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Resumen 
 

Los procesos de toma de decisiones en el contexto de las interacciones presa-

predador por lo general se abordan desde el punto de vista de la presa o desde el del 

predador. En consecuencia, tanto los comportamientos de persecución y captura como los 

de escape se investigan por separado, utilizando diferentes estímulos en diferentes 

especies. El cangrejo Neohelice se alimenta de individuos de su propia especie, por ende, 

actúa tanto como presa como predador, siendo ambos comportamientos guiados 

visualmente. Resulta notable que estos dos comportamientos antagónicos innatos puedan 

ser desencadenados por un mismo objeto (estímulo) que se desplaza a nivel del suelo.  

Además de la respuesta predatoria (RP) y la antipredatoria (RA) a un objeto en 

movimiento, los animales pueden desplegar una respuesta de inmovilidad o freezing (RF). 

Este escenario brinda posibilidades singulares para investigar qué impulsa a un animal a 

actuar de manera distinta ante un mismo objeto. Para comenzar a abordar esta pregunta 

en esta tesis estudiamos cómo algunos factores contribuyen a la decisión de ejecutar RP, 

RA o RF. Encontramos que las probabilidades de las distintas respuestas varían según el 

sexo, de manera que los machos escapan menos del estímulo mientras que lo persiguen con 

mayores probabilidades y desde mayores distancias que las hembras. Encontramos 

también un marcado efecto del estado de ayuno, que se manifiesta en un incremento de la 

probabilidad de RP en desmedro de la RA, que se acentúa con los días de ayuno de los 

animales. Este efecto, sin embargo, fue notable solo en los machos, sugiriendo que las 

hembras tendrían una mayor resistencia a la inanición. Por otra parte, el análisis de las 

respuestas de cada individuo a sucesivos ensayos indicó la existencia de tipos de 

personalidad (síndromes comportamentales) en estos cangrejos, que pueden ser 

clasificados en tres categorías: animales con carácter predador, animales con carácter presa 

y animales oscilantes entre estas dos. Por otro lado, al analizar el efecto del tamaño de los 

animales en relación con el estímulo, observamos que los cangrejos de mayor tamaño 

mostraron una menor reactividad, posiblemente porque el objeto no represente una presa 

atractiva o una amenaza suficientemente relevante. Sin embargo, cuando estos cangrejos 

grandes deciden responder al estímulo, lo hacen mayoritariamente con RP. En cambio, para 

los cangrejos pequeños, esos estímulos resultaron proporcionalmente más relevantes y 

generaron respuestas duales de RA o RP, reflejando un equilibrio entre la necesidad de 

alimentarse y el riesgo percibido. Además, observamos que el inicio de la persecución 

ocurre dentro de un umbral de distancia espacial fijo (~15 cm), independiente del sexo o 

tamaño corporal. 
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El contexto social también moduló la decisión de responder al estímulo. La 

presencia de un congénere redujo tanto la actividad exploratoria como la reactividad al 

objeto, incluso bajo condiciones de ayuno prolongado. Esta disminución se interpreta como 

resultado de una división de los recursos atencionales, la competencia potencial y la 

necesidad de evitar conflictos. Observamos un claro efecto de la proximidad del congénere: 

donde a distancias cortas entre los individuos, la aparente atención dirigida al conespecífico 

interfiere con la respuesta al estímulo, mientras que a distancias mayores esta interferencia 

se atenúa, permitiendo una recuperación de la reactividad. Además, los cangrejos 

evaluados en pareja mostraron menores distancias de respuesta para la RA y la RP 

comparados a cuando fueron evaluados en solitario, lo que sugiere que la proximidad social 

altera las distancias de respuesta a partir de las cuales se desencadenan esos 

comportamientos. Finalmente, identificamos un umbral crítico de elevación del estímulo 

que, incluso bajo condiciones de fuerte motivación predatoria inducida por el ayuno, 

produjo una transición clara de respuestas predatorias a respuestas de evasión. 

En síntesis, en esta tesis mostramos las posibilidades que, para estudiar los 

procesos de toma de decisiones, ofrece la inusual situación de un animal que ejecuta 

respuestas innatas antagónicas ante un mismo estímulo. Los diferentes resultados de esta 

tesis son discutidos en términos de decisiones basadas en el valor de la recompensa (value-

based decision), personalidad animal y atención dividida. 

 

 

Palabras claves: toma de decisiones, presa, predador, sexo, hambre, costo-beneficio, 

personalidad, atención. 
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Abstract 

Behaving as prey or as predator: antagonistic 

decisions in response to the same moving visual 

stimulus in an arthropod. 

 

Decision-making processes in predator-prey interactions are typically approached 

from either the prey's or the predator's perspective. Consequently, both pursuit and 

capture behaviors as well as escape behaviors are studied separately, using different 

stimuli in different species. The crab Neohelice preys on individuals of its own species, thus 

acting as both prey and predator, with both behaviors being visually guided. Remarkably, 

these antagonistic innate behaviors can be triggered by the same ground-moving object 

(stimulus).  

In addition to the predatory response (PR) and antipredatory response (AR) to a 

moving object, animals can also exhibit an immobility or freezing response (FR). This 

scenario provides unique opportunities to investigate what drives an animal to either 

pursue or escape from the same object. To begin addressing this question, in this thesis we 

studied how certain factors contribute to the decision to execute RP, RA, or RF. We found 

that the probabilities of the different responses vary according to sex, such that males 

escape less from the stimulus while pursuing it with higher probabilities and they initiate 

to do so from greater distances than females. We also found a significant effect of starvation 

level, manifested in an increased probability of PR at the expense of AR, which intensifies 

with days of fasting. However, this effect was observed only in males, suggesting that 

females may be more resistance to starvation. On the other hand, the analysis of individual 

responses across successive trials revealed consistent behavioral tendencies (behavioral 

syndromes) in these crabs, which can be classified into three categories: predator-like, 

prey-like, and oscillating individuals. When analyzing the effect of animal size relative to 

the stimulus, we found that larger crabs showed lower reactivity, possibly because the 

object does not represent attractive prey or a sufficiently relevant threat. However, when 

large crabs did respond, they did so primarily with PR. In contrast, for smaller crabs, the 

same stimuli were proportionally more relevant and elicited dual AR or PR responses, 

reflecting a balance between the need to feed and perceived risk. Moreover, the pursuit 

response is initiated within a fixed spatial threshold (~15 cm), regardless of sex or body 

size. Social context also modulated response decisions. The presence of a conspecific 
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reduced both exploratory activity and reactivity to the stimulus, even under conditions of 

prolonged fasting. This reduction can be interpreted as a result of divided attention, 

potential competition, and conflict avoidance. We observed a clear effect of proximity: at 

short inter -individual distances, attention directed toward the conspecific interfered with 

responses to the stimulus, while at greater distances this interference diminished, allowing 

reactivity to recover. In addition, paired crabs showed shorter distances for both avoidance 

and predatory responses compared to solitary individuals, suggesting that social proximity 

alters the initial distance at which active behaviors are triggered. Finally, we identified a 

critical threshold in stimulus elevation that, even under strong hunger-induced predatory 

motivation, led to a clear transition from predatory to evasive responses. 

In summary, this thesis highlights the potential of studying decision-making 

processes in the unusual scenario of an animal exhibiting antagonistic responses to the 

same stimulus. The findings are discussed in terms of value-based decision-making, animal 

personality, and divided attention. 

 

Keywords: decision-making, prey, predator, sex, hunger, cost-benefit, personality, 

attention. 
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Abreviaturas 
AE: actividad exploratoria 

CA: cangrejos alimentados 

CE: captura exitosa 

CH: cangrejos hambreados 

CNE: captura no exitosa 

DCC: distancia cangrejo-cangrejo 

DCE: distancia cangrejo-estímulo 

DF: distancia de freezing 

DP: distancia de persecución  

DTE: distancia a la trayectoria del estímulo 

G: grande 

HA: hembras acompañadas 

HH: hembra-hembra 

HS: hembras solas 

M: mediano 

MA: machos acompañados 

MH: macho-hembra 

MM: macho-macho 

MS: machos solos 

NR: no respuesta 

P: pequeño 

PC: persecución completa 

PD: primeros días  

PI: persecución incompleta 

Pr: probabilidad de respuesta 

R: respuesta general 

RA: respuesta antipredatoria 

RF: respuesta de freezing 

RP: respuesta predatoria 

UD: últimos días 

+E: más explorador 

-E: menos explorador  

+R: más reactivo  

-R: menos reactivo 
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1. Neuroetolog²a de la predaci·n y el escape 

 

La neuroetología es la disciplina que estudia las bases neuronales del 

comportamiento de los animales en su entorno natural (Miller et al., 2022). Su objetivo es 

comprender cómo y por qué las especies responden a estímulos ambientales de la manera 

específica que lo hacen. Dentro de este campo, dos de las acciones animales más atractivas 

para su estudio por su relevancia evolutiva y facilidad para ser evocadas son los 

comportamientos de escape de un predador y de persecución de una presa.  

Desde el punto de vista de un predador, la identificación de una presa seguida por 

su correcta localización en el espacio tridimensional representa dos etapas esenciales 

durante la búsqueda del alimento. El éxito de un ataque yace no únicamente en saber que 

hay una presa presente sino también en poder ubicarla de forma precisa en el espacio. 

