
1 

UNIVERSIDAD DE BUENOS AIRES 

    Facultad de Ciencias Exactas y Naturales  

 Departamento de Fisiología, Biología Molecular y Celular 

Sensibilidad visual de neuronas gigantes al tamaño de 

objetos en movimiento y su relación con el 

comportamiento de escape en el cangrejo  

Neohelice granulata 

Tesis presentada para optar por el título de Doctora de la Universidad 

de Buenos Aires en el área de Ciencias Biológicas 

Lic. Estela Manuela Lanza 

Director de Tesis: Dr. Daniel Tomsic 

Consejero de Estudios: Dr. Arturo Romano 

Lugar de trabajo: Laboratorio de Neuroetología. 

Departamento de Fisiología, Biología Molecular y Celular (DFBMC-UBA) 

Instituto de Fisiología, Biología Molecular y Neurociencias (IFIBYNE, UBA-CONICET) 

Buenos Aires, 2022 



2 

DEDICATORIA 

A la memoria del Profesor Héctor Maldonado, quien fundó y dirigió el Laboratorio de 

Neurobiología de la Memoria. Le agradezco al Profesor por su valiosísimo legado 

científico y también por su invaluable legado humano, que persiste en la calidez y el 

cariño con la que es recordado por quienes han tenido el privilegio de trabajar con él.  

También a la memoria de Víctor Lanza, mi padre. A quien le agradezco, entre muchas 

otras cosas, por haber fomentado la curiosidad que derivó en mi interés por la ciencia.  



3 

AGRADECIMIENTOS 

A Daniel, por haber confiado en mí para realizar juntos este trabajo. 

A todo el personal técnico y administrativo del IFIByNE, incluyendo a los directores del Instituto, 

por habernos acompañado en el gran desafío que significó la mudanza y por tener en cuenta 

nuestras necesidades en el diseño y el funcionamiento del nuevo edificio.  

A todos los miembros de lo que ha sido el Laboratorio de Neurobiología de la Memoria, donde 

comenzó esta Tesis, por sus aportes y su compañía. 

A mi familia por ayudarme y acompañarme siempre en todo lo que hago. 

A Fer, por sostenerme siempre, por jugar en mi equipo, porque la palabra compañero le queda 

corta.  

A Flor, por enseñarme todos los aspectos de la electrofisiología que no están en los libros, por 

su compañía, sus consejos y su paciencia.  

A Julieta por todos sus aportes durante estos años. 

A la Tana, por acompañarme tomando mate, por el ragú, el tiramisú, el nutella y todo lo que 

hace bien.   

A Ale por sus valiosos conocimientos sobre programación y arduinos y por su compañía. 

A Carla, a Brian y a Yao por las mejores pescas, la musicalización, los mates con café y tantas 

otras genialidades.   

A Momo por su colaboración en el análisis estadístico y el modelado en R. 



4 

Título: Sensibilidad visual de neuronas gigantes al tamaño de objetos en movimiento y 

su relación con el comportamiento de escape en el cangrejo Neohelice granulata. 

Resumen

La visión de movimiento provee claves esenciales para una gran variedad de comportamientos. En 
particular, la detección de movimiento permite obtener información sobre el entorno pudiendo 
determinar el tamaño, distancia, dirección y velocidad de un objeto en movimiento. Estas características, 
entre otras, permiten al observador determinar el significado del estímulo. Entender cómo las 
interacciones y el cableado de una red de células nerviosas recuperan y procesan esa información crítica 
para luego determinar una respuesta comportamental constituye una meta central en el campo de las 
neurociencias.  

En su hábitat natural Neohelice granulata es depredado por gaviotas cangrejeras y otras especies de aves. 
Frente a depredadores los cangrejos suelen responder desplegando un comportamiento de escape. Por 
otro lado, esta especie persigue y caza cangrejos más pequeño de su misma especie y del género Uca. En 
condiciones experimentales, se ha visto que el cangrejo N. granulata responde al movimiento de objetos 
grandes con escapes, mientras que objetos pequeños y medianos desplazándose por el suelo evocan 
persecuciones. Así mismo, se ha visto que, si bien el movimiento de objetos pequeños desplazándose a 
nivel del suelo evocan persecuciones, el mismo objeto pequeño elevado a 10 cm del suelo evoca 
respuestas de escape.  

En estos cangrejos la actividad de neuronas individuales frente a estímulos visuales que evocan claras 
respuestas comportamentales puede ser registrada intracelularmente en el animal vivo. Estudios previos 
indican que neuronas gigantes de la lóbula (LG) comandan las respuestas comportamentales (escape y 
freezing) frente a estímulos grandes y estímulos de looming, que son considerados estímulos visuales de 
peligro. Sin embargo, nunca se había evaluado la respuesta fisiológica de las neuronas LG frente a 
estímulos de tamaños pequeños y medianos, ni a estímulos de diferente elevación, ni tampoco se había 
investigado si las LG podrían tener un rol en la respuesta predatoria de N. granulata o si existen en el 
cangrejo neuronas especializadas en la detección del movimiento de objetos pequeños como las que se 
han encontrado en insectos.  

En este trabajo de Tesis hemos logrado el objetivo de evaluar frente a estímulos de distinto tamaño y 
elevación, la respuesta de las 5 clases de neuronas gigantes detectoras de movimiento previamente 
descriptas (MLG1, MLG2, BLG1, BLG2 y LCDC), a la vez que también exploramos las respuestas a estos 
estímulos de neuronas no identificadas previamente. Además, se utilizó un dispositivo de locomoción 
simulada o treadmill, que permitió medir la actividad locomotora del animal mientras se lo exponía a los 
distintos estímulos visuales.  Como no es posible hacer registros intracelulares mientras que el animal se 
mueve en el treadmill, para poder inferir la influencia de cada tipo de LG sobre la respuesta 
comportamental hemos comparado la respuesta predicha por los modelos estadísticos de cada tipo de 
neurona para cada estímulo con el modelo que predice la velocidad máxima durante el escape evocada 
por cada estímulo. 

Las principales conclusiones son: A) La actividad de las MLG2 es un buen predictor de la máxima velocidad 
de escape evocada por cada estímulo. B) Las MLG1 presentan algunas propiedades similares a las de las 
neuronas hipercomplejas de vertebrados.  C) Las neuronas direccionales del complejo lobular (LCDC) son 
sensibles a la dirección del movimiento de estímulos de todos los tamaños, siempre que se desplacen a la 
altura del ecuador. D) Existen neuronas que responden con mayor intensidad al movimiento de los objetos 
pequeños  

Palabras clave: visión, cangrejo, Neohelice granulata, neuronas de la lóbula, respuesta de escape,

respuestas predatorias, toma de decisiones, detección de movimiento. 
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Subject: Visual sensitivity of giant neurons to the size of moving objects and its 

relationship to escape behavior in the crab Neohelice granulata. 

Abstract

Motion vision provides essential cues for a wide variety of behaviors. In particular, motion detection 
allows obtaining information about the environment, being able to determine the size, distance, direction 
and speed of a moving object. These characteristics, among others, allow the observer to determine the 
meaning of the stimulus. Understanding how the interactions and wiring of a network of nerve cells 
retrieve and process this critical information to then, determine a behavioral response is a central goal in 
the field of neuroscience. 

In its natural habitat, Gulls and other bird species prey upon Neohelice granulata. Faced with predators, 
crabs usually respond by displaying escape behavior. On the other hand, this species pursues and hunts 
smaller crabs of its own species and of the Uca genus. Under experimental conditions, the crab N. 
granulata has shown to respond to the movement of large objects with escapes, while small and medium-
sized objects moving along the ground evoke chases. Likewise, it has been seen that, although the 
movement of small objects moving at ground level evokes chases, the same small object raised 10 cm 
from the ground evokes escape responses. 

In these crabs, the activity of individual neurons against visual stimuli that evoke clear behavioral 
responses can be recorded intracellularly in the living animal. Previous studies indicate that giant lobula 
neurons (LG) command behavioral responses (escape and freezing) to large stimuli and looming stimuli, 
which are considered visual stimuli of danger. However, the physiological response of LG neurons to 
stimuli of small and medium sizes, or to stimuli of different elevations, had never been evaluated, nor had 
it been investigated whether LG neurons could play a role in the predatory response of N. granulata or if 
there are neurons in the crab specialized in detecting the movement of small objects like those found in 
insects. 

In this thesis we have achieved the objective of evaluating the response of the 5 classes of previously 
described movement-detecting giant neurons (MLG1, MLG2, BLG1, BLG2 and LCDC) against stimuli of 
different sizes and elevations, we also explored the responses of previously unidentified neurons to these 
stimuli. In addition, a simulated locomotion device or treadmill was used, which allowed to measure the 
locomotor activity of the animal while it was exposed to different visual stimuli. As it is not possible to 
make intracellular recordings while the animal moves on the treadmill, in order to infer the influence of 
each type of LG on the behavioral response, we have compared the response predicted by the statistical 
models of each type of neuron for each stimulus with the model that predicts the maximum velocity 
during escape evoked by each stimulus. 

The main conclusions are: A) MLG2 activity is a good predictor of the maximum escape velocity evoked 
by each stimulus. B) MLG1 have some properties similar to those of vertebrate hypercomplex neurons. C) 
The directional neurons of the lobular complex (LCDC) are sensitive to the direction of movement of 
stimuli of all sizes, as long as they move at the height of the equator. D) There are neurons that respond 
more intensely to the movement of small objects. 

Keywords: vision, crab, Neohelice granulata, lobula neurons, escape response, predatory responses,

decision-making, motion detection. 
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1 INTRODUCCIÓN GENERAL 

"Todo nuestro conocimiento arranca del sentido, 
pasa al entendimiento y termina en la razón." 

Inmanuel Kant. 

1.1 Desde el procesamiento sensorial hasta el sistema nervioso central 

Todos los organismos vivos dependen de información sobre su medio externo e interno. Para 

garantizar la homeostasis es necesario monitorear los cambios en el medio interno asegurando 

la adecuada regulación de los procesos metabólicos. Para lograrlo los seres vivos cuentan con 

sistemas de feedback que incluyen sensores que detectan cambios en un estímulo y órganos 

efectores que deben responder de manera rápida a estos cambios. De igual importancia es la 

adquisición de información del mundo exterior que permite responder a los cambios del 

ambiente.  

La necesidad de responder a los cambios en el medio externo surgió muy temprano en la historia 

de la vida, siendo la quimio-recepción el sentido más antiguo desde el punto de vista evolutivo. 

Está presente en organismos tan simples como las bacterias, que son capaces de detectar y 

responder a sustancias específicas de su ambiente con comportamientos quimiotáxicos (Matilla 

& Krell, 2017). Por tanto, los mecanismos básicos de la percepción ya estaban presentes incluso 

antes del surgimiento de los metazoos.  

La transición Ediacárico-Cámbrico es uno de los períodos más estudiados en la historia de la vida, 

caracterizado por los profundos cambios ambientales y biológicos asociados a la 

radiación adaptativa de los organismos con simetría bilateral. Estos cambios incluyen el 

advenimiento de la depredación macroscópica, un aumento en el tamaño y el contenido 

energético de los organismos y la proliferación de animales nectónicos. El efecto general de 

estas transiciones fue un notable aumento de la complejidad del medio marino. Según la Teoría 

de la Información del Paisaje (Plotnick et al., 2010) esta mayor complejidad espacial, a su vez, 

impulsó la aparición de órganos sensoriales macroscópicos en los bilaterales móviles. Hubo un 

aumento en el contenido de información del medio marino acompañado por un incremento en 

la necesidad y luego en la capacidad de los organismos metazoos de obtener y procesar esta 

información. Esto condujo al desarrollo de sistemas nerviosos que permitieran analizar esta 

información y actuar en base a ella, así las células nerviosas disgregadas formaron ganglios y 

sistemas de ganglios. Si bien el tejido nervioso, al igual que otros tejidos blandos, no fosiliza 

fácilmente; los fósiles más antiguos donde se aprecia el sistema nervioso datan del cámbrico. El 
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más antiguo y completo descubierto hasta la fecha pertenece a Chengjiangocaris kunmingensis, 

un artrópodo primitivo que vivó hace 520 millones de años (Jie et al., 2016). Este protoartrópodo 

tenía un cordón nervioso con ganglios espaciados, cada uno de ellos asociados a un par de patas. 

Monk y Paulin (Monk & Paulin, 2014) vinculan la evolución de las neuronas a la evolución de la 

depredación entre animales. El registro fósil sugiere que los animales desarrollaron sistemas 

nerviosos poco después del advenimiento de la depredación macroscópica, hace 550 millones 

de años. Los animales precámbricos eran mayoritariamente filtradores, con cuerpos blandos y 

simples. En los subsiguientes 20 millones de años vemos apariciones de muchas innovaciones, 

incluyendo los ojos. Animales simples e indefensos habían desarrollado armas y armaduras 

(valvas, órganos perforadores, mandíbulas, dientes, espinas). La evidencia fósil directa e 

indirecta más temprana de los sistemas nerviosos se remonta a esta época, lo que sugiere que 

el origen de las neuronas capaces de generar P.A puede ser explicado por la necesidad de tomar 

decisiones inmediatas bajo la amenaza inminente de ser comido o de la oportunidad transitoria 

de atacar a una presa. Las primeras neuronas sensoriales podrían haber actuado como 

detectores de proximidad de otros animales que disparaban (dado un cierto umbral) 

desencadenando acciones como atacar o huir, en el momento preciso. 

1.2 Porqué estudiar sistemas visuales en artrópodos 

Los artrópodos son muy diversos, casi el 80% de las especies animales pertenecen a este 

phylum  (Brusca, 1990; Wilson, 1988). Los artrópodos ofrecen muchas oportunidades para la 

investigación neurocientífica. La complejidad en su comportamiento y sus sistemas nerviosos de 

fácil acceso los convierte en excelentes modelos tanto para experimentos de laboratorio como 

para estudios de campo. Los crustáceos, los hexápodos (principalmente insectos) y los 

quelicerados se han utilizado ampliamente en la investigación neurobiológica (ver Strausfeld, 

2012). Durante muchas décadas, el sistema nervioso de los artrópodos ha proporcionado 

nuevos conocimientos sobre los mecanismos de procesamiento visual. A pesar de que 

comúnmente se etiquetan como "simples", la evidencia sugiere que algunos artrópodos tienen 

cerebros notablemente complejos. 

Aunque los antepasados de los artrópodos y nosotros, los mamíferos, nos separamos hace más 

de 600 millones de años, nuestro genoma, plan corporal y estructura básica del sistema nervioso 

comparten similitudes sorprendentes. Es interesante notar cuántas funciones son compartidos 

entre los sistemas nerviosos de artrópodos y vertebrados: Su desarrollo está impulsado por 

genes homólogos; los canales iónicos son similares en neuronas de artrópodos y vertebrados; 
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en ambos casos, las neuronas se comunican entre sí a través de sinapsis, químicas o eléctricas 

(que también son producto de genes homólogos), expresan los mismos neurotransmisores e 

incluso la segmentación del SNC (cerebro y cordón nervioso) comparte una organización general 

en ambos taxa (Smarandache-Wellmann, 2016). 

Muchos conceptos universales de las neurociencias se descubrieron en artrópodos, como la 

función inhibidora del neurotransmisor GABA (Kravitz et al., 1962), los mecanismos de la sinapsis 

eléctrica (Furshpan & Potter, 1959), la organización de sustratos neuronales involucrados en la 

toma de decisiones conductuales (Herberholz & Marquart, 2012), la detección de coincidencias 

como mecanismo para desencadenar respuestas conductuales (Revisión en Edwards et al., 

1999) y los mecanismos neuronales y moleculares de la formación y consolidación de la memoria 

a largo plazo (Bierbower et al., 2013; Davis, 2011; Eisenhardt, 2014; Menzel & Erber, 1978; 

Pedreira & Maldonado, 2003). A su vez, la investigación sobre artrópodos ha proporcionado 

ejemplos de adaptaciones neuronales únicas, sin paralelo en los vertebrados. Las soluciones 

neuronales que se encuentran en los artrópodos han inspirado soluciones en los campos de la 

ingeniería, la robótica y la neurociencia computacional. Por ejemplo, el estudio del 

comportamiento y la neurofisiología de langostas de tierra (Fotowat & Gabbiani, 2007; Rind & 

Bramwell, 1996; Sobel, 1990) ha llevado al desarrollo de algoritmos para evitar colisiones (Fu et 

al., 2021; Hartbauer, 2017); experimentos en donde abejas reconocían a objetos por su altura 

(Srinivasan et al., 1989) han inspirado el diseño de robots capaces de navegar en entornos con 

obstáculos (Franceschini et al., 1992); el estudio de abejas volando a través de túneles 

(Srinivasan et al., 1996) ha dado lugar al desarrollo de algoritmos que le permiten a los robots 

navegar por pasillos utilizando el procesamiento de imágenes (Argyros et al., 2004; Sandini et 

al., 1993; Santos-Victor et al., 1993) y el estudio del comportamiento exploratorio de crayfish ha 

posibilitado el desarrollo de nuevos algoritmos de navegación y mapeo espacial (Heußlein et al., 

2010; Volz et al., 2012). 

El procesamiento de la información visual de los artrópodos también comparte varias 

características con el de los mamíferos; por ejemplo, el algoritmo computacional para la 

detección de movimiento en insectos y humanos comparten algunas características: la 

información de movimiento se extrae de la información visual primaria en vías paralelas ON y 

OFF; en cada vía, el proceso de detección de movimiento elemental implica la correlación de 

señales con diferentes dinámicas temporales; y la información de movimiento primaria de 

ambas vías converge, lo que da como resultado cuatro grupos de neuronas selectivas para las 

cuatro direcciones cardinales (Adelson & Bergen, 1985; Borst & Helmstaedter, 2015; Joesch et 

al., 2010; Reichardt, 1987).  
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Hace ya más de un siglo Santiago Ramón y Cajal argumentó que los sistemas visuales de 

vertebrados y moscas tienen el mismo plan basal en lo que respecta a la organización nerviosa 

(Cajal & Sanchez, 1915). En su comparación Cajal redibujó a las células monopolares de la mosca 

reubicando los somas, y así transformándolas en neuronas bipolares retinianas de vertebrado. 

Desde entonces, estudios estructurales han revelado que, ambos tipos de neuronas, en la lámina 

de la mosca y en la capa plexiforme de la retina de vertebrado, reciben su input de las células 

fotorreceptoras mediante sinapsis de tipo ribbon (Meinertzhagen, 1993).  

1.3 El cangrejo Neohelice granulata 

El cangrejo Neohelice granulata (Dana, 1851), previamente conocido como Chasmagnathus 

granulatus, es un cangrejo semiterrestre excavador que se encuentra en la zona intermareal de 

estuarios, marismas y manglares del Atlántico sur del continente americano. La especie habita 

desde el Golfo San José, norte de la Patagonia, Argentina (42º25′S; 64º36′W), hasta Lagoa 

Araruama, Río de Janeiro, Brasil (22º57′S; 42º50′W) (Spivak, 2010). Su taxonomía se detalla en 

la TABLA 1. 

N. granulata tiene un ciclo de vida complejo, con formas plantónicas en sus primeros estadios 

(4 o 5 estadios de zoea, dependiendo de las condiciones ambientales y un estadio de megalopa), 

los adultos son bentónicos y son activos tanto en tierra como en agua. El ancho del cuerpo del 

adulto es de entre 16 y 20 mm en promedio, los machos pueden llegar a medir más de 35 mm 

de ancho (Angeletti & Cervellini, 2015). Esta especie habita en regiones con características muy 

dinámicas y enfrenta cambios drásticos de salinidad (0 a 60 psu), altitud de mareas (pocos 

centímetros a 9 m), temperaturas y factores bióticos (disponibilidad de alimento y presencia de 

depredadores)(Rodriguez & Luppi, 2020).  

Estos cangrejos excavan cuevas semi-permanentes en el barro, dentro de regiones densamente 

pobladas llamadas cangrejales (Spivak, 1997). Los cangrejos utilizan sus cuevas para protegerse 

de la acción de las olas, de las temperaturas extremas y para prevenir la desecación (Angeletti 

et al., 2018). Las cuevas son importantes reservorios de agua, ya que en tierra Neohelice 

granulata necesita renovar el agua utilizada para la respiración (Escapa et al., 2007). Además, 

estas estructuras les proveen de refugio contra el ataque de los predadores aéreos y terrestres 

durante los periodos de marea baja y protegen del ataque de predadores acuáticos durante los 

periodos de marea alta. Las cuevas son también el sitio donde ocurren dos importantes eventos 

en la vida de los cangrejos como las mudas y la reproducción (Angeletti et al., 2018). 
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N. granulata tiene hábitos alimenticios variados, se lo considera omnívoro (Lancia et al., 2014). 

Esta especie es capaz de alimentarse de cangrejos más pequeños de su propia especie y también 

de cangrejos violinistas de la especie Uca uruguayensis (Bas et al., 2019; Daleo et al., 2003). 

Existe cierto grado de dimorfismo sexual, los machos tienen quelas notablemente más grandes 

que las hembras, además el abdomen de las hembras es notablemente más ancho y está 

preparado para portar los huevos hasta la eclosión (FIGURA 1).  

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tabla 1 - Taxonomía de Neohelice granulata 

Filum Arthropoda

Subfilum Crustacea

Clase Malacostraca

Subclase Eumalacostraca

Superorden Eucarida

Orden Decapoda

Suborden Pleocyemata

Infraorden Brachyura

Sección Eubrachyura

Subsección Thoracotremata

Superfamilia Grapsoidea

Familia Varunidae

Subfamilia Cyclograpsinae

Género Neohelice

Especie N. granulata

Taxonomia de Neohelice granulata

A B C 

D E F 

Figura 1: A. Espécimen macho de Neohelice granulata. B. Espécimen hembra de Neohelice granulata, existe cierto grado de dimorfismo sexual, las 
quelas de las hembras son notoriamente más pequeñas. C. Estos cangrejos excavan cuevas que usan como refugio. D. N. granulata es presa de 
gaviotas y otras aves. E. Este cangrejo es capaz de predar cangrejos más pequeños de su propia especie y de la especie Uca Uruguayensis. F. Habitan 
en regiones densamente pobladas llamadas cangrejales. 
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1.4 Nehoelice granulata como modelo experimental 

N. granulata se ha convertido en la actualidad en una de las especies de cangrejos más 

estudiadas a nivel mundial, después de otras 5 especies (Carcinus maenas, Callinectes sapidus, 

Scylla serrata, Cancer pagurus y Cancer magister), y puede ser considerado como un modelo 

animal emergente para investigaciones relacionadas con la bioquímica, fisiología y ecología 

(Spivak, 2010). 

Un análisis bibliométrico reveló que desde 1985 hasta 2018 ha habido 571 publicaciones sobre 

esta especie. El 51% se ocupaba de aspectos ecológicos (ecología de comunidades y 

ecosistemas, ecotoxicología, ciclo de vida, comportamiento y parasitología), mientras que el 

45% se dedicaba a biología general y neurofisiología (Rodriguez & Luppi 2020).  

En el campo de la neurobiología, el profesor Héctor Maldonado y sus discípulos pusieron a 

prueba a Neohelice granulata en varios paradigmas de aprendizaje, demostrado la capacidad de 

este cangrejo para adquirir y retener diferentes tipos de memoria. En esta línea de investigación, 

N. granulata ha sido y continúa siendo el sujeto experimental en estudios relacionados con dos 

áreas: la neurobiología del aprendizaje y la memoria y el control neuronal de comportamientos 

guiados por la visión (Para revisiones ver Tomsic & Romano, 2013 y Tomsic & Maldonado, 2014). 

En cuanto al abordaje neurofisiológico de los comportamientos guiados por la visión, los 

crustáceos decápodos, en partículas los cangrejos semiterrestres, ofrecen ventajas particulares 

(Tomsic & Sztarker, 2019). La accesibilidad a regiones del cerebro del cangrejo en donde se 

procesa la información visual (y de otras modalidades), la presencia de neuronas gigantes y el 

exoesqueleto duro del animal que permite sostenerlo firmemente sin dañarlo, brindan la 

posibilidad de realizar registros electrofisiológicos intracelulares estables en el animal despierto 

y prácticamente intacto (Berón de Astrada & Tomsic, 2002). Además, al ser una especie 

adaptada a ambientes altamente variables, N granulata tiene mecanismos contra la desecación 

que lo predisponen para las condiciones experimentales (Tomsic & Sztarker, 2019). A diferencia 

de otros modelos animales, en esta especie las respuestas de neuronas individuales a estímulos 

visuales pueden ser investigadas con registros intracelulares en condiciones donde esos 

estímulos son percibidos por el animal en su total integridad. Esto hace posible evaluar el 

funcionamiento de neuronas individuales en el contexto donde naturalmente operan (i.e. 

dentro del animal intacto), lo cual es relevante para comprender los mecanismos neuronales 

que subyacen al comportamiento.  
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Además, Neohelice granulata presenta comportamientos robustos evocados visualmente, tanto 

el comportamiento de escape como el de persecución de presas pueden ser evocados y medidos 

fácilmente en condiciones experimentales de laboratorio (Gancedo et al., 2020).  

1.5 El sistema nervioso de N. granulata  

El sistema nervioso central de los decápodos consta de 3 regiones principales: Los ganglios de 

los lóbulos ópticos, el ganglio supra esofágico y los ganglios torácicos (FIGURA 2).  

El ganglio supra esofágico tiene funciones relacionadas con el procesamiento de la información 

sensorial y la integración multimodal. Además, tiene un rol importante en el aprendizaje y la 

formación de memorias (Freudenthal & Romano, 2000; Hepp et al., 2016). Este ganglio contiene 

varios neuropilos, los más fáciles de localizar a simple vista son los olfativos. Estos están situados 

uno a cada lado del ganglio supra esofágico. Otra estructura que cabe mencionar son los lóbulos 

accesorios, estos son centros de alto procesamiento que reciben información visual, olfatoria y 

mecanosensorial, están involucrados en la exploración multimodal del medio ambiente 

(Sandeman et al., 2014). 

El ganglio supra esofágico se conecta con los ganglios torácicos y los ganglios comisurales a 

través de los conectivos circunmesofágicos. Los ganglios comisurales inervan el sistema 

digestivo, mientras que los ganglios torácicos inervan principalmente el corazón, los pleómeros 

y las extremidades.  

Los lóbulos ópticos se conectan con el ganglio supra esofágico a través del tracto protocerebral 

y el nervio oculomotor. Los lóbulos ópticos incluyen al protocerebro lateral y a los 4 neuropilos 

ópticos:  la lámina, la medula, la lóbula y la lóbula plate (Sztarker et al., 2005), los neuropilos 

ópticos se detallarán más adelante.  

El protocerebro lateral contiene varios neuropilos, dos de ellos, los cuerpos hemielipsoides y la 

médula terminal, son considerados centros de alto procesamiento. Estos neuropilos no 

muestran entradas directas de las fibras sensoriales primarias y no tienen salidas directas a las 

neuronas motoras (Sandeman et al., 2014).  La médula terminal recibe información del tracto 

olfatorio globular, el tracto protocerebral, los neuropilos ópticos y los cuerpos hemielipsoides 

(Blaustein et al., 1988; Sandeman et al., 2014). Los cuerpos hemielipsoides se consideran un 

centro de alto procesamiento relacionado con la memoria, homólogo a los mushroom bodies 

de los insectos y análogo a la arquicorteza (o corteza del lóbulo límbico) de los vertebrados 

(Maza et al., 2016; Wolff & Strausfeld, 2015).  
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Figura 2. Sistema nervioso de Neohelice granulata. (A). Esquema de los principales ganglios del sistema nervioso del 
cangrejo. El mismo se compone de dos lóbulos ópticos, un ganglio supraesofágico (GS), en el que se señala el lóbulo 
olfatorio (OL) y un ganglio torácico (GT) ubicados dentro del cefalotórax. Escala: 2 mm. Inset: El lóbulo óptico está 
compuesto por cuatro neuropilos ópticos: lámina (La), Médula (Me), Lóbula (Lo), Lobula plate (LoP) y el protocerebro 
lateral (PcL), este último contiene a los cuerpos hemielipsoides (HB) y a la medulla terminalis (MT). También se señalan 
el Órgano X (XO) y la glándula del seno (SG). Los clústeres de somas están coloreados de gris. (B). Esquema del cuerpo 
del cangrejo en vista lateral que muestra la ubicación de los principales ganglios nerviosos. Los lóbulos ópticos se 
encuentran ubicados en los pedúnculos oculares, están conectados a través del tracto protocerebral (TPc) (que va 
acompañado del nervio oculomotor) con el ganglio supraesofágico ubicado dentro del cefalotorax, desde este 
proyectan los conectivos circumesofágicos (CC) hasta el ganglio torácico (GT). D: Dorsal, V: Ventral, P: Posterior, A: 
Anterior, I: Izquierda, D: Derecha. Modificado de Hepp et al., 2013 y Maza et al., 2016. 

1.6 El sistema visual de N. granulata 

Ojos y retina 

Esta especie cuenta con ojos compuestos de aposición. Los ojos compuestos se componen de 

unidades llamadas omatidios. Cada omatidio contiene una lente, 8 fotorreceptores y células 

pigmentarias. En el eje central de cada omatidio, los fotorreceptores forman colectivamente un 

cono translucido llamado rabdómero rodeado por células pigmentarias primarias y secundarias 

(FIGURA 3).  En cada omatidio la lente enfoca la luz en dirección al rabdómero, la luz proveniente 

de cualquier dirección no paralela al eje del rabdómero es absorbida por las células pigmentarias 

que lo rodean. De los 8 fotorreceptores, 7 (R 1-7) proyectan sus axones hasta la lámina (primer 

neuropilo óptico), mientras que el octavo (R8) proyecta directamente hacia la médula (segundo 

neuropilo óptico) (Alkaladi et al., 2013; Sztarker et al., 2005). En decápodos, los R 1-7 

OL 
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generalmente expresan pigmentos cuyos máximos de absorción se encuentran entre el azul y el 

verde, el R8 suele expresar pigmentos sensibles a ondas más cortas, entre el UV y el violeta. Esto 

se ha observado en varias especies de cangrejos (Cronin & Forward, 1988; Forward et al., 2004; 

Martin & Mote, 1982), en crayfish (Cummins & Goldsmith, 1981), en langostas de mar (Cummins 

et al., 1984) y camarones (Cronin & Frank, 1996). 

A diferencia del ojo compuesto de los insectos, los ojos de los cangrejos se encuentran situados 

sobre pedúnculos móviles (FIGURA 4). En el caso de N. granulata, el adulto cuenta con 

aproximadamente 9000 omatidios en cada ojo (Berón de Astrada et al., 2012). Los omatidios se 

distribuyen todo alrededor de la punta del pedúnculo ocular, excepto por un área estrecha de 

cutícula ubicada hacia el lado medial del animal, de modo que cada ojo cuenta con un campo 

visual casi completo en el plano azimutal.  

