancia (Ziegler y Snowdon,
2001), coincidiendo con altos niveles de conducta paterna.

Trainor (2001) en un estudio realizado con el ratén de California
demostré que altos niveles de testosterona son necesarios para la exhibicion
de la conducta paterna. La castracion en estos roedores reduce la cantidad de
cuidados paternos. Ademas, de que la administracién de testosterona a
machos castrados incrementa las actividades paternas por arriba de lo
observado en los machos en los que sélo se simulé la castracion. Estos
resultados senalan que en esta especie la testosterona tiene un papel
facilitador de la conducta paterna y no inhibidor, como inicialmente se habia
planteado.

Sin embargo, en otras especies con cuidados bipaternos los resultados
de los experimentos de la castracion son variables; en el gerbo de Mongolia la
castracion produce un incremento en los cuidados paternos (Clark y Galef,
1999), mientras que en el macho del ratén de la pradera el efecto de la
castracion sobre esta conducta ha sido inconsistente, debido a que mientras
Wang y De Vries (1994) sefalan gue la castracion ocasiona una disminucion
de los cuidados paternos, Lonstein y De Vries (1999) encontraron que ésta no
tiene ningun efecto sobre la conducta paterna. En esta especie se ha
demostrado que la testosterona actia postnatalmente para facilitar los

cuidados paternos en los machos adultos, debido a que la castracion en el dia



24

del nacimiento inhibe los cuidados paternos, mientras que los machos castos
intactos son espontaneamente paternales (Lonstein, 2002).

En el ratén de California (Peromyscus californicus), roedor monoégamo,
se demostré que la testosterona no regula de manera directa la conducta
paterna, sino a través de su conversion a estradiol, por medio de la enzima
aromatasa; cuando machos castrados de este roedor son tratados con
testosterona mas un inhibidor de Ila conversidn de testosterona a estradiol,
muestran menor conducta de abrigo y acicalamiento que los machos tratados
de la misma forma mas estradiol. Aunque se sabe que el estradiol promueve el
encendido de la conducta materna, los resultados obtenidos a través de estos
experimentos son los primeros en demostrar que esta hormona puede también
promover la conducta paterna en los roedores mondgamos. Asimismo, estos
resultados dan una posible explicacion de céomo los mamiferos expresan
cuidados paternos mientras los niveles de testosterona se encuentran elevados
(Trainor, 20Q2)_

Un experimento posterior demostré que los machos del raton de
California padres, tienen significativamente mayor actividad de la aromatasa en
el drea predptica media, un area del cerebro que regula la conducta paterna en
los roedores, que los machos apareados sin crias, lo cual sugiere que el
incremento en la conversidn de testosterona a estradiol contribuye con el
encendido de la conducta paterna, ya que los machos castos rara vez exhiben
cuidados paternos. Este incremento en la actividad de la aromatasa parece
estar mas asociado con |a activacion de mecanismos neurales que promueven
la conducta paterna que con la inactivacion de mecanismos inhibitorios

(Trainor, 2003).
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Contrariamente a lo observado en el ratén de California, en el hamster
hungaro (Phodopus campbelli) el estradiol no parece estar implicado en la
regulacion de la conducta paterna; los niveles plasmaticos de esta hormona
registrados en los machos apareados en los dias 8, 12, 15 y 17 del periodo de
gestacion no difirieron significativamente de los determinados en los machos
que se mantuvieron en cohabitacion con sus hijos en los dias 1, 3, 5y 12 del

periodo de lactancia (Schum y Wynne-Edwards, 2005) (ver tablia 4).

- Oxitocina

La oxitocina es un neuropéptido, sintetizada por células nerviosas en el
nticleo paraventricular del hipotalamo, de donde es transportada por los axones
de las neuronas hipotalamicas hasta sus terminaciones en |a porcion posterior
de la hipdfisis (neurchipdfisis), esta hormona ha sido relacionada con el
establecimiento de la pareja en los roedores monégamos (Young, 1999).

Sin embargo, no existen evidencias del papel que pudiera tener esta
hormona en la regulacion de la conducta paterna. En el macho del ratén del
campo (Microtus pennsylvanicus) y en el de la montana (Microfus montanus), la
expresion del gen de la oxitocina hipotalamica se incrementa cuando se
convierten en padres (Wang et al., 2000), mientras que en el raton de California
(Peromyscus californicus), roedor mondgamo, las concentraciones de
oxitocina son significativamente mas elevadas en los machos que cohabitan
con la hembra prefiada que en los ratones castos y aquellos que estan
participando en el cuidado de sus crias. El incremento de esta hormona ocurre
un dia después del apareamiento y su nivel permanece alto hasta el dia 15 de

la gestacion. Sin embargo, aproximadamente a los 20 dias, los niveles de
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oxitocina descienden, permaneciendo asi durante todo el periodo de lactancia
(Gubernick ef al., 1995)

Algunos de los machos del raton de California que estan proximos a
convertirse en padres pueden o no exhibir comportamiento paterno o
infanticida, observandose que los niveles de oxitocina no son significativamente
diferentes en estos animales, lo cual indica que esta hormona posiblemente no
esté implicada ni en el encendido de la conducta paterna, ni en la inhibicién del
infanticidio antes del parto. También se ha demostrado que ios machos que
actian en forma paterna después del parto tienen niveles similares de oxitocina
a aquellos que no muestran este tipo de cuidados. Mientras que los machos
que se separan de la pareja y sus crias en el dia en que nacen éstas, a los 3
dias siguientes presentan concentraciones de oxitocina elevadas comparadas
con las de los machos que permanecen con su familia. Esto sugiere que la
separacion de la pareja y/o la ausencia de las crias afecta los niveles de

oxitocina en los machos del ratén de California (Gubernick, ef a/., 1995).