Desde la perspectiva de la presa, la detección temprana y la ubicación en el espacio del 

predador son también importantes.  

Otra de las etapas clave durante la ejecución de estos comportamientos es la 

decisión de ejecutarlos o no, y de cuándo y cómo ejecutarlos (p. ej. en qué dirección, con qué 

velocidad, etc.). Tanto el ataque como el escape son costosos y potencialmente peligrosos.  

Un ataque fallido por parte del predador no solo implica un gasto energético, sino que 

también delata su presencia ante la presa, reduciendo así la probabilidad de éxito en futuros 

intentos. Por otro lado, para las presas, huir prematuramente no solo significa perder 

oportunidades críticas de alimentación, sino también exponer su ubicación, aumentando el 

riesgo de ser detectadas por un potencial predador. Dada la naturaleza crítica en la que estos 

comportamientos se despliegan, la evolución ha favorecido respuestas motoras rápidas y 

precisas, sustentadas en adaptaciones fisiológicas especializadas. Entre ellas destacan 

circuitos conteniendo neuronas gigantes, sinapsis eléctricas y músculos potentes, sistemas 

que permiten ejecutar movimientos críticos en fracciones de segundo y maximizar las 

probabilidades de supervivencia (Sillar et al., 2016). 

Aunque las respuestas de escape y de captura deben ejecutarse de modo muy rápido 

y por lo tanto de forma algo estereotipada (Krasne et al., 2014; Eaton et al., 1977; 

Messenger, 1968), cuando son guiadas por información visual son más flexibles y complejas.  

En cada momento, un estímulo sensorial determinado puede provocar respuestas 

conductuales cualitativamente diferentes: por ejemplo, los objetos novedosos pueden ser 

explorados o evitados, los alimentos pueden ser perseguidos o ignorados, y los 

conespecíficos pueden ser cortejados o atacados (Mowrey & Portman, 2012). Esta 

variabilidad se vuelve aún más notable ante la presentación de múltiples estímulos, donde 
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en cada situación particular los animales deben seleccionar una única estrategia conductual 

de un repertorio de respuestas posibles.  

La flexibilidad conductual surge de una necesidad biológica de adaptación de los 

animales como respuesta a entornos cambiantes. Así, los animales no actúan como 

autómatas. Por el contrario, la relación entre los estímulos sensoriales y la respuesta motora 

no es rígida, sino que se adapta y modula en función de los cambios en su "estado interno" 

(un término que representa la síntesis de las necesidades fisiológicas y los impulsos 

motivacionales), así como a cambios en los contextos donde estos ocurren. 

Esta complejidad conductual depende, en gran medida, de sistemas sensoriales 

altamente especializados.  Entre ellos, la visión emerge como un eje central en esta 

dinámica. Su capacidad para detectar movimiento a larga distancia, distinguir formas en 

tres dimensiones y operar en tiempo real la convierte en un recurso clave tanto para 

predadores (para acechar o emboscar) como para presas (para identificar amenazas y 

planificar escapes) (Hoy et al., 2016; Land & Nilsson, 2012; Ewert et al., 2001).  Al permitir 

la detección a largas distancias, la visión permite obtener información con tiempo suficiente 

para elaborar decisiones y adoptar distintas estrategias. De hecho, la evolución de ojos 

complejos en el Cámbrico (~500 millones de años) coincide con una "carrera 

armamentista" evolutiva, donde innovaciones visuales (p. ej., visión en ultravioleta, 

detección de polarización) optimizaron tanto el acecho como la evasión (Gonzalez-Bellido 

et al., 2022).  

La neuroetología entonces encuentra su brújula en el comportamiento: un puente 

indispensable hacia los circuitos neuronales. Comprender qué estímulos, cuándo y bajo qué 

contexto desencadenan respuestas específicas ɂdesde la huida de una presa hasta la 

estrategia de un predadorɂ permite diseñar experimentos neuronales con precisión 

ecológica. Sin un análisis detallado del comportamiento, interpretar datos neuronales sería 

ambiguo y fragmentario. Aunque tecnologías como el big data prometen escalabilidad, su 

ceguera ante la individualidad y la complejidad etológica las hace insuficientes para teorizar 

sobre la evolución o la función adaptativa de los circuitos cerebrales (Anderson & Perona, 

2014). Solo priorizando el comportamiento como fenómeno autónomo ɂy no como 

apéndice técnicoɂ podremos desentrañar cómo el sistema nervioso traduce percepciones 

en acciones, respetando la riqueza de la vida en su hábitat natural. 
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2. Toma de decisiones basadas en la valoraci·n de alternativas 

 

Cuando un animal elige un determinado comportamiento a partir de un abanico de 

ÐÏÓÉÂÌÅÓ ÃÏÍÐÏÒÔÁÍÉÅÎÔÏÓ ÁÌÔÅÒÎÁÔÉÖÏÓȟ ÓÅ ÄÉÃÅ ÑÕÅ ÅÌ ÁÎÉÍÁÌ ÈÁ ȰÔÏÍÁÄÏ ÕÎÁ ÄÅÃÉÓÉĕÎȱ 

(Dill, 1987). En las decisiones basadas en la valoración de alternativas (value-based 

decisions), variables como la percepción de los estímulos presentes, la experiencia previa 

del animal con dichos estímulos, las expectativas generadas por el contexto y su estado 

conductual al momento de la elección resultan sumamente importantes (Gold & Shadlen, 

2007).  

Además de las propiedades del estímulo, factores como el grado de ayuno, sexo, 

metabolismo, el contexto e incluso los síndromes comportamentales afectan la toma de 

decisiones en los animales (Joo et al., 2021; Orsini & Setlow, 2017; Scharf, 2016). Por 

ejemplo, es más probable que un animal hambriento elija una opción comportamental que 

implique mayores riesgos debido a que el valor de alimentarse es mayor que el valor que se 

le da a otras alternativas comportamentales como esconderse. Si el beneficio de encontrar 

alimento supera el costo estimado de ser atacado por un predador, la decisión será entonces 

la de alimentarse.  Si el valor que le da al alimentarse es menor debido a que el animal se 

encuentra saciado, otras opciones de respuestas se vuelven más valiosas y las salidas 

comportamentales cambiarán hacia actividades menos riesgosas. 

Por lo tanto, en la naturaleza, los animales enfrentan situaciones complejas ɂ

definidas por su hábitat y sistema socialɂ donde cada alternativa comportamental implica 

equilibrar costos y beneficios (trade-offs) inherentes a la toma de decisiones. Algunas 

dÅÃÉÓÉÏÎÅÓ ÅÓÔÜÎ ȰÃÁÂÌÅÁÄÁÓȱ ɉȰÈÁÒÄ-×ÉÒÅÄȱɊ ÅÎ ÌÏÓ ÁÎÉÍÁÌÅÓ ɉÅÓ ÄÅÃÉÒȡ ÌÁÓ ÁÌÔÅÒÎÁÔÉÖÁÓ ÈÁÎ 

sido favorecidas en términos evolutivos); mientras que otras decisiones son hechas por 

cada uno de los individuos teniendo en cuenta la experiencia previa acumulada, es decir, 

son decisiones determinadas por procesos de aprendizaje. En cualquiera de los casos, el 

ÁÎÉÍÁÌ ÄÅÂÅÒþÁ ÅÌÅÇÉÒ ÁÑÕÅÌÌÁ ÁÌÔÅÒÎÁÔÉÖÁ ÃÏÍÐÏÒÔÁÍÅÎÔÁÌ ÑÕÅ ÍÁØÉÍÉÃÅ ÓÕ ȰÆÉÔÎÅÓÓȱ ɉ$ÉÌÌȟ 

1987). 

La mayoría de los estudios han investigado la toma de decisiones en animales que 

se comportan como presas, es decir, muestran comportamientos de evitación ante 

estímulos amenazantes (Römer & Holderied, 2020; Herberholz & Marquart, 2012; Lima & 

Dill, 1990), o como predadores, es decir, despliegan comportamientos de persecución y 

captura de presas (Farhadinia et al., 2020; Lin & Leonardo, 2017). Sin embargo, hasta donde 

sabemos, ningún estudio ha investigado la elección entre escapar o perseguir en un mismo 

animal y ante la presentación de un mismo estímulo. Tal situación se observa en el cangrejo 
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Neohelice frente a un estímulo visual de movimiento, por lo que constituye el marco en el 

cual se desarrollan las investigaciones de esta tesis.  

 

3. Factores intr²nsecos del est²mulo que afectan la toma de decisiones 

 

La decisión de un animal de responder a un estímulo visual depende en parte de las 

propiedades intrínsecas del mismo, como su velocidad, tamaño, dirección, repetición y 

color. Por ejemplo, en langostas de río juveniles (crayfish), sombras que se mueven 

lentamente (1ɀ5 cm/s) desencadenan escapes rápidos mediante coletazos, mientras que 

sombras rápidas (>10 cm/s) inducen inmovilidad (freezing), demostrando cómo 

la velocidad del estímulo modula respuestas discretas e incompatibles (Liden & Herberholz, 

2008). En peces cebra (zebrafish), ante estímulos visuales (looming) que simulan 

predadores de aproximación rápida, los animales ejecutan giros de 180° («evasión 

perfecta») con tiempos de reacción mínimos, mientras que frente a estímulos lentos 

muestran respuestas menos predecibles, con ángulos y velocidades variables 

(Bhattacharyya et al., 2017). Las tasas de expansión de la imagen resultan claves en 

contextos de aproximación, regulando comportamientos como la velocidad de escape en 

cangrejos Neohelice (Oliva & Tomsic, 2012) o la elección de despegues rápidos o lentos en 

moscas, que priorizan velocidad o estabilidad según la amenaza (Card & Dickinson, 2008). 