La resolución de la retina de Neohelice no es uniforme, sus ojos poseen una banda horizontal 

de mayor agudeza visual todo alrededor del ecuador en complemento con una zona de alta 

resolución en el lado lateral del ojo ((Berón de Astrada et al., 2012). Estas zonas de mayor 

resolución son adaptaciones al ambiente plano en el que habita esta especie y a los 

comportamientos del animal (Tomsic et al., 2017).  

 

Figura 3 : A Esquema del ojo compuesto  de los artrópodos con un detalle del omatido y sus elementos constitutivos, 

modificado de Land & Nilsson, 2012. B Tinción Bodian de corte tangencial de un omatidio a la altura de los somas de 

los fotorreceptores de N. granulata (tomada de Sztarker, 2006). Los fotorreceptores del 1 al 7 se encuentran rodeando 

el rabdómero, mientras que el R8 presenta una posición marginal y es más pequeño. 
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Figura 4 Los ojos de los cangrejos se encuentran situados sobre pedúnculos móviles. Sobre la retina se observa la 

pseudopupila, donde las omatidias colineales al observador se ven oscurecidas porque absorben luz incidente. 

Especializaciones de la retina y su relación con el ambiente y la organización del 

comportamiento. 

Si bien estos cangrejos pueden desplazarse en todas las direcciones respecto a su eje 

longitudinal, la dirección preferida para correr a mayor velocidad es de lado, es decir, a 90° 

respecto al eje longitudinal del cuerpo.  Tanto en N. granulata como en cangrejos Uca se ha visto 

que rotan el cuerpo para fijar y mantener a los estímulos de peligro en la fóvea del polo lateral 

(región de máxima agudeza visual) (Land & Layne, 1995), especialmente en circunstancias en las 

que no disponen de sus cuevas (Hemmi & Tomsic, 2015). Por lo tanto, el aumento de resolución 

en el lado lateral del ojo podría ayudar al animal a controlar con precisión su escape (Smolka & 

Hemmi, 2009). Recientemente se ha visto que N. granulata también utiliza esta zona de alta 

resolución en la persecución de presas, rotando el cuerpo para fijar dummies pequeños durante 

la persecución hasta encontrarse lo suficientemente cerca de la presa para atacar (Gancedo et 

al., 2020). En otro tipo de comportamientos, como por ejemplo cuando confrontan con otro 

individuo, los cangrejos suelen fijar visualmente a su oponente en la región frontal y rotan para 

mantenerlo en esa posición, indicando así la existencia de otro punto de fijación. La fijación en 



20 

el polo lateral o frontal depende del tipo de estímulo visual que experimenta el animal y por lo 

tanto del tipo de comportamiento evocado. 

Como ya se mencionó, los cangrejos Neohelice y Uca poseen una banda horizontal de mayor 

resolución visual vertical alrededor del ecuador del ojo. Estos cangrejos mantienen activamente 

la banda de alta resolución alineada con el horizonte y se ha visto que inclinan sus pedúnculos 

oculares para compensar los cambios posturales, como ocurre también en otras especies de 

cangrejos que habitan ambientes similares  (Layne et al., 1997). Por otro lado, los cangrejos 

estabilizan el flujo panorámico que se genera durante sus desplazamientos mediante el 

movimiento de los pedúnculos en el plano horizontal. Sin embargo, el movimiento de los 

pedúnculos no es utilizado para la fijación de objetos. Estos animales fijan a los objetos en el 

polo lateral de alguno de sus ojos o en la parte frontal mediante la rotación de todo el cuerpo 

(Land & Layne, 1995).  

Los cangrejos del género Uca usan la posición de los objetos en relación con el horizonte para 

distinguir a los potenciales depredadores, es decir, solo escapan de los estímulos visuales 

presentados sobre el horizonte (Layne et al., 1997). En un mundo plano, como las marismas, la 

distancia a la que se encuentra un determinado objeto en contacto con el suelo está codificada 

en su posición en la retina. Para un objeto de una determinada altura, cuanto más lejos esté del 

observador, más cerca se verá de la línea del horizonte visual. Además,  todo lo que sea más 

grande que el cangrejo se verá por encima del horizonte visual y cuanto mejor sea su resolución 

vertical, mejor se podrá realizar esta discriminación (Zeil & Al-Mutairi, 1996; Zeil & Hemmi, 

2019), ver FIGURA 5 y FIGURA 6. Neohelice parece también utilizar la misma regla, se ha visto 

que el mismo dummy pequeño puede desencadenar un escape si se presenta sobre el horizonte, 

o una persecución si se presenta debajo del horizonte (Tomsic et al., 2017).

Figura 5. Al habitar un ambiente plano, los cangrejos del género Uca usan la posición de los objetos en relación con 

el horizonte para distinguir a los potenciales depredadores. Modificado de (Zeil & Hemmi, 2006). 
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Figura 6. Neohelice granulata habita en marismas, en este ambiente llano la información visual de movimientos más 

rica está cercana al horizonte visual y la dirección preponderante de los movimientos ocurren en el eje horizontal 
(Medan et al. 2015, Tomsic et al., 2017). 

1.7 Los Neuropilos Ópticos 

Los cuatro neuropilos ópticos (lámina, médula, lóbula y lóbula plate) mantienen una 

organización retinotópica. La organización es columnar, cada columna representa una unidad 

de muestreo de la retina, es decir, un omatidio. Los 8 fotorreceptores de cada omatidio forman 

un paquete de axones que dará origen a cada columna visual que atraviesa los ganglios ópticos. 

De esta forma, los puntos vecinos del campo visual se encuentran representados a nivel 

neuronal en columnas visuales vecinas (Berón De Astrada et al., 2011; Strausfeld & Nässel, 

1980). Además de la organización columnar, los neuropilos ópticos presentan estratos formados 

por procesos tangenciales de neuronas que colectan información de las neuronas columnares y 

modulan la información visual y de otras modalidades (sztarker et. al, 2006).   

Existen dos quiasmas, el primero entre la lámina y la medula, donde se produce una inversión 

en el eje lateromedial. El segundo quiasma se encuentra entre la medula y la lóbula, donde se 

produce una inversión en el eje anteroposterior (FIGURA 7).  
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Figura 7 A. Fotografía del ojo derecho de Neohelice, vista anterior. B. Organización de los neuropilos ópticos dentro 
del pedúnculo ocular. Lámina (La), médula (Me), lóbula (Lo) y lóbula plate (LoP), protocerebro lateral (LPc). C y D. 
Mapas visuales de los neuropilos ópticos del cangrejo vistos en una vista frontal (C) y una vista lateral (D). Las líneas 
de color verticales representan las posiciones de los meridianos a lo largo de la retina a 0 ° (amarillo). 90 ° (rojo) y 180 
° (violeta), mientras que las líneas horizontales representan las posiciones de elevación en el ecuador del ojo (azul) y 
40 ° por encima (verde) y 20 ° por debajo del ecuador (azul claro). Los cangrejos tienen dos quiasmas, el primero 
situado entre la lámina y la médula (CH 1) y el segundo, ubicado entre médula y lóbula (CH 2). A, B, C y D Modificadas 
de Astrada et al., 2012. E. Tinción de Bodian del lóbulo óptico que muestra la disposición columnar retinotópica de La, 
Me y Lo (la LoP no se ve en esta vista), también se observa el protocerebro lateral (LPc) y su tracto descendente (PcT) 
tomada de Tomsic et al., 2017. 

 

Lámina 

La lámina es el neuropilo más cercano a la retina y ha sido estudiada en detalle en N. granulata 

(Sztarker et al., 2005, 2009) y también en otros decápodos (Glantz et al., 2000; Hafner, 1973; 

Hafner, 1974; Kleinlogel et al., 2003; Nässel, 1975; Nässel, 1977; Strausfeld & Nässel, 1980; 

Wang-Bennett et al., 1989).  

Este neuropilo está conformado por columnas visuales que son intersectadas por tres estratos: 

un estrato plexiforme y dos estratos conformados por procesos tangenciales (el distal y el 

proximal), donde se integra y se modula la información de columnas vecinas (Sztarker et al., 

2005). Los somas de las neuronas de la lámina se encuentran mayoritariamente ubicados sobre 

este neuropilo y en su periferia  (Sztarker et al., 2005).   

En el estrato plexiforme arborizan las terminales de los fotorreceptores (excepto los R8) y 

también arborizan las dendritas de las neuronas columnares (neuronas monopolares y neuronas 
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T) que llevan información desde la lámina a la médula, que es el segundo neuropilo óptico. A su

vez, las neuronas centrífugas traen información desde la médula (Glantz et al., 2002; Sztarker et 

al., 2009). 

Las neuronas columnares más abundantes son las monopolares. Existen varios subtipos de 

neuronas monopolares. Cinco de estos subtipos de neuronas monopolares están presentes en 

todas las columnas visuales, lo que sugiere que la información visual es procesada en paralelo 

en al menos 5 canales (Sztarker et al., 2009). Algunos subtipos de células monopolares que se 

encuentran en Neohelice también se encuentran en insectos adaptados a bajas intensidades de 

luz. Estos subtipos se caracterizan por sus amplias arborizaciones, relacionadas con la sumación 

espacial (Theobald et al., 2006). La presencia de estos subtipos neuronales en Neohelice se ha 

interpretado como una adaptación al hecho de que parte de sus actividades se llevan a cabo 

bajo aguas turbias (Sztarker et al., 2009).  

Existen células amácrinas en la lámina, que son neuronas sin axones que abarcan varias 

columnas y presentan procesos pre y post sinápticos (Sztarker et al., 2009). Estas neuronas son 

responsables de la inhibición lateral entre las terminales de fotorreceptores (Glantz & Bartels, 

1994; Glantz et al., 2000).  

Médula 

La médula es el segundo neuropilo óptico, situado rio abajo de la lámina y del primer quiasma 

óptico. La medula ha sido descripta en Crayfish (Strausfeld & Nässel, 1980) y con más detalle en 

N. granulata (Sztarker & Tomsic, 2014). Este neuropilo recibe información directa de la retina 

mediante los axones de los fotorreceptores R8. Además, recibe información de la lámina 

mediante las terminaciones de las neuronas monopolares y las células T. Como ya se mencionó, 

la retinotopía se conserva en este neuropilo. Las neuronas transmedulares y las neuronas Y 

(Sztarker & Tomsic, 2014), son neuronas que integran los inputs de las neuronas que traen 

información desde la lámina y sus terminales presumiblemente se proyectan en la lóbula (el 

tercer neuropilo óptico) y en la lóbula plate (cuarto neuropilo). Los somas de las neuronas 

medulares se ubican sobre y a los lados de este neuropilo.   

La estructura de las neuronas transmedulares sugiere que la información visual se procesa en 

varios canales en paralelo. Algunas neuronas transmedulares responden a un pulso de luz con 

respuestas de tipo on – off (despolarizaciones transientes al inicio y al final del pulso) (Berón de 

Astrada et al., 2001).  

También existen neuronas centrifugas columnares que presentan procesos presinápticos en la 

médula (Sztarker & Tomsic, 2014).  
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Desde el punto de vista fisiológico se han identificado dos tipos de neuronas tangenciales en la 

médula: las neuronas dimming (DN) y las sustaining (SN) (Berón de Astrada et al., 2009). Ambos 

tipos integran información de neuronas columnares y descienden hacia el protocerebro lateral. 

Son neuronas que disparan P. A. En el caso de las DN, frente a un pulso de luz se produce una 

hiperpolarización tónica y una diminución de la frecuencia de disparo. En cambio, las SN 

responden al pulso de luz con una despolarización tónica y un aumento en la frecuencia de 

disparo. Estas respuestas codifican tanto la intensidad como la duración del pulso de luz. Ambos 

tipos de neuronas son sensibles al plano de polarización de la luz (Berón de Astrada et al., 2009). 

Lóbula plate 

Este neuropilo fue caracterizado en insectos dípteros, donde se demostró que tiene un rol 

importante en el procesamiento de información del flujo óptico y el control de respuestas 

optomotoras (Borst et al., 2010). En N. granulata, la lóbula plate es un pequeño neuropilo que 

forma parte del complejo lobular junto con la lóbula. Se ha encontrado evidencia de que la 

lóbula plate de decápodos y de insectos son estructuras homologas (Bengochea et al., 2018; 

Sztarker et al., 2005). La lóbula plate recibe información retinotópica de neuronas columnares 

de la médula (MLPC) y de neuronas columnares de la lóbula (LLPC). Existen neuronas 

tangenciales que procesan la información entre columnas (LPTC), algunas llevan información al 

protocerebro lateral y otras descienden por el tracto protocerebral hacia áreas más centrales 

(Bengochea et al., 2018). En N. granulata se han encontrado neuronas gigantes del complejo 

lobular, son neuronas de la lóbula algunas de las cuales arborizan también en la lóbula plate 

(Scarano et al., 2020) (Ver sección Neuronas Gigantes de la Lóbula y del Complejo Lobular). 

Lóbula 

La lóbula es el tercer neuropilo óptico, ubicado rio abajo del segundo quiasma. Recibe 

información retinotópica de la medula mediante las neuronas transmedulares. Al igual que la 

lámina y la médula está formado por neuronas columnares y neuronas con amplios procesos 

tangenciales. Los somas de las neuronas de la lóbula se ubican por debajo de este neuropilo 

(Sztarker et al., 2005). 

La lóbula es un centro de alto nivel de integración cerebral (Sztarker et al., 2005; Sztarker & 

Tomsic, 2011; Tomsic et al., 2003). Algunas de sus funciones están relacionadas con la detección 

del movimiento. La detección visual de objetos en movimiento se encontró asociada a neuronas 

con árboles dendríticos de gran tamaño, en muchos casos neuronas gigantes, de campo amplio 

que llevan información de la lóbula al cerebro medio. Neuronas similares han sido descriptas en 

distintos artrópodos. Por ejemplo, en libélulas, langostas y moscas (moscas: Hennig & Egelhaaf, 
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2012; libélulas: O’Carroll, 1993; sírfidos: Nordström, 2012; langostas: Fotowat & Gabbiani, 2011; 

mosca de la fruta: Wu et al., 2016; cangrejos: Berón de Astrada & Tomsic, 2002; Medan et al., 

2007). En N. granulata se han identificado 5 tipos de neuronas tangenciales detectoras de 

movimiento que serán descriptas a continuación.  

1.8 Neuronas gigantes de la lóbula y del complejo lobular 

La percepción del movimiento ha sido y continúa siendo muy estudiada en artrópodos (Borst et 

al., 2020; De Agrò et al., 2021; Mauss et al., 2017; Nicholas et al., 2020; Rigosi & O’Carroll, 2021) 

En crustáceos, en una serie de trabajos seminales Wiersma y colaboradores identificaron 

neuronas sensibles al movimiento mediante registros extracelulares del tracto protocerebral en 

varias especies (revisión en Wiersma et al., 1982). Estas neuronas se caracterizan por ser más 

sensibles al movimiento que a los cambios estacionarios en la intensidad de la luz, responder al 

movimiento independientemente del contraste entre el objeto y el fondo, presentar una 

disminución de las respuestas frente a estimulación repetida y en algunos casos responder 

también a estímulos mecánicos aplicados al cuerpo o las patas del animal. Sin embargo, por 

haberse utilizado registros extracelulares, la morfología y la ubicación de estas neuronas no fue 

establecida. 

En Locusta (langosta de tierra) se ha descripto un tipo neuronal llamado neurona gigante de la 

lóbula (LGMD, Lóbula Giant Movement Detector). Su denominación hace referencia a que 

poseen árboles dendríticos gruesos y extensos (Fotowat & Gabbiani, 2011). Este tipo de 

neuronas responde a objetos que se desplazan en su campo visual receptivo. Sin embargo, su 

activación máxima se observa cuando se le presentan estímulos que involucran la aproximación 

de objetos con trayectorias de colisión (Rowell et al., 1977). En la lóbula de moscas macho 

(exclusivamente) se han encontrado neuronas direccionales que responden al movimiento 

(Gilbert & Strausfeld, 1991), hay evidencia de que podrían formar parte de un sistema de 

neuronas que permita la persecución e interceptación de targets (Collett & Land, 1978; 

Gronenberg & Strausfeld, 1991). En la lóbula de odonatos y sírfidos se realizaron registros 

intracelulares de neuronas que son sensibles a la orientación del movimiento de barras 

(O’Carroll, 1993), y células detectoras de movimiento de objetos pequeños (STMD, Small Target 

Movement Detectors) (Nordstrom & O’Carroll, 2006; O’Carroll, 1993). 

A partir de registros intracelulares en la lóbula de Neohelice se encontró un grupo de células 

sensibles al movimiento que comparten características con las neuronas detectoras de 

movimientos identificadas por Wiersma y con las LGMD de Locusta (Berón de Astrada & Tomsic, 
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2002; Medan et al., 2007). Se trata de neuronas de campo amplio que integran información de 

numerosas columnas visuales, se las denominó LG (neuronas gigantes de la lóbula, en inglés 

lobula giant). Estas no son simples detectoras de movimiento, sino que por el paralelismo entre 

su respuesta y la respuesta comportamental, se concluyó que juegan un papel central en las 

transformaciones visuomotoras implicadas en el control de la velocidad y dirección del escape 

de los cangrejos frente a estímulos visuales de peligro (Oliva et al., 2007; Oliva & Tomsic, 2014, 

2016). Además, las LG mostraron gran capacidad para modificar su respuesta con el aprendizaje 

y reflejar memorias de larga duración, junto con capacidad de integración multimodal y 

binocular (Scarano et al., 2018; Sztarker & Tomsic, 2004, 2011; Tomsic et al., 2003). Desde la 

lóbula, las LGs proyectan sus axones hacia el cerebro medio y, directa o indirectamente, hacia 

el ganglio torácico donde se coordina la ejecución de los patrones locomotores (Medan et al., 

2007). 

A partir de la morfología y la fisiología de estas neuronas se las clasificó en cuatro tipos 

neuronales (Medan et. al., 2007): neuronas Monoestratificadas Gigantes de la Lóbula tipo 1 

(MLG1), neuronas Monoestratificadas Gigantes de la Lóbula tipo 2 (MLG2), neuronas 

Biestratificadas Gigantes de la Lóbula tipo 1 (BLG1) y las neuronas Biestratificadas Gigantes de 

la Lóbula tipo 2 (BLG2). La morfología general de las LG incluye al menos una ancha arborización 

dendrítica tangencial en la lóbula, El soma localizado por debajo del neuropilo y un axón que 

sale del neuropilo a través del tracto protocerebral hacia el ganglio supraesofágico.  

Recientemente ha sido identificado un nuevo tipo de neurona en Neohelice que responde al 

movimiento de objetos y/o del panorama visual. Estas neuronas presentan una marcada 

direccionalidad, respondiendo con un aumento de la frecuencia de disparo frente a objetos que 

se mueven en su dirección preferencial e inhibiéndose fuertemente frente a objetos que se 

desplazan en la dirección opuesta (Scarano et al., 2020). Las neuronas que responden de manera 

diferente a los estímulos visuales que se mueven en direcciones opuestas se denominan 

neuronas direccionales. Neuronas con tales características se encuentran tanto en el sistema 

visual de invertebrados, ej: neuronas tangenciales de la lóbula plate (Juergen Haag et al., 1997, 

1999; Schnell et al., 2010) como en el de vertebrados, ej: células ganglionares direccionales 

(Kanjhan & Sivyer, 2010; Kim et al., 2008). 

Las neuronas direccionales encontradas en Neohelice presentan amplias arborizaciones 

tangenciales en el complejo lobular (complejo formado por la lobula y la lobula plate), por lo 

que se las nombró células direccionales del complejo lobular (LCDC por sus siglas en ingles). 
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Además de su marcada direccionalidad, las LCDC presentan otras características que las 

diferencian de los 4 tipos de neuronas LG antes descriptas: 

1) No presentan una disminución de las respuestas frente a estimulación repetida.  

2) Presenta arborizaciones en la lóbula, en la lóbula plate y en una región del protocerebro 

lateral que ha sido denominada neuropilo direccional del protocerebro lateral (Scarano 

et al., 2020). 

3) No proyectan sus axones a lo largo del tracto protocerebral. 

1.9 Clasificación de las neuronas gigantes de la lóbula y del complejo 

lobular 

A partir de registros intracelulares seguido de tinciones se pudieron definir con claridad tanto 

propiedades intrínsecas (tasa de actividad espontanea, actividad regular o en salvas, frecuencia 

máxima de disparos, etc.) como de preferencia por distintos estímulos visuales (flujo 

panorámico vs objeto singular, estímulos de looming vs tangenciales, preferencia por el eje de 

movimiento, sensibilidad direccional, etc.) y diferencias en los tamaños de los campos receptivos 

y en las capacidades de integración multimodal (visual y mecanosensorial) (Medan et al. 2007; 

Scarano et al., 2020). La experiencia provista a partir de muchos resultados de registros seguidos 

de tinciones nos brinda un alto grado de confianza para actualmente, a partir de las mediciones 

fisiológicas, saber el tipo de grupo morfológico al que pertenecen las neuronas gigantes de la 

lóbula que por su gran tamaño registramos más frecuentemente. Esto evita la necesidad de 

dedicar tiempo (y consecuentemente riesgo de pérdida prematura del registro de la célula) al 

proceso de inyección del colorante intracelular, liberando así tiempo para dedicarlo a 

caracterizar en mayor detalle las preferencias de estímulo de los distintos tipos de neuronas 

gigantes de la lóbula. En la TABLA 2 se muestran algunas de las propiedades importantes que 

distinguen y permiten discriminar entre distintos tipos de neuronas detectoras de movimiento 

gigantes de la lóbula.  
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Tabla 2 - Características que permiten distinguir distintos tipos de neuronas gigantes de la lóbula y el complejo lobular 
(Medan et al., 2007; Scarano et al., 2020). 

 

1.10 El circuito visual de artrópodos 

Los fotorreceptores de los artrópodos responden a un pulso de luz con una despolarización 

tónica gradual proporcional a la intensidad de la luz (Glantz, 1968). Como ya se mencionó, 

existen fotorreceptores de fibras cortas (En N. Granulata R 1-7) y fotorreceptores de fibras largas 

(En N. Granulata R8). Las fibras cortas constituyen una vía acromática involucrada en funciones 

como la detección de movimiento (Borst, 2014). Las vías cromáticas y acromáticas están 

separadas y el procesamiento de la información ocurre en paralelo en cada columna visual 

(Strausfeld, 1991).   

La visión de Drosophila y el circuito neuronal subyacente ha sido un modelo de investigación 

clave para comprender como es computada la información visual en artrópodos. El estudio de 

los circuitos neuronales que subyacen a la visión de Drosophila comenzó hace aproximadamente 

medio siglo, y ahora el campo está en auge debido al desarrollo de herramientas genéticas (Zhu, 

2013). En drosophila (y presumiblemente en todos los artrópodos) en la vía acromática la 
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información respecto al “encendido” y al “apagado” de un fotorreceptor se segrega en canales 

neuronales distintos denominados ON y OFF, respectivamente, de modo equiparable a lo que 

ocurre en vertebrados. Algunas neuronas monopolares de la lámina participan de la vía ON 

mientras que otras participan de la vía OFF (Clark et al., 2011; Joesch et al., 2010; Meier et al., 

2014; Shinomiya et al., 2014; Silies et al., 2013; Takemura et al., 2013). Estudios de imágenes de 

fluorescencia sensible a calcio de neuronas columnares locales y transmedulares muestran que 

estos canales se mantienen segregados a nivel de la médula. Ciertas neuronas columnares 

presentan respuestas de calcio exclusivamente a estímulos ON (Mi1 y Tm3) y otras (Tm1, Tm2, 

Tm4 y Tm9) responden exclusivamente a estímulos OFF (Meier et al., 2014; Strother et al., 2014). 

La información de las columnas visuales es integrada por neuronas con extensos procesos 

dendríticos laterales que proyectan centrípetamente llevando la información río abajo del 

sistema visual. En general, estas neuronas tienen un campo receptivo amplio ya que incorporan 

la información de más de una columna visual.  

En los últimos 20 años nuestro laboratorio ha hecho grandes avances en en la comprensión del 

sistema visual de N. granulata. Si bien el circuito visual no ha sido completamente mapeado, se 

ha logrado registrar varias clases de neuronas. En la FIGURA 8 se muestra un esquema con 

algunos de los elementos caracterizados hasta ahora del circuito visual de N. granulata. Es muy 

importante tener en cuenta que este es un esquema extremadamente simplificado, ya que tan 

solo en la medula se han identificado alrrededor de 60 tipos distintos de neuoronas columnares 

(Sztarker & Tomsic, 2014).  
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Figura 8: Esquema del circuito visual de Neohelice. El esquema central representa la ubicación y morfología general 
de algunas de las neuronas visuales identificadas. También se muestran las respuestas electrofisiológicas a un pulso 
de luz de 1 segundo (barra horizontal), que caracterizan a cada tipo celular. Las neuronas gigantes de la lóbula (LG) 
responden de manera más robusta al movimiento de un objeto que a un pulso de luz. Los dos lados superiores del 
triángulo debajo del segundo trazo del LG, representan los movimientos hacia adelante y hacia atrás de una pantalla 
negra rectangular que se mueve 25 cm por encima del cangrejo. La base del triángulo representa 2,2 segundos. Las 
neuronas direccionales del complejo lobular (LCDC) son sensibles al sentido del movimiento en el eje horizontal. Las 
barras dibujadas arriba representan el movimiento de un objeto virtual de 4 × 21 cm. En cada columna: movimiento 
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horizontal de atrás hacia adelante (azul), movimiento horizontal de adelante hacia atrás (rojo), hacia arriba y hacia 
abajo, respectivamente. Ambas neuronas (A y B) responden al movimiento horizontal, pero muestran direcciones 
preferidas opuestas. RI-R8: fotorreceptores; M: Neurona monopolar; T1, célula T de tipo 1; TM: neurona transmedular; 
SN: neurona sustainig; DN: neurona dimming; MLPC: célula columnar de la médula a la lóbula plate; LLPC, célula 
columnar de la lóbula plate a la lóbula; LPTC: célula tangencial de la lobula plate; LCDC: neurona direccional del 
complejo lobular; BLG, neurona gigante biestratificada de la lóbula ; MLG: neurona gigante monoestratificada de la 
lóbula. Modificado de Tomsic & Sztarker, 2019. 

 

1.11 La visión del movimiento 

Nos encontramos dentro de un vagón del tren detenido en la estación, vemos por la ventana 

que a nuestro lado se encuentra detenido el tren que va en la dirección contraria. Escuchamos 

la bocina que anuncia el arranque y miramos por la ventana mientras vemos que aceleramos y 

vamos dejando atrás al tren vecino, hasta que nos damos cuenta de que es el otro tren el que 

se ha ido y nosotros seguimos inmóviles en la estación ¿Qué ha pasado? Hemos confundido el 

movimiento de un objeto que se desplaza en nuestro campo visual con nuestro propio 

movimiento. Los movimientos en el entorno generan un patrón espaciotemporal de intensidad 

lumínica sobre nuestra retina, a partir del cual el sistema nervioso reconstruye la información 

sobre las características de esos movimientos. La ilusión óptica del tren se produce porque, 

normalmente, el movimiento del panorama es un indicador de nuestro propio movimiento, 

aunque en este caso es producto del desplazamiento de un objeto grande que ocupa casi todo 

nuestro campo visual y porque además, al ser un movimiento pasivo (es el tren el que realiza el 

trabajo y no nuestros músculos) no contamos con ninguna información más que la visual. 

Cuando un animal se desplaza o rota sobre su eje se genera un flujo óptico sobre su retina. El 

movimiento que se genera en la retina puede ser representado mediante mapas vectoriales, 

donde cada vector representa la velocidad y dirección del movimiento (Koenderink & van Doorn, 

1987). Los movimientos de rotación y traslación generan mapas distintos (FIGURA 9) la rotación 

produce un flujo laminar, mientras que la traslación genera un flujo radial expansivo. Por otro 

lado, cuando un objeto se mueve y el observador se encuentra estático se genera un mapa en 

el cual todos los vectores son nulos a excepción de los que describen el movimiento del objeto. 

Cabe señalar que estas representaciones de movimientos “puros” son una reducción de la 

realidad, un animal que persigue una presa debe poder extraer la información del movimiento 

del target y diferenciarla del flujo óptico producto de su propio movimiento (traslaciones, 

rotaciones e incluso ambas a la vez). La evidencia señala que en artrópodos la extracción de 

información respecto al flujo óptico tendría lugar en la lóbula plate mientras que el análisis sobre 

el movimiento de objetos tendría lugar en la lóbula (Berón de Astrada et al., 2013; Egelhaaf, 

1985; Magani et al., 2016). 
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La detección de objetos en movimiento permite obtener información sobre el estímulo 

pudiendo determinar el tamaño, distancia, dirección y velocidad del mismo. Estas 

características, entre otras, permiten al observador interpretar al estímulo y otorgarle un valor 

(peligroso, apetitivo o neutro), a partir del cual el animal debe tomar una decisión rápida sobre 

cómo actuar.  

Uno de los primeros modelos de detección de movimiento es el detector de movimiento 

elemental descrito por Hassenstein y Reichardt (Hassenstein & Reichardt, 1956). Consta de dos 

subunidades simétricas. Ambas subunidades tienen un receptor que puede ser estimulado por 

una señal lumínica. La señal dentro de una de las subunidades se retrasa en el tiempo, después 

del filtro temporal, se multiplica por la señal recibida de la otra subunidad. Así, dentro de cada 

subunidad, se multiplican los dos valores de brillo, uno recibido directamente de su receptor 

con un retardo de tiempo y el otro recibido del receptor adyacente. Los valores multiplicados 

de las dos subunidades luego se sustraen para producir la salida. La dirección preferida está 

determinada por dicha salida (positiva o negativa), la dirección que produce un resultado 

positivo es la dirección preferida. 

En los insectos, una versión más compleja de este detector de movimiento, que incluye 

información tanto del canal OFF como el canal ON, constituye una entrada importante en los 

niveles más altos del procesamiento de movimiento y estarían involucrados en la detección de 

patrones de flujo óptico (Borst & Haag, 2002). Se ha demostrado que las células tangenciales de 

la lobula plate (LPTC) de dípteros reciben información de los detectores de movimiento locales, 

de acuerdo con el modelo mencionado (Egelhaaf et al., 1989; Haag et al., 2004; Hassenstein & 

Reichardt, 1956). 

Si bien los cómputos necesarios para extraer información sobre el movimiento de targets ha 

sido el foco de intensa investigación en artrópodos, aun no hay un consenso sobre qué modelo 

describe mejor el procesamiento de dicha información visual para la detección de movimiento. 