- Vasopresina

La vasopresina es una hormona peptidica sintetizada en los nucleos
hipotalamicos supradptico y paraventricular y se almacena en la neurchipofisis.
Esta hormona desempena un papel muy importante en el establecimiento de la
pareja en aquellas especies naturalmente bipaternas (Young, 1999). Por otra
parte, se sefala que también interviene en el desarrollo de la conducta paterna;
implantes de arginina-vasopresina en el septo lateral del macho del ratén de la
pradera (Microtus ochrogaster) incrementa los cuidados hacia las crias (Wang

et al, 1994), ademas, tanto en el macho como en la hembra aumenta la
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expresion del gen de la vasopresina después del nacimiento de sus crias. Por
el contrario, en el raton de la montana, el cual se caracteriza por ser una
especie promiscua con cuidados Unicamente maternos, ninguno de los dos
progenitores presentan incrementos en la expresion del gen de la vasopresina
(Wang et al., 2000). De este modo, el aumento en los niveles de vasopresina
no parece presentarse en todos los mamiferos, sino sélo en los machos y

hembras de especies monégamas (Wynne-Edwards, 2001).

- Glucocorticoides

Los glucocorticoides son producidos en la corteza de las glandulas
suprarrenales y aunque han sido poco estudiados en su relacion con la
conducta paterna, se sabe que responden a cambios sociales; la formacion de
parejas en el primate cabeza de algoddn, en el ratén de la pradera y en el
hamster hingaro produce en los machos una reduccion en la concentracion de
esta hormona (Ziegler ef al., 1996; Castro y Matt, 1997; Carter et al, 1997;
Wynne-Edwards y Reburn, 2000).

El cortisol es un glucocorticoide que esta involucrado en la formacidn de
la pareja, asi como en la relacién madre-hijo; en el hamster hingaro que
exhibe naturalmente conducta paterna, los niveles de cortisol se elevan
inmediatamente antes dei parto y decrecen después del nacimiento de las crias

(Reburn y Wynne-Edwards, 1999).



- Progesterona

La progesterona es una harmona esteroide, que en los roedores machos
se sintetiza en las glandulas adrenales y en el higado. Estudios recientes
demuestran que en el raton de laboratorio la progesterona facilita la agresion
directa hacia las crias y suprime la conducta paterna (Schneider ef al., 2003).
En el ratdn de California los niveles de esta hormona son mas bajos en los
machos gue cohabitan con sus hijos que en los castos, lo cual no se habia
reportado previamente en ninglin mamifero bipaterno. Ademas las
concentraciones de progesterona se correlacionaron negativamente con la
actividad de la aromatasa en el area predptica media. El descenso en los
niveles de progesterona y el incremento en la actividad de la aromatasa
pueden contribuir en el encendido de la conducta paterna en este roedor
(Trainor et al., 2003). Sin embargo, en el hamster hingaro no se encontraron
variaciones en los niveles de progesterona entre los machos que siempre
recuperan a sus crias y los que nunca exhibieron esta conducta. Ademas en
ambos grupos los niveles de esta hormona se incrementaron desde el dia 17
del periodo de gestacion hasta el dia 1 de la lactancia. Estos resultados no
apoyan la hipotesis de que los machos que exhiben cuidados paternos tienen
concentraciones de progesterona mas bajas que los no paternales (Schum y

Wynne-Edwards, 2005) (ver tabla 4).



- Influencia de los niveles de hormonas perinatales en la organizacion de

la conducta paterna

Los niveles de hormonas perinatales tienen un efecto significativo sobre
el desarrollo de la conducta paterna de los roedores (Brown, 1985). La posicidn
intrauterina y el estrés prenatal son dos fenomenos naturales que alteran las
concentraciones de hormonas prenatales y producen efectos a largo plazo
saobre la exhibicion de cuidados paternos (Brown, 1993).

Los machos del raton de laboratorio que durante su etapa uterina se
desarrollan entre dos hembras, se encuentran expuestos a los mismos niveles
de testosterona, pero mayores canceniraciones de estradiol, que los machos
que se desarrollan entre dos embriones del mismo sexo (Vom Saal et al,
1983). Los machos que se desarrollan entre dos hembras tienden a mostrar en
etapa adulta mayor infanticidio y menores cuidados paternos, que los que se
desa_rrol!an entre dos machos (Perrigo ef al,, 1989).

Los machos adultos del gerbo de Mongolia que se desarrollan
intrauterinamente entre dos hembras tienen una menor probabilidad de
fecundar a su pareja que los gue permanecieron entre dos machos. El
reducido éxito copulatorio de los machos que durante su desarrollo embrionario
estuvieron entre dos hembras se encuentra correlacionado con bajos niveles
de testosterona, ésto se cree es la causa de que presenten escasa actividad
sexual y un incremento en los cuidados patermos (Clark y Galef, 1999).

Las ratas machos gque nacen de hembras sometidas a estrés durante el
ultimo tercio de la prefiez, se encuentran expuestos a niveles reducidos de

testosterona en el Utero, lo que produce un incremento en la exhibicién de la
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conducta paterna (McLeod y Brown, 1988). Asimismo, los machos del raton de
laboratorio que son estresados prenataimente también presentan mayores
probabilidades de mostrar cuidados patemos que los machos controles,
independientemente si durante su desarrolio embrionario estuvieron entre dos
hembras o dos machos (Vom Saal, 1983).