El tamaño del estímulo resulta determinante en el comportamiento de 

aproximación o evitación en las larvas de peces cebra (zebrafish), las cuales evitan objetos 

grandes o medianos (interpretados como amenazas) pero se acercan a objetos pequeños 

(percibidos como presas) (Filosa et al., 2016; Barker & Baier, 2015). Mientras que, en 

libélulas adultas, los individuos descartan presas demasiado pequeñas o de bajo contraste, 

incluso cuando las detectan (Olberg et al., 2005).  

Otros factores como la dirección del movimiento y la trayectoria influyen 

críticamente en cómo los animales clasifican y responden a los estímulos. Un ejemplo 

destacado se observa en la mantis religiosa, que ataca selectivamente objetos que se 

mueven hacia ella o en trayectorias laterales, ignorando por completo aquellos que se alejan 

(Kral & Prete, 2004). Mientras que, en lagartijas, por ejemplo, si un objeto en movimiento 

(que simula ser un predador) se aproxima de manera directa ɂes decir, en una trayectoria 

que apunta directamente hacia el individuoɂ, la probabilidad de desencadenar una 

respuesta de escape inmediata aumenta significativamente. En estos reptiles, una 

aproximación directa maximiza la percepción de riesgo, activando respuestas rápidas como 

carreras hacia refugios o cambios bruscos de dirección (Cooper & Whiting, 2007). Por el 

contrario, si la trayectoria del estímulo es indirecta (se desvía o pasa de largo), las lagartijas 
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reducen su distancia de huida o incluso ignoran la amenaza, optimizando así su gasto 

energético (Stankowich & Blumstein, 2005).  

Finalmente, la repetición del estímulo ɂcomo aproximaciones sucesivas de un 

objetoɂ puede alterar la respuesta inicial: en lagartijas, estímulos repetidos sin 

consecuencias negativas llevan a una disminución progresiva de la distancia de huida, 

mientras que estímulos asociados a amenazas previas pueden exacerbar la reactividad 

(Stankowich & Blumstein, 2005). 

 

4. Factores no relacionados al est²mulo que afectan la toma de decisiones 

 

Entre las múltiples variables extrínsecas al estímulo que afectan la toma de 

decisiones en los animales, el nivel de hambre destaca como uno de los factores más 

influyentes. Los individuos hambrientos priorizan la búsqueda de alimentos incluso 

asumiendo mayores riesgos, ya que el valor nutricional de este supera el costo potencial de 

la predación. Esto se evidencia en predadores con diferentes niveles de ayuno, que 

incrementan la intensidad de búsqueda de alimento y la velocidad de sus ataques (Claver & 

Ambrose, 2003; Whitham & Mathis, 2000). Por ejemplo, Liden et al., (2010) observaron que, 

aquellas respuestas de escape mediante coletazos que mostraban las langostas de río 

juveniles (Procambarus clarkii) ante estímulos amenazantes (sombras), se suprimían en 

individuos hambrientos ante la presencia de altas concentraciones de alimento en el agua, 

optando por freezar en lugar de huir. Esta conducta les permite mantener su proximidad a 

la fuente de alimento, mientras que el escape los alejaría de ella. 

Un patrón similar se observó en babosas marinas (Pleurobranchaea californica), 

donde el estado de saciedad moduló la respuesta a estímulos nocivos donde en condiciones 

de hambre extrema, incluso señales aversivas desencadenaban comportamientos de 

alimentación (Gillette et al., 2000).  

Por otro lado, la madurez reproductiva puede afectar de manera diferencial la toma 

de decisiones conductuales entre sexos (Mowrey & Portman, 2012). Estudios recientes han 

reconocido estas diferencias y han comenzado a enfatizar la necesidad de distinguir el 

efecto del sexo en el comportamiento (Orsini & Setlow, 2017; Palanza & Parmigiani, 2017). 

En el contexto de comportamientos predatorios y de escape, diferencias sexuales en 

tamaño, fuerza o armas defensivas pueden influir en las decisiones sobre cómo manejar 

presas o predadores. Por ello, se requiere más investigación sobre las decisiones tomadas 

por los machos y las hembras por separado. 

La presencia y densidad de conespecíficos ejerce una influencia dual en las 

decisiones conductuales, combinando beneficios de seguridad con costos de competencia. 
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En grupos densos, animales como roedores reducen su actividad individual debido a 

la competencia por interferencia, lo que limita su capacidad para explorar o huir 

eficientemente (Abramsky & Pinshow, 1989). Por el contrario, en especies como peces, 

la dilución del riesgo ɂdonde la probabilidad de predación individual disminuye al 

distribuirse entre múltiples individuosɂ permite el forrajeo activo en zonas de alto riesgo, 

priorizando el acceso a recursos sobre la seguridad inmediata (Grand & Dill, 1999). 

Los costos de la agregación incluyen competencia intraespecífica y una mayor 

detección por predadores (Ioannou & Krause, 2008), mientras que los beneficios abarcan 

una menor varianza en la captura de presas (Ruxton, 1995) y la mencionada dilución del 

riesgo (Hamilton, 1971). Sin embargo, los beneficios de la agregación dependen 

críticamente del tipo de predador: mientras que la dilución del riesgo es efectiva frente 

a predadores pequeños, las agrupaciones pueden atraer a predadores de mayor tamaño 

(Scharf et al., 2008; Tinbergen et al., 1967). 

La disponibilidad y calidad de las presas también juegan un rol crítico. En ambientes 

con alta abundancia de recursos, algunos predadores, como peces, reducen su esfuerzo de 

forrajeo para optimizar energía (Ludwig & Rowe, 1990), mientras que, en contextos de 

escasez, incrementan la persistencia en la búsqueda (Whitham & Mathis, 2000).  

 Los síndromes comportamentales, entendidos como patrones conductuales 

consistentes temporales o contextuales (p. ej., audacia, agresividad o reactividad), influyen 

directamente en la toma de decisiones al modular cómo los individuos evalúan y responden 

a estímulos. Por ejemplo, en langostas de río juveniles (Procambarus clarkii), algunos 

individuos optan sistemáticamente por huir ante amenazas, mientras otros priorizan el 

freezing, reflejando diferencias intrínsecas en su percepción del riesgo o tolerancia al estrés 

(Liden & Herberholz, 2008). En arañas tejedoras (Agelenopsis aperta), individuos más 

agresivos no solo atacan presas y conespecíficos intrusos con mayor rapidez, sino que 

también realizan matanza no adaptativa, eliminando recursos sin consumirlos, un sesgo que 

subraya cómo la personalidad puede generar decisiones aparentemente desventajosas en 

contextos específicos (Maupin & Riechert, 2001; Riechert & Hedrick, 1993). Estos patrones, 

observados también en aves, mamíferos y peces, revelan que la personalidad actúa como un 

filtro interno que redefine las respuestas ante desafíos ecológicos (Gosling, 2001).  

Estos hallazgos resaltan que la toma de decisiones en animales surge de una 

integración dinámica entre factores extrínsecos (ambiente, densidad social) e intrínsecos 

(personalidad, sexo, madurez, hambre), donde cada elección refleja un equilibrio adaptativo 

entre supervivencia inmediata y éxito reproductivo a largo plazo. En línea con esta idea, la 

Figura 1 ɂbasada en el trabajo de Stankowich & Blumstein (2005)ɂ sintetiza distintos 

estudios centrados en una decisión particular, la de iniciar el escape en diferentes animales, 
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y muestra cómo esta respuesta no depende de un único factor, sino que emerge de la 

interacción entre propiedades del estímulo, condiciones externas al individuo, y variables 

internas y contextuales, evidenciando que las decisiones conductuales no son simples 

reflejos, sino el resultado de procesos complejos influenciados por múltiples dimensiones 

que operan en simultáneo. 

 

 

Figura 1 . Resumen de los posibles factores identificados que influyen en la distancia de inicio de huida en los 

animales. El grosor y el tamaño de las líneas sólidas y las fuentes indican la fuerza relativa del respaldo 

estadístico y teórico para cada relación (es decir, las fuentes más grandes y en negrita representan factores más 

importantes). Las líneas punteadas indican posibles relaciones indirectas entre los factores (Figura tomada de 

Stankowich y Blumstein, 2005). 

 

5. Invertebrados como modelos para estudiar comportamientos  

 

Durante décadas, los invertebrados fueron considerados organismos simples, 

autómatas cuyos comportamientos se limitaban a rutinas sensomotoras reflejas. Sin 

embargo, estudios recientes en abejas, mantis y cangrejos han revelado que estos animales 

poseen habilidades cognitivas sofisticadas, la formación de memorias a corto y largo plazo 

(Tomsic et al., 1998), aprendizaje de conceptos abstractos como la simetría (Giurfa et al., 

1996) y la capacidad de modificar su comportamiento mediante aprendizaje (Yamawaki, 

2017). 