Sin embargo, modelos derivados del modelo elemental Hassenstein y Reichardt que incluyen 

canales ON y OFF han logrado predecir características de distintas neuronas detectoras de 

objetos pequeños en movimiento (Wiederman et al., 2013). 
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Figura 9 A. Vectores que representan el movimiento de traslación hacia adelante del animal. La longitud de cada 
vector es proporcional a la velocidad del flujo óptico de cada punto. Por lo tanto, durante la traslación la velocidad es 
cero en la dirección del avance y puntos más alejados tienen mayor velocidad, con un máximo a 90º del eje de 
traslación. B. Vectores de flujo óptico producidos en la retina de un animal que rota en sentido antihorario sobre su 
eje. C. Flujo óptico cuando hay traslación y rotación al mismo tiempo. D Cuando un objeto puntual se mueve sobre la 
retina, existe un único vector de velocidad mientras que el resto del panorama permanece estático. E. La trayectoria 
de un objeto cayendo sobre un fondo estacionario. F. Debido a un componente del movimiento del observador, la 
trayectoria resultante del objeto en la retina resulta oblicua. Modificado de Kuang et al., 2017. 

 

1.12 La fisiología detrás de la respuesta de escape de Neohelice 

En su hábitat natural Neohelice es predado por gaviotas cangrejeras (Larus atlánticus) y otras 

especies de aves. Frente a depredadores los cangrejos suelen responder desplegando un 

comportamiento de escape, en ocasiones acompañado con un despliegue defensivo con sus 

quelas. En algunas circunstancias el comportamiento de inmovilidad (freezing) es también 

utilizado como primera estrategia para intentar pasar desapercibido. En el laboratorio, es 

posible evocar una respuesta de escape en Neohelice utilizando un estímulo visual de peligro 

(EVP) que consiste en el movimiento de una pantalla negra por encima del animal, la cual estaría 

siendo interpretada como un depredador. 

En los primeros estudios realizados en neuronas de la lóbula del cangrejo Neohelice, se 

identificaron células sensibles al movimiento que responden de manera intensa al mismo 

estímulo visual de peligro que desencadena la respuesta de escape (Beron de Astrada & Tomsic 

2002). Estas neuronas luego fueron identificadas como LG (Medan et al. 2007). 
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En Neohelice, la respuesta de escape provocada por el EVP disminuye después de algunas 

presentaciones (habituación). La estimulación de alta frecuencia (entrenamiento masivo) 

produce una supresión de escape de manera rápida, pero de corta duración, mientras que la 

estimulación de baja frecuencia (entrenamiento espaciado) da como resultado un cambio de 

comportamiento que se da más lento, pero es más duradero. Las tasas de reducción y 

recuperación de la respuesta de las LG, tanto en el entrenamiento masivo como en el espaciado, 

coinciden notablemente con los cambios que ocurren a nivel conductual (Tomsic et al., 2003). 

El entrenamiento masivo produce una reducción rápida y profunda de la respuesta, que se 

recupera completamente después de 15 minutos tanto a nivel conductual como neuronal 

(Tomsic et al., 2003). Por el contrario, el entrenamiento espaciado da como resultado una 

reducción más lenta y menos profunda de la respuesta, pero los cambios perduran en el tiempo 

(Tomsic et al., 2009). El cambio de respuesta es específico para el estímulo en movimiento, 

porque la respuesta de la neurona a un pulso de luz medido antes y después de la presentación 

repetida del estímulo de entrenamiento no se ve afectada (Tomsic et al., 2003). 

La respuesta de escape del cangrejo frente al EVP puede verse afectada por una gran variedad 

de condiciones experimentales como variaciones estacionales, cambios en las características del 

estímulo visual y si el estímulo es percibido de manera mono o binocular. En estudios 

electrofisiológicos se observó que, consistentemente con el comportamiento animal, la 

respuesta de las neuronas LG se veía igualmente afectada por los mismos factores (Sztarker & 

Tomsic, 2008, 2011). El perfil de disparo de potenciales de acción de las LG no sólo correlaciona 

con la reacción comportamental, sino que se anticipa a la respuesta de escape en 

aproximadamente 120 milisegundos (Oliva et al., 2007; Oliva & Tomsic, 2016; Tomsic et al., 

2003). También se ha visto que en las memorias contexto dependientes las LG no son 

compatibles con el componente de memoria de contexto visual.  Esto demostró que la memoria 

con respecto a "qué" y "dónde" se almacenan por separado en el cerebro artrópodo (Sztarker & 

Tomsic, 2011). 

Los EVP generados en la computadora resultan efectivos para desencadenar la respuesta de 

escape en el cangrejo y no se encontraron diferencias entre las respuestas generadas por el 

movimiento real de la pantalla negra y la simulación de computadora, tanto a nivel 

comportamental como neuronal (Medan et al., 2007, Oliva et al., 2007). 

La presentación de un estímulo looming (imagen 2D en expansión que desde el punto de vista 

del observador simula un objeto que se acerca) generada por computadora también evoca en 

Neohelice una respuesta de escape robusta que se ha estudiado en detalle (Oliva et al., 2007). 
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Se ha demostrado que las MLG1 y MLG2 responden particularmente a imágenes de objetos que 

se acercan con tasas de disparo que codifican la velocidad angular de la expansión de la imagen 

y envían esta información para controlar de modo instantáneo la velocidad del escape, es decir 

que funcionan como elementos centrales de la transformación visuomotora (Oliva et al., 2007; 

Oliva & Tomsic, 2014, 2016).  

Las neuronas de tipo BLG2 responden fuertemente al comienzo de la expansión, pero se inactiva 

cuando la imagen continúa agrandándose. El curso temporal de la actividad BLG2 frente a los 

estímulos que se avecinan coincide con un freezing transitorio que se observada en los animales 

antes de iniciar el escape, lo que sugiere un posible papel de este tipo de neurona en este 

comportamiento (Tomsic, 2016). 

Durante varias décadas nuestro laboratorio se enfocó en la respuesta de escape del cangrejo 

frente a EVP. Pero resultados recientes revelaron la existencia de una respuesta igualmente 

robusta, aunque de sentido antagónico. Se trata de la respuesta de persecución y captura frente 

a la detección visual de objetos pequeños, que pueden interpretarse como estímulos visuales 

apetitivos (EVA). Mediante el uso de dummies de tres tamaños diferentes (esferas negras de 1 

cm de diámetro, 1.8 cm y 3 cm) desplazándose por el suelo a tres velocidades diferentes (rápida: 

45.1±0.8 cm/s; media: 18.5±0.4 cm/s y lenta:  8.2±0.2 cm/s) en una arena artificial, se 

identificaron las condiciones de estimulación que favorecen la respuesta predatoria (RP) y la 

probabilidad de terminar con una captura de presa exitosa. La RP fue provocada con alta 

probabilidad por el dummy de tamaño mediano, menos eficazmente por el de tamaño pequeño, 

y muy poco por el grande (que mayormente provocó respuestas evasivas que consistieron en 

alejarse del estímulo o desplegar las quelas de manera defensiva) (Gancedo et. al 2020).  

1.13 La fisiología detrás de la detección de objetos pequeños  

Muchos animales dependen de la visión para detectar objetos como conespecíficos, 

depredadores y presas. A pesar de estar equipados con ojos de baja resolución y cerebros 

pequeños, muchos insectos muestran una gran habilidad para detectar y perseguir targets 

pequeños. Depredadores como las libélulas dependen de la detección visual de presas en 

movimiento, mientras que otros insectos no depredadores deben poder detectar conespecíficos 

para lograr aparease. Se han encontrado neuronas especializadas en la detección de objetos en 

movimiento en el complejo lobular de varios grupos de insectos. Las neuronas detectoras de 

movimiento de objetivos pequeños (STMD, por small targer movement detector) que se 

encuentran en los lóbulos ópticos de libélulas (O’Carroll, 1993) y sírfidos (Nordstrom & O’Carroll, 
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2006) muestran una respuesta robusta frente a objetos pequeños (1° a 3°) y una respuesta débil 

o nula a objetos más grandes (> 10°) o al movimiento del panorama visual. La respuesta de STMD 

al movimiento del objeto no se ve afectada por la adición de movimiento de fondo con la misma 

velocidad (es decir, sin diferencias de velocidad Nordström et al., 2006; Wiederman & O’Carroll, 

2011). Esto se puede modelar (Wiederman et al., 2008) utilizando el perfil espacio-temporal 

donde el borde de contraste oscuro del target (OFF) es seguido inmediatamente por un cambio 

de contraste brillante (ON). Los modelos que incorporan la correlación temporal de señales ON 

y OFF, junto con adaptación rápida y fuerte inhibición espacial, conducen a respuestas robustas 

al movimiento del target en el panorama visual (Wiederman et al., 2008). Las libélulas y los 

machos sírfidos tienen alrededor de 20 STMD diferentes que varían en términos de tamaño y 

ubicación del campo receptivo, direccionalidad y capacidad para discriminar targets sobre 

fondos complejos. Algunas STMD inervan el ganglio subesofágico (Nordström et al., 2006), 

donde hacen sinapsis con neuronas descendentes (TSDN), que controlan el movimiento de las 

alas de la libélula (Olberg, 1981, 2012). Otras STMDs inervan el cerebro medio (Barnett et al., 

2007) donde podrían hacer sinapsis con las STMDs centrífugas (CSTMDs, Geurten et al., 2007). 

En Drosophila se ha encontrado que las neuronas columnares de la lóbula LC11 responden al 

movimiento omnidireccional de un objeto pequeño de 2,2° mientras que presenta baja o 

ninguna respuesta frente al parpadeo de la luz (flicker, en inglés), ni responde a las barras en 

movimiento ni a los patrones panorámicos. El bloqueo de las corrientes iónicas inhibidoras 

mediante Picrotoxina (inhibidor no competitivo de GABA) elimina la sensibilidad a los objetos 

pequeños y facilita las respuestas a barras y flujos panorámicos. Estas neuronas son demasiado 

pequeñas para registros intracelulares, pero se las ha estudiado mediante imaging de calcio. Las 

dendritas de cada LC11 inervan múltiples capas de la lóbula abarcando numerosas columnas. 

Varias LC11 vecinas codifican el movimiento del objeto de forma retinotópica, pero las 

terminales de los axones se fusionan en una estructura glomerular en el protocerebro donde se 

pierde la retinotopía (Keleş & Frye, 2017).  

En machos de la mosca Calliphora se ha encontrados una neurona presumiblemente 

especializada en la detección de objetos pequeños en movimiento. La MLG1 (male lobula giant 

1) responde bien a los puntos en movimiento, pero despolarizaciones inducidas por una barra 

que se mueve hacia arriba son más fuertes que las respuestas a un punto que se mueve en la 

misma dirección (Trischler et al., 2007). Este hecho contrasta con un estudio previo en el que se 

utilizaron barras de ancho variable para estimular MLG1 y el objeto más pequeño indujo las más 

grandes amplitudes de respuesta (Wachenfeld & Hausen, 1994). Esta discrepancia puede 

deberse a diferencias en los estímulos utilizados en los dos estudios. Sin embargo, con respecto 
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al movimiento horizontal, la MLG1 responde mejor a pequeños puntos en movimiento que a 

barras en movimiento, por lo que puede considerarse una neurona detectora de objetos 

pequeños.  

Como se mencionó en el apartado anterior, existen en la lóbula neuronas gigantes que 

responden a estímulos visuales de peligro y que se presume que comandan la respuesta de 

escape y el comportamiento de freezing. En contraste a la respuesta de escape, la persecución 

de una presa o una pareja sexual implica la detección de estímulos apetitivos. En varias especies 

de insectos se ha visto que estos comportamientos estarían comandados por neuronas 

especializadas que responden al movimiento de objetos pequeños que también se encuentran 

en la lóbula. La lóbula es un centro de alto nivel de procesamiento e integración visual (Sztarker 

et al., 2005; Tomsic et al., 2003), estando involucrada en distintos comportamientos guiados por 

la visión, por esta razón es probable que la interpretación del estímulo visual, la asignación de 

un valor (negativo, positivo o neutro) y la selección de la respuesta conductual ocurra, en buena 

medida, en este mismo neuropilo.   
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1.14 Resumen de antecedentes 

La visión de movimiento provee claves esenciales para una gran variedad de comportamientos. 

En particular, la detección de movimiento permite obtener información sobre el entorno 

pudiendo determinar el tamaño, distancia, dirección y velocidad de un objeto en movimiento. 

Estas características, entre otras, permiten al observador determinar el significado del estímulo. 

Entender cómo las interacciones y el cableado de una red de células nerviosas recuperan y 

procesan esa información crítica para luego determinar una respuesta comportamental 

constituye una meta central en el campo de las neurociencias.  

Como ya se mencionó en la introducción, se ha visto que N. granulata responde al movimiento 

de objetos grandes con escapes, mientras que objetos pequeños desplazándose por el suelo 

evocan persecuciones. Así mismo, se ha visto que, si bien el movimiento de objetos pequeños 

desplazándose a nivel del suelo evocan persecuciones, el mismo objeto pequeño elevado a 10 

cm del suelo evoca respuestas de escape. Esto es compatible con lo observado en cangrejos del 

género Uca, que interpretan como depredador a objetos en movimiento que superen el 

horizonte visual y como conespecíficos a objetos que se mueven por debajo de este horizonte. 

También se mencionó que las LG comandarían las respuestas comportamentales (escape y 

freezing) frente a estímulos grandes y estímulos de looming, que son considerados estímulos 

visuales de peligro. Sin embargo, nunca se ha evaluado la respuesta fisiológica de las neuronas 

LG frente a estímulos de tamaños pequeños y medianos, ni a estímulos de diferente elevación y 

aún no se ha investigado si las LG pudieran tener un rol en la respuesta predatoria de N. 

granulata o si existen en el cangrejo clases de neuronas de la lóbula especializadas en la 

detección del movimiento de objetos pequeños como las que se han encontrado en la lóbula de 

algunos insectos.  

Por otro lado, recientemente se han identificado neuronas direccionales en el complejo lobular 

de Neohelice. Se ha propuesto que estas neuronas podrían ser parte de un sistema de fijación 

de objetos en las zonas de alta resolución del campo visual. La respuesta de este tipo de 

neuronas no se ha evaluado frente a objetos de distinto tamaño ni elevación. Esto resulta de 

interés porque tanto en las respuestas de escape como en la respuesta de persecución se ha 

visto que estos cangrejos fijan a los objetos en movimiento en el polo lateral del ojo, donde 

tienen su zona de mayor resolución.  
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1.15 Hipótesis General y Objetivos 

Hipótesis General 

Nuestra hipótesis general es que, en los artrópodos, los procesos de toma de decisiones que 

ocurren cuando un animal categoriza a un objeto como un predador o como una presa al que 

debe reaccionar con rapidez, pueden emerger de interacciones que ocurren en microsistemas 

de neuronas gigantes con gran capacidad de integración. Particularmente para nuestro modelo 

experimental, el cangrejo, proponemos que los comportamientos de escapar o perseguir a un 

objeto guiándose visualmente son decididos y elaborados fundamentalmente a partir del 

procesamiento de información que tiene lugar en las neuronas gigantes de la lóbula (3er 

neuropilo óptico del cerebro de los artrópodos).  

Objetivos: 

1) Determinar la sensibilidad de las 4 clases de neuronas LGs a estímulos visuales de distinto 

tamaño y elevación.  

2) Caracterizar los comportamientos del animal frente a estímulos visuales de diferente tamaño 

y elevación.  

3) Evaluar si existen neuronas similares a las STMD de odonatos en la lóbula del cangrejo. 

4) Evaluar la respuesta de las LPDC frente a objetos de distinto tamaño y elevación. 

5) Evaluar en neuronas aun no identificadas las respuestas a estímulos de distinto tamaño y 

elevación. 
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2 MATERIALES Y MÉTODOS 

2.1 Animales 

Los cangrejos utilizados en este trabajo de Tesis fueron especímenes macho de la 

especie Neohelice granulata (antes Chasmagnathus granulatus), descripta por primera 

vez por Dana (Dana, 1851).  

N. granulata es un cangrejo semiterrestre, eurihalino y excavador de fondos blandos. 

Habita en estuarios tropicales y subtropicales de América del Sur. Se distribuye desde el 

Golfo San José, norte de la Patagonia Argentina, a través de Uruguay hasta Río de 

Janeiro, Brasil (Spivak, 2010). Los animales utilizados en los experimentos fueron 

capturados en rías de San Clemente del Tuyu, Buenos Aires, Argentina. Se colectaron 

animales con un ancho de caparazón en el rango de 2.7 y 3.1 cm y un peso medio de 

17±0.2 g.  

Los animales fueron transportados al laboratorio donde se mantuvieron en un solárium 

con ciclos naturales de luz/oscuridad, la temperatura se mantuvo en un rango de 15ºC 

a 30ºC. Fueron mantenidos en contenedores plásticos (35 x 48 x 27 cm) de a 20 

animales, con una profundidad de 2 cm de agua marina artificial (salinidad 10 a 14 % - 

pH de 7.4 a 7.6) preparada con la fórmula comercial Red Sea Coral Pro. El agua de los 

contenedores fue remplazada cada 2 días. Los experimentos se realizaron entre las 10 y 

las 22 horas en los primeros 15 días posteriores a la pesca.  

2.2 Preparación electrofisiológica 

Una de las ventajas de N. granulata como modelo para el estudio de las bases 

neurobiológicas de comportamientos guiados por la visión, es que permite llevar a cabo 

registros intracelulares in vivo de neuronas de los lóbulos ópticos en animales 

prácticamente intactos y no anestesiados (Ej. Berón de Astrada & Tomsic, 2002). 

El exoesqueleto duro de estos cangrejos permite que se lo sujete firmemente con una 

pinza, facilitando la posibilidad de realizar registros estables sin mayores 

manipulaciones. En la preparación las patas del cangrejo quedaron libres y el animal 
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podía moverlas en el aire, mientras que las quelas se sujetaron con una goma para evitar 

movimientos que puedan perturbar los registros.   

Antes de comenzar la preparación del animal se chequeaba el estado general del mismo. 

Al dar vuelta el cangrejo colocando el dorso sobre una superficie, un animal sano debe 

ser capaz de darse vuelta y retornar a su posición natural rápidamente. De no lograrlo 

es un indicador de mala salud. También se chequeó que los animales no hayan perdido 

ninguna de las patas marchadoras ni las quelas y además, que la retina no presente 

manchas.  

Los pedúnculos oculares de los cangrejos son móviles, el ángulo natural de los 

pedúnculos cuando el animal se encuentra sobre un sustrato plano es de 50º. En la 

preparación los pedúnculos se fijaron con adhesivo acrílico de pegado rápido (nombre 

comercial La Gotita) con un ángulo de 60º - 70º respecto a la horizontal para facilitar los 

registros, alineando el eje en que están dispuestos los neuropilos ópticos con la 

trayectoria del electrodo. Para reforzar la fijación se utilizaron pequeñas ménsulas de 

aluminio. Si bien todos los registros fueron realizados en el lóbulo óptico del lado 

derecho, se fijaron ambos ojos para asegurar que las posiciones de los ojos no varíen 

entre registros (FIGURA 10 A). 

Se realizó un pequeño orificio en la parte dorsal del cefalotórax en el cual se colocó un 

electrodo de referencia (alambre de plata) en contacto con la hemolinfa. El electrodo de 

referencia fue fijado con parafina en el dorso del animal (FIGURA 10 B).  
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Bajo una lupa se removió una pequeña porción de la cutícula en la región dorsal del ojo, 

dejando un orificio de aproximadamente 500 µm de diámetro por donde se descendió 

el electrodo (FIGURA 10 C). En los casos en los que fue necesario, luego de posicionado 

el electrodo, el orificio fue sellado con vaselina sólida para evitar la pérdida de hemolinfa 

y los movimientos pulsátiles causados por la misma. En la mayoría de los casos la 

hemolinfa se coaguló sellando naturalmente el orificio. El descenso del electrodo fue 

controlado con un micromanipulador. La penetración de las neuronas se hizo sin 

visualización de los elementos a registrar.  

Microelectrodo de Registro

Electrodo de 
Referencia

Pinza de 
Sujeción

Mensula

Banda de 
goma

Cutícula

Ventana en la 
cutícula Retina

A

B C

Figura 10. A) Cangrejo ubicado en el setup de electrofisiología. B) Animal luego del experimento. C) Ventana en la cutícula para 

inserción del electrodo. Dentro de la ventana se observan fibras blanquecinas, se trata de haces de fibras constituidas por los 

axones de los fotorreceptores en su descenso hacia la lámina (aumento 40x). 
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Los electrodos fueron realizados a partir de capilares de vidrio de borosilicato (World 

Presicion Instruments Inc., Florida, USA) de 1.2 mm de diámetro externo y 0.68 mm de 

diámetro interno. Los capilares fueron estirados con un puller (Sutter P-97), al llenar los 

electrodos con solución KCl 3M se obtuvieron resistencias de 30 – 100 MΩ.  

En más del 95% de los casos los animales permanecieron en perfectas condiciones luego 

de finalizados los experimentos, retornando a su comportamiento natural una vez 

liberados de la pinza.    

2.3 Dispositivo experimental para electrofisiología  

El dispositivo (FIGURA 11) se ubicaba dentro de una caja de Faraday cubierta por arriba 

y 3 de sus lados para evitar la estimulación visual no controlada, la cara delantera contó 

con una cortina negra que se bajaba luego de impalar una neurona de interés y antes de 

realizar su registro. Dentro de la caja se ubicaron 3 monitores de pantalla plana (Philips 

107T, de 17”, con tasa de refresco de 89Hz y una resolución de 800x600 pixeles) 

localizados al frente y a los costados del animal a una distancia de 20 cm. Un cuarto 

monitor se ubicaba colgando sobre el animal, pero no fue utilizado y por lo tanto se 

encontró apagado en esta serie de experimentos. Frente a los monitores se ubicaron 

pantallas anti-réflex para evitar reflejos que causaran estimulación visual no controlada. 

Una malla metálica frente a cada monitor se utilizó para atenuar el ruido eléctrico 

provocado por los mismos (FIGURA 10A). El dispositivo experimental, salvo por la caja de 

Faraday y los dispositivos de control, estaba montado sobre una mesa antivibratoria 

para amortiguar las perturbaciones externas que pudieran desestabilizar los registros. 

El sistema también contó con 3 computadoras (PC1, PC2 y PC3). Las señales eléctricas 

se amplificaron (Axoclamp 2B, Axon instruments), se digitalizaron a 10kHz (Digidata 

1322, Axon Instruments) y se grabaron en la PC1 mediante el software Clampex 

(pClamp10) para su análisis off-line. Simultáneamente, la PC1 desencadenaba la 

presentación de estímulos enviando un pulso eléctrico hacia un arduino conectado con 

la PC2. Esto permitió sincronizar el curso temporal de los estímulos con el registro de 

respuestas electrofisiológicas. Los estímulos fueron generados por la PC2 utilizando el 

programa Psychtoolbox-3 junto a MatLab. La PC3 solamente se utilizó para generar un 

fondo blanco. Las señales de video tanto de la PC2 como de la PC3 eran enviadas a un 

https://www.googleadservices.com/pagead/aclk?sa=L&ai=DChcSEwjH1eSGq8nuAhWOhZEKHeFVBE8YABALGgJjZQ&ae=2&ohost=www.google.com&cid=CAESP-D2D8kS0py1VISiG9wO9Mh9S23wpc3suqvRLwLjj_-Bm8hGg_ClP9fm7sxbEv7gJ79lEPfiwVBaZpVnbOSKMg&sig=AOD64_3quPx0xnoc1kQee_1WtAgA6_4HPg&q&adurl&ved=2ahUKEwj--d2Gq8nuAhXUKLkGHSXVBnwQ0Qx6BAgFEAE
https://www.googleadservices.com/pagead/aclk?sa=L&ai=DChcSEwjH1eSGq8nuAhWOhZEKHeFVBE8YABALGgJjZQ&ae=2&ohost=www.google.com&cid=CAESP-D2D8kS0py1VISiG9wO9Mh9S23wpc3suqvRLwLjj_-Bm8hGg_ClP9fm7sxbEv7gJ79lEPfiwVBaZpVnbOSKMg&sig=AOD64_3quPx0xnoc1kQee_1WtAgA6_4HPg&q&adurl&ved=2ahUKEwj--d2Gq8nuAhXUKLkGHSXVBnwQ0Qx6BAgFEAE
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splitter que las distribuía en 3 canales. Cada uno de estos canales contenía las señales 

generadas por ambas PCs. Las 2 señales salientes de cada splitter eran derivadas hacia 

un data switcher. La señal de salida de cada uno de los 3 data switcher era enviada a 

uno de los 3 monitores del setup empleados para estimulación visual. Los data switcher 

desde los cuales el experimentador seleccionaba cuál de las 2 señales (la de la PC2 o la 

de la PC3) sería enviada a cada monitor, se encontraba ubicado fuera de la caja de 

Faraday.   De este modo los estímulos o el fondo neutro sin estímulo podían ser 

presentados de modo independiente o simultáneo a cada uno de los 4 monitores. 

Durante los experimentos la señal electrofisiológica se monitoreo en un osciloscopio 

analógico y en el monitor de la computadora.  

 

Figura 11. Esquema del setup de electrofisiología. Las señales electrofisiológicas se amplificaron (Axoclamp 2B, Axon instruments), 

se digitalizaron a 10kHz (Digidata 1322, Axon Instruments) y se grabaron en la PC1 mediante el software Clampex (pClamp10) para 

su análisis off-line. La PC1 desencadenaba la presentación de estímulos enviando un pulso eléctrico hacia un arduino conectado con 

la PC2. Esto permitió sincronizar el curso temporal de los estímulos con el registro de respuestas electrofisiológicas. Los estímulos 

fueron generados por la PC2 utilizando el programa Psychtoolbox-3 junto a MatLab. La señal de video fue enviada a los monitores de 

estimulación. Un switcher permitió seleccionar a que monitor se enviada la imagen, mientras que los otros monitores permanecían 

con un fondo blanco. La PC3 solamente se utilizó para generar el fondo blanco de los monitores donde no se estaba transmitiendo el 

estímulo, estaba conectada al mismo splitter que la PC2. Durante los experimentos la señal electrofisiológica se monitoreo con un 

osciloscopio analógico. 
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2.4 Protocolo de registro y estimulación para electrofisiología 

Una vez que el animal estuvo preparado y posicionado se lo dejo habituarse al contexto 

del setup por 10 minutos. Luego se comenzó a descender el electrodo por el orificio en 

la cutícula del pedúnculo derecho. El descenso se realizaba de a pequeños pasos, 

acompañados de pulsos de sobrecompensación de la capacitancia (buzz). Durante el 

descenso del microelectrodo se observó el voltaje en el osciloscopio analógico y en el 

osciloscopio digital de la PC1. Un aumento en la diferencia de voltaje era indicador de 

que se había penetrado una célula. En algunos casos se generaban P.A. por el daño que 

produce el electrodo al penetrar en la membrana celular de las neuronas. Cuando esto 

sucedía primero se dejaba estabilizar el voltaje de membrana. Luego, para corroborar si 

se trataba de una neurona del sistema visual se utilizaba un flash de luz de 1 seg. de 

duración y una intensidad de aproximada de 100W/m2. El pulso de luz fue generado por 

una lámpara de xenón ubicada fuera de la jaula de Faraday, cuya luz fue conducida por 

un cable de fibra óptica cuyo extremo se ubicó a 5 cm del ojo en el cual se realizaron los 

registros. La duración del pulso de luz fue controlada mediante un obturador 

electromagnético (shutter) gatillado por la PC1. Al iluminar prácticamente todo el ojo, 

este tipo de estímulos permite evocar respuesta en neuronas visuales 

independientemente de la orientación de su campo receptivo.  

En el caso de obtener una respuesta al pulso de luz, se procedía a evaluar la respuesta a 

distintos estímulos visuales en varios monitores para determinar si se trataba de una 

neurona sensible al movimiento de objetos. Se sabe que este tipo de neuronas arborizan 

en la lóbula, tercer neuropilo óptico, mientras que las neuronas que tienen una 

respuesta sostenida ante un pulso de luz y no responden al movimiento (e.g. neuronas 

tangenciales) o responden poco (neuronas dimming y neuronas sustaining) se 

encuentran en la lámina y en  la medula respectivamente (Berón de Astrada et al., 2001, 

2009), ver Figura 8. Si bien los registros se realizan a ciegas (sin visualizar los elementos 

a registrar), en base a los estudios previos de caracterización funcional y morfológica, el 

tipo de respuesta de las neuronas permiten determinar con alta certeza en que 

neuropilo se está registrando. Como nuestro interés fue registrar respuestas al 

movimiento de objetos, las neuronas que buscamos registrar eran las que se encuentran 

en la lóbula.  
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Una vez encontrada una neurona de interés, se bajaba la cortina negra que cubría la caja 

de Faraday. En estas condiciones se dejaba pasar 1 o 2 minutos hasta que la actividad 

espontanea se estabilizara. Luego se presentó la imagen estacionaria del objeto por 2 

segundos y a continuación se desencadenó el movimiento del objeto de un extremo de 

la pantalla al otro. Luego del movimiento el estímulo permaneció estacionario en la 

posición final por 8 segundos. El orden de estimulación (tipo de estímulo y pantalla) fue 

aleatorio. El intervalo entre estímulos fue de al menos 30 segundos, o hasta que la 

actividad espontanea se normalizara. Los registros de cada neurona duraron desde 20 

minutos hasta 2 horas.  

2.5 Identificación de neuronas LG 

Las LG son elementos centrales del circuito de detección de movimiento involucrados 

muy centralmente en sofisticados procesos de transformación visuomotora (Ej. Medan 

et al., 2015; Oliva & Tomsic, 2014, 2016), incluyendo procesos de aprendizaje y memoria 

del cangrejo (Sztarker & Tomsic, 2011; Tomsic et al., 2003). Por esta razón interesa 

evaluar su sensibilidad de respuesta frente a objetos de diversos tamaños. 

Por su tamaño las LG son las neuronas más probables de impalar en la lóbula. Para 

confirmar la identidad de la neurona impalada, se siguieron los criterios de identificación 

fisiológica descriptos por Medan (Medan et al., 2007). Es decir, se tuvo en cuenta 

características que sirven de indicador para la clasificación entre distintas LG. Las 

características evaluadas fueron la respuesta a un flash de luz de 1 seg. de duración, la 

respuesta al estímulo de Looming (estimulo con movimiento en expansión), la actividad 

espontanea, el tamaño del campo receptivo, la morfología del potencial de acción y la 

presencia o ausencia de trenes de P.A. Las neuronas de tipo LCDC se identificaron 

principalmente por la marcada direccionalidad de sus respuestas (Scarano et al., 2020). 