Por lo tanto, en los machos de algunos roedores, uno de los factores que
pueden determinar las diferencias individuales en la conducta infanticida o
paterna durante la primera exposicidn ante las crias, es la variacion de sus
niveles de hormonas gonadales prenatales, lo cual se debe a la posicién
intrauterina o al estrés prenatal que reciben sus progenitoras durante la prefiez

(Brown, 1993) (ver tabla 4).
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Capitulo ll. Factores sensoriales involucrados en el inicio vy

mantenimiento de la conducta paterna en los roedores

- Importancia de la experiencia sexual, la presencia de la hembra y las

crias en la conducta paterna

En la actualidad, existen suficientes evidencias de que el apareamiento,
la cohabitacién con la hembra prefiada y la presencia de las crias constituyen
estimulos que pueden inhibir el infanticidio y facilitar la conducta paterna en los
machos de los roedores, independientemente de su sistema de apareamiento.
Palaza y Parmigiani (1991) sugieren que “el apareamiento puede funcionar
como un disparador de la inhibicion del infanticidio, y que el contacto con su
pareja prenada ademas de inhibirlo, estimula la conducta paterna”’. El estimulo
olfative que constituyen las ferohormonas de la hembra y la conducta agresiva
de ésta durante la prefiez, también pueden actuar como inhibidores del
infanticidio y facilitadores de la conducta paterna (Brown, 1993). Algunos

estudios que validan éstas hipdtesis se pueden observar en la tabla 2.

Tabla 2
El estimulo de la hembra puede inhibir el infanticidio y facilitar la conducta

paterna en los roedores machos.

Estimulo de [a hembra Inhibicion del Facilitacion de Ia_—i

infanticidio conducta paterna ]
Eywculacion Si(1,2,4) St(7) ‘
Estimulo olfativo Sl (4, 5) —1sI(8) T j
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(1) Voom Saal, 1983; (2) Perrigo ef al., 1989; (3) Elwood, 1985, (4) Menella
y Moltz, 1988; (5) Gubernick y Alberts, 1987; (6) Brown y Tough, 1992; (7)
Kennedy y Elwood, 1988; (8) Gubernick, 1988; (9) Maestripieri y Alleva,

1991; (10) Palaza y Parmigiani, 1991.

En el macho del raton de la pradera y el de California la presencia de la
hembra prefiada es importante para el inicio de la conducta paterna (Gubernick
y Alberts, 1987, Gubernick, 1988; Bamshad ef al., 1994). Sin embargo, en el
hamster hungaro la presencia de |la hembra prenada puede no ser necesaria
para la expresién de dicha conducta; ésto se demostré separando al macho de
la hembra 2 horas después del apareamiento y colocandolo en otro cuarto
independiente hasta el dia en que la hembra parid. Esta separacion se hizo con
la finalidad de eliminar el estimulo olfativo y auditivo de la hembra prefiada. La
conducta paterna no se redujo, los machos fueron afectivos con sus parejas y
3 dias mas tarde exhibieron una alta recuperacion de las crias (Jones y Wynne-
Edwards, 2001).

El ratén de California forma parejas estables después de la copula y exhibe
conducta bipaterna, una vez que nacen las crias. A diferencia de las ratas
jovenes, las hembras y los machos jovenes de este roedor, son
espontaneamente paternales. La exposicion a crias hermanas facilita de
manera temporal la respuesta paterna en el ratén de California, sin embargo
e;te efecto se pierde por completo en la etapa adulta. Puesto que la mayoria

de los machos adultos castos no exhiben comportamiento paterno



espontaneamente, una manera de desencadenar esta conducta es a través
del apareamiento y cohabitacion con la hembra prefiada, aunque en general,
los machos aln son infanticidas hasta el nacimiento de las crias, después del
cual se vuelven altamente paternales. La exposicion a las crias no es necesaria
para el mantenimiento de la respuesta paterna en los primeros 3 dias del
postparto, pero si la hembra y las crias son removidas después del parto pocos
machos actian de forma paterna, mientras que aquellos machos que
mostraron ser infanticidas antes del nacimiento de sus crias vuelven a
comportarse de igual manera cuando son re-expuestos a éstas. Estos cambios
en la respuesta paterna indican que los estimulos sensoriales de la hembra
lactante mantienen la respuesta paterna en los machos (Gubernick y Alberts,
1987). Probablemente, el contacto directo con la hembra no sea un factor
critico. debido a que cuando el macho es separado de su pareja a través de
una barrera de alambre, éste continda mostrando cuidados paternos. En
cambio, cuando los padres son expuestos a las excreciones de su pareja
exhiben significativamente mayores cuidados paternos que los padres
expuestos a excreciones de hembras virgenes o de ofras hembras lactantes. A
los padres que se les aplica en la nariz, dos veces al dia 100 ul de orina,
proveniente de su pareja, muestran una mayor cantidad de cuidados hacia las
crias que los machos a los que sdlo se les suministra agua destilada. Estos
resultados sugieren que la fraccién volatil de la orina materna contiene una
sefial quimica que ayuda a mantener la respuesta paterna (Gubernick, 1988).
Segin Brown (1985), el estimulo olfativo puede inducir efectos
neuroenddcrinos en varias especies de roedores. Es bien conocido, que en el

ratén de laboratorio, las ferohormonas a través de cambios neuroendocrinos
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regulan el comportamiento reproductivo de estos roedares, por ejemplo, se ha
observado que los machos que cohabitan con la hembra dejan de ser
infanticidas durante la segunda mitad de la prefiez de su pareja, debido a que
la orina de la hembra contiene ferohormonas que suprimen esta conducta.

El macho del raton de laboratorio y el raton ciervo (Peromyscus
maniculatus) atacan a las crias extrafias, pero no a las propias, probablemente
porque reconocen a sus crias al asociarlas con su pareja o con el nido en el
cual fueron encontradas (tabla 3). Esta hipétesis fue probada por Elwood y
Kennedy (1991), quienes no hallaron evidencia de tal reconocimiento. Sin
embargo, Burns (1987) encontré que el macho del raton ciervo mata a sus
praopias crias cuando éstas se encuentran bajo el cuidado de una hembra
extrafa, mientras que esto no sucede cuando crias extrafias son cuidadas por
su propia pareja, lo cual sugiere que el estimulo olfativo de su pareja puede ser
usado para el reconacimiento de las crias mas que el estimulo de las crias por
si mismo (ver tabla 5).