Además, se ha observado que la toma de decisiones en invertebrados involucra 

cálculos costo-beneficio que integran tanto variables ambientales como variables internas 
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(Chittka et al., 2009; Lima & Dill, 1990). Los invertebrados ofrecen múltiples ventajas para 

el estudio de las bases neuronales de distintos comportamientos, ya que presentan cerebros 

más pequeños con un menor número de neuronas, siendo algunas de ellas de gran tamaño. 

Esto los hace sumamente atractivos como sujetos de estudio dado que la presencia de 

neuronas de gran tamaño asociadas a comportamientos específicos constituye una ventaja 

considerable en lo metodológico y conceptual, en comparación con sistemas en donde el 

comportamiento está controlado por un número mucho mayor de neuronas (Herberholz & 

Marquart, 2012).  

 

6. El cangrejo Neohelice granulata como modelo de estudio  

 

El cangrejo Neohelice granulata (Fig. 2A y B) habita marismas costeras de 

Sudamérica, donde es predado por peces, aves (p. ej., Larus atlanticus; Fig. 2C) y 

conespecíficos de mayor tamaño (Fig. 2D) y a su vez es predador de cangrejos 

violinistas Leptuca uruguayensis (Bas et al., 2019; Daleo et al., 2003) y de conespecíficos de 

menor tamaño (Fig. 2D). Esta dualidad ɂser cazador y cazadoɂ lo posiciona como un 

modelo singular para estudiar el fenómeno de toma de decisiones antagónicas (huir vs. 

perseguir) entre comportamientos innatos. 
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Figura 2. A. Espécimen macho de Neohelice granulata. B. Espécimen hembra de Neohelice granulata, existe 

dimorfismo sexual, las quelas de las hembras son notoriamente más pequeñas. C. Gaviota cangrejera, Larus 

atlánticus, predando a un cangrejo. D. Este cangrejo es capaz de predar cangrejos más pequeños de su propia 

especie y de la especie Leptuca uruguayensis E. Habitan en regiones densamente pobladas llamadas cangrejales.  

 

Durante décadas, Neohelice ha sido empleado como modelo experimental para 

investigar aprendizaje visual, memoria y procesamiento sensomotor, con abordajes que 

van desde estudios comportamentales hasta análisis moleculares (Tomsic & Romano, 

2013). Su sistema visual, altamente especializado para detectar movimiento (Berón de 
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Astrada & Tomsic, 2002; Medan et al., 2015), es fundamental para detectar conespecíficos, 

presas, recursos alimenticios y predadores, guiando así gran parte de su comportamiento.  

Recientemente, hemos mostrado que Neohelice no solo huye de amenazas aéreas 

como objetos moviéndose por encima de ellos o acercándose rápidamente a ellos 

(loomings), sino que también persigue activamente objetos pequeños moviéndose a nivel 

del suelo. Ambos comportamientos, el de huida y el de persecución, son guiados 

visualmente por claves visuales específicas (Gancedo et al., 2020; Tomsic et al., 2017; Oliva 

& Tomsic, 2012). Este repertorio de conductas, sumada a su sistema nervioso accesible y 

bien caracterizado (p. ej., Scarano et al., 2018; Sztarker et al., 2005; Berón de Astrada & 

Tomsic, 2002), brinda una oportunidad excepcional para investigar mecanismos 

neuronales de comportamientos innatos antagónicos. En la siguiente sección, se describe el 

paradigma experimental desarrollado para investigar los comportamientos de persecución 

y captura o escape, evocados por un estímulo visual, los cuales fueron utilizados en esta 

tesis.  

 

7. Un nuevo paradigma para el estudio de la toma de decisiones en el cangrejo 

frente a un est²mulo en movimiento  

 

Con anterioridad, y en algunos casos, en paralelo a los estudios incluidos en esta 

tesis, realizamos estudios en los cuales caracterizamos el comportamiento predador del 

cangrejo Neohelice granulata e identificamos los parámetros visuales que modulan la 

probabilidad de desencadenar respuestas predatorias (Gancedo et al., 2020). Todos estos 

estudios se realizaron a partir del desarrollo de un paradigma experimental innovador de 

laboratorio consistente en una arena experimental con sustrato natural, donde un estímulo 

visual en movimiento ɂuna esfera plástica negra de uno de tres diámetros posibles 

(pequeño: 1 cm, mediano: 1.8 cm, grande: 3 cm)ɂ era desplazado a una de tres velocidades 

constantes posibles (media ± e.e.m.: lenta: 8.2 ± 0.2 cm/s, media: 18.5 ± 0.4 cm/s, rápida: 

45.1 ± 0.8 cm/s). Estas velocidades fueron seleccionadas para abarcar un amplio rango, 

incluyendo una que supera la velocidad máxima de carrera de Neohelice, (aprox. 35 cm/s), 

pero dentro del rango de velocidades de los cangrejos violinistas que Neohelice preda. La 

arena contaba con dos tubos plásticos verticales ubicados en esquinas opuestas, a través de 

los cuales se hacía pasar un hilo de nylon transparente. Este hilo permitía desplazar el 

estímulo fijado a él entre ambas esquinas. El extremo superior del hilo estaba conectado a 

un carrete manual externo, operado por el experimentador para mover el estímulo en 

ambas direcciones (Figura 3). A menos que se mencione expresamente, la mayoría de los 

experimentos de esta tesis se realizaron desplazando el estímulo a nivel del suelo. 
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Figura 3. Arena experimental utilizada en un estudio previo al de esta tesis (Gancedo et al., 2020). Ese 

estudio se realizó en una arena rectangular (65 cm × 45 cm) cuyo suelo estaba cubierto con barro obtenido del 

ambiente natural de los cangrejos. Se utilizó un hilo de nylon que atravesaba dos tubos verticales ubicados en 

las esquinas de la arena para desplazar un estímulo adosado, el cual se movía a nivel del suelo en ambas 

direcciones. El movimiento de este era controlado por el experimentador desde un carretel manual situado fuera 

de la arena. Una cámara de video ubicada a 80 cm de altura registraba el comportamiento del cangrejo y el 

movimiento del estímulo. DTE: distancia a la línea de trayectoria del estímulo; DCE: distancia cangrejo- estímulo.  

 

La filmación de los comportamientos, junto con su análisis offline, nos permitió 

observar y cuantificar cuatro respuestas conductuales innatas mutuamente excluyentes: 

una respuesta predadora (RP), una respuesta de inmovilidad o freezing (RF), una respuesta 

de evitación o antipredatoria (RA). Además, los animales podían también no mostrar 

respuesta (NR). El etograma, construido a partir de las reacciones de Neohelice ante 

estímulos de distintos tamaños desplazándose a diferentes velocidades sobre el sustrato, 

integró las categorías que se presentan en la Figura 4.  
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Figura 4. Etograma de respuestas conductuales a estímulos visuales  en la arena experimental.  

El etograma representa las diferentes respuestas conductuales y sus probabilidades ante la presentación del 

estímulo utilizando los tres tamaños y velocidades evaluados. Se observaron cuatro categorías principales y 

mutuamente excluyentes de respuesta: respuesta antipredatoria (RA), respuesta de freezing (RF), respuesta 

predadora (RP) e instancias de no respuesta (NR). La RP puede culminar en una persecución incompleta (PI) o 

una persecución completa (PC). A su vez, la PC puede concluir con una captura fallida (CF) o una captura exitosa 

(CE). Los dibujos dentro de los recuadros ilustran los distintos comportamientos. El cangrejo en gris y el 

estímulo representan la posición inicial del animal y el objeto al inicio del ensayo. El cangrejo en negro y el 

estímulo muestran la respuesta del animal en relación con la posición actual del estímulo. Se incluye también el 

porcentaje de respuestas evocadas de cada tipo. 

 

El estudio mostró que la probabilidad de estas respuestas era independiente de la 

posición del estímulo en el campo visual azimutal del animal (360°; Fig. 5 A) y, en el caso de 

la RP, de su dirección de movimiento (acercándose al o alejándose del cangrejo). El estudio 

reveló también que un objeto pequeño (1 cm) evoca predominantemente persecución, 

mientras que uno más grande (3 cm), antipredación. Un estímulo de tamaño intermedio 

genera respuestas de uno u otro tipo, sugiriendo un umbral de tamaño del objeto en la 
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categorización del mismo como una eventual presa o un predador (Fig. 5B y C). Además, se 

encontró que la distancia a la trayectoria del estímulo afectaba la probabilidad de respuesta: 

el estímulo mediano fue el más eficaz para evocar RP, aunque su capacidad disminuyó 

abruptamente a distancias mayores a 15 cm desde la línea de trayectoria. Por su parte, el 

estímulo pequeño mostró una menor efectividad cuando el cangrejo estaba a cortas 

distancias de la trayectoria del estímulo, pero una reducción más gradual en su capacidad 

para evocar RP a medida que aumentaba esa distancia. Más allá de los 20 cm de distancia 

entre el cangrejo y la trayectoria del estímulo, tanto los estímulos pequeños como los 

medianos exhibieron una eficacia similarmente baja. El estímulo grande prácticamente no 

generó respuestas predatorias en ningún rango de distancia evaluado. Finalmente, la 

repetición de ensayos reveló una disminución significativa en las respuestas tras 10 

exposiciones consecutivas (Fig. 5 B). 