En algunos casos la identificación se complementó con información morfológica. Se 

realizaron tinciones intracelulares cargando el electrodo con una solución neurobiotina 

5% (Tris 50 mM, KCL 500 mM, Ph=7.6). Para realizar las tinciones, luego del protocolo 

de estimulación visual se utilizaron pulsos cuadrados de hasta +5 nA de 500 ms de 

duración para que la neurobiotina ingrese a la célula por iontoforesis. Las inyecciones 

de corriente duraron entre 20 minutos y 1 hora, se realizaron pausas para chequear el 
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estado de la neurona evaluando la respuesta a un estímulo visual. Luego de las 

inyecciones se permitió que la neurobiotina se difundiera por 1 hora en el animal vivo. 

Luego se adormeció al animal con frío y se extrajo el lóbulo óptico del ojo derecho. El 

tejido se fijó en una solución de parafromaldehido al 4% durante toda la noche. Al día 

siguiente se realizaron 5 lavados de 20 min. cada uno con solución PTA (Buffer fosfato 

0.1M, Triton 2%, Azida sódica 0.1%, pH=7.4). Luego se incubó durante 24 hs. en una 

solución 1/200 de streptavidina-Alexa 647. Luego se realizaron 5 lavados con solución 

PTA de 20 min. cada uno seguidos de una deshidratación con concentraciones crecientes 

de etOH (pasos de 20 min en soluciones 30%, 50%, 70%, 90%, 100% etOH). El tejido fue 

montado en un portaobjetos y aclarado con metilsalicilato. Para la observación y 

obtención de imágenes se utilizó un microscopio confocal Olympus FV300. El tejido fue 

escaneado tomando fotografías cada 5 µm con una resolución de 1024 x 1024 pixeles 

utilizando el software Olympus Fluoview 1000.  

2.6 Estímulos visuales de movimiento en experimentos de 

electrofisiología 

Los estímulos utilizados fueron imágenes de objetos negros sobre fondo blanco. Los 

objetos fueron una barra (24 x 6 cm, que representa un tamaño angular (ϴ) de 

aproximadamente 62º x 17º ), un cuadrado grande (6 x 6 cm, ϴ = 17º), un cuadrado 

mediano (3 x 3 cm, ϴ = 8º), un cuadrado pequeño a la altura del ecuador (1.5 x 1.5 cm, 

ϴ = 4º), el mismo cuadrado pequeño elevado 10 cm sobre el ecuador (aproximadamente 

26° de elevación y por lo tanto ϴ = 3,4º) y el mismo cuadrado pequeño 10 cm bajo el 

ecuador (aproximadamente -26° de elevación y ϴ = 3,4º) (FIGURA 12).  

Para garantizar que todos los estímulos exciten la misma porción del CR (en el sentido 

horizontal), el recorrido de cada figura comprendió siempre los mismos puntos de inicio 

y fin en cada monitor. Todos los estímulos se movieron a la misma velocidad (18 

cm/seg.). Debido a que todos los estímulos recorrieron la misma porción del espacio y a 

la misma velocidad, el tiempo de recorrido fue diferente para estímulos de distinto 

ancho, la duración de cada estimulo se detalla en la TABLA 3. 
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Para evitar el efecto de la aparición y desaparición del estímulo en los bordes del 

monitor, la posición inicial y final de los bordes de los estímulos mantuvo una distancia 

de 1 cm respecto a los bordes de la pantalla. 

Cuando no se observaba sensibilidad direccional, en la mayoría de los experimentos los 

estímulos se desplazaron de izquierda a derecha. En experimentos en los que la 

direccionalidad del estímulo era de importancia, además de utilizar las figuras que se 

movían en sentido de izquierda a derecha, también se utilizaron las mismas figuras con 

movimiento de derecha a izquierda. 

 

Figura 12. Esquema a escala de los estímulos utilizados. En gris se muestra la posición inicial de cada objeto y en negro la posición final. Para 

garantizar que todos los estímulos exciten la misma porción del C.R. (en el sentido horizontal), el recorrido de cada figura comprendió siempre 

los mismos puntos de inicio y fin en cada monitor (línea punteada roja). Todos los estímulos se movieron a la misma velocidad (18 cm/seg.) 

Debido a que todos los estímulos recorrieron la misma porción del espacio y a la misma velocidad, el largo de recorrido fue diferente para 

estímulos de distinto ancho (Flecha verde). Más detalles en la Tabla 3. 

 

Θ = 62 º x 17º 

Θ = 17 º 

Θ = 8 º 

Θ = 4 º 

Θ = 3,4 º 

Θ = 3,4 º 
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Tabla 3. Características de cada estímulo 

2.7 Análisis de los registros de electrofisiología 

El análisis y procesamiento de los registros se realizó mediante el software Clampfit del 

paquete pClamp (Axon Instruments), Excell del paquete Microsoft Office 2016 

(Micorsoft) y RStudio v1.2.  (RStudio Inc).  

Debido a que cada neurona era impalada a ciegas en el animal vivo, no hubo control a 

priori sobre el sitio de impalación de cada neurona. No obstante, se reconoce que 

registros obtenidos cerca de la entrada sináptica presentan P.A. de menor amplitud y 

actividad subumbral de mayor amplitud, mientras que registros obtenidos más cerca de 

la zona de inicio muestran P.A. de mayor amplitud y actividad subumbral de menor 

amplitud (Medan et al., 2007). Dado que el interés estaba centrado en la información 

que las neuronas pueden trasmitir rio abajo para afectar el comportamiento, el análisis 

se realizó cuantificando su señal de salida, es decir, los potenciales de acción. A estos 

efectos, el hecho de que las neuronas pudiesen estar siendo registradas desde sitios 

distintos de su árbol neurítico no afecto nuestra variable de medición. En neuronas que 

presentaron respuestas inhibitorias se analizó también la diferencia en el potencial de 

membrana causada por la estimulación.    

2.8 Dispositivo experimental para medir la respuesta visuomotora  

El dispositivo experimental utilizado para medir la actividad locomotora evocada por 

estímulos visuales fue diseñado, construido y calibrado en nuestro laboratorio (FIGURA 

13). Este dispositivo es una versión similar a la que ha sido utilizado anteriormente (por 

ejemplo, Oliva et al., 2007). La nueva versión del dispositivo consiste en una esfera de 

telgopor de 20,7mm de diámetro que flota sobre un flujo de aire continuo. El cangrejo 

se colocó sobre la esfera y fue fijado en una posición mediante una varilla adherida a la 

ESTÍMULO
Velocidad 

(cm/seg)

Recorrido 

(cm)

Tiempo 

(seg)

B 18.00 24.00 1.33

G 18.00 24.00 1.33

M 18.00 27.00 1.50

PBAJO 18.00 28.50 1.58

PEC 18.00 28.50 1.58

PSOBRE 18.00 28.50 1.58
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parte dorsal del cefalotórax (FIGURA 14) que se introdujo dentro de una guía sostenida 

por un pescante. La varilla no le permitía rotar al animal, pero si se podía desplazar hacia 

arriba y hacia abajo dentro de la guía, de manera que el animal podía sentir su propio 

peso y tomar su postura natural. Al intentar desplazarse, el movimiento del animal se 

transfería a la esfera, cuyos movimientos eran medidos mediante 2 mice ópticos 

(Logitech M90) ubicados perpendicularmente uno respecto del otro (FIGURA 13). La 

lente de cada mouse fue reemplazada por una lente Phillips modelo CAY046 lo que 

permite amplificar la distancia y rango de lectura de los mice. Para registrar las lecturas 

de los mice se utilizó una computadora con sistema operativo Linux (PC1), porque 

permite leer el desplazamiento del mouse en el eje X e Y por separado. Un programa 

escrito en Python recopiló la información de los mice y permitió obtener la posición cada 

8 ms (Díaz Guastavino, 2020). 

El dispositivo estaba rodeado por 5 monitores: uno izquierdo, uno derecho, uno frontal, 

uno posterior y uno superior que se encontraba suspendido sobre el cangrejo (FIGURA 

14C). El sistema de presentación y distribución de estímulo sobre los distintos monitores 

en este equipo fue equivalente al descripto anteriormente para el equipo de los 

experimentos de electrofisiología. Debido a que los animales realizan los escapes y 

persecuciones fijando a los objetos en el polo lateral del ojo (Berón de Astrada et al., 

2012), se optó por realizar la estimulación visual solo en uno de los monitores laterales. 

Esto permite poder medir la velocidad de traslación con mayor simplicidad, evitando los 

intentos de rotación por parte del cangrejo. Se eligió el monitor derecho para lograr una 

mejor comparación con los datos electrofisiológicos, ya que en los experimentos de 

electrofisiología se registró la respuesta de neuronas en el lóbulo óptico derecho.  

Una cámara digital situada en un extremo del monitor superior permitió supervisar el 

comportamiento del animal mientras el experimento se llevaba a cabo. 
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2.9 Adquisición y procesamiento de los datos de la actividad locomotora 

A medida que el animal caminaba sobre la esfera los movimientos eran registrados por 

los sensores ópticos (de cada mouse). Estos sensores estaban ubicados en el plano 

ecuatorial, a 19 mm de la esfera y a 90 grados uno del otro. Los sensores ópticos miden 

el desplazamiento en unidades ópticas relativas (U.O.) que van del 1 al 127. En cada 

ensayo, un programa realizado en Python (en la PC1), permitió compaginar los datos 

ópticos de cada sensor y cada eje para cada instante. Las medidas se tomaron cada 8 

ms.  

Para transformar los datos de desplazamiento medidos en U.O. a cm, se multiplicaron 

los valores medidos de cada mouse por el factor de conversión obtenido en la 

calibración del dispositivo. La calibración y validación de este dispositivo fue parte de la 

tesis de Licenciatura de Juan Martín Díaz Guastavino (Diaz Gustavino, 2020). 

MONITOR
 DE 

ESTIMULACIÒN

PLAQUETAS 
MOUSE

OJO DERECHO

PC 1
REGISTRO

PC 3
FONDO BLANCO

PC 2
ESTÍMULO

ESTÍMULO

REGÍSTRO

Figura 13. Esquema dispositivo de registro de la actividad locomotora. Al intentar desplazarse, el movimiento del animal se transfiere a la 
esfera, cuyos movimientos son medidos mediante 2 mice ópticos ubicados perpendicularmente uno del otro. Para registrar las lecturas de los 
mice se utilizó una computadora con sistema operativo Linux (PC1). El dispositivo está rodeado por 5 monitores: uno izquierdo, uno derecho, 
uno frontal, uno posterior y uno superior. Se optó por realizar la estimulación visual en el monitor derecho. Para presentar los estímulos se 
utilizó la PC2 y los programas psicotoolbox y MatLab. La PC3 se utilizó para proyectar el fondo blanco en los monitor frontal, trasero e izquierdo. 
El monitor superior permaneció apagado y no forma parte del esquema. 
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Mediante un programa realizado en MatLab se transformaron los datos de 

desplazamiento en velocidad, dividiendo por el intervalo de tiempo entre cada dato y el 

anterior. Finalmente, para calcular la velocidad traslacional, se calculó la hipotenusa 

entre las velocidades calculadas en el eje X de cada mouse. Debido a que la resolución 

temporal del dispositivo es muy alta se generaron bases de datos muy pesadas, con una 

precisión de medida que resultaba irrelevante para los objetivos de este trabajo. Por 

esto y para una mayor practicidad se optó por promediar las velocidades en bines de 

100 milisegundos. Por lo tanto, el perfil de velocidades de cada animal frente a cada 

estímulo ha sido levemente suavizado.    

2.10 Protocolo experimental para medir la respuesta visomotora 

Antes de comenzar cada experimento se chequeaba el estado general del animal como 

se describió en la sección de electrofisiología.  

Figura 14. A) Fotografía del animal en el dispositivo experimental. B) Detalle de la varilla de sujeción del cangrejo. El diseño curvo 
permite minimizar los obstáculos en el campo visual del animal. C) Esquema del dispositivo en vista superior, el animal está rodeado 
por 4 monitores. El monitor a la derecha del animal se utilizó para proyectar los estímulos, mientras que los demás permanecieron 
en blanco. D) Detalle del treadmill (Ilustración de Juan Martín Díaz Guastavino). 
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A cada animal se le pegó una varilla de plástico hueca en su dorso utilizando adhesivo 

acrílico. Para reducir el estrés causado por la manipulación de dejó reposar al animal en 

contenedores de vidrio individuales por 10 minutos.  

Al principio de cada ensayo se colocó el animal sobre la esfera de telgopor. Luego de 

colocar al cangrejo se lo dejo adaptar durante 10 minutos mientras que todos los 

monitores permanecieron en blanco (adaptación al setup). A continuación, se presentó 

el estímulo de manera estacionaria por 15 segundos y luego se desencadenó el 

movimiento del objeto de un extremo de la pantalla al otro del monitor derecho. Luego 

del movimiento el estímulo permaneció estacionario en la posición final por 8 segundos 

antes de desaparecer. La velocidad de caminata espontanea fue medida con el objeto 

estacionario durante los 5 segundos previos al inicio de su movimiento. Una vez 

finalizado el ensayo el animal fue removido del dispositivo y se lo dejó reposar en un 

frasco individual por al menos 10 minutos antes de volver a colocarlo en el setup para 

medir su respuesta a otro estímulo. Así se repitió el protocolo para cada tipo de estímulo 

hasta finalizar con los 5 estímulos (FIGURA 15).  

2.11 Estímulos visuales de movimiento para medir la respuesta visomotora 

Los estímulos utilizados en los experimentos comportamentales fueron 5 de los 6 

estímulos utilizados en los experimentos de electrofisiología. El cuadrado pequeño bajo 

el ecuador no fue incluido por quedar parcialmente oculto a la vista del animal por la 

plancha negra que rodea la esfera, y que tiene por objeto simular el nivel del piso.   

Figura 15 – Protocolo experimental para cada ensayo de medición de la respuesta visomotora. 

Adaptación  Objeto 

estacionario 

Movi-

miento 

Objeto 

estacionario 

Reposo en contenedores individuales 

antes de un nuevo ensayo 
10 min.  15 seg.  8 seg.  10 min.  

Cálculo de 
velocidad  

de exploración 

(5 seg) 

Aparición del 
objeto 

Inicio del 
movimiento 

Fin del 
movimiento 

Fin del 
ensayo 

Colocación 
del animal 

en el 
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El sistema opera mediante un loop abierto, en el que el animal no puede alterar su 

orientación ni distancia real respecto al estímulo mientras corre sobre la esfera sin 

desplazarse ni rotar sobre su propio eje.  

2.12 Análisis estadístico 

Para evaluar las diferencias en las respuestas evocadas por los distintos estímulos se 

utilizaron modelos lineales generalizados en el software RStudio. 

Los modelos lineales tradicionales se basan en estimaciones por el método de los 

Cuadrados Mínimos como el Análisis de Varianza (ANOVA) y el Análisis de Covarianza 

(ANACOVA), entre otros. Las premisas del ANOVA basado en un modelo lineal 

tradicional implican la normalidad de los datos. En ocasiones no es correcto suponer una 

distribución Normal. Por ejemplo, si se trata de conteos o proporciones, que son 

variables discretas. Además, los modelos lineales clásicos suponen que la varianza del 

error es constante entre las observaciones (homocedasticidad). Sin embargo, en las 

ciencias biológicas es común que la varianza de las observaciones aumente con el valor 

de la media. También es común realizar mediciones repetidas en el tiempo sobre las 

mismas unidades experimentales, lo que lleva a incumplir el supuesto de independencia 

(Zar, 2010).  

Existen contextos donde no es posible utilizar modelos lineales clásicos para el análisis 

de varianzas porque no se cumplen los supuestos de independencia, normalidad, 

homocedasticidad y linealidad requeridos para su utilización. Estas limitantes han 

contribuido al surgimiento de modelos lineales generalizados (GLM, Generalized Linear 

Models), que aportan variaciones al modelo lineal tradicional, permitiéndole al mismo 

ser aplicado a un rango más amplio de datos (Zar, 2007).  

En el modelo lineal tradicional se modela la media de la variable respuesta como una 

función lineal de las variables explicativas, mientras que en un GLM se modela una 

función no lineal de la media (función link o función de enlace) a través de una 

combinación lineal de las variables explicativas. Esto permite que en un GLM la 

distribución probabilística de la variable respuesta pueda ser cualquiera de la familia 
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exponencial (Gamma, Poisson, Binomial, entre otras) (Macchiavelli & Torres-Saavedra, 

2018). 

Los GLMs más usados en la actualidad son los Modelos Lineales Generalizados Mixtos 

(GLMMs, Generalized Linear Mixed Models). La idea básica de este tipo de modelo es 

que existe una heterogeneidad natural entre los individuos (unidades experimentales), 

pudiendo dicha variabilidad ser representada por una distribución de probabilidad 

(Macchiavelli & Torres-Saavedra, 2018).  La estimación de parámetros en estos modelos 

se realiza mediante procedimientos de máxima verosimilitud. Los procedimientos de 

estimación de los GLMMs posibilitan reducir los sesgos cuando los datos están 

incompletos y/o desbalanceados, permiten ajustar datos dispersos y permiten además 

modelar la estructura de los errores estándar (Bolker et al., 2009). 

En experimentos de electrofisiología lograr registrar los 18 tratamientos (6 estímulos x 

3 monitores, con 30 segundos de tiempo entre estímulos) en todas las neuronas fue un 

gran desafío porque el electrodo era susceptible a salirse de la neurona por los 

movimientos de las patas del animal o ante vibraciones que puedan ocurrir y que no 

sean amortiguadas por la mesa antivibratoria. Más aún, parte de este trabajo de Tesis 

fue llevado a cabo en un periodo muy especial del laboratorio en el cual se realizó una 

mudanza desde el Pabellón II de Ciudad Universitaria al nuevo Pabellón IFIBYNE, 

también en Ciudad Universitaria, que aún se encontraba en construcción. Debido a esto, 

hubo periodos en los cuales la recolección de datos ha sido muy difícil y varios registros 

quedaron incompletos (con uno o varios estímulos faltantes). Esta es la razón principal 

por la que se optó por utilizar GLMMs, ya que no son sensibles al desbalanceo de los 

datos, no interpretan de manera errónea a las pseudo-replicas y sirven no solo para 

datos con una distribución Normal de probabilidades, sino para cualquier distribución 

de la familia exponencial.  

Los programas como RStudio permiten probar varios modelos y seleccionar el modelo 

que mejor ajusta a los datos. Además, RStudio facilita poner a prueba los supuestos de 

los GLM y GLMM (López-González & Ruiz Soler, 2011). Por esta razón en esta Tesis el 

modelado, selección del modelo que mejor ajuste a cada serie de datos y puesta a 

prueba de supuestos del modelo fue llevado a cabo mediante el Software RStudio. Para 

medir la bondad de ajuste y elegir el modelo que mejor se ajuste se utilizó un índice 
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denominado Criterio de Información de Akaike (AIC) (Akaike, 1977). En cada sección de 

resultados se detalla las características principales del modelo pertinente.  

https://es.wikipedia.org/wiki/Criterio_de_Informaci%C3%B3n_de_Akaike
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3 MLG1: Perfil de respuesta electrofisiológica de las neuronas a 

estímulos de diferente tamaño y elevación. 
 

3.1 Antecedentes sobre Neuronas Monoestratificadas Gigantes de la 

Lóbula Tipo 1  

Las neuronas del tipo MLG1 constituyen un ensamble retinotópico de 16 neuronas 

distribuidas en el eje lateromedial de la lóbula. Cada una de estas neuronas tiene un 

campo receptivo acotado de alrededor de 120 grados, con un considerable grado de 

superposición. Entre todas las MLG1 mapean los 360º grados del campo visual de cada 

ojo (Berón de Astrada et al., 2011), Ver FIGURA 16. Hay más unidades MLG1 dedicadas a 

cubrir el campo visual lateral, es decir, el área de máxima resolución óptica, que es 

utilizada por el animal para fijar objetos en movimiento. Todo esto sugiere que el 

ensamble de las MLG1 es capaz de codificar y transmitir información sobre la posición 

de los objetos, esta información estaría codificada como un vector de población o 

population vector (Medan et al., 2015). En cuanto al eje vertical del CR de las MLG1, el 

centro del campo se encuentra a nivel del ecuador del ojo (Medan et. al., 2015). Además, 

las neuronas MLG1 son notoriamente más sensibles a objetos que se mueven 

horizontalmente que a los que se mueven verticalmente (Medan et al., 2015). Estas 

características son claras adaptaciones al mundo plano en el que habita el cangrejo, 

donde la mayor parte del movimiento de los objetos corresponde a los movimientos de 

los cangrejos vecinos a lo largo del plano horizontal (Tomsic et al., 2017).  

Se ha estudiado la respuesta de las MLG1 frente a estímulos de looming y se ha 

encontrado evidencia de que estas neuronas tendrían un papel en el control de la 

dirección y la velocidad del escape (Oliva & Tomsic, 2014; Medan et al., 2015). La tasa 

de disparo de las neuronas MLG1 sigue la dinámica de expansión de los estímulos de 

looming, mientras que la figura en expansión permanece por debajo de 35 grados, es 

decir, durante la etapa inicial del escape (Oliva & Tomsic, 2014), de una manera que se 

corresponde con la velocidad de escape (Oliva et al., 2007).  
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Se ha estudiado las respuestas de estas neuronas frente a estímulos generados por 

computadora utilizando barras y cuadrados grandes desplazándose (Medan et al. 2007), 

pero nunca se han contrastado las respuestas de este tipo de neuronas frente a 

estímulos trasnacionales de una variedad de tamaños y a estímulos pequeños a distintas 

alturas del campo visual. 

Figura 16 - A. Representación de la posición relativa de cada neurona MLG1 dentro de la lóbula en una sección 
transversal. Ejemplos de neuronas (de izquierda a derecha) en las regiones lateral, central y media del lóbulo. B, C y 
D: tinciones de neuronas MLG1, estas neuronas corresponderían a los elementos número 2, 6 y 13, (identificados con 
un código de color). Los gráficos polares muestran la ubicación del campo receptivo de cada neurona. Imágenes de 
Medan et al. 2015. 

A 

B C D 
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3.2 Descripción de la Muestra 

Para evaluar la respuesta de las MLG1 evocada por objetos de distinto tamaño y 

elevación se registró la respuesta fisiológica frente a los diferentes estímulos, de 33 

neuronas MLG1 correspondientes a 33 animales diferentes. 

Características de la muestra: 

• 16 neuronas presentaron su campo receptivo exclusivamente en el monitor

frontal.

• 12 neuronas presentaron su campo receptivo exclusivamente en el monitor

derecho.

• El campo receptivo de 3 de las neuronas MLG1 estudiadas abarcaba parte del

monitor frontal y parte del monitor derecho.

• El campo receptivo de 2 de las neuronas estudiadas abarcaba parte del monitor

izquierdo y parte del frontal.

En las siguientes figuras (FIGURA 17, FIGURA 18, FIGURA 19) se muestran, 

respectivamente, el registro de una neurona MLG1 cuyo campo receptivo (CR) se ubica 

en la región del campo visual correspondiente al monitor frontal; una cuyo CR se ubica 

en la región correspondiente al monitor derecho; y otra cuyo CR abarca parte del 

monitor izquierdo y parte del frontal. En los registros se evidencia que estímulos de 

diferentes tamaños y estímulos pequeños de diferente elevación evocan respuestas de 

distinta intensidad. Al observar los datos crudos de las respuestas registradas de las 33 

neuronas (FIGURA 20) también se aprecia que las MLG1 respondieron con intensidades 

diferentes a los distintos estímulos en el monitor donde se evocaron las máximas 

respuestas. Para poder hacer un análisis estadístico que tenga en cuenta la falta de 

independencia de medidas repetidas en una misma neurona, utilizamos un modelo 

lineal mixto generalizado. 
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Figura 17 - Registro intracelular de neurona MLG1 con C.R. en la región frontal. La zona sombreada corresponde al momento en que el estímulo estuvo 
en movimiento. Duración del movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC, PSobre y PBajo = 1,58 seg. 

PSobre 

PBajo 
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Figura 18 – Registro intracelular de neurona MLG1 con C.R. en la región derecha. La zona sombreada corresponde al momento en que el estímulo 
estuvo en movimiento. Duración del movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC, PSobre y PBajo = 1,58 seg. 

PSobre 

PBajo 
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Figura 19 – Registro intracelular de neurona MLG1 un C.R. que abarca parte del MI y parte del MF. La zona sombreada corresponde al momento en que 
el estímulo estuvo en movimiento. Duración del movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC, PSobre y PBajo = 1,58 seg. 

PSobre 

PBajo 
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Figura 20 – Frecuencia de disparo evocada por cada estímulo en cada una de las 33 neuronas. El gráfico se confecciono 
utilizando los datos registrados en el monitor donde cada neurona presentó la máxima respuesta (centro del campo 
receptivo). Cada punto equivale a la frecuencia media de disparo (spikes/seg.) durante el paso del estímulo. Cada línea 
de color corresponde a una neurona diferente.  

Los registros se realizaron siempre en el ojo derecho del animal. El arreglo retino-tópico 

de las neuronas MLG1 y la posición del ojo hace improbable el registro de las neuronas 

MLG1 cuyo CR mapea la región del campo visual donde se ubica el monitor izquierdo, 

por esta razón están sub-representadas en la muestra. Sin embargo, las neuronas que 

presentaron respuesta en el monitor izquierdo no presentan particularidad respecto al 

resto de las MLG1, por ello no fueron removidas de la muestra. 

3.3 Análisis estadístico  

Para cada neurona de las 33 MLG1 de la muestra tomamos los datos registrados al 

estimular en el monitor donde se obtuvieron las máximas respuestas, es decir el monitor 

donde se encuentra el centro del campo receptivo de cada neurona. 

Con el objetivo de evaluar las diferencias estadísticas en la tasa de disparo evocada por 

cada estimulo se aplicó un modelo lineal mixto generalizado mediante el paquete 

“glmmTMB” (Brooks et al., 2017) del programa R. Los supuestos del modelo fueron 

puestos a prueba mediante un análisis de residuos utilizando el paquete “DHARMa” 

(Hartig, 2016). 
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Características del Modelo 

• Variable respuesta: Número de spikes/s evocados por el estímulo. 

• Distribución de probabilidad de la población de datos: Binomial negativa. 

• Factor aleatorio: ID de la neurona. De esta manera el modelo tiene en cuenta la 

falta de independencia entre registros de la respuesta a distintos estímulos 

realizados en la misma neurona. 

• Offset: Tiempo que dura cada estímulo.  

• Variable explicativa 1: Tipo de estímulo. Consta de 6 niveles: Barra, Cuadrado 

grande, Cuadrado mediano, Cuadrado pequeño en el ecuador, cuadrado 

pequeño sobre el ecuador y cuadrado pequeño bajo el ecuador. 

• Variable explicativa 2: Monitor donde se obtuvo la máxima rta. Consta de 3 

niveles: Monitor izquierdo, frontal y derecho.  

• Función link del modelo: logística (Los cálculos son realizados en la escala 

logarítmica). 

Al estudiar el efecto del estímulo en la respuesta se realizó un análisis de la devianza (chi 

cuadrado de Wald), equivalente al ANOVA que se utiliza en los modelos lineales 

generales. Se estudiaron las variables ESTíMULO, MONITOR DE MÁXIMA RESPUESTA y 

la interacción entre ambas. 

Antes de adentrarnos en los resultados del test estadístico definimos el significado del 

efecto de cada variable explicativa (estímulo, monitor donde se obtuvo la máxima 

respuesta y su interacción).  

• Una diferencia significativa del efecto ESTÍMULO implicaría que las neuronas de 

tipo MLG1 responden con distinta intensidad (tasa de disparo) a los estímulos 

presentados, siendo más sensibles a algunos estímulos que a otros (Por ejemplo, 

respuestas más intensas al cuadrado grande y menos intensas a los cuadrados 

pequeños).  

• Una diferencia significativa en el efecto MONITOR DE MÁXIMA RESPUESTA 

implicaría que las MLG1 que comparten su campo receptivo en un monitor 

particular (por caso el derecho), presentan respuestas más intensas que las 

MLG1 que tienen su campo en otro monitor (por caso el frontal), 

independientemente del estímulo.  

• Un efecto significativo de la interacción ESTÍMULO:MONITOR significaría que 

neuronas MLG1 con campos receptivos en una región particular (por caso 
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monitor derecho) presentarían una sensibilidad a los estímulos diferente 

respecto a las MLG1 cuyo CR se encuentre en otra región del campo visual (por 

caso el monitor frontal). Un ejemplo hipotético de esta situación sería que las 

neuronas MLG1 que tienen su CR en el monitor derecho respondan más 

intensamente a las barras que a los demás estímulos, mientras que las MLG1 que 

tienen su campo en el monitor frontal respondan más intensamente al cuadrado 

mediano. 

La prueba de Chi cuadrado de Wald (TABLA 4) indicó que, de acuerdo al tipo de estímulo 

se evocan respuestas de distinta intensidad. Por otro lado, el efecto monitor no fue 

significativo. Además, la interacción entre estímulo y monitor tampoco resultó 

significativa. Esta falta de significancia en la interacción implica que las MLG1 que tienen 

el centro de su campo receptivo en distintos monitores no difieren en cuanto a la 

sensibilidad al tamaño y a la elevación del estímulo visual.  

 

Análisis de la devianza (Chi cuadrado de Wald) 

 
Tabla 4 - Test de Chi cuardrado de Wald para la muestra de 33 neuronas MLG1 en el monitor donde se obtuvo la 

máxima respuesta. 

3.4 Perfil de respuesta de las neuronas del tipo MLG1 predicha por el 

modelo 

Del modelo se obtiene la respuesta predicha para cada estímulo en el monitor donde se 

evoca la máxima respuesta (TABLA 5).  

 
Tabla 5 – Tasa de disparo predicha (Hz) por el modelo para la muestra de 33 neuronas MLG1. 
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Para determinar si las diferencias entre las tasas de disparo son estadísticamente 

significativas se realizó el test de Tukey con una corrección para el cálculo de 6 

estimadores (TABLA 6). El perfil de la respuesta de las neuronas MLG1 predicho por el 

modelo se muestra en el siguiente gráfico (FIGURA 21). Donde se observa que el 

cuadrado grande evocó la mayor respuesta (24.54 ± 3.89 Hz). Los estímulos de la barra 

y el cuadrado mediano produjeron respuestas aproximadamente 50% menores a las 

evocadas por el cuadrado grande (11.8 ± 1.99 Hz y 9.56 ± 1.63 Hz respectivamente). Los 

cuadrados pequeños evocaron las respuestas más bajas. Entre los estímulos pequeños 

el cuadrado que se desplaza sobre el ecuador evocó la mayor respuesta (6.01 ± 1.09 Hz) 

seguido por el cuadrado pequeño que se desplaza en el ecuador (3.97 ± 0.75 Hz), aunque 

la diferencia entre estos no fue significativa. El que se desplaza bajo el ecuador generó 

respuestas de baja intensidad (1.55 ± 0.39 Hz), con diferencias significativas con relación 

tanto al cuadrado pequeño en el ecuador como sobre el mismo.  