El macho del raton espinoso (Acomys cahirinus) pasa mas tiempo con sus
propias crias que con las crias extraias (Makin y Porter, 1984). Mientras que
en los machos de la rata de laboratorio, el raton CS1 y los gerbos muestran la
misma cantidad de cuidados paternos tanto con sus crias como con las
extranas, una vez que su conducta infanticida ha sido inhibida (Brown, 1986;
Elwood y Ostermeyer, 1986). EI macho del ratén CBA exhibe mayores
cuidados hacia las crias que se encuentran con su pareja que las que se
encuentran con hembras extrafias. Sin embargo, en el macho del ratén CS1 no
se ha observado esta discriminacion (Elwood y Kennedy, 1991). Estas

evidencias avalan la hipétesis de que es mas probable que algunos roedores
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machos actien de forma paterna, si reconocen a las crias como propias o de

su pareja.

Tabla 3

El estimulo de las crias puede inhibir el infanticidio y facilitar la conducta

paterna en los roedores m

Reconoce a las crias

como propias

Estimulo de las crias

Reconoce las  crias
pertenecientes a  su
pareja

donde se encuentran las

crias

achos.
Inhibicion del Facilitacion dela |
|
infanticidio conducta paterna 5
SI(2) NO(1,6) SI(1,3) NO(4,5)
NO (1, 6) St(1,7) B
'INO (1) NO (1)

(1) Elwood y Kennedy, 1991; (2) Huck et al., 1982; (3) Makin y Porter, 1984;

(4) Brown, 1986; (5) Elwood y Ostermeyer, 1986; (6) Brooks y Schwarzkopf,

1983; (7) Burns, 1987,

Los machos de los roedores tienen la capacidad de desarrollar una

memoria olfativa (Brown, 1993), de este modo, el estimulo olfativo de la

hembra puede influir en la conducta paterna mediante dos formas: a) los

machos reconocen a su camada; y b) el olor de la hembra puede actuar como
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una ferochormona para alterar el sistema neuroendécrino del macho,
estimulando un incremento en las harmonas que facilitan la conducta paterna.

Elwood y Ostermeyer (1986) han sugerido que la conducta agresiva que
exhiben algunas hembras durante determinado tiempo en el que cohabita con
su pareja, produce una subordinacién del macho que inhibe el infanticidio y
facilita el despliegue de cuidados paternos. Elwood (1985) encontré que la
hembra del ratén de laboratorio en el dia del apareamiento muestra mas
agresion que el macho e inexplicablemente es mas maternal. Sin embargo,
después de éste dia, la conducta agresiva se reduce a cero, permanecienda
asf por el resto del periodo en el que cohabita con su pareja, en este periodo la
hembra es menos maternal que el macho. Las hembras prefadas pueden
llegar a ser dominantes con su pareja, especialmente si son mas grandes que
el macho, y suprimir la conducta infanticida de éste (Elwood 1985). Elwood
(1986) determind que en el ratén CS1, los machos subordinados o que son
mas pequefios que su pareja, tienden a ser menos infanticidas que los machos
dominantes o aquellos que son mas grandes que la hembra. Del mismo modo,
el macho del raton CD-1 sélo exhibe cuidados paternos cuando se encuentra
cohabitando con una hembra agresiva, lo cual sugiere que la conducta paterna
en este roedor es evocada a través de la agresién de la hembra.

Sin embargo, Brown y Tough (1992) para probar la hipétesis acerca de la
conducta agresiva de la hembra, videograbaron el comportamiento de varias
parejas de ratones y ratas de laboratorio desde el apareamiento hasta que las
crias tuvieron 22 dias de nacidas, y encontraron que la conducta agresiva de la
hembra es muy baja y no se correlaciona con la conducta paterna. Los

cuidados paternos se incrementaron dia a dia en ambas especies, por lo que
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ninguna de las crias de las ratas muri6 y solamente una de las 135 crias de
ratén no sobrevivio. Estos resultados permiten concluir que la agresién de la
hembra no promueve la conducta paterna en los machos de estas especies
(ver tabla 5).

Asi, aunque existen evidencias de que la conducta agresiva de la hembra
produce subordinacion en los machos de algunas especies de roedores
(Elwood, 1986; Jakubowski y Terkel, 1985), resulta dificil cuantificarla, quizas
porque las interacciones agresivas no son la medida mas apropiada para
determinar los efectos de la dominancia a largo plazo.

Otros factores que pueden influir en el desarrolio de la conducta paterna
son: la edad de las crias, la especie, las vocalizaciones ultrasonicas, la
actividad, etc., (Brown, 1993).

Los ratones del género Microtus proveen un modelo Gnico en el cual se
pueden estudiar especies cercanamente relacionadas que difieren
considerablemente en su organizacién social y estrategias reproductivas,
incluyendo la exhibicion de la conducta paterna. El grado de respuesta a esta
conducta depende de numerosos factores, incluyendo el origen geografico, el
fotoperiodo, la temperatura ambiental, las condiciones de prueba, asi como
también su historia reproductiva. En especies poligamas y de reproduccién
estacional como M. pennsyivanicus que se distribuye al noroeste de los E. U,
la hembra es la Unica que proporciona cuidados a las crias, mientras que los
machos con experiencia sexual no exhiben comunmente comportamiento
patemo. Los machos castos son altamente infanticidas, sin embargo, si son
mantenidos bajo condiciones de luz-oscuridad similares a la estacién natural de

reproduccién, muestran mayores cuidados paternos que los machos gue se
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mantienen bajo fotoperiodos cortos, aunque alun en estas condiciones, los
machos pueden llegar a anidar con su pareja y criar a sus hijos durante el
invierno. Los machos con poca experiencia sexual son infanticidas con crias
extranas y aun con sus propias crias. En los machos de este roedor no esta
definido, cual es el estimulo que inhibe el infanticidio después del apareamiento
y promueve el despliegue de conducta paterna, debido a que los machos sélo
son paternales después del nacimiento de sus hijos. Ademas, la cohabitacion
continua con la hembra prefada no es suficiente para la inhibicion del
infanticidio, pero estimulos sensoriales, quimicos y tactiles provenientes de la

hembra y las crias pueden eliminar dicha conducta (Storey y Walsh, 1994)