 

 

Figura 5. Análisis de respuestas conductuales a estímulos visuales: 9 cangrejos machos fueron expuestos a 

30 ensayos a tres velocidades por cada tamaño de estímulo A. Orientación y distancia del estímulo respecto al 

cangrejo al inicio del ensayo para cada tipo de respuesta. Los estímulos ubicados frente o detrás del cangrejo se 

registraron como orientados a 0° o 180°, respectivamente. Los puntos coloreados en los diagramas polares 

representan datos de ensayos individuales. Las cuatro respuestas mutuamente excluyentes mostraron 

distribuciones uniformes (Prueba de Rayleigh: RA p=0.4, NR p=0.51, RF p=0.07, RP p=0.12). B. Probabilidades 

de las cuatro respuestas mutuamente excluyentes según el tamaño del estímulo (promedio entre ensayos e 

individuos). La probabilidad de respuesta se muestra en bloques de 5 ensayos a lo largo de 30 ensayos totales, 
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estratificada por tamaño de estímulo. C. Probabilidades de respuesta promedio de los primeros diez ensayos 

para cada tamaño de estímulo.  

 

En los ambientes dinámicos de las marismas, el cangrejo Neohelice enfrenta un 

dilema constante: mientras evita ser capturado por gaviotas, compite ɂy, en ocasiones, 

predaɂ sobre sus propios congéneres (Bas et al., 2019; Tomsic et al., 2017; Daleo et al., 

2003). Esta dualidad ecológica, donde un mismo individuo alterna entre ser presa o 

predador, se reflejó en nuestros experimentos de laboratorio. Al estimular a los cangrejos 

con objetos de tamaño mediano, observamos respuestas conductuales antagónicas: algunos 

individuos atacaban el estímulo, mientras otros huían del mismo. Este hallazgo no solo 

reveló un escenario singular para estudiar la toma de decisiones antagónicas en un mismo 

animal frente a un mismo estímulo, sino que estableció las bases metodológicas para 

explorar este fenómeno en distintos contextos ecológicamente relevantes. Surgieron así 

algunos interrogantes importantes sobre los factores extrínsecos al estímulo que podrían 

modular las respuestas conductuales. Por ejemplo: ¿Qué influencias tienen el nivel de 

ayuno, el tamaño corporal o el sexo de los individuos en la elección y ejecución de estos 

comportamientos antagónicos? ¿Cómo influye el contexto social ɂparticularmente la 

presencia de conespecíficosɂ en sus decisiones? ¿De qué manera varía el comportamiento 

según la altura del estímulo, replicando amenazas aéreas versus terrestres? A lo largo de los 

capítulos de esta tesis doctoral, abordaremos sistemáticamente el análisis de estos y otros 

factores.  
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Hip·tesis y objetivos 

De acuerdo con los antecedentes descritos en la introducción, el cangrejo Neohelice 

granualta puede desplegar respuestas conductuales diferenciadas ɂataque (RP), huida 

(RA) o inmovilidad (RF)ɂ ante un estímulo visual que se desplaza a nivel del suelo. 

Utilizando el paradigma descrito en Gancedo et al. (2020), que permitió caracterizar 

algunos de los factores intrínsecos del estímulo (velocidad, tamaño, repetición) que 

modulan estas respuestas, la hipótesis de trabajo de esta tesis es: 

Hipótesis  

Las decisiones que toman los cangrejos sobre cómo actuar frente a la presencia de 

presas o predadores no solo dependen de la información provista por esos estímulos, sino 

también de información independiente de los mismos, indicando que la evaluación de 

ri esgos y beneficios que realizan constituye un proceso cognitivo complejo. 

Objetivo general 

Investigar cómo variables extrínsecas al estímulo (grado de ayuno, sexo, contexto 

social, tamaño corporal) y un factor intrínseco no explorado previamente (altura) influyen 

en la toma de decisiones antagónicas (huir o perseguir) en Neohelice granulata.  

Los objetivos específicos del trabajo consisten en: 

1) Evaluar el efecto del sexo y el estado nutricional en las probabilidades y 

distancias de respuestas predatorias (RP) y antipredatorias (RA) de Neohelice 

(Capítulo 1). 

2) Analizar la influencia del tamaño corporal de los cangrejos en la toma de 

decisiones frente al estímulo (Capítulo 2). 

3) Explorar el papel del contexto social ɂpresencia y comportamiento de 

conespecíficosɂ en la RP y RA. (Capítulo 3). 

4) Extender el estudio de factores intrínsecos al estímulo, mediante la evaluación 

del efecto que su elevación sobre el suelo tiene en las respuestas  de los cangrejos 

(Capítulo 4).  
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Materiales y 

métodos generales  
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1. Neohelice granulata  

 

Los animales utilizados en este trabajo de tesis fueron cangrejos de la especie 

Neohelice granulata (antes Chasmagnathus granulatus), descrita por primera vez por Dana 

(Dana, 1851). La especie pertenece a la superclase Crustácea, clase Malacostraca, orden 

Decapoda (Infraorden: Brachyura; Superfamilia: Grapsoidea; Familia: Varunidae).  

Neohelice es un cangrejo semiterrestre eurihalino que habita zonas costeras del 

sudoeste del Océano Atlántico, desde el Golfo de San José (lado norte de la Península de 

Valdés) en la Patagonia Argentina hasta la laguna Araruama en Río de Janeiro, Brasil. Estos 

animales ocupan los bancos de limo mesolitoral y supralitoral de la zona de transición entre 

agua dulce y marina. 

Los animales fueron capturados en los estuarios de agua salobre de San Clemente 

del Tuyú, provincia de Buenos Aires, Argentina, en donde la salinidad del agua se mantiene 

Á ÌÏ ÌÁÒÇÏ ÄÅÌ ÁđÏ ÅÎÔÒÅ ρς Ù ρτϸȢ 5ÎÁ ÖÅÚ ÅÎ ÅÌ ÌÁÂÏÒÁÔÏÒÉÏȟ ÌÏÓ ÁÎÉÍÁÌÅÓ ÆÕÅÒÏÎ ÁÌÏjados 

en cubas plásticas (35 x 48 x 27 cm) con una profundidad de agua salobre de 2 cm y a una 

densidad de 20 cangrejos por recipiente. El agua utilizada en las cubas y durante los 

experimentos fue preparada con sal marina de venta comercial (salinidad 10-ρτ ϸȟ Ð( χȟτ-

7,6). Todos los animales se mantuvieron a una temperatura ambiente de 20ɀςφ Ј# Ù ÂÁÊÏ ÌÕÚ 

natural. Los experimentos se llevaron a cabo entre las 9 a. m. y las 7 p. m. Para cada tipo 

particular de experimento se especificará en su metodología el sexo de los animales 

utilizados, su tamaño y su estado alimenticio.  

 

2. Dispositivo experimental  

 

2.1. Arena experimental  

  

La arena experimental (Fig.  6) utilizada en los experimentos de esta tesis fue un 

poco distinta a la utilizada en otro de nuestros trabajos (Gancedo et al., 2020). Ésta consistió 

en una cuba rectangular de plástico de paredes claras pero opacas de 80 cm de largo x 40 

cm de ancho y 55 cm de alto, con suelo de barro de unos 5 cm provenientes del hábitat 

natural de los cangrejos. La arena incluía dos tubos de plástico verticales ubicados en lados 

opuestos sobre los lados menores de la arena, a través de los cuales se deslizaba un hilo que, 

unido a una esfera de plástico negra permitía su movimiento al ras del suelo.  

El movimiento del hilo y, por tanto, del estímulo se operó desde un carrete con una 

manivela ubicado fuera de la arena experimental. Así, el experimentador podía mover el 
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objeto en la dirección deseada sin asomarse a la arena perturbando al animal (Fig. 6). Los 

experimentos, sin embargo, eran visualizados en todo momento mediante una cámara 

ubicada sobre la arena cuya captura de imágenes, además de ser almacenada, era 

monitoreada online en un teléfono celular.  Dicha cámara (Sony Handycam HDR-CX440) se 

encontraba localizada a unos 80 cm por encima de la arena, de modo de registrar tanto el 

comportamiento de los cangrejos como el movimiento del estímulo. La posición exacta tanto 

del cangrejo como del objeto fue calculada a intervalos de tiempo de 16.7 ms a partir de las 

filmaciones. La tasa de refresco de la cámara era de 60 frames por segundo. La distorsión 

generada por el lente y los videos fueron analizados y corregidos mediante el uso del 

software gratuito Tracker.   

Al encontrarse el animal caminando libremente al momento de responder, su 

distancia a la trayectoria del objeto, así como, la distancia del cangrejo al estímulo y la 

posición de éste en su campo visual variaban ensayo a ensayo.  