 
Tabla 6 – Test de Tukey para 6 estimadores de la tasa de disparo de las neuronas MLG1 predicha por el modelo. 
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Figura 21 – Perfil de Rta de las neuronas MLG1. Cada vértice représenla la Media ± Error estándar de la tasa de 
disparo predicha para cada estímulo. n = 33 neuronas.  
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4 MLG2: Perfil de respuesta electrofisiológica de las neuronas a 

estímulos de diferente tamaño y elevación. 

4.1 Antecedentes sobre Neuronas Monoestratificadas Gigantes de la 

Lóbula Tipo 2 

A diferencia de las MLG1, aparentemente hay una sola neurona MLG2 en cada lóbula, 

cuyo campo receptivo abarca el total del campo visual del cangrejo (Medan et al., 2007). 

Esta clase de neurona presenta arborizaciones tangenciales que recorren toda la lóbula, 

colectando información de todo el arreglo de columnas (FIGURA 22). 

Frente a estímulos en expansión las neuronas MLG2 responden, al igual que las MLG1, 

con un aumento progresivo en la tasa de disparo, pero que frecuentemente es seguido 

de un breve período de hiperpolarización y supresión de disparos después del cese del 

estímulo (Medan et al. 2007; Oliva y Tomsic 2016). A diferencia de las MLG1, la neurona 

MLG2 responde a los estímulos que se acercan desde cualquier lugar del campo visual 

del cangrejo y codifican la información sobre objetos que se expanden incluso más allá 

de los 35 grados. Utilizando una amplia variedad de dinámicas de expansión, se encontró 

que la neurona MLG2 codifica fielmente la velocidad angular de los estímulos que se 

acercan y probablemente esté involucrada en el control de la respuesta de escape (Oliva 

& Tomsic, 2016). 

La respuesta al movimiento traslacional de una barra en el eje horizontal consiste en un 

tren sostenido de potenciales de acción durante el movimiento del estímulo, 

generalmente seguido de una hiperpolarización que suprime los disparos durante varios 

cientos de milisegundos (Medan et al. 2007). Nunca se han contrastado las respuestas 

de este tipo de neuronas frente a estímulos trasnacionales de una variedad de tamaños 

y a estímulos pequeños a distintas alturas del campo visual. 

  

 

 

 

 

Figura 22 - Fotografía mediante microscopía confocal del árbol dendrítico de 
una neurona MLG2 teñida. Escala: barra = 100µm. Tomada de Medan et al. 
2007.  
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4.2 Descripción de la Muestra 

Para evaluar la respuesta de las MLG2 evocada por objetos de distinto tamaño y 

elevación se registró la respuesta fisiológica de 41 neuronas del tipo MLG2 de 41 

animales.  

Lograr registrar los 18 tratamientos (6 estímulos x 3 monitores, con 30 segundos de 

tiempo entre estímulos) en todas las neuronas es un gran desafío porque el electrodo 

es susceptible a salirse de la neurona por los movimientos de las patas del animal o ante 

vibraciones que puedan ocurrir y que no sean amortiguadas por la mesa antivibratoria. 

Por esta razón en varias neuronas no se lograron registrar los 18 estímulos. Sin embargo, 

al tener en cuenta la población total de datos, todos los estímulos están bien 

representados. Cabe mencionar que, en algunas neuronas incluso se obtuvieron 

registros repetidos de varios de los estímulos. En esos casos se pudo observar que en 

cada neurona las respuestas repetidas a un mismo estímulo y monitor fueron 

consistentes. En la TABLA 7 se informa el n de cada tratamiento.  

 

Tabla 7  –  Cantidad de neuronas MLG2 por tratamiento. 

La FIGURA 23 muestra la respuesta electrofisiológica de una neurona MLG2 en la que se 

logró registrar la respuesta a los 18 estímulos. Para cada estimulo se midió el número 

de spikes durante el movimiento de la figura. Las neuronas MLG2, a diferencia de las 

MLG1, presentan actividad espontanea. La frecuencia espontanea fue medida durante 

2 segundos previos al paso de cada estímulo para poder ser incluida en el modelo como 

una covariable. De esta manera la frecuencia predicha evocada por cada estímulo será 

calculada por el modelo teniendo en cuenta la frecuencia basal.  

Otra diferencia entre las MLG1 y las MLG2 es que el CR de las MLG2 es amplio y abarca 

todo el campo visual. Si bien el CR no es completamente uniforme, al observar los 

Estimulo MI MF MD

B 27 38 32

G 31 38 33

M 26 37 25

PBAJO 22 35 25

PEC 31 39 34

PSOBRE 25 35 24

Monitor
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registros vemos que la respuesta evocada por el mismo estímulo en distintos monitores 

es muy similar.   

En la FIGURA 24 se muestran los datos crudos de las respuestas registradas de las 41 

neuronas MLG2. Estas neuronas respondieron con intensidades diferentes a los 

distintos estímulos. En claro contraste con las neuronas MLG1 cuyo campo receptivo se 

circunscribe casi exclusivamente a un monitor, el de las MLG2 es amplio, lo que se 

observa por que en cada neurona se registran respuestas en todos los monitores, como 

se observa en el ejemplo de la FIGURA 23. Para poder hacer un análisis estadístico que 

tenga en cuenta la falta de independencia de medidas repetidas en una misma neurona, 

utilizaremos nuevamente un modelo lineal mixto generalizado. 
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Figura 23 – Registro intracelular de neurona MLG2. La zona sombreada corresponde al momento en que el estímulo estuvo en movimiento. Duración 
del movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC, PSobre y PBajo = 1,58 seg. 

PSobre 

PBajo
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Figura 24 – Frecuencia de disparo evocada por cada estímulo en cada una de las 41 neuronas MLG2. El gráfico se 
confecciono utilizando los datos registrados en el monitor donde cada neurona presentó la máxima respuesta (centro 
del campo receptivo). Cada punto equivale a la frecuencia media de disparo (spikes/seg.) durante el paso del estímulo 
menos la frecuencia espontanea calculada previo al paso de cada estímulo. Cada línea de color corresponde a una 
neurona diferente. 

4.3 Análisis estadístico de los datos 

Para evaluar las diferencias estadísticas en la tasa de disparo evocada por cada estimulo 

se aplicó un modelo lineal mixto generalizado mediante el paquete “glmmTMB” (Brooks 

et al., 2017) del programa R. Los supuestos del modelo fueron puestos a prueba 

mediante un análisis de residuos utilizando el paquete “DHARMa” (Hartig, 2016). 

Características del Modelo 

• Variable respuesta: Número de spikes durante el paso del estímulo. 

• Distribución de probabilidad de la población de datos: Binomial negativa. 

• Factor aleatorio: ID de la neurona.  

• Covariable: Actividad basal (frecuencia espontánea previa al paso de cada 

estímulo). 

• Offset: Tiempo que dura cada estímulo.  

• Variable explicativa 1: Tipo de estímulo. Consta de 6 niveles: Barra, Cuadrado 

grande, Cuadrado mediano, Cuadrado pequeño en el ecuador, cuadrado 

pequeño sobre el ecuador y cuadrado pequeño bajo el ecuador. 

• Variable explicativa 2: Monitor. Consta de 3 niveles: Monitor izquierdo, frontal y 

derecho.  
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• Función link del modelo: logística (Los cálculos son realizados en la escala 

logarítmica). 

En cada neurona se identificó al monitor donde se obtuvieron las respuestas de mayor, 

mediana y menor intensidad. El 68,4% (28 de 41) de las neuronas MLG2 obtuvieron su 

máxima respuesta en el monitor frontal, el 26,3% (11 de 41) en el monitor derecho y 

solamente el 5,3% (2 de 41) en el monitor izquierdo (monitor contralateral al ojo donde 

se registró la respuesta). En cuanto al monitor donde se registraron intensidades 

medianas, el monitor derecho representa un 43,8%, el frontal un 31,3% y el izquierdo 

un 25%. Por último, las respuestas más bajas se presentaron principalmente en el 

monitor izquierdo representando un 76,9% de las neuronas, seguido del frontal con un 

15,4% y finalmente el monitor derecho (monitor ipsilateral) con un 7,7%. Cabe aclarar 

que, si bien las máximas y mínimas respuestas se obtienen por estimulación en los 

monitores frontal e izquierdo respectivamente, no hay diferencias importantes entre las 

respuestas evocadas en cada monitor (como se observa en los registros de la FIGURA 23). 

Sin embargo, como el CR no es completamente uniforme hemos tomado como criterio 

estudiar el perfil de las respuestas en cada monitor para evaluar si las preferencias al 

tamaño y elevación de los objetos en movimiento se conservan a lo largo del CR o si hay 

variaciones.  

La distribución de las intensidades de respuesta según el monitor donde se obtuvo se 

resume en la TABLA 8.  

Tabla 8 – Distribución de la intensidad de respuesta según el monitor donde fue evocada. MI: Monitor izquierdo. 
MD: monitor derecho. MF: monitor frontal. 

La prueba de Chi cuadrado de Wald (TABLA 9, TABLA 10 y TABLA 11) realizada en cada 

grupo de monitores (máxima, mediana y menor intensidad de respuesta) indica en los 

tres casos que: 

- El tipo de estímulo tiene un efecto en la intensidad de la respuesta (spikes / seg). 

- El monitor (derecho, frontal o izquierdo) donde se proyectaron los estímulos no 

tiene un efecto significativo en la respuesta. 

- La interacción entre estímulo y monitor no resulto significativa. Esta falta de 

significancia en la interacción implica que en todos los monitores el perfil de 

respuesta es igual.  

Máximo Medio Mínimo

MI 5,3% 25,0% 76,9%

MF 68,4% 31,3% 15,4%

MD 26,3% 43,8% 7,7%

100% 100% 100%

MLG2



76 
 

- Como era de esperar, la frecuencia espontanea tiene un efecto significativo en 

la respuesta al estímulo. 

 

Análisis de la devianza (Chi cuadrado de Wald) 

 
Tabla 9 – Análisis de la Devianza en Monitor de Máxima respuesta Neuronas MLG2 

 
Tabla 10 – Análisis de la Devianza en Monitor de Mediana respuesta Neuronas MLG2 

 
Tabla 11 – Análisis de la Devianza en Monitor de Mínima respuesta Neuronas MLG2 

4.4 Perfil de respuesta de las neuronas del tipo MLG2 predicha por el 

modelo 

Se modeló la respuesta para cada sector del CR (monitor de máxima, media y mínima 

intensidad de respuesta) y se obtuvo la respuesta predicha para cada estímulo (TABLA 

12, TABLA 13 y TABLA 14). 

 
Tabla 12 – Respuesta media predicha para cada estímulo en el monitor de Máxima respuesta 
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Tabla 13 - Respuesta media predicha para cada estímulo en el monitor de Mediana respuesta 

 
Tabla 14 - Respuesta media predicha para cada estímulo en el monitor de Mínima respuesta 

Para determinar si las diferencias entre las tasas de disparo son estadísticamente 

significativas se realizó el test de Tukey con una corrección para el cálculo de 6 

estimadores. El perfil de sensibilidad de las MLG2 se muestra en las siguientes figuras 

(FIGURA 25, FIGURA 26 y FIGURA 27). 

 
Figura 25 – Sensibilidad al tamaño y elevación del estímulo predicho por el modelo en el monitor de Máxima respuesta. 
Cada vértice représenla la Media ± Error estándar de la tasa de disparo predicha para cada estímulo. Los grupos que 
no comparten una letra son significativamente diferentes 
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Figura 26 - Sensibilidad al tamaño y elevación del estímulo predicho por el modelo en el monitor de Mediana 
respuesta. Cada vértice représenla la Media ± Error estándar de la tasa de disparo predicha para cada estímulo. 
Los grupos que no comparten una letra son significativamente diferentes 

 

 

 
Figura 27 - Sensibilidad al tamaño y elevación del estímulo predicho por el modelo en el monitor de Mínima respuesta. 
Cada vértice représenla la Media ± Error estándar de la tasa de disparo predicha para cada estímulo. Los grupos que 
no comparten una letra son significativamente diferentes 

 

Lo primero que se observa es que el perfil de sensibilidades a los diferentes estímulos 

mayormente se conserva a lo largo del campo receptivo, con algunas leves diferencias 

en el monitor donde se registraron las menores respuestas.  
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A diferencia de las MLG1, la barra y el cuadrado grande generan las respuestas de mayor 

intensidad, sin diferencias significativas entre estos dos estímulos. En las áreas más 

sensibles de CR (monitores donde se evocaron las respuestas mayores y medianas) el 

objeto pequeño elevado evoca respuestas mayores en comparación a los otros objetos 

pequeños, estas son de intensidad similar a la respuesta evocada por el cuadrado 

mediano. Los cuadrados pequeños en el ecuador y por debajo del mismo evocan las 

respuestas menos intensas. En el área menos sensible del CR la sensibilidad a la 

elevación del objeto pequeño se pierde y la tasa de disparo evocada por el PEC y el 

PSOBRE no presentan diferencias significativas, mientras que el PBAJO genera 

respuestas extremadamente débiles. En esta área menos sensible del campo también 

se pierden las diferencias entre las respuestas evocadas por el cuadrado grande y el 

mediano. 
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5 BLG1: Perfil de respuesta electrofisiológica de las neuronas a 

estímulos de diferente tamaño y elevación 

5.1 Antecedentes sobre Neuronas Biestratificadas Gigantes de la Lóbula 

de Tipo 1 

En estudios previos, a partir de tinciones intracelulares, se determinó que existen al 

menos 3 neuronas BLG1 en cada lóbula. En la FIGURA 28 se muestra una tinción de una 

neurona de esta clase. El campo receptivo de cada BLG1 abarca el total del campo visual, 

aunque la intensidad de la respuesta no es homogénea a lo largo del campo (Medan et 

al., 2007). La respuesta de las BLG1 al movimiento se caracteriza por un incremento en 

la frecuencia de disparo de P.A. que, a diferencia de las MLG2, nunca es seguido por una 

inhibición cuando cesa el movimiento. Más aún, luego de la finalización del movimiento 

estas neuronas suelen continuar disparando P.A. a una frecuencia mayor a la frecuencia 

espontánea, lo que también las diferencia de las MLG1.  

Las BLG1 responden a objetos en expansión con una despolarización gradual y un 

incremento en la frecuencia de disparo. Sin embargo, a diferencia de las MLG1 y las 

MLG2, las BLG1 continúan disparando luego del final de la expansión (Tomsic et al. 

2017). 

Estudios preliminares en los que se utilizaron barras horizontales que se desplazaban en 

el eje vertical (datos no publicados), indican que las neuronas BLG1 parecen tener cierta 

sensibilidad a la elevación del estímulo, lo que hace que estos elementos sean 

potencialmente capaces de codificar la distancia a un objeto ubicado sobre el suelo 

(Hemmi & Zeil, 2003) o de categorizar un objeto visual por su elevación (Layne et al., 

1997). De ahí nuestro interés en contrastar la respuesta de esta clase de neurona al 

movimiento de objetos de una variedad de tamaños y de diferente elevación, ya que 

nunca se ha hecho.   

 

 

 

 

 

 

Figura 28 - Fotografía confocal de tinción de neurona BLG1 tomada de 
Medan et al. 2007. La Escala: Barra = 100µm. 
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5.2 Descripción de la Muestra 

Para evaluar la respuesta de las BLG1 evocada por objetos de distinto tamaño y 

elevación se registró la respuesta fisiológica de 37 neuronas BLG1, de 37 animales 

diferentes, durante el paso de cada estímulo. Por las razones que ya se mencionaron en 

las secciones anteriores, no todos los tratamientos tienen el mismo n. Sin embargo, al 

tener en cuenta la población total de datos, todos los estímulos están bien 

representados.  

En la TABLA 15 se informa el n de cada tratamiento.  

 

Tabla 15 – Cantidad de neuronas BLG1 por tratamiento. 

Las neuronas del tipo BLG1 tienen una frecuencia basal alta y muy regular, con una 

media de 7.6 ± 1.7 Hz calculada por Medan (Medan et al, 2007).   

La FIGURA 29 muestra la respuesta electrofisiológica de una neurona BLG1 en la que se 

logró registrar la respuesta a los 18 estímulos. Previo al paso de cada estímulo se registró 

la frecuencia de disparo de la neurona para incluirla en el modelo como covariable. De 

esta manera la frecuencia predicha evocada por cada estímulo será calculada por el 

modelo teniendo en cuenta la frecuencia basal.  

En la FIGURA 30 muestran los datos crudos de las respuestas registradas de las 37 

neuronas BLG1. Estas neuronas respondieron con intensidades diferentes a los distintos 

estímulos. Para poder hacer un análisis estadístico que tenga en cuenta la falta de 

independencia de medidas repetidas en una misma neurona, utilizaremos nuevamente 

un modelo lineal mixto generalizado. 
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Figura 29 – Registro intracelular de neurona BLG1. La zona sombreada corresponde al momento en que el estímulo estuvo en movimiento. Duración del 
movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC, PSobre y PBajo = 1,58 seg. 

PSobre 

PBajo 
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Figura 30 – Frecuencia de disparo evocada por cada estímulo en cada una de las 37 neuronas BLG1. El gráfico se 
confecciono utilizando los datos registrados en el monitor donde cada neurona presentó la máxima respuesta (centro 
del campo receptivo). Cada punto equivale a la frecuencia media de disparo (spikes/seg.) durante el paso del estímulo 
menos la frecuencia espontanea calculada previo al paso de cada estímulo. Cada línea de color corresponde a una 
neurona diferente. 

5.3 Análisis estadístico de los datos 

Para evaluar las diferencias estadísticas en la tasa de disparo evocada por cada estimulo 

se aplicó un modelo lineal mixto generalizado mediante el paquete “glmmTMB” (Brooks 

et al., 2017) del programa R. Los supuestos del modelo fueron puestos a prueba 

mediante un análisis de residuos utilizando el paquete “DHARMa” (Hartig, 2016). 

Características del Modelo 

• Variable respuesta: Número de spikes durante el paso del estímulo. 

• Distribución de probabilidad de la población de datos: Binomial negativa. 

• Factor aleatorio: ID de la neurona.  

• Covariable: Actividad basal (frecuencia espontánea previa al paso de cada 

estímulo). 

• Offset: Tiempo que dura cada estímulo.  

• Variable explicativa 1: Tipo de estímulo. Consta de 6 niveles: Barra, Cuadrado 

grande, Cuadrado mediano, Cuadrado pequeño en el ecuador, cuadrado 

pequeño sobre el ecuador y cuadrado pequeño bajo el ecuador. 

• Variable explicativa 2: Monitor. Consta de 3 niveles: Monitor izquierdo, frontal y 

derecho.  
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• Función link del modelo: logística (Los cálculos son realizados en la escala 
logarítmica). 

En cada neurona se identificó al monitor donde se obtuvieron las respuestas de mayor, 

mediana y menor intensidad. El 54,3% (20 de 37) de las neuronas BLG1 obtuvieron su 

máxima respuesta en el monitor frontal, el 37,1% (14 de 37) en el monitor derecho y 

solamente el 8,6% (3 de 37) en el monitor izquierdo (monitor contralateral). En cuanto 

al monitor donde se registraron intensidades medianas, el monitor derecho representa 

un 48,3%, el izquierdo un 34,5% y el frontal un 17,2%. Por último, las respuestas más 

bajas se presentaron principalmente en el monitor izquierdo representando un 56,5% 

de las neuronas, seguido del frontal con un 26,1% y finalmente el monitor derecho, 

monitor ipsilateral con un 17,4%. 

De esta forma la distribución de las intensidades de respuesta según el monitor donde 

se obtuvo se resume en la TABLA 16. 

Tabla 16 – Distribución de la intensidad de respuesta según el monitor donde fue evocada. MI: Monitor izquierdo. 
MD: monitor derecho. MF: monitor frontal. 

La prueba de Chi cuadrado de Wald (TABLA 17, TABLA 18 y TABLA 19) realizada en cada 

grupo de monitores (máxima, mediana y menor intensidad de respuesta) indica en los 

tres casos que: 

- El tipo de estímulo tiene un efecto en la intensidad de la respuesta (spikes / seg). 

- El monitor (derecho, frontal o izquierdo) donde se proyectaron los estímulos no 

tiene un efecto significativo en la respuesta. 

- La interacción entre estímulo y monitor no resulto significativa. Esta falta de 

significancia en la interacción implica que en todos los monitores el perfil de 

respuesta es igual.  

- Como era de esperar, la frecuencia espontanea tiene un efecto significativo en 

la respuesta al estímulo. 

  

Máximo Medio Mínimo

MI 8,6% 34,5% 56,5%

MF 54,3% 17,2% 26,1%

MD 37,1% 48,3% 17,4%

100% 100% 100%

BLG1
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Análisis de la devianza (Chi cuadrado de Wald) 

Tabla 17 – Análisis de la Devianza en Monitor de Máxima respuesta Neuronas BLG1 

Tabla 18 – Análisis de la Devianza en Monitor de Mediana respuesta Neuronas BLG1 

Tabla 19 – Análisis de la Devianza en Monitor de Mínima respuesta Neuronas BLG1 

5.4 Perfil de respuesta de las neuronas BLG1 predicho por el modelo 

Se modeló la respuesta para cada sector del CR (monitor de máxima, media y mínima 

intensidad de respuesta) y se obtuvo la respuesta predicha para cada estímulo (TABLA 

20, TABLA 21 Y TABLA 22). 

Tabla 20 – Respuesta media predicha para cada estímulo en el monitor de Máxima respuesta 

ESTIMULO

TASA DE 

DISPARO 

PREDICHA 

(spikes/seg)

ERROR STD LIMITE INF LIMITE SUP

B 45.50 6.69 34.07 60.80

G 34.90 4.95 26.40 46.20

M 23.80 3.73 17.50 32.50

PBAJO 14.30 4.97 7.16 28.40

PEC 16.80 3.21 11.10 25.50

PSOBRE 24.40 4.23 14.87 39.90

Int Confianza 95%
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Tabla 21– Respuesta media predicha para cada estímulo en el monitor de Mediana respuesta 

 
Tabla 22 – Respuesta media predicha para cada estímulo en el monitor de Mínima respuesta 

Para determinar si las diferencias entre las tasas de disparo son estadísticamente 

significativas se realizó el test de Tukey con una corrección para el cálculo de 6 

estimadores. El perfil de sensibilidad de las BLG1 se muestra en las figuras ( FIGURA 31, 

FIGURA 32 y FIGURA 33 ). 

 
Figura 31 - Sensibilidad al tamaño y elevación del estímulo predicho por el modelo en el monitor de Máxima respuesta. 
Cada vértice représenla la Media ± Error estándar de la tasa de disparo predicha para cada estímulo. Los grupos que 
no comparten una letra son significativamente diferentes 
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Figura 32 - Sensibilidad al tamaño y elevación del estímulo predicho por el modelo en el monitor de Mediana 
respuesta. Cada vértice représenla la Media ± Error estándar de la tasa de disparo predicha para cada estímulo. 
Los grupos que no comparten una letra son significativamente diferentes 

 

 

 
Figura 33 - Sensibilidad al tamaño y elevación del estímulo predicho por el modelo en el monitor de Mínima respuesta. 
Cada vértice représenla la Media ± Error estándar de la tasa de disparo predicha para cada estímulo. Los grupos que 
no comparten una letra son significativamente diferentes 
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Lo primero que se observa es que el perfil de sensibilidades a los diferentes estímulos 

mayormente se conserva a lo largo del campo receptivo. 

La barra evocó respuestas significativamente más intensas que el cuadrado mediano y 

los cuadrados pequeños en todo el campo receptivo.  

El cuadrado grande en el centro del campo receptivo (monitor de máxima respuesta) 

evocó respuestas similares en magnitud a las provocadas por la barra y 

significativamente mayores a las provocadas por el cuadrado mediano. En el resto de 

los monitores el cuadrado grande provoca frecuencias de disparo intermedias, que no 

llegan a ser significativamente diferentes a las respuestas evocada por la barra y a las 

evocadas por el cuadrado mediano.  

En cuanto a los estímulos pequeños, el PEC y el PBAJO provocaron las respuestas menos 

intensas, mientras que el PSOBRE evocó respuestas de mayor intensidad respecto a los 

otros estímulos pequeños y similares en magnitud al cuadrado mediano. En el área 

menos sensible del CR las respuestas frente al cuadrado grande, el mediano y los 

cuadrados pequeños se tornan similares, habiendo diferencias significativas solamente 

respecto al PEC (que evoco las respuestas más débiles). 
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6 BLG2: Perfil de respuesta electrofisiológica de las neuronas a 

estímulos de diferente tamaño y elevación 

6.1 Antecedentes sobre Neuronas Biestratificadas Gigantes de la Lóbula 

de Tipo 2 

Aparentemente existe una sola neurona BLG2 en cada lóbula con un campo receptivo 

amplio. Estas células son espontáneamente activas, presentando salvas de 2 a 5 P.A. 

(Medan et. al., 2007). La FIGURA 34 muestra una tinción de una neurona BLG2.  

Las neuronas de esta clase responden al comienzo de la expansión de los estímulos de 

looming, cuando ocurre el freezing del animal. La actividad de esta clase de neurona se 

detiene mientras el estímulo continúa expandiéndose, en la misma etapa en la que las 

neuronas MLG1 y MLG2 comienzan a disparar y el cangrejo comienza a huir (Tomsic et 

al., 2017). Esto sugiere que las BLG2 podrían tener un rol en la toma de decisiones 

referidas al cambio de estrategias conductuales frente a un estímulo visual de peligro.  

Este grupo de neuronas se diferencia de las otras clases de LG en cuanto a que su 

respuesta al movimiento es bifásica, comienza por una hiperpolarización, seguida de un 

incremento en la frecuencia de salvas y el número de P.A. por salva (Medan et al., 2007). 

Esto ocurre tanto en los estímulos de expansión como en los estímulos de movimiento 

traslacional.  

Nunca se ha contrastado la respuesta de esta clase de neuronas frente a estímulos de 

una variedad de tamaños y estímulos pequeños con distinta elevación. 

 

Figura 34 - Fotografía confocal de tinción de neurona BLG2 tomada de Medan et al., 2007. La Escala: Barra = 100µm. 
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6.2 Descripción de la Muestra 

Para evaluar la respuesta a objetos de distinto tamaño y elevación se registró la 

respuesta fisiológica de 29 neuronas BLG2, de 29 animales diferentes, durante el paso 

de cada estímulo. Por las razones que ya se describieron, no todos los tratamientos 

tienen el mismo n. Sin embargo, al tener en cuenta la población total de datos, todos los 

estímulos están bien representados. 

En la TABLA 23 se informa el n de cada tratamiento.  

 

Tabla 23 – Cantidad de neuronas BLG2 por tratamiento. 

 

Las neuronas del tipo BLG2 tienen actividad espontanea, presentando bursts de 2 a 5 

spikes. En promedio la frecuencia espontanea media es de 3 ± 0.5 Hz (Medan et al., 

2007). 

La FIGURA 35 muestra la respuesta electrofisiológica de una neurona del tipo BLG2 en la 

que se logró registrar la respuesta a los 18 estímulos. Previo al paso de cada estímulo se 

registró la frecuencia de disparo de la neurona para incluirla en el modelo como 

covariable. De esta manera la frecuencia predicha evocada por cada estímulo será 

calculada por el modelo teniendo en cuenta la frecuencia basal promedio.  

En la FIGURA 36 se muestran los datos crudos de las respuestas registradas de las 29 

neuronas BLG2. Estas neuronas respondieron con intensidades diferentes a los distintos 

estímulos. Para poder hacer un análisis estadístico que tenga en cuenta la falta de 

independencia de medidas repetidas en una misma neurona, utilizaremos nuevamente 

un modelo lineal mixto generalizado. 
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Figura 35 – Registro intracelular de neurona BLG2. La zona sombreada corresponde al momento en que el estímulo estuvo en movimiento. Duración del 
movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC, PSobre y PBajo = 1,58 seg. 

PSobre 

PBajo 
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Figura 36 – Frecuencia de disparo evocada por cada estímulo en cada una de las 29 neuronas BLG2. El gráfico se 
confecciono utilizando los datos registrados en el monitor donde cada neurona presentó la máxima respuesta (centro 
del campo receptivo). Cada punto equivale a la frecuencia media de disparo (spikes/seg.) durante el paso del estímulo 
menos la frecuencia espontanea calculada previo al paso de cada estímulo. Cada línea de color corresponde a una 
neurona diferente. 

6.3 Análisis estadístico de los datos 

Para evaluar las diferencias estadísticas en la tasa de disparo evocada por cada estimulo 

se aplicó un modelo lineal mixto generalizado mediante el paquete “glmmTMB” (Brooks 

et al., 2017) del programa R. Los supuestos del modelo fueron puestos a prueba 

mediante un análisis de residuos utilizando el paquete “DHARMa” (Hartig, 2016). 

Características del Modelo 

• Variable respuesta: Número de spikes durante el paso del estímulo. 

• Distribución de probabilidad de la población de datos: Binomial negativa. 

• Factor aleatorio: ID de la neurona.  

• Covariable: Actividad basal (frecuencia espontánea previa al paso de cada 

estímulo). 

• Offset: Tiempo que dura cada estímulo.  

• Variable explicativa 1: Tipo de estímulo. Consta de 6 niveles: Barra, Cuadrado 

grande, Cuadrado mediano, Cuadrado pequeño en el ecuador, cuadrado 

pequeño sobre el ecuador y cuadrado pequeño bajo el ecuador. 

• Variable explicativa 2: Monitor. Consta de 3 niveles: Monitor izquierdo, frontal y 

derecho.  
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• Función link del modelo: logística (Los cálculos son realizados en la escala 
logarítmica). 

En cada neurona se identificó al monitor donde se obtuvieron las respuestas de mayor, 

mediana y menor intensidad. El 57,9% (17 de 29) de las neuronas BLG2 obtuvieron su 

máxima respuesta en el monitor frontal, el 26,3% (8 de 29) en el monitor derecho y 

solamente el 15,8% (4 de 29) en el monitor izquierdo (monitor contralateral). En cuanto 

al monitor donde se registraron intensidades medianas, el monitor derecho representa 

un 52,6%, el izquierdo un 26,3% y el frontal un 21,1%. Por último, las respuestas más 

bajas se presentaron principalmente en el monitor izquierdo representando un 57,9% 

de las neuronas, seguido del frontal con un 26,3% y finalmente el monitor derecho, 

monitor ipsilateral con un 15,8%. 