- La importancia de la experiencia social (no sexual) en la determinacion

de la conducta paterna

Cuando los roedores machos son expuestos por primera vez a crias de su
misma especie, éstos pueden ser infanticidas, exhibir comportamiento paterno
o ignorar a las crias, ésto depende en gran parte de la experiencia que hayan
tenido con sus padres durante su desarrollo, del estatus social que ocupen, de
la experiencia que hayan tenido con sus hermanos (crias regularmente de la
segunda camada) y de su desarrollo prenatal (Jakubowski y Terkel, 1985). El
tipo y la frecuencia de cuidados paternos que los machos reciben durante su
infancia puede influir en el despliegue del comportamiento paterno en la etapa
adulta. Por ejemplo, cuando las crias del raton de campo (Microtus
pennsylvanicus) son cuidadas desde el nacimiento por ratones de la pradera

(Microtus ochrogaster) con experiencia sexual, una especie filogenéticamente



39

cercana, reciben mayores cuidados paternos, especialmente del macho, que
los infantes criados por ratones con experiencia paterna de la misma especie.
Una vez que estas crias se convierten en adultos y se reproducen, los machos
que recibieron cuidados paternos del ratn de la pradera pasan mas tiempo en
el nido con sus hijos que los machos que fueron criados por el ratén de campo,
en el que los cuidados paternos son facultativos (McGuire, 1988). Estos
resultados sugieren que la conducta paterna puede ser aprendida durante el
desarrollo postnatal (Brown, 1993)

El ratén de casa que es mantenido con sus padres durante seis semanas
después del nacimiento y, por lo tanto, se encuentra expuesto a las crias
provenientes de la segunda camada, tiende a mostrar en la etapa adulta
mayores cuidados paternos que los machos que no tuvieron tal experiencia
(Jakubowski y Terkel, 1985).

Cuando el macho del ratén de laboratorio C57BL/6 es separado de su
familia después de la pubertad, su conducta paterna se incrementa (Ghiraldi y
Svare, 1986). Los ratones castos dominantes tienden a ser mas infanticidas
que los subordinados, los cuales muestran mayores cuidados paternos. Sin
embargo, después del apareamiento, los machos dominantes son mas
paternales que los subordinados (Huck et al., 1982; Vom Saal, 1983) (ver tabla

5).



40

Capitulo lll. Bases neurales de la conducta paterna en los roedores

El ratén de California es una especie ideal para el estudio de las bases
neurales de la conducta paterna, debido a que son roedores mondgamos con
cuidados bipaternos naturales. Cuando el macho o la hembra son sometidos a
lesiones en el area predptica media (MPQOA), una area que se sabe es critica
para la expresion de la conducta materna en las ratas, éstos muestran
significativamente una latencia mayor en la exhibicion de |la conducta paterna e
invierten menos tiempo en el olfateo y acicalamiento de las crias con respecto
a los ratones controles. Sin embargo, las lesiones MPOA no producen una
reduccion en el tiempo que las machos y las hembras invierten en el abrigo de
las crias. Estos resultados sugieren que los mecanismos neurales que
controlan la conducta paterna son similares a los de la conducta materna en
esta especie (Gubernick y Alberts, 1987)

Por otra parte, cuando los machos de la rata de laboratorio son tratados
con implantes de estrogenos y progesterona en el area predptica media,
muestran comportamiento paterno (Rosenblatt y Ceus, 1998), aun cuando
estos roedores no exhiben cuidados paternos de manera natural.

El género Microfus estd integrado por ratones promiscuos vy
mondgamos, gue difieren en la localizacion neural de los receptores a la
arginina—vasopresina (AVP) y a la oxitocina (OT); en las especies monogamas
estos receptores se distribuyen en la amigdala, un érgano neural asociado con
la conducta bipaterna. Mediante autoradiografia se ha examinado si la
distribucion de los receptores a AVP y oxitocina esta asociada con la conducta

paterna facultativa en los machos de Microfus pennsylvanicus con o sin
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experiencia sexual y paterna. Los ratones con experiencia sexuai y paterna en
contraste con los inexpertos tienen menos receptores a la AVP en el septo
lateral (LS) y mas en el nicleo olfativo anterior (AON). Contrariamente, la
cantidad de receptores a la oxitocina es mayor en el AON, en el nucleo terminal
estriado, en el LS y en la amigdala lateral. Sin embargo, este patrdn de
receptores a vasopresina que se presenta en los ratones machos con cuidados
paternos naturales, cuando estan participando en el cuidado de sus crias,
también puede ser observado en los machos que no presentan cuidados
paternos de manera natural, cuando se les induce a exhibir cuidados paternos.
Por otro lado, los ratones machos de la pradera (Microtus ochrogaster)
con experiencia sexual, los cuales exhiben conducta paterna en condiciones
naturales, presentan una densidad de fibras de arginina vasopresina
radioactivas (AVP-ir) en el septo lateral y en el nucleo habenular lateral mas
baja que los machos sin experiencia sexual. Para observar si estos cambios
ocurren antes o después del nacimiento de las crias y, si estan asociados con
los cambios en la conducta paterna, se probd esta conducta y se midio la
densidad de las fibras AVP-ir en el septo lateral, en el nicleo habernular lateral,
en el drea predptica media y en el nlcleo paraventricular del hipotalamo en los
machos y hembras castos (ODP), asi como en ratones apareados que fueron
sacrificados a los 3DP (dias después del apareamiento), 13DP y 21DP o 6 DN
(dias después del nacimiento de sus crias). La respuesta paterna se
incrementd en los machos 3DP y tendié a mantenerse constante a los 13DP.
La densidad de las fibras de AVP-ir no se modificd en el area predptica media,
ni en el nucleo paraventricular del hipotalamo. Sin embargo, la densidad de