 

 
Figura 6. Arena experimental utilizada en la presente tesis. Los experimentos fueron realizados en una 

arena rectangular (40 cm x 80 cm) de paredes claras pero opacas con el suelo cubierto con barro proveniente 

del ambiente natural de estos cangrejos. Un hilo que se encontraba atravesando dos tubos verticales enfrentados 

entre sí sobre lados opuestos de la arena permitía mover el objeto que tenía ligado a nivel del suelo en ambas 

direcciones. La distancia máxima a la que el cangrejo podía encontrarse con respecto a la trayectoria del estímulo 

era de 20 cm. El movimiento del objeto fue controlado por el experimentador mediante el uso de un carrete con 

una manivela que se encontraba en el exterior de la arena. La videocámara con la cual se registró el 

comportamiento del cangrejo y el movimiento del objeto se encontraba a 80 cm de altura de la arena.  DTE, 

distancia a la trayectoria del estímulo; DCE, distancia cangrejo-estímulo. Para más detalles leer materiales y 

métodos. 

 

 

 



30 
 

2.2. Est²mulos visuales y protocolo de estimulaci·n 

 

El estímulo visual en movimiento utilizado para la evaluación de los cangrejos 

consistió en un objeto esférico de plástico color negro, el cual podía presentar uno de dos 

posibles diámetros: el que definimos como pequeño era de 1 cm y el que definimos como 

mediano de 1.8 cm (un estímulo de tamaño mayor fue utilizado en otros experimentos no 

incluidos en esta tesis; ver Gancedo et al., 2020). La velocidad utilizada para el movimiento 

del objeto fue una velocidad media de 18.5 ± 0.4 cm s-1, esta fue elegida en base a resultados 

obtenidos en experimentos anteriores usando diferentes velocidades, que fueron descritos 

más arriba en la introducción (ver Gancedo et al., 2020).   

La evaluación de cada animal consistió, en la mayor parte de los experimentos, en 

una única sesión que incluía dos etapas (Fig. 7): una primera etapa de adaptación del 

cangrejo a la arena, para ello se colocaba a cada animal en una posición distinta dentro de 

la arena y se lo dejaba explorar el territorio por 10 minutos. Durante la segunda etapa, se 

producía la estimulación del cangrejo con el movimiento del objeto a lo largo de una serie 

de cinco ensayos, con un intervalo interensayos aproximado de 3 minutos (Fig. 7). Este 

número de ensayos y el intervalo entre ellos fueron elegidos para garantizar que las 

respuestas no se vieran afectadas por habituación (Gancedo et al., 2020). En todos los 

experimentos, un ensayo siempre inició con el estímulo emergiendo de la boca de uno de 

los tubos y terminó cuando se introducía en la boca del tubo opuesto. Para iniciar un ensayo 

se tuvieron en cuenta dos criterios fundamentales, en primer lugar, se esperaba 

aproximadamente 3 minutos después del ensayo anterior; en segundo lugar, que el cangrejo 

se encuentre por lo menos a 5 cm de la trayectoria del estímulo. De no ser éste el caso, se 

aguardaba hasta que esta distancia crítica fuera alcanzada. El comportamiento de los 

cangrejos fue observado a lo largo de toda la sesión de estimulación mediante un celular 

que se encontraba conectado por wi-fi a la cámara lo que permitía poder decidir el momento 

en el cual dar inicio y final a la grabación de cada ensayo. Cuando un cangrejo capturaba el 

objeto, se detenía el movimiento de éste hasta que el cangrejo abandonaba su intento de 

romperlo con sus quelas o llevárselo, lo cual normalmente ocurría, en general, en menos de 

un minuto. La dirección del estímulo era alternada entre ensayos. Cada cangrejo fue 

evaluado con un solo tamaño de objeto y, a menos que se especifique lo contrario, en una 

única sesión de estimulación. El número de cangrejos evaluados en cada tratamiento fue 

balanceado y se especificará en detalle para cada experimento particular.  
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Figura 7. Protocolo general de experimentación. Cada animal fue evaluado en una única sesión (excepto en 

los experimentos del capítulo 2), la cual incluía una etapa de adaptación y una etapa de estimulación. Durante la 

adaptación, se dejaba al cangrejo explorar la arena 10 minutos. Luego, era estimulado con un objeto de un 

tamaño particular (mediano o pequeño) a lo largo de 5 ensayos con un intervalo interensayo de 3 minutos. 

Todos los ensayos comenzaban con el estímulo emergiendo de la boca de uno de los tubos verticales y 

terminaban cuando desaparecía dentro de la boca del tubo opuesto (ver Figura 6).  

 

3. Criterios de respuesta y mediciones  

 

Se consideró que el animal había efectuado una respuesta al estímulo cuando se 

observó un cambio en el comportamiento del cangrejo. Concretamente esto consistía en 

que, si el animal se encontraba quieto pasaba a moverse y, en el caso de que estuviese 

moviéndose de forma repentina se detenía o cambiaba su dirección o velocidad, todo lo cual 

era fácilmente detectable. En pocas ocasiones un cangrejo que se encontraba inmóvil previo 

a la estimulación con el objeto permaneció así durante la duración del ensayo, o si se 

encontraba moviéndose continuó haciéndolo sin mostrar alteración. Estos eventos fueron 

clasificados como no respuesta (NR).  

Un estudio que realizamos previamente utilizando estímulos visuales de distintos 

tamaños movidos a diferentes velocidades (Gancedo et al., 2020), mostró que los cangrejos 

podían desplegar 4 tipos de respuestas mutuamente excluyentes: una respuesta predatoria 

(RP: perseguir el objeto); una respuesta antipredatoria (RA: huir del objeto o actuar de 

forma defensiva, levantando las quelas), una respuesta de freezing (RF: dejar de caminar y 

permanecer inmóvil durante todo el ensayo); y una no respuesta (NR: ignorar el estímulo, 

ausencia de cambios en el comportamiento).  Cabe aclarar que el porcentaje de NR en todos 

los experimentos fue de aproximadamente 10%. Por lo que, en esta tesis, utilizamos un 

criterio levemente diferente al utilizado en nuestro trabajo anterior para analizar el 

comportamiento. En este caso descartamos los ensayos de NR como una categoría 

comportamental. Por lo tanto, se consideró que había ocurrido una respuesta cada vez que 

un cangrejo presentaba un cambio en su comportamiento en respuesta al estímulo visual. 

Definimos entonces un valor de Respuesta general (R), como la suma del número de ensayos 
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en donde se observaron RP, RF o RA sobre el total de los ensayos. La probabilidad de 

observar cada comportamiento particular, es decir RP, RF o RA, se calculó para cada 

cangrejo, como el número de ensayos en los que realizó dicha respuesta, sobre el total de 

los 5 ensayos de estimulación, excluyendo los ensayos donde no se observaron respuestas. 

Finalmente, para obtener la probabilidad media de cada respuesta particular se 

promediaron las probabilidades individuales de ese tipo de respuesta de todos los 

cangrejos.  

 

 

Figura 8. Ejemplo del cómputo de la probabilidad de respuesta general (R) y respuestas específicas en 3 

individuos. Para cada cangrejo se calculó la probabilidad general de respuesta (R) y la probabilidad de 

responder de forma predatoria (RP, color azul), antipredatoria (RA, color rojo) y freezing (RF, color violeta) 

sobre el total de los 5 ensayos de evaluación, descartando los ensayos de no respuesta (NR, color verde).  

 

La Figura 8 es un ejemplo de cómo fueron estimadas las probabilidades 

comportamentales para cada individuo y luego las generales. Por ejemplo, el individuo (ID) 

1 en el primer ensayo (E1) ignoró al estímulo, pero en los ensayos subsiguientes respondió 

de forma predatoria. Para este individuo la probabilidad de responder al objeto (Respuesta 

General, R) fue de un 0.8, ya que de los 5 ensayos realizados en uno decidió no responder al 

objeto. Cuando este animal decidió responder al estímulo lo hizo en las 4 ocasiones con una 

respuesta predatoria lo que nos da un valor de 1 para la probabilidad de respuesta 

predatoria (RP) y de 0 para la respuesta de freezing y antipredatoria. De esta manera se 

obtuvieron las probabilidades individuales para R, RA, RF y RP las cuales fueron luego 

promediadas entre individuos para obtener las probabilidades generales de los cangrejos.   

Para facilitar el seguimiento de los movimientos del animal y su posterior análisis 

en los videos de forma más precisa, a cada cangrejo se le hicieron dos marcas blancas en la 

línea media antero-posterior de la parte dorsal de su caparazón con líquido corrector. Con 

un punto se marcó el frente del animal y con otro la parte trasera, horas previas a la sesión 
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de evaluación. Durante el análisis posterior de los videos (offline), evaluamos parámetros 

como ser distancias, las cuales fueron medidas siempre en relación a la marca (círculo 

blanco) anterior  del cangrejo. Entre las distancias medidas se incluyeron la distancia de 

respuesta (distancia entre el cangrejo y el estímulo al momento del inicio de cada respuesta 

en particular, DCE), distancia a la trayectoria (distancia mínima entre el cangrejo y la 

trayectoria del estímulo al inicio del ensayo, DTE) y la actividad exploratoria (Fig. 9 y 10). 

La distancia de respuesta se midió en el primer frame en que se observó un cambio en el 

comportamiento del cangrejo, mientras que la distancia a la trayectoria se midió en el frame 

en que comenzó el movimiento del estímulo. 

Respecto del freezing cabe aclarar que en nuestro estudio describimos dos tipos de 

freezing, un tipo que definimos como transitorio porque ocurre antes de iniciar el escape o 

la persecución y por lo tanto es de breve duración (DCE (F), Fig. 9).  Este freezing transitorio 

por lo tanto ocurre a mayores distancias del inicio del escape o de la persecución. El segundo 

tipo de freezing es de mayor duración y no va seguido de otra respuesta, este es el que 

identificamos como respuesta de freezing (RF). 