De esta forma la distribución de las intensidades de respuesta según el monitor donde 

se obtuvo se resume en la Tabla 24. 

 
Tabla 24 – Distribución de la intensidad de respuesta según el monitor donde fue evocada. MI: Monitor izquierdo. 

MD: monitor derecho. MF: monitor frontal. 

La prueba de Chi cuadrado de Wald (Tabla 25, Tabla 26 y Tabla 27) realizada en cada 

grupo de monitores (máxima, mediana y menor intensidad de respuesta) indica en los 

tres casos que: 

- El tipo de estímulo tiene un efecto en la intensidad de la respuesta (spikes / seg). 

- El monitor (derecho, frontal o izquierdo) donde se proyectaron los estímulos no 

tiene un efecto significativo en la respuesta. 

- La interacción entre estímulo y monitor no resulto significativa. Esta falta de 

significancia en la interacción implica que en todos los monitores el perfil de 

respuesta es igual.  

- Como era de esperar, la frecuencia espontanea tiene un efecto significativo en 

la respuesta al estímulo. 

  

Máximo Medio Mínimo

MI 15,2% 20,0% 60,0%

MF 51,5% 28,0% 20,0%

MD 33,3% 52,0% 20,0%

100% 100% 100%

BLG2
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Análisis de la devianza (Chi cuadrado de Wald) 

 
Tabla 25 – Análisis de la Devianza en Monitor de Máxima respuesta Neuronas BLG2. 

 
Tabla 26 – Análisis de la Devianza en Monitor de Mediana respuesta Neuronas BLG2. 

 
Tabla 27 – Análisis de la Devianza en Monitor de Mínima respuesta Neuronas BLG2. 

6.4 Perfil de respuesta de las neuronas BLG2 predicho por el modelo  

Se modeló la respuesta para cada sector del CR (monitor de máxima, media y mínima 

intensidad de respuesta) y se obtuvo la respuesta predicha para cada estímulo (TABLA 

28, TABLA 29 y TABLA 30). 

 
Tabla 28– Respuesta media predicha para cada estímulo en el monitor de Máxima respuesta 
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Tabla 29 – Respuesta media predicha para cada estímulo en el monitor de Mediana respuesta. 

 
Tabla 30  – Respuesta media predicha para cada estímulo en el monitor de Mínima respuesta. 

Para determinar si las diferencias entre las tasas de disparo son estadísticamente 

significativas se realizó el test de Tukey con una corrección para el cálculo de 6 

estimadores. El perfil de sensibilidad de las BLG1 se muestra en las ( FIGURA 37, FIGURA 

38 y FIGURA 39 ). 

  
Figura 37 - Sensibilidad al tamaño y elevación del estímulo predicho por el modelo en el monitor de Máxima respuesta. 
Cada vértice représenla la Media ± Error estándar de la tasa de disparo predicha para cada estímulo. Los grupos que 
no comparten una letra son significativamente diferentes 
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Figura 38 - Sensibilidad al tamaño y elevación del estímulo predicho por el modelo en el monitor de Mediana 
respuesta. Cada vértice représenla la Media ± Error estándar de la tasa de disparo predicha para cada estímulo. 
Los grupos que no comparten una letra son significativamente diferentes 

 

 

Figura 39 - Sensibilidad al tamaño y elevación del estímulo predicho por el modelo en el monitor de Mínima respuesta. 
Cada vértice représenla la Media ± Error estándar de la tasa de disparo predicha para cada estímulo. Los grupos que 
no comparten una letra son significativamente diferentes 

 

Lo primero que se observa es que, en el área más sensible del CR, la respuesta de las 

neuronas BLG2 decae gradualmente con el tamaño del objeto en movimiento. El 

estímulo pequeño sobre el ecuador evoca una respuesta mayor respecto a los otros 

estímulos pequeños. 
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En áreas menos sensibles del CR, si bien la respuesta tiende a decaer con el tamaño del 

objeto, se pierden las diferencias significativas entre las respuestas evocadas por la 

barra y el cuadrado grande. En el monitor donde se evocan las respuestas más bajas 

también se pierde la diferencia significativa entre las respuestas evocadas por el 

cuadrado grande y el mediano. Los cuadrados pequeños siguen evocando las respuestas 

más bajas. 

En cuanto a diferencias entre las respuestas evocadas por los estímulos pequeños, en 

las zonas menos sensibles del CR el PBAJO evoca respuestas significativamente menores 

a las evocadas por los otros cuadrados pequeños. El PEC y PSOBRE evocan respuestas 

de la misma intensidad. 
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7 Respuesta comportamental del cangrejo Neohelice granulata 

frente a estímulos de distintos tamaños y elevación. 

Con el objetivo de caracterizar la respuesta comportamental de Neohelice granulata a 

objetos de distintos tamaños y elevaciones se utilizó un dispositivo de locomoción 

simulada que denominamos treadmill, como se describe en la sección de materiales y 

métodos, que permite medir la actividad locomotora del animal mientras se expone a 

estímulos visuales.  

Se emplearon 5 de los estímulos visuales que fueron utilizados en los experimentos de 

electrofisiología (barra, cuadrado grande, cuadrado mediano, cuadrado pequeño en el 

ecuador y cuadrado pequeño sobre el ecuador). La respuesta evocada por el cuadrado 

pequeño bajo el ecuador no fue evaluada por una restricción del dispositivo 

experimental, que limitaba la visualización de este estímulo por parte del animal. A 

diferencia de los experimentos electrofisiológicos, en los experimentos 

comportamentales solamente se utilizó el monitor derecho para estimular al animal. La 

razón para concentrar el análisis a la respuesta evocada por estímulos visuales ubicado 

en el polo lateral del animal es doble. Por un lado, el polo lateral del ojo es la región en 

donde Neohelice tiene su máxima agudeza visual (Berón de Astrada et al., 2012). Por 

otro lado, dado que estos animales corren más velozmente de costado, al ser estimulado 

desde el lado lateral el cangrejo se encuentra ya en su orientación preferida para escapar 

corriendo, sin necesidad de realizar intentos de rotación para poner el estímulo en su 

polo lateral (Medan et al., 2015).   

En cada experimento se colocó al animal en el setup y se lo dejo habituar al contexto 

por 10 minutos. Luego, el estímulo apareció inmóvil en la pantalla durante 15 segundos. 

La velocidad de exploración fue medida durante los 5 segundos previos al movimiento 

del estímulo. Pasado los 15 segundos el estímulo comienza su movimiento con el mismo 

protocolo que en los experimentos de electrofisiología (trayectoria lineal de izquierda a 

derecha a 18 cm/seg). La velocidad del animal se midió cada 8 milisegundos durante 

todo el ensayo. 

La respuesta comportamental fue monitoreada en tiempo real con una cámara a fin de 

detectar características cualitativas del comportamiento. En ninguno de los ensayos se 
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observaron respuestas que representaran intentos de aproximación hacia el estímulo 

(respuestas de persecución, Gancedo et al., 2020) ni respuestas consistentes en 

despliegues defensivos con las quelas. Las respuestas que se registraron se trataron de 

escapes de diversas intensidades (diferencia en velocidades) y algunas respuestas de 

freezing.  

Los cangrejos que freezaron durante todo un ensayo (17 animales) fueron descartados 

del análisis y no forman parte de los 53 animales considerados.   

7.1 Tratamiento de los datos 

El dispositivo experimental permite medir la velocidad traslacional del animal cada 8 

milisegundos. Esta altísima resolución temporal es importante para medir latencias, 

dinámicas de giro, etc. (Medan et al., 2015; Scarano & Tomsic, 2014). Sin embargo, en 

este experimento compararemos la velocidad promedio y la velocidad máxima del 

animal durante el paso de cada estímulo y durante la exploración previa al movimiento 

del estímulo, es por esto que hemos promediado la velocidad del animal cada 100 

milisegundos para trabajar con una base de datos más amigable (que exige menos 

tiempo de procesamiento a los softwares estadísticos). Esto genera un perfil levemente 

suavizado de las velocidades, con la ventaja extra de que disminuye los efectos de las 

mediciones artefactuales. 

En la FIGURA 40 se muestran los registros de velocidad de un animal durante la 

presentación de cada estímulo. En esta figura se observa que los estímulos más grandes 

producen picos de velocidades mayores que los estímulos pequeños.   

En la FIGURA 41 se muestran los datos crudos de los máximos de velocidad registradas 

por los 53 animales frente a los 5 tipos de estímulos. En dicha figura vemos que los 

diferentes estímulos parecen evocar diferentes velocidades máximas, por esta razón 

utilizaremos el pico de velocidad máxima para caracterizar la respuesta comportamental 

frente a cada estímulo. 
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Figura 40 – Ejemplo de la dinámica de la respuesta de escape frente a los diversos estímulos para un dado animal. Las 
figuras se desplazaron en el monitor derecho en sentido de izquierda a derecha. Las zonas grises del gráfico demarcan el 
período en que el estímulo estuvo en movimiento.  
Duración del movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC y PSobre = 1,58 seg. 
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Figura 41 – Velocidad máxima durante el movimiento del estímulo. La velocidad de exploración de cada animal (se 
muestra en el rectángulo) corresponde a la velocidad máxima alcanzada durante el período exploratorio previo a cada 
estímulo. Cada línea de color corresponde a un animal. 

7.2 Análisis estadístico de los datos 

Para evaluar las diferencias en la velocidad máxima de los animales al ser expuestos a 

los 5 estímulos ya mencionados, se utilizó un modelo lineal mixto general ajustado por 

el paquete “nlme” (Pinheiro et al., 2013) del programa R. El modelo tiene en cuenta al 

cangrejo como factor aleatorio, es decir, tiene en cuenta la falta de independencia entre 

las respuestas medidas en un mismo animal frente a diferentes estímulos. Se evaluó el 

cumplimiento de los supuestos del modelo mediante los análisis de residuos. 

Características del Modelo 

• Variable respuesta: Velocidad máxima durante el paso del estímulo. 

• Distribución de probabilidad de la población de datos: Normal. 

• Factor aleatorio: ID del cangrejo.  

• Covariable: Velocidad máxima durante la exploración (previa al paso de cada 

estímulo). 

• Variable explicativa: Tipo de estímulo. Consta de 5 niveles: Barra, Cuadrado 

grande, Cuadrado mediano, Cuadrado pequeño en el ecuador y cuadrado 

pequeño sobre el ecuador. 

• Función link del modelo: Identidad. 

El análisis de Chi cuadrado de Wald (TABLA 31) indica que el efecto de los estímulos en 

la velocidad de los animales es significativo. Además, se evaluó el efecto de la actividad 

exploratoria, para evaluar si los animales que exploraban a menor velocidad eran 

también los que escapaban a menor velocidad. El efecto no fue significativo (p valor = 
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0.089). La interacción entre el estímulo y la velocidad de exploración resultó no 

significativa. 

Tabla 31 – Test de Chi cuardrado de Wald. N=53 animales. 

7.3 Perfil de la respuesta comportamental predicha por el modelo 

Del modelo se obtiene la velocidad traslacional predicha evocada por cada estímulo. 

Para evaluar la significancia de las diferencias entre las velocidades de escape se realizó 

un test de tukey (TABLA 32 y TABLA 33). Las respuestas de escape más claras son evocadas 

por las imágenes de mayor tamaño, no hay diferencias significativas entre la barra y el 

cuadrado grande (7.98 cm/s y 7.47 cm/s respectivamente). El cuadrado mediano genera 

un escape a una velocidad menor (5.13 cm/s) mientras que el cuadrado pequeño en el 

ecuador no genera una respuesta de escape (2.82 cm/s) ya que no es significativamente 

diferente de la velocidad máxima alcanzada durante la exploración. El cuadrado 

pequeño sobre el ecuador tiene una respuesta intermedia entre la evocada por el 

cuadrado mediano y la evocada por el cuadrado pequeño (3.95 cm/s), siendo 

significativamente distinta de la velocidad máxima exploratoria. El perfil de la respuesta 

comportamental se muestra en la FIGURA 42. 

Tabla 32 - Tabla de velocidades predichas por el modelo con el error estándar y el intervalo de confianza 
correspondiente a cada estímulo 
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Tabla 33 – Parámetros del Test de Tukey. 

 

Figura 42 - Perfil de Rta. comportamental de Neohelice granulata. Cada barra représenla la Media ± Error estándar 
de velocidad predicha frente cada estímulo. n=53 animales. 

  

CONTRASTE ESTIMADOR
ERROR 

STD
T RATIO P VALOR

B / G 0,82 0,57 1,44 0,60

B / M 3,37 0,59 5,68 < 0,0001 ****

B / PEC 5,31 0,65 8,17 < 0,0001 ****

B / PSOBRE 3,77 0,62 6,05 < 0,0001 ****

B / Exoloración 4,22 0,58 7,62 < 0,0001 ****

G / M 2,56 0,54 4,75  0,0001 ***

G / PEC 4,49 0,61 7,34 < 0,0001 ****

G / PSOBRE 2,95 0,58 5,14 < 0,0001 ****

G / Exploración 3,68 0,57 6,32 < 0,0001 ****

M / PEC 1,93 0,61 3,18 0,0184 *

M / PSOBRE 0,40 0,57 0,70 0,10

M / Exploración 1,23 0,58 2,82 0,022 *

PEC / PSOBRE -1,54 0,62 -2,49 0,10

PEC /Exploración -1,23 0,60 -2,03 0,10

PSOBRE /Exploración 0,41 0,58 0,72 0,10

Codigos de Significancia:  0 ‘****’ -  0.001 ‘***’ -  0.01 ‘**’ - 0.05 ‘*’ 
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8 Correspondencias entre el comportamiento y la fisiología 

Trabajos previos en el laboratorio evidenciaron que las LG intervienen en la respuesta 

de escape (Oliva et al., 2007; Sztarker & Tomsic, 2008, 2011) y se ha demostrado que 

estas neuronas son capaces de reflejar cambios en el comportamiento animal 

relacionados con el aprendizaje y la memoria (Tomsic et al., 2003; Sztarker & Tomsic, 

2011). 

Se comparó la respuesta comportamental de los animales con el perfil de respuesta de 

las neuronas LG frente a los mismos estímulos. La correlación se midió mediante el 

coeficiente de Pearson. 

8.1 Respuesta fisiológica de las LG en el monitor derecho 

El perfil de respuesta de las LG fue evaluado a partir de los mismos datos utilizados en 

la sección de electrofisiología, pero esta vez se modeló la respuesta de cada tipo de 

neurona utilizando únicamente los datos del monitor derecho. No se analizaron las 

respuestas fisiológicas de cada tipo de LG frente al objeto pequeño que se desplaza bajo 

el ecuador debido a que no es posible contrastar las respuestas electrofisiológicas con 

la respuesta comportamental evocada por este estimulo por una restricción del monitor 

del setup de medición del comportamiento (Ver sección de Materiales y Métodos). 

Para cada tipo de LG se utilizó nuevamente un modelo lineal mixto generalizado 

mediante el paquete “glmmTMB” (Brooks et al., 2017) del programa R. Los supuestos 

del modelo fueron puestos a prueba mediante un análisis de residuos utilizando el 

paquete “DHARMa” (Hartig, 2016).  

Características de los modelos 

• Variable respuesta: Número de spikes durante el paso del estímulo. 

• Distribución de probabilidad de la población de datos: Binomial negativa. 

• Factor aleatorio: ID de la neurona.  

• Covariable: Frecuencia espontánea previa al paso de cada estímulo (excepto en 

el modelo de las MLG1, que no presentan actividad espontanea). 

• Offset: Tiempo que dura cada estímulo.  

• Variable explicativa: Tipo de estímulo. Consta de 6 niveles: Barra, Cuadrado 

grande, Cuadrado mediano, Cuadrado pequeño en el ecuador y cuadrado 

pequeño sobre el ecuador. 
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• Función link del modelo: logística (Los cálculos son realizados en la escala 
logarítmica). 

El perfil de sensibilidad de cada tipo de LG al ser estimuladas en el monitor derecho se 

muestra en la FIGURA 43. En la FIGURA 44 se muestran ejemplos individuales de la 

respuesta fisiológica de los 4 tipos de LG a los distintos estímulos en el monitor derecho 

y la respuesta comportamental a los mismos estímulos. 

 

Figura 43 – Tasa de disparo predicha para cada clase de LG tomando solamente los datos registrados al estimular 
con el monitor derecho. Cada punto corresponde a la media +/- SEM predicha por cada modelo. 
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Figura 44 - Esquema de respuesta fisiológica de los 4 tipos de LG evaluados y la respuesta comportamental. El segmento sombreado en celeste corresponde con el movimiento de cada estímulo. Cada fila del esquema 
corresponde a un cangrejo diferente. Duración del movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC y PSobre = 1,58 seg. 

Compor- 
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MLG1 

BLG2 

MLG2 

BLG1 

    B                       G                        M                    PEC               PSobre 



107 
 

8.2 Análisis de la correlación 

El método de correlación de Pearson se usa como una verificación primaria de la relación 

entre dos variables. El coeficiente de correlación r es una medida de la fuerza de 

la relación lineal entre dos variables.  

Se comparó la correlación de Pearson entre la frecuencia de disparo predicha de cada 

tipo de LG y el máximo de velocidad de escape predicha.  

En estudios previos del laboratorio, se ha encontrado una correlación entre la dinámica 

de aumento en la frecuencia de disparo de las MLG1 y las MLG2 y la dinámica de 

aumento de la velocidad de escape frente a estímulos de looming (Oliva & Tomsic, 2014; 

2016). Sin embargo, se presume que el control visual del comportamiento de escape se 

realizaría con la participación de otras clases de neuronas LG, aunque se ignora el grado 

de contribución de cada clase. Por esta razón hemos realizado análisis de correlaciones 

entre las respuestas comportamentales y las respuestas de las distintas LG con cada una 

de las combinaciones posibles.  

8.3 La actividad de las LG como predictor de la velocidad máxima de 

escape 

En la TABLA 34 se informa el índice de correlación entre la velocidad máxima de escape 

y la actividad de cada uno de los distintos tipos de LG y también de cada posible 

combinación entre las LGs. Como se puede ver, las tasas de disparo de cualquiera de las 

neuronas LG muestran una buena correlación con la velocidad máxima de escape del 

animal, observándose un valor de correlación muy alto con la neurona MLG2 (0,98), 

seguido por los valores de las BLG2 y BLG1, y luego un valor considerablemente más 

bajo para la MLG1.   Cuando se considera la tasa de disparo promediada de 3 o más tipos 

de LG, se observa que la correlación con la velocidad máxima aumenta, aunque solo 

ligeramente con respecto a la de las MLG2. De todos modos, la mejora, aunque 

pequeña, estaría indicando que el conjunto de respuestas de los 4 tipos de neuronas es 

mejor predictor del comportamiento que cualquiera de las 4 clases de neuronas 

consideradas individualmente. En la FIGURA 45 se grafica velocidad y la tasa de disparo 

de cada LG y la tasa de disparo promediada de los 4 tipos de LG.  
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Tabla 34 - Correlación entre el perfil de máxima velocidad de escape del modelo y el perfil de actividad modelada (tasa 
de disparo predicha frente a estímulos en el monitor derecho) de cada LG por separado y el promedio de la tasa de 
disparo de todas las combinaciones posibles. 
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Figura 45 - Correlación entre el perfil de máxima velocidad de escape del modelo y el perfil de actividad modelada 
(tasa de disparo predicha frente a estímulos en el monitor derecho) de cada LG por separado y el promedio de la 

tasa de disparo de la actividad promediada de los 4 tipos de LG. 
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9 Perfil de respuesta electrofisiológica de las neuronas LCDC a 

estímulos de diferente tamaño y elevación. 
 

9.1 Antecedentes sobre las Neurona Direccionales del Complejo Lobular 

Hasta aquí hemos descripto la respuesta a estímulos de diferente tamaño y elevación 

de los 4 tipos de LG que han sido largamente estudiadas en Neohelice granulata y su 

relación con el comportamiento. Sin embargo, recientemente en nuestro laboratorio se 

ha identificado un nuevo tipo de neurona (Scarano et al., 2020), las LCDCs (por sus 

iniciales en inglés de Lobula Complex Directional Cells). Estas neuronas tienen una 

respuesta altamente selectiva a la dirección y sentido del movimiento. Responden a 

movimientos en el eje horizontal y no responden a movimientos en el eje vertical. 

Algunas de estas neuronas tienen una respuesta excitatoria cuando los estímulos se 

mueven en sentido horario e inhibitoria cuando se mueven en sentido anti horarios y 

otras responden exactamente al revés. 

La evidencia señala que las LCDC podrían conformar dos sistemas de neuronas 

detectoras de desvío que permiten la fijación y seguimiento visual de objetos en 

movimiento. Un sistema permitiría fijar objetos en el polo lateral del ojo, posiblemente 

relacionado al comportamiento de escape y al de persecución de presas. Y otro sistema 

permitiría fijar objetos en el polo delantero, relacionado con comportamientos de 

confrontación, cortejo y también con el comportamiento de captura de presas que están 

cerca (Scarano, 2018). 

En los experimentos de Scarano (Scarano, 2018), la respuesta de las LCDC fue evaluada 

principalmente frente a barras (4 x 21cm) con trayectorias verticales y horizontales en 

ambos sentidos, estímulos de looming y a estímulos de flujo óptico (patrón de barras 

horizontales y verticales), por lo tanto, no se ha caracterizado su respuesta frente a 

objetos de tamaños medianos y pequeños, ni a distintas elevaciones. El objetivo de esta 

sección es explorar la sensibilidad de estas neuronas al tamaño y la elevación de los 

estímulos. 
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9.2 Descripción de la Muestra 

Con el objetivo de enfocarnos en el sistema de fijación en el polo lateral del ojo, 

relacionado al comportamiento de escape y el de persecución de presas, hemos 

utilizado para este análisis solamente a las LCDC que respondieran claramente con 

inhibiciones y excitaciones en el monitor derecho.  Dado que el estudio que permitió la 

identificación de las neuronas direccionales ha sido contemporáneo a la etapa 

experimental de este trabajo de tesis, el tiempo de recabado de datos de las LCDC ha 

sido menor al de los otros 4 tipos de LGs. Esto ha limitado el tamaño muestral. Por las 

razones que ya se mencionaron en las secciones anteriores, no todos los tratamientos 

tienen el mismo n. Sin embargo, al tener en cuenta la población total de datos, todos los 

estímulos están bien representados. Las barras en sentido preferido y anti preferido 

están presentes en todos los registros, esto se debe a que, durante los registros cuando 

se sospechó que una neurona era direccional se evaluó su respuesta frente a una barra 

con movimiento en dirección horaria y en dirección antihoraria para confirmar el tipo 

de neurona, los demás estímulos fueron asignados aleatoriamente. En la TABLA 35 se 

informa el n por tratamiento.  

 

Tabla 35 – Cantidad de neuronas por tratamiento. 

Características de la muestra: 

• 14 neuronas con su campo receptivo en el lateral derecho, registradas en 14 

animales. 

• 5 de las 14 neuronas presentaron respuestas excitatorias frente a movimiento 

en sentido anti horario e inhibitorias en sentido horario (sentido preferido anti 

horario) 

• 9 de las 14 neuronas presentaron respuestas excitatorias frente a movimientos 

en sentido horario e inhibitorias en sentido anti horario (sentido preferido 

horario). 

ESTIMULO Preferido (+) Anti-Preferido(-)

B 14 14

G 12 10

M 10 8

PBAJO 9 8

PEC 11 9

PSOBRE 10 8
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A manera de ejemplo, en la FIGURA 46 se muestra un registro de una neurona LCDC con 

sentido preferido horario, frente a los estímulos de distinto tamaño moviéndose en 

ambas direcciones.  
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PSobre PSobre 

PBajo PBajo 

Figura 46 – Registro intracelular de una neurona DCLC con dirección preferida horario. La zona sombreada corresponde al momento en que el estímulo 
estuvo en movimiento. Duración del movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC, PSobre y PBajo = 1,58 seg. 
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En la FIGURA 47 se muestra la respuesta de cada LCDC (número potenciales de acción 

durante el paso del estímulo – número de potenciales de acción durante la actividad 

espontanea previa al paso del estímulo por segundo) frente a estímulos de diversos 

tamaños en el sentido preferido (+) y anti preferido (-) de cada neurona.  

Respuesta de las Neuronas LCDC en el Monitor Derecho 

 

Figura 47 - Frecuencia de disparo evocada por cada estímulo en cada una de las 14 neuronas direccionales. El gráfico 
se confecciono utilizando los datos obtenidos de las respuestas en el monito derecho. Cada punto equivale a la 
frecuencia de disparo (spikes/seg.) durante el paso del estímulo menos la frecuencia espontanea calculada previo al 
paso de cada estímulo. Cada línea de color corresponde a una neurona diferente. 

 

Además del cambio en la tasa de disparo, en la mayoría de las neuronas se observó una 

disminución del voltaje de membrana evocado por el movimiento de estímulos en el 

sentido anti preferido. En la FIGURA 48 se muestra la amplitud del cambio en el potencial 

de membrana evocado en respuesta a los distintos estímulos moviéndose en el sentido 

preferido y anti preferido, para medirlo se tomó el menor voltaje medido durante el 

paso del estímulo y se le restó el mínimo valor de voltaje medido antes del paso del 

estímulo, durante un lapso de tiempo equivalente. 
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Cambio en el Potencial Basal de Membrana Evocado por Cada Estímulo 

Figura 48 Amplitud del cambio en el potencial de membrana. Para realizar este análisis se promedió el potencial de 
membrana durante el paso del estímulo y se le restó el promedio del potencial de membrana medido previo al paso 
del estímulo durante un tiempo equivalente.   Los estímulos marcados con el signo “-“ se desplazaron en el sentido 
anti preferido de cada neurona. Los estímulos marcados con el signo “+” se desplazaron en el sentido preferido de 
cada neurona. n = 14 neuronas, 5 neuronas con sentido preferido anti horario y 9 neuronas con sentido preferido 
horario. 

9.3 Análisis estadístico de los datos 

Para evaluar las diferencias estadísticas en la tasa de disparo evocada por cada estímulo 

en cada sentido se aplicó un modelo lineal mixto generalizado mediante la función “gls” 

del paquete “nlme” (J. Pinheiro & Bates, 2000) del programa R. El modelo tiene en 

cuenta a la neurona como factor aleatorio, es decir, tiene en cuenta la falta de 

independencia entre las respuestas medidas en una misma neurona frente a diferentes 

estímulos. Los supuestos del modelo fueron puestos a prueba mediante un análisis de 

residuos.  

Características del Modelo de Tasa de disparo 

• Variable respuesta: Tasa de disparo (Hz)

• Distribución de probabilidad de la población de datos: Gaussiana.

• Factor aleatorio: ID de la neurona.

• Variable explicativa: Tipo de estímulo. Consta de 12 niveles: Barra en sentido

preferido, Barra en sentido anti preferido, Cuadrado grande en sentido

preferido, Cuadrado grande en sentido anti preferido, Cuadrado mediano en

sentido preferido, Cuadrado mediano en sentido anti preferido, Cuadrado

pequeño en el ecuador en sentido preferido, Cuadrado pequeño en el ecuador
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en sentido anti preferido, cuadrado pequeño sobre el ecuador en sentido 

preferido, cuadrado pequeño sobre el ecuador en sentido anti preferido, 

cuadrado pequeño bajo el ecuador en sentido preferido y cuadrado pequeño 

bajo el ecuador en sentido anti preferido. 

• Función link del modelo: Identidad 

 

Se utilizó el mismo tipo de modelo para evaluar las diferencias estadísticas entre la 

amplitud del cambio en el potencial de membrana evocado por cada estímulo en cada 

sentido.  

Características del Modelo de Amplitud del Cambio en el Potencial de Membrana 

• Variable respuesta: Amplitud máxima del cambio en el potencial de membrana 

(Promedio del potencial de membrana previo al paso del estímulo – promedio 

del potencial de membrana durante el paso del estímulo) 

• Distribución de probabilidad de la población de datos: Gaussiana. 

• Factor aleatorio: ID de la neurona.  

• Variable explicativa: Tipo de estímulo. Consta de 12 niveles: Barra en sentido 

preferido, Barra en sentido anti preferido, Cuadrado grande en sentido 

preferido, Cuadrado grande en sentido anti preferido, Cuadrado mediano en 

sentido preferido, Cuadrado mediano en sentido anti preferido, Cuadrado 

pequeño en el ecuador en sentido preferido, Cuadrado pequeño en el ecuador 

en sentido anti preferido, cuadrado pequeño sobre el ecuador en sentido 

preferido, cuadrado pequeño sobre el ecuador en sentido anti preferido, 

cuadrado pequeño bajo el ecuador en sentido preferido y cuadrado pequeño 

bajo el ecuador en sentido anti preferido. 

• Función link del modelo: Identidad 

Para el modelo de la tasa de disparo se realizó un ANOVA que indicó que hay diferencias 

significativas entre las respuestas evocadas (p <0.0001.). Para identificar cuáles fueron 

los estímulos que provocaron diferencias entre ambos sentidos de movimiento se 

realizó el test de Tukey (FIGURA 49). 
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Figura 49 - Modelo Lineal Mixto Generalizado de la Tasa de Disparo. Cada barra corresponde a la frecuencia de disparo 
media +/- SEM. Los estímulos marcados con el signo “-“ se desplazaron en el sentido anti-preferido de cada neurona, 
Los estímulos marcados con el signo “+” se desplazaron en el sentido preferido de cada neurona. De las 14 neuronas, 
5 neuronas presentaron el sentido preferido anti horario y 9 neuronas con sentido preferido horario, el n por 
tratamiento se indica en la Tabla 35. La significancia de las diferencias entre las respuestas evocadas por cada sentido 
frente a cada estimulo se probaron mediante el test de Tukey (se tomó como diferencia significativa p< 0.05), los 
estímulos que no evocaron respuestas diferentes llevan la misma letra. A excepción de los cuadrados pequeños por 
arriba y por debajo del ecuador, todas las demás figuras evocaron respuestas significativamente diferentes cuando se 
desplazaron en el sentido preferido y anti-preferido. En cuanto a las respuestas excitatorias (las que se produjeron 
cuando los objetos se desplazaron en el sentido preferido), no se encontraron diferencias significativas entre las 
respuestas a la barra, el cuadrado grande, el mediano y el pequeño en el ecuador.  

También se realizó un ANOVA en el modelo de potencial de membrana (p <0.0001.) y 

un test de Tukey para identificar cuáles fueron los estímulos que provocaron diferencias 

entre ambos sentidos de movimiento (FIGURA 50).  