estas fibras en el septo lateral y en el ndcleo habenular lateral fue afectada de
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diferentes formas en los machos y en las hembras. Los machos 3DP tuvieron la
densidad mas baja de fibras, mientras que los machos 13DP y 6DN
presentaron densidades intermedias, mientras que en los ratones ODP y 21DP
se observaron las densidades de fibras mas altas. Por el contrario, en las
hembras no se encontraron diferencias en las densidades de las fibras. Un
segundo experimento demostré que el decremento en la densidad de las fibras
en los machos 3DP puede inducirse a través de la cohabitacién con una
hembra desconocida, pero no con un macho extrafo. Los pequefios cambios
en la densidad de las fibras de AVP-ir después del apareamiento sugieren que
éstas pueden estar implicadas en la respuesta paterna, asi como también en
otras conductas sociales que se modifican después del apareamiento
(Bamshad, et al., 1994).

También se han realizado comparaciones de la densidad y distribucion
de receptores de AVP-ir en ratones poligamos (Microtus pennsylvanicus) y
monoégamos (Microtus ochrogaster), observandose que los machos poligamos
sin experiencia sexual tienen una mayor densidad de AVP-ir en el nucleo de la
estria terminalis (BNST) y en la amigdala media (MA) que los mondgamos
(Insel et al., 1994; Young et al., 1997).

Estudios realizados en machos con experiencia sexual también validan
la correlacién entre el incremento entre los niveles de AVP y la conducta
paterna. Los machos con experiencia sexual de especies mondégamas Yy
poligamas del género Microtus no presentan diferencias en la concentracién de
AVP del LS, mientras que los machos monogamos, si presentan cambios en .
los niveles AVP después del nacimiento de sus crias. Cuando los machos del

raton de la pradera se les administra AVP en el LS, éstos tienden a pasar mas
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tiempo en contacto fisico con sus crias, por el contrario, inyecciones de un
antagonista de la AVP en el mismo sitio producen un efecto opuesto (Wang et
al., 1994). Todas estas investigaciones sugieren que la conducta paterna esta
asociada con altas concentraciones de AVP en el BNST y en la MA.

Sin embargo, recientemente en dos especies del género Peromyscus se
comparo la distribuciéon de las neuronas vasopresinérgicas y sus receptores,
encontrandose que los machos monogamos muestran mas AVP-ir en el nicleo
de la estria terminalis que los machos de especies poligamas, asi como
también tienen mas receptores a la AVP en el septo lateral. Por lo tanto, la
conducta paterna no parece ser la responsable de los diferentes patrones de
distribucion de la AVP y de sus receptores en el cerebro de estos roedores
(Bester-Meredith et al., 1999).

Los resultados obtenidos sobre 1a funcidn que puede tener la AVP en la
regulacion de la conducta paterna no siguen un patron general entre las

especies de roedores hasta hoy estudiadas (ver tabla 6).
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Tabla 4. Funcion de las hormonas en la exhibicion de cuidados paternos de los roedores

Roedor Prolactina Testosterona Oxitocina Vasopresina Contisol Progesterona Hormonas perinatales
Ratén de Inhibe 3 que se desarrollan entre dos ?
laboratorio* muestran  menores  cuidados
paternos en etapa adulta.
38  estresados  prenataimente
presentan  mayores  cuidados
paternos.
Rata de

taboratorio*

3 estresados prenatalmente
presentan  mayores  cuidados
paternos.

Ratén del Facilita 1
campo”
Raton de la Facilita No participa
montafia*
Raton de la Facilita (1994) Facilita
pradera™ No participa
(1999)
Ratén de Facilita No participa No participa Inhibe
California** (1986)
Facilita (2001) Inhibe
Gerbo de Facilita Inhibe & que se desarrollan entre dos ¢
Mongolia™ muestran  mayores  cuidados
paternos en etapa adulta.
Hamster Facilita Inhibe (1999) inhibe No participa
hangaro™* (2001) No participa
No participa (2005)

(2005)
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Tabla 5. Funcién de los factores sensoriales en la exhibicién de cuidados paternos de los roedores

Roedor Apareamiento | Estimulo Conducta Presencia | Presencia Hembras Cuidados | Exposicion | Status social
olfativo de | agresiva de dela @ de las crias | dominantes patermnos a crias (dominancia)
la @ la@ prefada postnatales | hermanas
__prefada
Raton de Facilita Facilita Facilita Facilita Inhibe (antes
“\boratorio* (1985) del
No se apareamiento)
correlaciona Facilita
(1992) (después del
apareamiento)
Rata de No se
laboratorio* correlaciona
Ratén Facilita
cs1*
Raton CD- Facilita
1'
Ratén Facilita
- ciervo**
Raton Facilita
espinoso**
Ratdn de la Facilita
pradera**
Ratén de Facilita Facilita Facilita Facilita
California**
Ratén del Facilita Facilita Facilita (en
campo** etapa
aduilta)
Hamster No es
hangaro** necesaria
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Tabla 6. Regiones neurales involucradas en la exhibicién de cuidados paternos de los roedores

Roedor

Area predptica media

Fibras de AVP-ir

Receptores de AVP-ir

Septo lateral

Ratoén de laboratorio*

Implantes de estrégenos y
progesterona: facilita

Ratén de California**

Lesiones: inhibe olfateo y
acicalamiento

Mayor densidad en la
estria terminalis que los
poligamos

Mas receptores a la AVP
que los poligamos

Ratén de la pradera**

La variacion en la densidad
del septo lateral y el nicleo
habenular lateral después
del apareamiento puede
estar implicada en la
respuesta paterna

Castos: tienen menor
densidad en la estria
terminalis y en la amigdala
media que los poligamos

Cuando se administra AVP
facilita la conducta paterna

* Especies promiscuas con cuidados Unicamente matermnos o facultativos.
** Especies mondgamas con cuidados bipatemos.