Finalmente, la actividad exploratoria se estimó para cada cangrejo durante los 10 

minutos de la fase de adaptación y se registró mediante el uso de una grilla a escala de la 

arena experimental donde el investigador podía observar y registrar en tiempo real el 

número de cuadrantes atravesados por el cangrejo (Fig. 10). La grilla representaba la arena 

experimental dividida en cuadrantes de 10 x 10 cm. De la geometría de la situación, pudimos 

calcular entonces distintos parámetros que serán detallados en mayor profundidad en cada 

situación particular. 

 

Figura 9. Parámetros del estímulo y variables medidas mediante el software Tracker en el análisis 

offline.  Cada cangrejo fue marcado con líquido corrector blanco en la parte anterior (marca roja en la figura) y 

en la parte posterior (marca azul en la figura) del caparazón horas previas a la evaluación de estos. En la imagen 

DTE
S 

DCE (F) DCE (P) 
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puede observarse el estímulo de tamaño mediano (marca y trayectoria rosa) con la que el animal fue evaluado. 

Algunas de las variables medidas: distancia mínima entre el cangrejo y la trayectoria en el momento en que 

comenzó a moverse el estímulo (DTE), distancia cangrejo-estímulo (DCE) al momento de inicio de la freezing 

transitorio (F)  y al inicio de la persecución (P). Las líneas roja y azul corresponden a los movimientos de las 

marcas en el cangrejo durante la persecución del estímulo 

 

 

 

Figura 10. Esquema de un ejemplo de actividad exploratoria realizada por un cangrejo durante la etapa 

de 10 min de adaptación a la arena. Posición inicial (silueta gris) y final del cangrejo (silueta negra) y 

trayectoria que el animal desplegó (líneas punteadas). Cada cuadrado de la grilla mide 10 x 10 cm. 

 

4. An§lisis estad²stico 

 

Las comparaciones entre las probabilidades de cada uno de los tipos de respuesta, 

así como de la actividad exploratoria realizada por los animales durante la adaptación, en 

las que se contaba con un dato por individuo se realizaron mediante pruebas de Mann-

Whitney o Wilcoxon con correcciones de Bonferroni. El motivo por el cual se utilizaron 

pruebas no paramétricas fue la falta de normalidad en la distribución de los datos. Para las 

comparaciones de distancias de respuestas en las cuales podía ocurrir la existencia de 

medidas repetidas se utilizó la transformación de rangos alineados ANOVA (ART ANOVA), 

debido a que este es un enfoque no paramétrico que permite el uso de múltiples variables 

independientes, interacciones y medidas repetidas. 

Para predecir la probabilidad de observar un comportamiento particular a partir de 

los datos obtenidos se construyeron modelos mixtos lineales generalizados (GLMM). La 

probabilidad de obtener una respuesta en particular (codificada como 1 si ocurría o 0 en 

caso de no ocurrir) se modeló asumiendo una distribución de error binomial y funciones de 

enlace del tipo logit. Los GLMM son extensiones de los GLM, los cuales resultan 
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particularmente útiles cuando los datos no son independientes, como en el caso de medidas 

repetidas y datos anidados (Zurr et al., 2009). La variable medida fue siempre binomial 

(presencia o ausencia) y los datos correspondieron a animales que fueron medidos 

repetidamente; por lo tanto, usamos GLMM. Los modelos fueron utilizados para determinar 

si la probabilidad de ocurrencia de un comportamiento (variable dependiente) covariaba 

con distintos factores posibles, los que serán detallados en cada sección particular. Estas 

covariables se incorporaron al modelo como factores fijos y el número de cangrejos se 

consideró como un factor aleatorio. Se utilizó el criterio de información de Akaike (AIC; 

Akaike, 1973) como medida de bondad de ajuste para evaluar el rendimiento de cada 

modelo. El modelo con el menor valor de AIC fue elegido como el que mejor representaba 

los datos.   

Las metodologías específicas de análisis de datos y comparaciones estadísticas se 

detallan en cada sección según el diseño experimental. Todos los análisis estadísticos se 

realizaron con el software R (versión 3.4.4). Se utilizaron los paquetes lme4 (Bates et al., 

2003), lsmeans (Lenth, 2016) para los modelos mixtos lineales generalizados y el método 

de Tukey para comparaciones múltiples, respectivamente.  
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Resultados 

Capítulo 1: Influencia del sexo y 

del ayuno en las respuestas a 

un objeto en movimiento.  
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1.1 Determinaci·n del efecto del sexo y del nivel de ayuno sobre las 

decisiones del cangrejo de escapar o perseguir un objeto en movimiento  

 

En esta primera parte de la tesis, nos propusimos investigar algunos de los 

parámetros extrínsecos al estímulo que podrían estar involucrados en los mecanismos 

subyacentes a la toma de decisiones de los cangrejos ante un mismo objeto en movimiento, 

en relación a comportamientos de predación o antipredación. El nivel de hambre de los 

animales, así como el sexo de los mismos, puede afectar las respuestas de un individuo. Con 

el propósito de investigar la influencia de estos factores realizamos dos experimentos. En el 

experimento 1 exploramos el efecto del ayuno sobre machos y sobre hembras. A partir de 

los resultados obtenidos, en el experimento 2 comparamos el desempeño comportamental 

de animales alimentados regularmente con el de animales con distinto grado de ayuno. 

 

1.2 Dise¶o del experimento 1 

 

Los animales utilizados en este experimento fueron cangrejos Neohelice de tamaño 

mediano, tanto machos como hembras adultos, con un ancho promedio de caparazón de 

2.77 ± 0,02 y 2,8 ± 0,01 cm, respectivamente. Para evitar un efecto del estado reproductivo 

de las hembras sobre las respuestas, verificamos que las mismas no se encontraran en 

estado de receptividad sexual mediante el análisis del opérculo móvil (Sal Moyano et al., 

2012). Los cangrejos fueron mantenidos de forma individual en frascos de vidrio con 2 cm 

de agua salada.  

Resultados de experimentos no publicados donde una esfera de plástico negra se 

desplazó sobre una pequeña canaleta hecha en el suelo, es decir que se movió a nivel del 

suelo, pero sin hacer contacto físico con éste y por lo tanto sin generar vibraciones, 

indicaron que la percepción del objeto es esencialmente visual (Tomsic, comunicación 

personal). Por esto, de acá en adelante identificaremos al objeto como el estímulo visual. 

Para evaluar el efecto del sexo y el hambre en la toma de decisiones, realizamos un primer 

experimento con cangrejos machos y hembras que nunca fueron alimentados. Estos 

cangrejos fueron estimulados con uno de dos tamaños de objetos posibles: pequeño o 

mediano. Se evaluaron un total de 102 cangrejos hembras (51 con el estímulo pequeño y 51 

con el mediano) y 111 cangrejos machos (55 con el estímulo pequeño y 56 con el mediano) 

los cuales fueron colectados en los meses de marzo y abril del 2021. El experimento 

comenzó al día siguiente de la captura de los cangrejos en las rías y se extendió a lo largo de 

22 días. Cada animal fue evaluado en un único día, de modo tal que la muestra experimental 

incluyó individuos con diferentes niveles de ayuno (Fig. 11). En cada día experimental, se 
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evaluaron en promedio unos 10 cangrejos, en un diseño planificado que incluyó 

aproximadamente el mismo número de hembras y machos evaluados con el estímulo 

pequeño y con el mediano. Para facilitar la interpretación de los resultados en relación al 

efecto del grado de ayuno, dividimos a los animales en dos grupos según el número de días 

de ayuno que habían experimentado. Aquellos cangrejos evaluados entre los días 1 a 10 

pertenecieron al grupo denominado "primeros días" (PD), mientras que aquellos animales 

estimulados entre los días 11 a 22 formaron parte del grupo de los "últimos días" (UD). La 

Figura 6 ilustra el protocolo de este experimento. 

 

 

Figura 11. Protocolo del Experimento 1.  En este protocolo, utilizamos cangrejos machos y hembras con 

diferentes niveles de hambre y dos tamaños de estímulos. Evaluamos un total de 102 cangrejos hembras y 111 

cangrejos machos que habían pasado de 1 a 22 días sin alimentarse. Se utilizó un estímulo mediano (M) o 

pequeño (P) en un diseño balanceado. Los animales se dividieron en dos grupos: un grupo de "primeros días" 

(PD), que incluía cangrejos evaluados durante los días 1 a 10 del experimento, es decir, con pocos días de hambre 

acumulados, y un grupo de "últimos días" (UD), que incluía cangrejos estimulados entre los días 11 a 22 del 

experimento con un mayor número de días acumulados sin recibir alimentos. 
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1.3 Respuestas comportamentales desplegadas seg¼n sexo y tama¶o del 

est²mulo. 