 

Figura 50 -- Modelo Lineal Mixto Generalizado de la Tasa de Disparo. Cada barra corresponde Amplitud media del 
cambio en el potencial de membrana frente cada estimulo +/- SEM.  Para realizar este análisis se promedió el 
potencial de membrana durante el paso del estímulo y se le restó el promedio del potencial de membrana medido 
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previo al paso del estímulo durante un tiempo equivalente. Los estímulos marcados con el signo “-“ se desplazaron 
en el sentido anti preferido de cada neurona, Los estímulos marcados con el signo “+” se desplazaron en el sentido 
preferido de cada neurona. n = 14 neuronas, 5 neuronas con sentido preferido anti horario y 9 neuronas con sentido 
preferido horario, el n por tratamiento se informa en la Tabla 35. La significancia de las diferencias entre las 
respuestas evocadas por cada sentido frente a cada estimulo se probaron mediante el test de Tukey (se tomó como 
diferencia significativa cuando p< 0.05), los estímulos que no evocaron respuestas diferentes llevan la misma letra. A 
excepción de los cuadrados pequeños por arriba y por debajo del ecuador, todas las demás figuras evocaron cambios 
en el voltaje base de membrana según se desplazaron en el sentido preferido o anti preferido, causando inhibiciones 
en el sentido anti preferido y despolarizaciones en el sentido preferido. Las inhibiciones más intensas fueron 
producidas por la barra, el cuadrado grande y el mediano, mientras que las despolarizaciones más intensas fueron 
producidas por la barra, el cuadrado grande y el cuadrado pequeño en el ecuador.   

Estos resultados indican que hay diferencias significativas en la tasa de disparo evocada 

por el movimiento en sentido preferido y anti preferido para los estímulos de la barra, y 

los cuadrados grandes y medianos. En cuanto a los objetos pequeños, la única elevación 

que generó una respuesta apreciable fue aquella que coincide con el nivel del ecuador. 

Esto proporciona evidencias acerca de que la extensión vertical de CR de las LCDC es 

muy acotada y su centro se ubica en el ecuador del ojo. Al comparar las respuestas 

frente a los objetos que se desplazaron en el sentido preferido no hubo diferencias 

significativas, tampoco hubo diferencias entre las respuestas a los estímulos que se 

desplazaron en sentido anti preferido.  

En cuanto a las diferencias en cambio del potencial de membrana frente a estímulos en 

el sentido preferido y anti preferido, también se observa que hay diferencias 

significativas en todos los estímulos que se mueven a la altura del ecuador, mostrando 

inhibiciones cuando los objetos se desplazaron en el sentido anti preferido.  

En resumen, las LCDC presentaron respuestas de marcada direccionalidad frente a 

objetos de todos los tamaños, siempre que los objetos se desplazaran a la altura del 

ecuador.  
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10 Neuronas candidatas a detectoras de movimiento de objetos 

pequeños 

Uno de los objetivos de este trabajo de Tesis ha sido identificar neuronas que respondan 

con preferencia al movimiento de estímulos pequeños. Este objetivo no es simple 

porque los registros intracelulares en el animal prácticamente intacto deben ser 

realizados a ciegas, es decir sin ver ni elegir a la célula que se impala. Si bien se han 

registrado en algunas oportunidades neuronas de interés para este objetivo, la 

frecuencia de estas apariciones ha sido muy baja y no ha permitido hacer una 

identificación. Sin embargo, describiremos a continuación algunos elementos que son 

de interés como antecedentes de neuronas que responden preferencialmente frente al 

movimiento de objetos pequeños. Se trata de 4 neuronas que no parecen pertenecer a 

una misma clase por presentar diferencias en sus campos receptivos, su actividad 

espontánea y su respuesta a la elevación del objeto en movimiento. 

 

10.1 Neurona que responde preferencialmente al movimiento de objetos 

pequeños 

Al igual que las STMD de insectos (Nordström et al., 2006), esta neurona presenta un CR 

amplio y respuestas marcadas frente al movimiento de objetos pequeños pero no al de 

objetos de mayor tamaño. La preferencia por la altura difiere a lo largo del CR. En el 

monitor izquierdo la respuesta al movimiento de objetos pequeños es débil cuando el 

objeto pequeño se desplaza en el ecuador y más intensa cuando se desplaza sobre y 

bajo el mismo. En el monitor frontal la neurona responde marcadamente al movimiento 

de objetos pequeños que se desplazan en el ecuador y no hay respuesta a los objetos 

pequeños que se mueven bajo o sobre el mismo. En el monitor derecho responde 

intensamente a objetos pequeños que se desplazan en y sobre el ecuador. El estímulo 

de looming evoca distintos patrones de respuesta en distintos monitores. Esto significa 

que el campo visual no es uniforme. En la FIGURA 51 se muestran ejemplos de registros 

intracelulares de esta neurona, y en la FIGURA 52 se resumen todas las mediciones 

realizadas en la misma. 
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MONITOR DERECHO 

Cuadrado Peq. Bajo Ec. Cuadrado Peq. Sobre Ec. 

20 mV 
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LOOMING 

Figura 51 – Registro intracelular de una neurona que responde preferencialmente al movimiento de objetos pequeños. La zona sombreada 
corresponde al momento en que el estímulo estuvo en movimiento. Duración del movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC, PSobre , 
PBajo = 1,58 seg; y Loom =3,42 seg. 
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10.2 Neurona con CR excitatorio e inhibitorio y alta respuesta al 

movimiento de objetos pequeños sobre el ecuador 

Esta neurona responde más al movimiento del cuadrado pequeño sobre el ecuador que 

al movimiento de los estímulos grandes. La respuesta al movimiento horario en el 

monitor frontal consiste en una disminución de la frecuencia respecto a la actividad 

espontánea y luego un aumento marcado de la frecuencia de disparo antes de que el 

estímulo termine, mientras que el monitor derecho la respuesta consiste en un marcado 

aumento al inicio del movimiento y una inhibición hacia el final. Esto sugiere el CR de 

esta neurona está circunscripto al sector entre el monitor frontal y el monitor derecho 

y consta de un área central excitatoria acompañada a ambos lados por áreas inhibitorias. 

Esto se verifica con las respuestas que se observan a la barra en sentido horario y 

antihorario en el monitor frontal. En la FIGURA 53 se muestran ejemplos de registros 

intracelulares de esta neurona, y en la FIGURA 54 se resumen todas las mediciones 

realizadas en la misma. 

  

Figura 52 – Frecuencia de disparo evocada por cada estímulo. La frecuencia de disparo (spikes/seg. se calculó contando los spikes evocados 
durante el paso del estímulo y luego restando los spikes espontáneos previos al paso del mismo en un lapso de tiempo equivalente y 
relativizados a un segundo. Los círculos vacíos corresponden a cada medición; los círculos llenos corresponden a la frecuencia media cuando 
se obtuvo más de un registro por estímulo y monitor. Las líneas que unen los puntos llenos muestran el perfil de respuesta en cada monitor, 
mientras que la línea punteada se corresponde al perfil de la neurona en todo su C.R. 
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Figura 53 – Registro intracelular de una neurona con CR excitatorio e inhibitorio y alta respuesta al movimiento de 
objetos pequeños sobre el ecuador. La zona sombreada corresponde al momento en que el estímulo estuvo en 
movimiento. Duración del movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC, PSobre y PBajo = 1,58 seg. 

 

BARRA EN SENTIDO HORARIO Y ANTIHORARIO EN MONITOR FRONTAL Y DERECHO 

Figura 54 – Frecuencia de disparo evocada por cada estímulo. Referencias igual que para la figura 52. 

Barra Horario M. Frontal Barra Antihorario M. Frontal 

20 mV 

1 seg 

Barra Horario M. Derecho Barra Antihorario M. Derecho 

20 mV 

1 seg 



126 
 

10.3 Neurona con alta respuesta al movimiento de objetos pequeños 

Para intentar favorecer la posibilidad de realizar la tinción de esta neurona se decidió 

acortar el tiempo de evaluación reduciendo la cantidad de estímulos, por esta razón 

solamente se evaluó la respuesta a los diferentes estímulos en el monitor derecho y en 

el monitor frontal. Sin embargo, la tinción no fue exitosa. Para determinar si el CR de 

esta neurona incluía al monitor izquierdo, en dicho monitor solamente se utilizó el 

estímulo de looming. 

Tanto en el monitor frontal como en el derecho el cuadrado pequeño sobre el ecuador 

evoca las mayores respuestas de esta neurona. Además, en esta parte del CR el 

cuadrado pequeño en el ecuador también genera una respuesta muy marcada. Esto 

coincide con que en el monitor derecho durante el estímulo de looming la neurona 

respondió al principio de la expansión para luego silenciarse hasta el final del estímulo. 

En la FIGURA 55 se muestran ejemplos de registros intracelulares de esta neurona, y en 

la FIGURA 56 se resumen todas las mediciones realizadas en la misma. 
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Figura 55 – Registro intracelular de una neurona con alta respuesta al movimiento de objetos pequeños. La zona 
sombreada corresponde al momento en que el estímulo estuvo en movimiento. Duración del movimiento: B y G = 1,33 
seg; M =1,50 seg; PEC, PSobre, PBajo = 1,58 seg; y Loom =3,42 seg. 
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Figura 56 – Frecuencia de disparo evocada por cada estímulo. Referencias igual que para la figura 52. 

 

 

10.4 Neurona con CR acotado y alta respuesta al movimiento de objetos 

pequeños bajo el ecuador 

Esta neurona responde más al movimiento del cuadrado pequeño bajo el ecuador que 

al movimiento de los estímulos grandes. El cuadrado pequeño sobre el ecuador evocó 

respuestas débiles. El CR de esta neurona está circunscripto al monitor frontal, el 

movimiento en el monitor izquierdo y en el derecho no evocó respuestas. Además de 

tener un CR acotado, tiene en común con las neuronas MLG1 la falta de actividad 

espontanea. Se diferencia de las MLG1 en la respuesta al looming, ya que la frecuencia 

de disparo continúa alta luego de la expansión. En la FIGURA 57 se muestran ejemplos de 

registros intracelulares de esta neurona, y en la FIGURA 58 se resumen todas las 

mediciones realizadas en la misma. 
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Figura 57 – Registro intracelular de una neurona con C.R acotado y alta respuesta al movimiento de objetos pequeños 
bajo el ecuador. La zona sombreada corresponde al momento en que el estímulo estuvo en movimiento. Duración del 
movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC, PSobre, PBajo = 1,58 seg; y Loom =3,42 seg. 

 

Figura 58 – Frecuencia de disparo evocada por cada estímulo. Referencias igual que para la Figura 52. 
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11 Neuronas no identificadas con respuestas Inhibitorias. 
 

Durante la búsqueda de neuronas que respondan preferencialmente a objetos 

pequeños se han registrado en más de una oportunidad neuronas con respuestas 

inhibitorias ante el movimiento de objetos en ambas direcciones, es decir sin 

preferencia de dirección. Tales neuronas presentan diferencias interesantes en su 

respuesta frente a estímulos de distinto tamaño. En esta sección evaluaremos las 

respuestas de dos subtipos de neuronas con respuestas inhibitorias.  

11.1 Descripción de la Muestra 

Se registraron 18 neuronas de interés en 18 animales distintos. Todas estas neuronas 

presentan respuestas inhibitorias en todos o en varios de los estímulos y estas 

inhibiciones no están relacionadas con el sentido del movimiento del estímulo, sino con 

su tamaño.   Si bien no se ha tenido éxito en los intentos de tinciones, debido al entorno 

celular de las neuronas registradas (registros de neuronas identificadas inmediatamente 

antes o después), probablemente se trate de neuronas presentes en la lóbula, la baja 

frecuencia de su aparición podría ser un indicio de que no se trata de neuronas gigantes.   

Estas neuronas fueron clasificadas tentativamente en dos grupos en base a las 

características que se describen a continuación.   

Grupo 1: Se trata de una muestra de 5 neuronas. Una de estas neuronas presentó 

respuestas inhibitorias frente a estímulos solamente en el monitor derecho, mientras 

que las otras 4 presentaron inhibiciones frente a estímulos solamente en el monitor 

frontal. Por razones que ya se mencionaron en la sección de las neuronas LG, no todos 

los tratamientos tienen el mismo n. En la TABLA 36 se informa el n por tratamiento.  

 

 

Tabla 36 - Cantidad de neuronas del Grupo 1 por tratamiento en el monitor donde se evocaron respuestas 

inhibitorias. 
 

ESTIMULO n por tratamiento

B 6

G 5

M 4

PBAJO 3

PEC 5

PSOBRE 5
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• Características del Grupo 1: 

o Las mayores inhibiciones fueron evocadas por los estímulos grandes o 

medianos. 

o La inhibición se presentó frente a estímulos en un solo monitor. En los 

demás monitores no hubo respuestas.  

o Alta frecuencia espontanea. 

Grupo 2: Se trata de una muestra de 13 neuronas. 2 Neuronas presentaros su inhibición 

máxima en el monitor derecho y 11 neuronas presentaron su máxima inhibición en el 

monitor frontal. Por razones que ya se mencionaron en la sección de las neuronas LG, 

no todos los tratamientos tienen el mismo n. En la TABLA 37 se informa el n por 

tratamiento.  

 

Tabla 37 – Cantidad de neuronas del Grupo 2 por tratamiento en el monitor donde se evocó la máxima 
inhibición. 

 

• Características del Grupo 2: 

o 11 de estas neuronas presentaron respuestas inhibitorias frente a 

estímulos pequeños y respuestas excitatorias frente a estímulos grandes.  

o 2 estas neuronas presentaron respuestas inhibitorias frente a todos los 

estímulos, siendo mayores las inhibiciones frente a objetos pequeños. 

o Campo receptivo amplio, inhibición en todos los monitores.  

11.2 Perfil de Rta. De las neuronas del Grupo 1 en el monitor donde hubo 

respuestas inhibitorias 

En la FIGURA 59 se presenta, a modo de ejemplo, registros de respuestas de una neurona 

del Grupo1 a los estimulo barra y cuadrado pequeño en el ecuador.  

Como se trata de un número reducido de neuronas hicimos una descripción de los datos 

sin evaluar la significancia estadística. Para esta descripción se tomó solamente al 

monitor donde se presentaron las respuestas inhibitorias (1 neurona en el monitor 

ESTIMULO n por tratamiento

B 11

G 10

M 10

PBAJO 9

PEC 13

PSOBRE 10
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derecho y 4 en el frontal). Para calcular la tasa de disparo se contaron los potenciales de 

acción (P.A.) durante el paso del estímulo y se restaron los P.A. espontáneos previos al 

paso del estímulo (contados durante el tiempo equivalente al paso del estímulo). En el 

gráfico de la FIGURA 60 se muestran los perfiles de cada neurona del Grupo1 y en la 

FIGURA 61 se observa el perfil de la respuesta promedio de las neuronas del Grupo 1. 

Figura 59 – Registro de una neurona de respuesta inhibitoria del Grupo 1. En todas las neuronas con respuestas 
inhibitorias se evaluó la respuesta de al menos dos estímulos en ambos sentidos para descartar de que se trate de 

neuronas direccionales. Duración del movimiento: B  = 1,33 seg; PEC = 1,58 seg. 

 

Figura 60 –   Respuesta evocada por cada estímulo en cada una de las 6 neuronas inhibitorias del grupo 2. El gráfico 
se confecciono utilizando los datos registrados en el monitor donde cada neurona presentó respuestas inhibitorias. 
Cada punto equivale a la frecuencia de disparo (spikes/seg.) durante el paso del estímulo menos la frecuencia 
espontanea calculada previo al paso de cada estímulo. Cada línea de color corresponde a una neurona diferente. 
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Figura 61 – Tasa de disparo de las neuronas del Grupo 1 en el monitor donde se obtuvieron respuestas inhibitorias. 

Cada vértice representa la tasa de disparo media +/- SEM. El n por tratamiento se informa en la Tabla 36. 

 

11.3 Perfil de Rta. de las neuronas del Grupo 2 en el monitor donde se dio 

la máxima inhibición 

En la FIGURA 62 se presenta un ejemplo de una neurona del Grupo 2. 

Se estudió el perfil de respuesta de estas neuronas tomando solamente al monitor 

donde se presentaron las mayores inhibiciones. Para calcular la tasa de disparo se 

contaron los potenciales de acción (P.A.) durante el paso del estímulo, se restaron los 

P.A. espontáneos previos al paso del estímulo (contados durante el tiempo equivalente 

al paso del estímulo). En el gráfico de la FIGURA 63 se muestra el perfil de respuesta de 

cada neurona y en la FIGURA 64 se observa el perfil de la respuesta promedio de las 

neuronas del Grupo 2. 

 

 

 

-7

-6

-5

-4

-3

-2

-1

0

B G M PBAJO PEC PSOBRE

Ta
sa

 d
e 

D
is

p
ar

o
 (

 S
p

ik
es

 
d

u
ra

n
te

 e
l e

st
ìm

u
lo

 -
sp

ik
es

 
es

p
o

n
ta

n
eo

s 
/ 

se
g 

)

Estímulo

Perfil de rta. de neuronas Inhib. Grupo 1



134 
 

 
Figura 62 – Registro de una neurona inhibitoria del Grupo 2. En todas las neuronas inhibitorias se evaluó la respuesta de al menos dos estímulos en 

ambos sentidos para descartar de que se trate de neuronas direccionales.  
Duración del movimiento: B y G = 1,33 seg; M =1,50 seg; PEC, PSobre y PBajo = 1,58 seg. 
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Figura 63 –   Respuesta evocada por cada estímulo en cada una de las 13 neuronas inhibitorias del grupo 2. El gráfico 
se confecciono utilizando los datos registrados en el monitor donde cada neurona presentó respuestas inhibitorias. 
Cada punto equivale a la frecuencia de disparo (spikes/seg.) durante el paso del estímulo menos la frecuencia 
espontanea calculada previo al paso de cada estímulo. Cada línea de color corresponde a una neurona diferente. 

 

Figura 64 – Respuesta media de las neuronas del Grupo 2 en el monitor donde se evocaron respuestas inhibitorias. 

Cada vértice representa la tasa de disparo media +/- SEM. El n por tratamiento se informa en la Tabla 37. 

11.4 Análisis estadístico de los datos de las neuronas del grupo 2 

Para evaluar las diferencias estadísticas en la tasa de disparo evocada por cada estímulo 

en el monitor donde se registró la máxima respuesta inhibitoria se aplicó un modelo 

lineal mixto generalizado mediante la función “gls” del paquete “nlme” (Pinheiro y 

Bates, 2000) del programa R. El modelo tiene en cuenta a la neurona como factor 
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aleatorio, es decir, tiene en cuenta la falta de independencia entre las respuestas 

medidas en una misma neurona frente a diferentes estímulos. Los supuestos del modelo 

fueron puestos a prueba mediante un análisis de residuos. 

Características del Modelo de Tasa de disparo 

• Variable respuesta: Tasa de disparo (Hz) 

• Distribución de probabilidad de la población de datos: Gaussiana. 

• Factor aleatorio: ID de la neurona.  

• Variable explicativa: Tipo de estímulo. Consta de 6 niveles: Barra (B), Cuadrado 

grande (G), Cuadrado mediano (M), Cuadrado pequeño en el ecuador (PEC), 

cuadrado pequeño sobre el ecuador (PSOBRE) y cuadrado pequeño bajo el 

ecuador(PBAJO). 

• Función link del modelo: Identidad 

 

El análisis de la varianza indicó que existen diferencias significativas entre las respuestas 

evocada por los distintos estímulos (p <0.0001). Para evaluar si las respuestas fueron 

excitatorias se realizó un test de Bonferroni con la hipótesis nula de que la media fue 

menor a cero y para evaluar cuales respuestas fueron inhibitorias se realizó un segundo 

test de Bonferroni con la hipótesis nula de que la media fue mayor a cero. En la  

FIGURA 65 se muestra la respuesta media predicha por el modelo para cada tipo de 

estímulo, los asteriscos rojos indican que la media fue significativamente mayor a 0, los 

asteriscos azules indican que la media fue significativamente menor a cero.  

En resumen, la barra provocó una respuesta excitatoria (un aumento en la tasa de 

disparo), mientras que los 3 estímulos pequeños evocaron respuestas inhibitorias (una 

disminución en la tasa de disparo). El cuadrado grande y el mediano no evocan 

respuestas significativas. 
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Figura 65 – Análisis estadístico del perfil de respuesta de las neuronas del Grupo 2 en el monitor donde se evocaron 

las mayores respuestas inhibitorias. Cada vértice representa al estimador del modelo +/- SEM. los asteriscos rojos 

indican que la media es significativamente mayor a 0, los asteriscos azules indican que la media fue significativamente 

menor a cero.  Se realizó un test de Bonferroni para evaluar si las medias fueron significativamente mayores a cero y 

un segundo test de Bonferroni para evaluar si las medias fueron menores a cero, ambos test con correcciones para 6 

estimadores. El n por tratamiento se informa en la Tabla 37.  

*** p valor < 0.0001; ** p valor< 0.01; * p valor < 0.05 

Recapitulando, en las neuronas del Grupo 1 las respuestas inhibitorias son evocadas por 

los estímulos grandes y medianos, los estímulos pequeños no evocaron respuestas o 

evocaron respuestas inhibitorias muy débiles. En las neuronas del Grupo 2 las respuestas 

inhibitorias son evocadas por los estímulos pequeños, mientras que la barra evoca 

respuestas excitatorias. En estas neuronas el cuadrado grande y mediano no provocaron 

respuestas significativas. 
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Sensibilidad de las neuronas LG al tamaño y elevación de objetos en 

movimiento 

Hemos logrado el objetivo de evaluar la respuesta de las 4 clases de neuronas LGs 

previamente descriptas por Medan y col. (2007) y de las LCDC recientemente descriptas 

por Scarano y col. (2020) frente a estímulos de distinto tamaño y elevación, a la vez que 

también exploramos las respuestas a estos estímulos de neuronas no identificadas 

previamente. 

En el caso de las neuronas del tipo MLG1, que tienen un CR acotado, la sensibilidad al 

tamaño de cada objeto se estudió en el monitor donde se situaba el CR y en el caso en 

el que la neurona tuviera su CR abarcando parte de dos monitores, se estudió la 

respuesta en el monitor donde cada neurona mostró su máxima respuesta. En cambio, 

las MLG2, BLG1 y BLG2 son neuronas de CR amplio capaces de responder fuertemente 

al movimiento en cualquiera de los monitores (Izquierdo, derecho o frontal). Por esta 

razón, en cada uno de estos tipos neuronales agrupamos las respuestas para el monitor 

donde se obtuvieron las máximas respuestas, para el monitor donde se obtuvieron 

respuestas intermedias y para el monitor donde se obtuvieron las respuestas más bajas, 

cabe aclarar que para cada tipo neuronal no todas las neuronas obtuvieron la respuesta 

máxima en el mismo monitor. Esta manera de agrupar las respuestas en 3 sectores del 

CR nos permitió investigar la posibilidad de que existieran diferencias en cuanto al perfil 

de respuesta de cada tipo de neurona según se tratara de áreas centrales del CR (zonas 

de máxima respuesta) y zonas más periféricas. Lo que observamos en las 4 clases de 

neuronas LG es que el perfil de respuesta mayormente se conservaba a lo largo de sus 

CR. 

Al comparar las respuestas de los distintos tipos de LG frente al repertorio de estímulos, 

vemos que en general los estímulos más grandes evocan las respuestas más intensas. El 

caso de las MLG1 resulta una excepción interesante, estas neuronas responden más al 

cuadrado grande que a una barra del mismo ancho (esto se discutirá más adelante). 

Como ya se mencionó en la sección de introducción, en ambientes planos como las 

marismas que habita Neohelice, la posición en elevación de un objeto en la retina del 

cangrejo aporta información sobre el significado del estímulo. Los objetos pequeños que 
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se mueven a nivel o por debajo del horizonte visual suelen no provocar respuestas o 

evocar respuestas de persecución, mientras que los objetos pequeños elevados sobre el 

horizonte evocan escapes (Tomsic et al., 2017). Por esta razón es de importancia evaluar 

la respuesta evocada por el movimiento del objeto pequeño a distintas alturas del 

campo visual. Las neuronas MLG1 no presentaron diferencias en sus respuestas al 

movimiento de objetos pequeños que se movían en el horizonte y los que se movían 

elevados sobre el horizonte, mientras que el objeto que se movía debajo del horizonte 

no generó respuestas o generó respuestas muy bajas. La falta de respuesta de las 

neuronas a este último estímulo coincide con la falta de respuesta comportamental que 

suele mostrar el animal frente a ese tipo de estímulo, aunque también puede deberse a 

que en nuestro diseño experimental este estímulo se movía al límite del CR de este tipo 

de neuronas. Como se ha mencionado en la sección introducción, las neuronas de tipo 

MLG1 forman un arreglo de 16 unidades, cada una con un CR que en el plano horizontal 

abarca aproximadamente 120° y que con un importante grado de solapamiento en 

conjunto mapean los casi 360° del campo visual. En el plano vertical el centro de sus 

campos receptivos se ubica un poco por encima del horizonte, en promedio a una 

elevación de 5.37° ± 21.21° (Medan et al., 2015), coincidiendo con la banda de máxima 

resolución vertical descripta en el ojo del cangrejo (Berón de Astrada et al., 2012).  

Las neuronas de tipo MLG2, BLG1 y BLG2 tienen respuestas más intensas frente al objeto 

pequeño sobre el ecuador en comparación con los objetos pequeños que se desplazan 

a la altura del ecuador y por debajo, además estos tres tipos neuronales son sensibles a 

estímulos mecanosensoriales en el cuerpo y las patas del animal (Medan et al., 2007). 

En una posible asociación con esto, resultados recientes de nuestro laboratorio 

muestran que la respuesta de las neuronas MLG2 y BLG2 a los estímulos visuales es 

considerablemente más intensa cuando el animal se encuentra caminando que cuando 

no lo hace (Alejandro Cámera, comunicación personal), lo que indica que son moduladas 

por la actividad locomotora.  

La variedad de las respuestas de escape en el reino animal se refleja en la organización 

de los circuitos neuronales que subyacen a estos comportamientos. Ante señales de 

peligro inminente, como las ondas de choque generadas en el agua por el ataque 

abrupto de un predador que son detectadas a través de mecanosensores, se pueden 
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desencadenar respuestas extremadamente rápidas y altamente estereotipadas a partir 

de un solo spike en una neurona comando, por ejemplo, la neurona gigante lateral de 

crayfish (Edwards et al., 1999) y la célula de Mauthner de los peces (Korn & Faber, 2005). 

Por otro lado, la visión permite la detección de señales de peligro a distancia, 

consintiendo mayores tiempos de procesamiento de la información, evaluación, toma 

de decisión e implementación de la estrategia de evitación. En estos casos, trenes de 

spikes evocados en conjuntos de neuronas se integran no solo para desencadenar, sino 

también para dirigir escapes flexibles y regulados (Oliva & Tomsic, 2014, 2016; Santer et 

al., 2006; Wu et al., 2005). En consecuencia, las respuestas conductuales provocadas por 

estímulos de peligro visual rara vez comienzan antes de los 100 ms después del inicio 

del estímulo y, por lo general, su ejecución conlleva tiempo (Preuss et al., 2006). Los 

cangrejos deben extraer la información visual que les permite distinguir si un objeto en 

movimiento es una posible presa, un conespecifico o un depredador peligroso. Además 

de la forma y el tamaño, la evaluación visual requiere información sobre la dirección y 

velocidad del movimiento y donde ocurrió con respecto al observador, entre otras 

características. No es plausible que toda esta información se procese en una sola 

neurona, ni es probable que el sistema contenga un número ilimitado de neuronas, cada 

una sintonizada específicamente con un estímulo único. Una forma más parsimoniosa 

de clasificar el estímulo y traducir la información en respuestas motoras adaptativas 

sería usar conjuntos de neuronas con diferentes sensibilidades de características, que a 

través de distintas combinaciones de su activación relativa puedan desencadenar 

programas motores separados (Ewert, 1987; 1997).  

En base a un extenso conjunto de evidencias se ha propuesto que las LG forman parte 

de un microcircuito de grandes neuronas que opera en la identificación del estímulo, el 

peligro asociado al mismo, su ubicación en el espacio y la organización de la respuesta 

comportamental (Tomsic, 2016). Los resultados de esta Tesis muestran que la 

diferencias en las respuestas de las LG a estímulos de distintos tamaños y elevaciones 

reflejan con precisión (y por lo tanto permiten predecir), las diferencias de respuesta 

comportamental a esos estímulos, confirmando la importancia de la participación de 

estas neuronas en la respuesta de escape a estímulos visuales.    
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Respuesta comportamental del cangrejo Neohelice granulata frente a 

estímulos de distintos tamaños y elevación 

En los experimentos de Gancedo y colaboradores (2020), donde se expuso a N. 

granulata a objetos en movimiento dentro de una arena artificial, se evaluó la respuesta 

comportamental evocada por objetos de 3 tamaños distintos (esferas de plástico negro 

de tres diámetros diferentes: pequeña: 1 cm, mediana: 1,8 cm y grande: 3 cm) 

desplazándose por el suelo a diferentes velocidades. Cuando se enfrentaron al objeto 

grande, los cangrejos en su mayoría realizaron maniobras de escape. En las pocas 

ocasiones en las que se observó una respuesta predatoria frente al estímulo grande, el 

cangrejo se encontraba bastante alejado de dicho estímulo, la persecución inicial se 

detuvo tempranamente y en ningún caso un cangrejo realizó una captura. Desde la 

perspectiva del cangrejo, a medida que se acercaba al objeto, la parte superior se 

elevaba sobre el horizonte. Por lo tanto, el cambio de comportamiento que se produjo 

durante la aproximación hacia el objeto grande probablemente se debió al cambio 

aparente en la elevación del estímulo. El objeto más efectivo para evocar persecuciones 

fue la esfera de tamaño mediano (Gancedo et al. 2020).  

En el presente trabajo de Tesis se utilizó un dispositivo de locomoción simulada o 

treadmill, como se describe en la sección de materiales y métodos, que permite medir 

la actividad locomotora del animal mientras se lo expone a estímulos visuales. De 

acuerdo a los antecedentes ya descriptos, esperábamos que los estímulos grandes o 

elevados evocaran respuestas de evitación, mientras que el estímulo pequeño 

moviéndose sobre el ecuador provocara respuestas de aproximación. A pesar de que el 

cuadrado pequeño tiene un tamaño similar a la esfera mediana de los experimentos de 

Gancedo y de que la velocidad de desplazamiento de los cuadrados estuvo en el rango 

de velocidades en el que se observaron persecuciones de las esferas, en los ensayos de 

esta Tesis no se observaron intentos de aproximación hacia los estímulos. Las respuestas 

que se registraron se trataron de escapes de diversas intensidades (diferencia en 

velocidades) y algunas respuestas de freezing.  