Nota: Los espacios

en blanco en las

tablas indican la

carencia de

estudios

sobre

€s0s aspectos.
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Capitulo VI. Discusién

Con base en los estudios correlativos y manipulativos, se ha demostrado
que la prolactina tiene una funcién facilitadora de la conducta paterna en los
mamiferos, entre los que se encuentran el primate cabeza de algodén, la rata
de laboratorio, el raton de California, el gerbo de Mongolia y el hamster
hungaro (Dixson y George, 1982; Gubernick y Nelson, 1989; Brown et al,
1995; Ziegler et al., 1996; Reburn y Wynne-Edwards, 1999).

Sin embargo, recientemente Brooks (2005) demostrd que en hamster
hungaro la inhibicidn farmacolégica de la prolactina no produce deficiencias en
la respuesta paterna. Algunos argumentos que explican esta divergencia son
los siguientes: primero, es probable que el papel facilitador que se le ha
otorgado a la prolactina en la exhibicién de cuidados paternos sea incorrecto
para las especies de mamiferos bipaternas, hasta hoy estudiadas. Por otro
lado, Phodopus campbelli puede ser la Unica especie en la que la prolactina no
participa en la regulacion de la conducta paterna. En este roedor los cuidados
paternos surgieron desde que compartia un ancestro con Phodopus. sungorus,
y ademas existen evidencias suficientes de que el sistema endocrino tanto de
los machos como de las hembras evoluciond a partir de dicho ancestro
(McMillan y Wynne-Edwards, 1999).

Otra explicacion podria ser, que la prolactina si sea esencial para el
encendido y la expresidn de los cuidados paternos en P. campbelli, pero que la
hipdfisis no sea la Unica fuente de prolactina, sino también el sistema nervioso
central (Wilson et al., 1992). Si la produccion de esta hormona por el sistema
nervioso central es regulada de manera independiente a la prolactina

hipofisiaria, entonces no estd bajo control dopaminérgico, como ha sido
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sugerido (Emanuele et al., 1986; Torner et al., 2004), por lo que el uso de
antagonistas de esta hormona no tendria ningin efecto sobre la conducta
paterna. En este caso seria conveniente localizar los receptores de esta
hormona e interferirlos directamente en regiones especificas del cerebro, para
determinar el papel que desempefia la prolactina producida en estas regiones
neurales sobre la conducta paterna (Bridges ef al., 2001).

Con respecto a la testosterona los primeros estudios de correlacién
sefalaron que la exhibicion de cuidados paternos en especies como Meriones
unguiculatus y Phodopus campbelli coincidian con bajos niveles plasmaticos de
testosterona (Brown et al, 1995; Reburn y Wynne-Edwards, 1999). Sin
embargo, en este Gltimo roedor, recientemente se encontré que los niveles de
testosterona plasmatica no descienden significativamente después del
nacimiento de las crias (Schum y Wynne-Edwards, 2005). La inconsistencia de
estos resultados puede deberse a que los cambios en los niveles de las
hormonas asociados a la conducta paterna sean tan pequefos que no puedan
ser determinados a través de mediciones en muestras sanguineas periféricas,
también podria suceder que en lugar de un cambio en la concentracion de la
hormona ocurriera un aumento en el numero de receptores a ésta en el tejido
blanco.

Por otra parte, se debe tomar en cuenta que las metodologias empleadas
varian, ademas de que la secrecion de testosterona presenta variaciones
individuales, lo cual puede encubrir las variaciones en los niveles de esta
hormona asociadas a la conducta paterna (Schum y Wynne-Edwards, 2005).
Sin embargo, w«isten fundamentos mas solidos para hipotetizar que la

testosterona, a través de su conversion a estradiol, facilita la exhibicion de
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cuidados paternos, como se ha demostrado en el raton de California (Trainor,
2002), en el cual los andrégenos juegan un papel indirecto, ya sea actuando
como sustrato para la enzima aromatasa o posiblemente promoviendo su
expresian.

Por otra parte, los resultados de varios estudios apoyan la homologia
entre la conducta materna y paterna; en las ratas macho gonadectomizados, el
tratamiento con implantes de estrégenos en el area predptica media promueve
los cuidados paternos, aln cuando estos roedores no exhiben de manera
natural esta conducta (Rosenblatt y Ceus, 1998).

Diversas areas del cerebro (érea predptica media, amigdala media y
nucleo de la estria terminalis) asociadas con el control de la conducta paterna,
presentan niveles altos de actividad aromatasa (Roselli et al., 1985), aunque
solo el area predptica media ha sido implicada en la regulacién tanto de la
conducta materna (Bridges, 1996) y paterna (Rosenblatt et al., 1996). Esta area
neural puede ser mas sensible a los estrégenos a través de un incremento en
el numero de receptores. Por ejemplo, en el raton de laboratorio se encontro
que los machos con experiencia sexual tenian mayor numero de células con
receptores a estrogenos que los machos castos (Ehret ef al., 1993).