Se sabe que la repuesta comportamental de N. granulata se ve afectada por el contexto. 

En experimentos realizados en el treadmill los cangrejos siempre huyen en dirección 

opuesta al estímulo, mientras que en experimentos de campo los animales son capaces 
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de correr en dirección al estímulo si su cueva se encuentra en dicha dirección y además 

los umbrales de respuesta para el escape son significativamente mayores en el 

laboratorio que en experimentos de campo (Hemmi & Tomsic, 2012). De la misma 

manera, es esperable encontrar diferencias entre los experimentos de laboratorio 

llevados a cabo en la arena artificial y en el treadmill. En la arena los cangrejos se mueven 

libremente dentro de una caja de 65 cm de largo por 45 cm de ancho y 55 cm de alto 

con un sustrato de barro y arena recolectado en el hábitat natural de estos animales. 

Por el contrario, en el treadmill los animales están sujetados por un vástago pegado en 

su parte dorsal que los mantiene fijos sobre la esfera de telgopor, que flota en aire y 

rota en el lugar como resultado de los movimientos de sus patas. Otra diferencia 

importante es que el treadmill es un sistema de loop abierto (la posición relativa del 

estímulo es independiente de los movimientos del animal). Si bien la respuesta 

predatoria de Neohelice es robusta en la arena experimental, no logramos reproducirla 

en las condiciones del treadmill. Resultados recientes revelaron que la abstinencia de 

alimento por una semana o más aumenta notablemente la probabilidad de evocar la 

respuesta de persecución y captura en la arena experimental (Salido y Gancedo, 

comunicación personal). Futuros experimentos con animales no alimentados permitirán 

evaluar si el estado de abstinencia favorece la persecución de objetos pequeños en el 

treadmill. 

En definitiva, en las presentes condiciones experimentales las respuestas 

comportamentales observadas en el treadmill fueron todas de alejamiento del estímulo, 

es decir, respuestas evasivas. Es de destacar, sin embargo, que la velocidad máxima 

alcanzada por los cangrejos fue diferente frente a estímulos de distinto tamaño. Las 

mayores velocidades fueron evocadas por la barra y el cuadrado grande (el promedio 

de los picos máximos fue de 7.98 cm/s y 7.47 cm/s respectivamente). El cuadrado 

mediano generó velocidades menores a los estímulos grandes (promedio de 5.13 cm/s). 

El cuadrado pequeño sobre el ecuador evocó velocidades aún menores (promedio de 

3.95 cm/s). Por último, el cuadrado pequeño en el ecuador no generó una respuesta de 

escape ya que la velocidad máxima no fue significativamente diferente de la velocidad 

máxima alcanzada durante la exploración.  
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Como no es posible hacer registros intracelulares mientras el animal se mueve en el 

treadmill, para poder inferir la influencia de cada tipo de LG sobre la respuesta 

comportamental hemos comparado la respuesta predicha por los modelos estadísticos 

de cada tipo de neurona para cada estímulo con el modelo que predice la velocidad 

máxima evocada por cada estímulo. En estudios pasados se ha tenido un enfoque similar 

para comparar la velocidad de escape con la dinámica de expansión de estímulos de 

looming y los cambios en la tasa de disparo de las distintas LG (Oliva & Tomsic, 2014, 

2016).  

A continuación, discutiremos en detalle las características de la respuesta de cada LG a 

los estímulos de distinto tamaño comparando su actividad con la respuesta de los 

animales.  

 

Respuestas fisiológicas de las LG y su influencia en el comportamiento 
 

La actividad de las MLG2 es un buen predictor de la máxima velocidad evocada por cada 

estímulo 

Las neuronas del tipo MLG2 respondieron marcadamente al cuadrado grande y a la 

barra grande, sin diferencias entre las respuestas a ambos estímulos. La respuesta al 

cuadrado mediano y al cuadrado pequeño en el ecuador fueron un 55% y un 74% 

menores, respectivamente, respecto al cuadrado grande. En cuanto a las diferentes 

elevaciones de los cuadrados pequeños, las MLG2 responden de manera más intensa al 

cuadrado pequeño sobre el ecuador, la respuesta a este estimulo es igual a la respuesta 

al cuadrado mediano (FIGURA 66 – PANEL IZQUIERDO).  

Se ha visto que las neuronas de tipo MLG2 codifican fielmente la velocidad angular de 

los bordes que se expanden de los estímulos de tipo looming, y que ese parámetro se 

correlaciona ajustadamente con la velocidad del escape, por lo que se ha propuesto que 

este tipo de neurona transmite la información que el cangrejo utiliza para ajustar 

continuamente su velocidad de escape a objetos que se aproximan (Oliva & Tomsic, 

2016). Al comparar la velocidad máxima evocada por estímulos traslacionales (que 

representan objetos que se mueven tangencialmente al animal) de distintos tamaños y 
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elevaciones, vemos que la tasa de disparo de las neuronas de tipo MLG2 correlaciona 

muy bien con la velocidad máxima evocado por cada estímulo (FIGURA 66 – PANEL 

DERECHO). Por lo tanto, podemos concluir que la actividad de las neuronas MLG2 refleja 

ajustadamente la velocidad de escape también frente a estímulos traslacionales.  

Figura 66 - Panel Izquierdo: perfil modelado de respuestas de las neuronas MLG2 frente a estímulos de distinto 

tamaño y elevación. Panel Derecho: perfil modelado de respuestas de las neuronas MLG2 en el monitor derecho, y 

velocidad máxima de los animales evocada por cada estimulo en dicho monitor. 

 
El promedio de la tasa de disparo de todos los tipos de LG mejora muy levemente el ajuste al 

comportamiento que proporcionan las MLG2. De modo tal que las MLG2 por si solas permiten 

explicar el componente de velocidad que los animales desarrollan ante los distintos estímulos. 

Como se discute más abajo, aun cuando la actividad de los otros tipos de LG también muestran 

un buen ajuste al comportamiento, los valores de la correlación entre ambos tipos de respuesta 

fueron inferiores a los de la MLG2. 

 

Las MLG1 presentan algunas propiedades similares a las neuronas hipercomplejas 

En sus estudios clásicos de la corteza visual en gatos, Hubel y Wiesel (Hubel & Wiesel, 

1959, 1962) describieron tres clases de neuronas con preferencia a la orientación y 

dirección de movimiento de barras: células simples, células complejas y células 

hipercomplejas, los tres tipos difieren en las propiedades de sus CR. La característica 

fundamental de las células hipercomplejas es una disminución de su respuesta cuando 

la longitud de la línea o barra que la estimula aumenta por encima de un límite. 

Investigaciones posteriores demostraron que la característica de atenuar su respuesta 

a las barras que superan cierta longitud no está exclusivamente asociada a células que 

presentan características complejas sino también a células simples y se denominó 

 Modelo actividad MLG2 

Comportamiento y Fisiología MLG2 
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células de parada final (end-stopped cells) a las neuronas que comparten esta propiedad 

(Hubel, 1982). El mecanismo clásico propuesto para la parada final consiste en un CR 

complejo, con un centro excitatorio y áreas inhibitorias terminales. 

Se han encontrado interneuronas visuales con propiedades de parada final en la lóbula 

de varias especies de insectos (Nordström & O’Carroll, 2009). Las células detectoras de 

movimiento de objetos pequeños descriptas en sírfidos y en libélulas tienen 

propiedades de parada final. Estas neuronas se destacan por sus respuestas altamente 

selectivas a objetos pequeños en movimiento (que ocupan < 3° del campo visual), 

mientras que no responden o se inhiben frente a barras grandes (que ocupan > 10° del 

campo visual) y a estímulos panorámicos (patrones de barras en movimiento que 

ocupan todo el campo visual). En ambas especies se han encontrado diferentes tipos de 

neuronas detectoras de targets pequeños, algunas presentan direccionalidad, otras no, 

algunas tienen CR amplio y otras CR pequeño. 

En Drosophila se ha encontrado un tipo de neurona columnar de la lóbula, la LC11, que 

también presenta parada final. Este tipo de neurona responde marcadamente a objetos 

de 30° x 8.8°, presenta respuestas débiles frente a barras (30° x 70°) y no responde al 

movimiento del panorama visual. Se ha demostrado que la selectividad al tamaño se 

pierde en este tipo neuronal cuando se bloquea la inhibición GABAergica mediante 

picrotoxina, aumentando la respuesta frente a barras y frente al panorama y además 

disminuyendo la respuesta frente a objetos de tamaño menores (Keleş & Frye, 2017). 

Como ya se mencionó, encontramos que las neuronas de tipo MLG1 responden de 

manera más intensa al cuadrado grande que a una barra alta del mismo ancho. El perfil 

de respuesta de las MLG1 del cangrejo frente a objetos de distinto tamaño (FIGURA 67 – 

PANEL IZQUIERDO) aporta la primera evidencia de propiedades hipercomplejas o de 

parada final en un artrópodo no insecto. Esto nos lleva a preguntarnos si esta propiedad 

es ubicua en artrópodos. A pesar de que los artrópodos están equipados con ojos de 

baja resolución y cerebros pequeños, hemos mencionado varios ejemplos de neuronas 

visuales de la lóbula que demuestran propiedades sofisticadas e incluso similares a las 

presentes en las neuronas corticales de vertebrados. El procesamiento de la información 

visual para detectar un estímulo, asignarle valor (apetitivo o aversivo) y comandar la 

respuesta comportamental adecuada requiere extraer información sobre el movimiento 
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de los objetos. Estas tareas resultan relevantes para todos los animales móviles, con lo 

cual es esperable hallar elementos con CR complejos en los circuitos visuales que 

posibilitan la detección del movimiento en cualquier animal capaz de realizar escapes y 

persecuciones.  

Una característica conocida de las neuronas MLG1 es que frente a un estímulo en 

expansión (looming) esta neurona se despolariza y su tasa de disparo aumenta a medida 

que el estímulo se expande hasta que llegar a un pico de actividad (cuando la figura 

alcanza 35°) y luego la tasa de disparo decae antes de que el estímulo llegue a su tamaño 

final (Oliva & Tomsic, 2014). Las neuronas MLG2 de N. granulata también responden 

marcadamente al looming, pero a diferencia de las MLG1 su tasa de disparo no decae 

durante la expansión (Oliva & Tomsic, 2014). El perfil de respuesta frente a estímulos de 

distinto tamaño demuestra que las MLG2 responden por igual al cuadrado grande y a la 

barra, mientras que el movimiento de objetos más pequeños evoca respuestas 

menores. El hecho de que las MLG1 alcancen su tasa de disparo máxima cuando la 

expansión del objeto alcanza 35 °, es decir, antes de que alcance su máxima expansión, 

es coincidente con las propiedades hipercomplejas de su CR. 

En otros animales también se han encontrado neuronas que responden marcadamente 

a estímulos en expansión, llamadas detectoras de colisiones. Han sido descriptas en 

numerosos taxa, por ejemplo, en langostas (Fotowat & Gabbiani, 2007), Drosophila (de 

Vries & Clandinin, 2012; von Reyn et al., 2014), sírfidos (Nicholas et al., 2020), mantis 

(Yamawaki & Toh, 2009) y también vertebrados (Aves: Sun & Frost, 1998; Mamíferos: 

Liu et al., 2011; Ranas: Nakagawa & Hongjian, 2010). A diferencia de las MLG1, la 

mayoría de las neuronas detectoras de colisiones no responden o tienen respuestas 

débiles frente a estímulos traslacionales. En el caso de las LGMD de langostas, se sabe 

que responden de manera menos intensa a los estímulos traslacionales que a los 

estímulos en expansión. También se ha visto que responden más a barras que a 

cuadrados (5° x 80° y 10° x 10° respectivamente) (Peron et al., 2009), lo que sugiere que 

estas neuronas no presentarían propiedades de parada final. Sin embargo, las neuronas 

detectoras de loomings descriptas en sírfidos presentan una selectividad de tamaño 

bimodal, con un pico de respuesta a las barras de unos pocos grados de altura, similar 

al ajuste de tamaño de las neuronas TSDN o target-selective descending neurons 
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(alrededor de los 6°), seguido por una caída en respuesta a barras más grandes, y luego 

una mayor respuesta a barras cuyo largo se acerca a los límites del campo visual 

(Nicholas et al., 2020). En el cangrejo, las MLG1 forman un ensamble retinotópico que 

mapea todo el campo visual (Medan et al. 2015), de modo tal que es posible que los 

mecanismos asociados a la complejidad de sus CR sean diferentes a los de las neuronas 

detectoras de looming de sírfidos. Sin embargo, es notable la complejidad del CR de 

ambos tipos de neuronas lobulares capaces de responder tanto al looming como a 

objetos con movimiento traslacionales. 

Se ha propuesto que las MLG1 intervienen en la respuesta de escape de los animales 

frente a estímulos de looming cumpliendo una doble función. Por un lado, codificando 

la velocidad de expansión del objeto mientras esta no supera los 35° y, por otro lado, 

que a través del arreglo de las 16 neuronas MLG1 presentes en cada lóbula el sistema 

codifica la dirección desde la cual se aproxima el peligro (Medan et al., 2015). Al 

comparar la respuesta fisiológica de las neuronas MLG1 con el pico de velocidad 

evocado por estímulos de distinto tamaño, hemos visto que aun cuando existe una 

correlación, esta no es particularmente alta (FIGURA 67 – PANEL DERECHO). Es probable 

que este tipo de neuronas estén más vinculadas con la codificación del lugar del campo 

visual en donde se encuentran objetos en movimiento, aportando esta información 

sobre estímulos tanto aversivos como apetitivos.   

Figura 67 - Panel Izquierdo: perfil modelado de respuestas de las neuronas MLG1 frente a estímulos de distinto 

tamaño y elevación. Panel Derecho: perfil modelado de respuestas de las neuronas MLG1 en el monitor derecho, y 

velocidad máxima de los animales evocada por cada estimulo en dicho monitor. 
 

 

 

D 
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La respuesta de las neuronas BLG2 decae gradualmente con el tamaño del estímulo 

Las neuronas de tipo BLG2 tienen un campo receptivo amplio. En el área más sensible 

del CR, la respuesta de las neuronas BLG2 decae gradualmente con el tamaño del objeto 

en movimiento. Es el único tipo de neurona que presentó diferencias significativas entre 

todos los estímulos, excepto entre los cuadrados pequeños que se desplazaban en el 

ecuador y debajo del mismo, el cuadrado pequeño sobre el ecuador presentó 

diferencias significativas respecto a todos los demás estímulos (FIGURA 68 – PANEL 

IZQUIERDO). 

En los experimentos de Oliva y Tomsic se ha visto que el curso temporal de la actividad 

de las BLG2 frente a estímulos de looming coincide aproximadamente con el momento 

de un freezing transitorio que se observada en los animales antes de iniciar el escape, 

sugiriendo un posible papel de este tipo de neurona en dicho comportamiento (Tomsic 

et al., 2017). En los experimentos de Gancedo y colaboradores (2020), donde se estudió 

la respuesta de los cangrejos frente a objetos en movimiento en una arena artificial, se 

vio que estos animales tienen varias respuestas comportamentales que incluyen un 

momento de freezing. Los cangrejos pueden congelarse y permanecer congelados, 

congelarse y luego alejarse del objeto o mostrar una reacción defensiva contra él, o 

congelarse y luego iniciar una persecución. El componente de freezing podría reflejar el 

tiempo que le toma al animal obtener suficiente información sobre el estímulo para 

decidir cómo reaccionar.  

Si la BLG2 en efecto controla el freezing, ya sea para que el animal pase desapercibido o 

para que al inmovilizarse pueda estabilizar la imagen del objeto en movimiento y así 

obtener información más clara (Hemmi & Tomsic, 2012), podría ser que la diferencias 

en las respuestas de esta neurona a los distintos estímulos se correspondiese con la 

latencia y/o la duración del freezing. Es decir que los estímulos más intensos induzcan 

un freezing más rápido y por más tiempo que los menos intensos.  Sin embargo, esto 

podría estar en parte contrarrestado por la acción directa que los otros tipos de LG 

tienen sobre la respuesta de escape, en particular la MLG2, frente a cada estímulo. La 

evaluación de esta hipótesis requiere de futuros estudios. 
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Cuando comparamos la actividad de las BLG2 y los picos de velocidad evocados por cada 

estimulo vemos que la respuesta fisiológica de las BLG2 decae más gradualmente con el 

tamaño que con que lo hace la velocidad máxima de escape (FIGURA 68 – PANEL 

DERECHO).  

Figura 68 – Panel Izquierdo: perfil modelado de respuestas de las neuronas BLG2 frente a estímulos de distinto tamaño 

y elevación. Panel Derecho: perfil modelado de respuestas de las neuronas BLG2 en el monitor derecho, y velocidad 

máxima de los animales evocada por cada estimulo en dicho monitor. 

 

Perfil de respuesta de las BLG1 

Las neuronas de tipo BLG1 respondieron más intensamente a los objetos grandes, 

cuadrado grande y barra (sin diferencias significativas entre ellos). La respuesta al 

cuadrado pequeño que se desplazaba por el ecuador no fue diferente a la evocada por 

el cuadrado mediano, mientras que los cuadrados pequeños en el ecuador y por debajo 

del mismo evocaron las respuestas más bajas (FIGURA 69 – PANEL IZQUIERDO).  

Al comparar la actividad de las BLG1 con la velocidad máxima de escape de los animales 

vemos que este tipo de neuronas no son las mejores predictoras de las velocidades 

máximas evocadas por el conjunto de los distintos estímulos (FIGURA 69 – PANEL 

DERECHO).  

Cuando se mide la actividad de las BLG1 frente a barras horizontales y cuadrados que se 

mueven en sentido vertical (Medan et al., 2007), vemos que las neuronas BLG1 parecen 

tener cierta sensibilidad a la elevación del estímulo. Esto nos llevó a proponer que estos 

elementos sean potencialmente capaces de codificar la distancia a objetos que se 

encuentran a nivel del suelo por el método de declinación (Hemmi & Zeil, 2003) o de 

categorizar un objeto visual por su elevación (Layne et al., 1997). En el desarrollo de esta 

Tesis hemos visto que las neuronas MLG2, BLG2 y BLG1 presentan tazas de disparo 

mayores frente al cuadrado pequeño sobre el ecuador que al cuadrado pequeño que se 

Comportamiento y Fisiología BLG2 

 Modelo actividad BLG2 
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desplaza en el ecuador. Mientras que las neuronas MLG2 han demostrado ser un buen 

predictor de la velocidad de escape de los animales, las neuronas BLG2 y BLG1 parecen 

tener roles diferentes. Para determinar el rol de las neuronas BLG2 en los 

comportamientos de freezing y el rol de las BLG1 en el cálculo de distancias por 

declinación o categorización de estímulos por elevación es necesario llevar a cabo más 

experimentos. 

Figura 69 – Panel Izquierdo: perfil modelado de respuestas de las neuronas BLG1 frente a estímulos de distinto tamaño 

y elevación. Panel Derecho: perfil modelado de respuestas de las neuronas BLG1 en el monitor derecho, y velocidad 

máxima de los animales evocada por cada estimulo en dicho monitor. 

 

Las neuronas direccionales (LCDC) son sensibles a la dirección del 

movimiento de estímulos de todos los tamaños, siempre que se desplacen 

del ecuador  
Como ya se mencionó, existe evidencia de que las LCDC podrían conformar dos sistemas 

de neuronas detectoras de desvío que permiten la fijación y seguimiento visual de 

objetos en movimiento. Un sistema permitiría fijar objetos en el polo lateral del ojo y 

otro sistema permitiría fijar objetos en el polo delantero (Scarano, 2018). Con el objetivo 

de enfocarnos en el sistema de fijación en el polo lateral del ojo, relacionado al 

comportamiento de escape y el de persecución de presas, hemos analizado la respuesta 

fisiológica de las LCDC a estímulos presentados en el polo lateral del ojo de registro, es 

decir, en el monitor derecho.  

Encontramos diferencias significativas en la tasa de disparo evocada por el movimiento 

en sentido preferido y anti preferido para los estímulos barra, y cuadrados grandes y 

medianos. En cuanto a los objetos pequeños, la única elevación que generó una 

respuesta apreciable fue aquella que coincide con el nivel del ecuador. Esto constituye 

una evidencia clara acerca de que la extensión vertical de CR de las LCDC es muy acotada 

y su centro se ubica en el ecuador del ojo, que a su vez el animal mantiene alineado con 

la línea del horizonte. El resultado apoya la idea de que estas neuronas funcionarían 

Comportamiento y Fisiología BLG1 

Modelo actividad BLG2 
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como elementos de detección de objetos que se mueven sobre el plano azimutal dentro 

de una región acotada en elevación que comprende unos pocos grados por encima y por 

debajo de la línea del horizonte. En el mundo plano de estos cangrejos, los objetos en 

movimiento que predominan en dicha región del espacio visual corresponden a 

movimientos de los conespecíficos. De este modo, la sensibilidad a movimientos en 

torno al nivel del horizonte observada aquí para las LCDC constituye, una adaptación 

más a las varias ya descriptas al mundo plano en que habitan estos animales (Scarano 

et al., 2020; Tomsic et al., 2017).Probablemente estas neuronas sean las responsables 

de la detección de desvíos que permiten la fijación de objetos en el polo lateral del ojo 

observada tanto en la respuesta de escape (Oliva et al., 2007) como en la persecución 

de presas (Gancedo et al., 2020). 

 

La detección de objetos pequeños en N. granulata 

Unos de los objetivos de esta Tesis fue evaluar si existen neuronas similares a las STMD 

de odonatos en la lóbula del cangrejo. Este objetivo, que en principio parecía muy 

factible dada la robusta respuesta de persecución y captura que despliegan los cangrejos 

ante el movimiento de objetos pequeños (Gancedo et al., 2020), no pudo ser cumplido 

del modo que se esperaba. Si bien se registraron 4 neuronas que responden con mayor 

intensidad al movimiento de los objetos pequeños en al menos un monitor, estas no 

comparten las características de las STMD (Nordström, 2012). Al no contar con varios 

registros del mismo tipo celular, no podemos hacer demasiadas interpretaciones acerca 

del papel de estas neuronas en la identificación de objetos en movimiento ni su rol en 

los circuitos que comandan las respuestas comportamentales de N. granulata.  

Las neuronas detectoras de objetos pequeños encontradas en libélulas están 

relacionadas con la detección y persecución de presas. Estos animales, en su etapa 

adulta, se alimentan de insectos voladores. También se han encontrado en otros 

insectos voladores neuronas que responden a objetos pequeños que resultan ser 

relevantes para la búsqueda de parejas para la reproducción (Gilbert & Strausfeld, 1991; 

Trischler et al., 2007). En cambio N. granulata si bien es capaz de cazar cangrejos más 

pequeños, no depende de la cacería para sobrevivir, estos cangrejos son omnívoros y no 

es inusual verlos alimentarse de especies vegetales (Spartina spp.) y filtrar material 

orgánico del barro. Al vivir en cangrejales tiene a sus conspecíficos cerca y no precisan 

de la detección lejana de hembras. Las presiones selectivas para que N. granulata 

desarrolle tipos neuronales específicos para la detección de objetos pequeños es menor 
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respecto a los insectos voladores en los que se han encontrado neuronas detectoras de 

movimiento de objetos pequeños. Sin embargo, se ha observado que la respuesta 

comportamental de N. granulata frente a estímulos es influenciada por el tamaño de los 

objetos en movimiento (Gancedo et al., 2020) y su elevación (Tomsic et al., 2017). Como 

ya se mencionó, una forma de clasificar un estímulo y traducir la información en 

respuestas motoras adaptativas sería usar conjuntos de neuronas con diferentes 

sensibilidades de características, que a través de distintas combinaciones de su 

activación relativa puedan desencadenar programas motores separados (Ewert 1987, 

1997). Tres de los cuatro tipos de LG descriptos por Medan Y colaboradores (2007), 

respondieron con mayor intensidad al cuadrado pequeño sobre el ecuador que al 

cuadrado pequeño que se desplazaba en la línea del ecuador y además respondieron de 

manera más intensa frente a estímulos grandes, estas neuronas podrían estar 

involucradas en la identificación del peligro. En cambio, las neuronas de tipo MLG1, cuyo 

ensamble está involucrado en identificar en que espacio del campo visual ocurre el 

movimiento (Medan et al. 2015) no responde de manera diferente frente a estímulos 

pequeños que se desplazan en el ecuador y a los que se desplazan sobre el mismo. Las 

neuronas de Neohelice que respondieron con preferencia al movimiento de objetos 

pequeños podrían formar parte, junto con las LG, de los circuitos de toma de decisiones 

que le asignan un valor (apetitivo o aversivo) a los estímulos visuales.  

Existen varios factores que afectan la probabilidad de encontrar un tipo neuronal 

cuando se realizan registros electrofisiológicos intracelulares en el animal prácticamente 

intacto. Dos de ellos son el tamaño y el número de elementos. Las LG y LCDC son 

neuronas con árboles detríticos gigantes y axones relativamente gruesos que resultan 

fáciles de impalar, en cambio neuronas pequeñas son más difíciles de impalar y si el 

número de elementos es pequeño la probabilidad de encontrarlas se reduce. Un tercer 

factor a tener en cuenta es la posibilidad de que los elementos reactivos o que 

responden al movimiento de objetos pequeños involucrados en la identificación y 

persecución de presas sean estado – dependientes. Por ejemplo, al estar el cangrejo 

inmovilizado y sostenido con una pinza, esto podría modular negativamente su 

respuesta frente a estímulos apetitivos, lo cual dificultaría la identificación de una 

neurona con estas características en las condiciones del setup de electrofisiología. Como 

ya se mencionó, 3 de los 4 tipos de LG son sensibles a estímulos mecánicos aplicados en 

las patas del animal (Medan et al., 2007), lo que indica que estas neuronas reciben un 

input sensorial y probablemente un feedback de los comportamientos que comandan.  
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Para determinar qué comportamiento es el más adecuado en un momento dado, el 

sistema nervioso debe integrar las condiciones externas (p. ej., riesgo de depredación) 

con los impulsos internos (p. ej., estado de hambre/saciedad), comparando así los costos 

y beneficios de las diferentes alternativas. Es más probable que un animal hambriento 

elija una opción de comportamiento que implique riesgos porque el valor que se le da a 

buscar alimento es mayor que el valor que se le da a otras alternativas, como 

esconderse. Si el beneficio de encontrar alimento supera el costo estimado de ser 

atacado por un depredador, la decisión es buscar el alimento. Si el valor asignado a la 

búsqueda de alimento es bajo porque el animal está saciado, otras opciones de 

comportamiento se vuelven más valiosas y el resultado del comportamiento se 

desplazará hacia actividades menos riesgosas (Herberholz & Marquart, 2012). 

Comprender cómo el estado interno y las entradas sensoriales producen un 

comportamiento u otro es una pregunta fundamental de las neurociencias (Briggman & 

Kristan, 2008; Flavell et al., 2013; Kristan, 2008; Palmer & Kristan, 2011; Taghert & 

Nitabach, 2012). En muchos casos, la elección del comportamiento depende de los 

cambios en los estados internos que se producen mediante la activación de conjuntos 

específicos de entradas neuromoduladoras (Friesen & Kristan, 2007; Jing et al., 2007; 

Wagenaar et al., 2010; J.-S. Wu et al., 2010). En Drosophila se han encontrado neuronas 

que responden preferencialmente al movimiento de objetos pequeños que no 

responden al movimiento de objetos grandes o del panorama y dicha preferencia es 

modulada por inhibición GABAergica (Keleş & Frye, 2017). Es relevante comentar que lo 

que estos autores definieron como objeto pequeño tenía en un tamaño angular 

considerablemente mayor al de nuestro objeto cuadrado grande. Más aún, si tenemos 

en cuenta el tamaño de Drosophila o el tamaño de su campo visual en comparación con 

el tamaño del cangrejo o el de su campo visual, en ambas comparaciones resulta que el 

objeto que para la mosca denominan pequeño tiene un tamaño relativo aún mucho 

mayor que nuestro cuadrado grande para el cangrejo. Con independencia de esto, los 

efectos modulatorios observados invitan a pensar que la sensibilidad para la detección 

de objetos pequeños es modulada por señales relacionadas con el estado interno de los 

animales. De hecho, experimentos recientes de Salido y Gancedo (comunicación 

personal) revelaron que la probabilidad de evocar respuestas persecutorias por el 
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movimiento a nivel del suelo de una dummy pequeña aumenta muy significativamente 

en animales que fueron privados de alimento durante una semana. 

En nuestros experimentos encontramos también neuronas que se inhiben frente al 

movimiento de objetos. Estas se encuadran en al menos 2 tipos, las que se inhiben frente 

al movimiento de objetos grandes y no responden al movimiento de objetos pequeños 

y un segundo tipo que se inhibe frente al desplazamiento de objetos pequeños y no 

responde o se excita frente al desplazamiento de estímulos grandes. Esto demuestra 

que el circuito visual de Neohelice, encargado de responder al movimiento de objetos 

es un circuito complejo, que seguramente incluye varios tipos neuronales.  

 

Perspectivas futuras 
La ventaja de los registros intracelulares es que se puede medir la actividad de cada 

neurona por separado, se pueden registrar tanto las respuestas umbrales como las sub 

umbrales y además las tinciones intracelulares permiten estudiar la morfología de las 

neuronas. Sin embargo, no todas las neuronas son impalables y además los animales 

deben estar inmovilizados para lograr registros estables, lo que puede modular la 

actividad de neuronas centrales. Esto hace necesario complementar estos estudios con 

otras técnicas. Recientemente en nuestro laboratorio se ha logrado registrar a las LG 

con multielectrodos extracelulares en el animal inmovilizado (Cámera et al., 2020) y más 

recientemente se ha conseguido realizar estos registros mientras los animales caminan 

en el treadmilll. El registro simultáneo de la actividad individual de las grandes neuronas 

del circuito involucrado en las respuestas de escape y persecución del cangrejo mejorará 

considerablemente nuestro conocimiento sobre las interacciones neuronales y los 

cómputos que subyacen a la organización de estos comportamientos. Si se logra 

registrar la actividad de elementos del circuito de Neohelice durante persecuciones a 

objetos en movimiento podremos analizar la actividad de las LG durante este 

comportamiento y compararlo con la actividad de estas neuronas durante el escape. 

Además, los registros extracelulares podrían ayudar a identificar características de 

nuevas neuronas de relevancia en la toma de decisiones frente a objetos en 

movimiento, conocer estas características podría favorecer su identificación también en 

registros intracelulares.  
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