No obstante, se debe considerar que pueden existir diferencias en el
control neuroendocrino de |la conducta materna y paterna, debido a que en los
machos no ocurren los cambios fisiolégicos producidos por la prefiez y la
lactancia (Tucker, 1994).

En cuanto a los efectos de |a castracion sobre los cuidados paternos; en
el raton de la pradera se reportd que los machos gonadectomizados exhibian

menores cuidados paternos que aquellos en los que sdlo se simuld la
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castracion (Lonstein, 2002), por el contrario, en el gerbo de Mongolia la
castracion incremento la respuesta paterna (Clark y Galef, 1999). En los tres
experimentos los machos utilizados no tuvieron ninguna experiencia
reproductiva antes del estimulo de las crias. Sin embargo, los gerbos
cohabitaron durante 10 dias con una hembra inseminada previamente con un
semental, lo cual pudo haber constituido el estimulo en el inicio de la conducta
paterna. No obstante, el efecto de la castracion entre estas dos especies de
roedores no es comparable, debido a que las metodologias utilizadas fueron
diferentes, por ejemplo, en el ratdn de la pradera la castracién se realizd en el
dia del nacimiento, mientras que en el gerbo en la etapa adulta

La funcién que tienen la oxitocina y vasopresina-arginina en la regulacion de
la conducta paterna ain no se ha establecido, es mas se duda si estas
hormanas participan en la regulacién de esta conducta. Sin embargo, en base
a la hipotesis de la homologia entre la conducta materna y paterna, podria
esperarse que si participaran, pero el efecto de estas hormonas sobre los
cuidados paternos solo puede ser detectado con experimentos en los que se
administre previamente estradiol, que como se ha establecido, en las ratas
potencia el efecto de estas hormonas en la conducta materna.

Cabe senalar, que los estudios en los que se busca correlacionar los niveles
hormonales con la exhibicién de cuidados paternos no son los mas indicados
para establecer, si una hormona estd participando en la regulacion de la
conducta paterna, tampoco permite conocer en el caso de que esté
participando, cudl es su funcion. Ademas, la mayoria de las hormonas
presentan variaciones circadicas y estacionales. Estas variaciones dificultan

detectar los cambios en los niveles plasmaticos hormonales asociados a la
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conducta. La Unica forma de conocer el papel que tiene una hormona en la
modulacion de una conducta es a través de estudios manipulativos, por
ejemplo, eliminar la fuente de produccion de la hormona, utilizar inhibidores,
antagonistas y agonistas.

Por otra parte, sobre el control hormonal de la conducta paterna aun falta
por establecer, si las hormonas que ya han sido implicadas en la regulacion de
esta conducta participan en su inicio y/o en su mantenimiento.

Respecto a los factores sensoriales involucrados en el inicio y
mantenimiento de la conducta paterna en los roedores, cabe sefalar que no se
les ha dado la misma importancia que a los ensayos hormenales. Sin embargo,
estimulos como el apareamiento, la cohabitacién con la hembra prefiada y la
presencia de las crias son suficientes para que especies promiscuas, tales
como, Peromyscus leucopus y Microtus pennsylvanicus exhiban cuidados
paternos, aun cuando en condiciones naturales generalmente no lo hacen
(McCarty y Southwick, 1977; Storey y Walsh, 1994) En roedores como éstos,
los cuales se encuentran cercanamente relacionados con especies
mondgamas, se ha demostrado que los machos que se convierten en padres y
que exhiben cuidados paternos en condiciones de laboratorio no presentan los
mismos cambios hormonales y neurales que sus parientes monégamos, por lo
que los estimulos senscriales anteriormente mencionados son probablemente
los factores mas importantes para el despliegue de los cuidados paternos.

Las diferencias encontradas en los roedores monégamos sobre el papel de
las hormonas en la regulacién de la conducta paterna, tal vez se deban a que
no ~e han considerado los efectos que pueden producir los estimulos

sensoriales provenientes de la hembra y las crias. Aunado a esto, también hay
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qgue tener en cuenta, que la forma en que los roedores machos responden
hacia sus crias depende de la experiencia que hayan tenido con sus padres y
hermanos, del estatus social que ocupen y de su desarrollo prenatal, por lo que
seria conveniente que se estandarizara una metodologia en la que todos los
sujetos experimentales reunieran determinadas caracteristicas que permitieran

reducir las variaciones encontradas entre las especies con cuidados paternos.
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Capitulo VII. Conclusiones

- Los ditimos estudios senalan que los mecanismos de regulacion
hormonal sobre la conducta paterna son homélogos a la materna. En el
macho hormonas como la prolactina, la testosterona, la oxitocina, la
vasopresina, los glucocorticoides y la progesterona han sido implicadas
en la exhibicion de cuidados paternos, aungue aun falta por establecerse
el papel que tiene cada una de éstas en su regulacion.

- Existen suficientes evidencias de que el apareamiento, la cohabitacién
con la hembra prefada y la presencia de las crias constituyen estimulos
que pueden inhibir el infanticidio y faciliiar la conducta paterna en los
machos de los roedores, independientemente de su sistema de
apareamiento.

- El estudio de la conducta paterna parece ser mas complejo que el de la
materna, debido a que se ha sefalado que estan implicados otros
factores como el desarrollo prenatal, los cuidados paternos que recibe
durante su infancia, su experiencia con las crias, asi como el estatus
social que ocupa.

- El area predptica media, la amigdala, el septo lateral y la base del
nucleo de la estria terminalis son regiones neurales que pueden tener
una importante funcién en la modulacion de los cuidados paternos.

- Las bases neuroendocrinas de la conducta paterna en los roedores, y en
general en los mamiferos, es un area abierta a la investigacién, en la

que algunos de los principales problemas es la inconsistencia en los
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resultados, obtenidos hasta hoy, asi comao la variabilidad de factores

que parecen estar implicados en su regulacion.
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