 

La probabilidad de respuesta al estímulo (R), que representa la proporción de 

ensayos en los que se observó algún tipo de respuesta, ya sea predatoria (RP), de freezing, 

inmovilidad (RF) o antipredatoria (RA), fue cercana al 90%, lo que indica que el objeto fue 

un estímulo altamente relevante para los cangrejos. No se encontraron diferencias 

significativas en los valores de respuesta (R) entre hembras y machos (Figura 12A, barras 

grises, R: p =0.21). Sin embargo, al analizar las probabilidades de cada comportamiento 

específico, se observaron diferencias claras entre sexos, donde los machos mostraron una 

menor probabilidad de comportamientos antipredatorios y de freezing, y una mayor 

probabilidad de respuestas predatorias en comparación con las hembras (Figura 12A, 

barras de colores, RA: p<0.001; RF: p<0.05; RP: p<0.001). 

 

 

Figura 12. Probabilidades comportamentales promedio según el sexo.  Probabilidad promedio de 

respuestas de hembras (H) y machos (M) al objeto (R: barras grises) y respuestas específicas de antipredación, 

freezing y predación (RA, RF y RP, respectivamente, barras de colores). Las diferencias estadísticas se evaluaron 

mediante la prueba de Wilcoxon. *: p < 0.05 y ***: p < 0.001. Las barras representan la media y los bigotes el 

error estándar de la media. 

 

Dadas las claras diferencias observadas en las probabilidades de los diferentes 

comportamientos entre machos y hembras, nos preguntamos si estas diferencias podían 

también verse reflejadas en otros parámetros. En experimentos anteriores realizados en el 

laboratorio, demostramos que los cangrejos inician su comportamiento de persecución a 

una distancia fija respecto al objeto, independientemente del tamaño del objeto (Gancedo 

et al., 2020). Los resultados de este nuevo experimento confirmaron los hallazgos previos, 

mostrando que las distancias de respuesta específicas para cada comportamiento fueron 
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similares entre los dos tamaños de estímulo (p = 0.1) (datos no mostrados). Por este motivo, 

combinamos los datos de ambos objetos para analizar la distancia al estímulo a la que los 

cangrejos decidieron ejecutar cada comportamiento particular. Evaluamos entonces las 

distancias de respuesta (distancia cangrejo-estímulo) para las RA, RF y RP en machos y en 

hembras por separado (Fig. 13). Los resultados mostraron que los cangrejos tomaron la 

decisión de huir a distancias significativamente mayores que en aquellos ensayos en los que 

hicieron RF o en los que persiguieron el objeto. Además, la distancia a la cual los cangrejos 

decidieron iniciar el freezing fue significativamente mayor a aquella de los ensayos en los 

que eligieron iniciar la persecución (p < 0.001 para todas las comparaciones). No 

encontramos diferencias en las distancias de respuesta entre machos y hembras en los 

ensayos en los que los cangrejos decidieron iniciar freezar o huir (RA: p = 0.83; RF: p = 0.33, 

respectivamente). Sin embargo, sí se observaron diferencias significativas entre sexos en 

las distancias de respuesta para los ensayos de persecución, donde los machos iniciaron la 

persecución del estímulo a distancias mayores que las hembras, es decir, le atribuyeron un 

valor de presa al objeto de forma más temprana que las hembras (RP: p < 0.001). 

 

 

Figura 13. Distancia promedio entre el cangrejo y el estímulo (DCE) en machos y hembras para cada tipo de 

respuesta al momento del inicio de la respuesta. Las barras representan la media y los bigotes el error estándar 

de la media. Los puntos grises representan los datos de los ensayos en donde se observó cada tipo de respuesta. 

Las diferencias estadísticas se evaluaron mediante la prueba de Wilcoxon. **: p < 0.01 y ***: p < 0.001.  

 

Con el propósito de identificar si el tamaño del estímulo visual (P o M) podría afectar 

la probabilidad de respuesta en función del nivel de ayuno de los animales (PD vs. UD), 

realizamos una evaluación de la interacción entre estos dos factores. El resultado del 

análisis mostró que el tamaño del objeto y el nivel de ayuno no estarían interactuando de 

manera significativa (p = 0.58), lo que nos llevó a analizar el efecto de estas dos variables 

por separado. En la Figura 14, se muestra el efecto del tamaño del estímulo en las respuestas 
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de machos y hembras.  La probabilidad de responder al estímulo (R), tanto en hembras 

como en machos, no se vio afectada por el tamaño del objeto (barras grises hembras R: p= 

0.34; machos R: p=0.13).  Sin embargo, la probabilidad de realizar cada tipo de 

comportamiento particular se vio altamente influenciada por el tamaño del estímulo, siendo 

esa influencia similar en machos y hembras. En ambos sexos, el estímulo pequeño evocó 

una probabilidad significativamente mayor de respuestas predatorias que el mediano, a la 

vez que generó menores probabilidades de observar respuestas de evitación y de freezing 

(barras de colores hembras RA: p<0.00; RF: p<0.05; RP: p<0.001, machos RA: p<0.001; RF: 

p<0.01; RP: p<0.001).  

 

 

Figura 14. Comparación de la respuesta general y las respuestas especificas por tamaño de estímulo y 

sexo.  Probabilidades promedio de respuesta general (R, barras grises) y de las respuestas de cada tipo (RA, RF 

y RP, barras de colores) de los cangrejos al estímulo mediano (M) y pequeño (P) en hembras (H) y machos (M). 

La significancia estadística fue evaluada usando test de Wilcoxon. *: p < 0.05; **: p < 0.01; y ***: p < 0.001.  Las 

barras representan la media y los bigotes el error estándar de la media. 

 

1.4 Efecto del ayuno sobre las respuestas comportamentales en los 

distintos sexos  

 

El rol del ayuno sobre la toma de decisiones en animales ha sido evaluado 

ampliamente en la respuesta predatoria de cangrejos frente a presas sésiles, donde los 

predadores disponen de períodos de tiempo relativamente largos para decidir acercarse y 

alimentarse (Sun et al., 2017; Wong et al., 2010; Nadeau et al., 2009; Smallegange et al., 

2008; Mascaró & Seed, 2001). Sin embargo, en animales que se alimentan de presas móviles, 

las decisiones deben ser más rápidas debido a que el estímulo (es decir, la presa) se presenta 

por una duración limitada de tiempo y su posición varía con respecto al predador. Para 

analizar los efectos del hambre sobre la toma de decisiones de estos animales frente al 

estímulo, analizamos los datos agrupándolos de varias maneras, que incluyeron un análisis 
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día por día a análisis de agrupamiento de distinto número de días.  Aun cuando estos análisis 

mostraban un efecto acumulativo del paso de los días, los datos presentaban una 

considerable dispersión, por lo que finalmente nos inclinamos por el análisis que 

consideramos más parsimonioso, consistente en dividir el total de los animales en dos 

grupos. Un grupo, al que denominamos primeros días (PD), correspondía a aquellos 

animales "menos hambreados", que fueron evaluados durante los primeros días del 

experimento (días 1 a 10). El otro grupo, al que denominamos últimos días (UD), 

correspondía a los animales "más hambreados", que fueron evaluados durante los últimos 

días del experimento (días 11 a 22) (Fig. 11). La Figura 15 muestra que el nivel de ayuno no 

afectó el nivel de respuesta general de los cangrejos machos y hembras al estímulo (barras 

grises hembras, R: p=0.73; machos, R: p=0.78). Sin embargo, los resultados muestran que la 

probabilidad de cada tipo de respuesta específica sí se vio afectada por el nivel de ayuno, 

aunque esto solo ocurrió en los cangrejos machos. En efecto, no se encontraron diferencias 

significativas en las respuestas específicas entre los grupos con mayor y menor grado de 

ayuno en las hembras (panel izquierdo, barras de colores; RP: p =0.39; RA: p =0.65; RF: p 

=0.84; respectivamente). En contraste, los machos evaluados durante el grupo de los 

últimos días presentaron probabilidades significativamente mayores de efectuar 

respuestas predatorias en comparación con aquellos evaluados durante los primeros días, 

a la vez que menores respuestas antipredatorias y de freezing (panel derecho, barras de 

colores; RP: p < 0.001; RA: p < 0.05; RF: p < 0.01; respectivamente). 

 

 

Figura 15. Probabilidades promedio de respuesta general de los cangrejos y de cada tipo particular de 

comportamiento según el nivel de ayuno.  Comparación de R (barras grises) y RA, RF y RP (barras de colores) 

promedios entre cangrejos evaluados durante el primer grupo de días (PD) y el último grupo de días (UD), 

separados por sexo. Las diferencias estadísticas fueron evaluadas mediante el test de Wilcoxon. *: p < 0.05; **: p 

< 0.01; y ***: p < 0.001. Las barras representan la media y los bigotes el error estándar de la media. 
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Estudios realizados en diferentes especies han demostrado que la escasez o falta de 

alimento puede afectar las actividades de búsqueda de alimento en diferentes formas 

(Scharf, 2016). Para determinar si la exploración de los cangrejos se veía afectada por el 

grado de ayuno, evaluamos la actividad exploratoria durante los 10 minutos previos a la 

estimulación con el objeto (período de adaptación, sección Métodos) tanto en machos como 

en hembras en cada uno de los grupos de días. Esta actividad fue cuantificada como el 

número de cuadrados de la arena atravesados por el animal durante la adaptación. La Figura 

16 muestra que tanto machos como hembras desplegaron niveles similares de exploración 

y estos niveles no se vieron afectados por el transcurso de los días y el consiguiente aumento 

en el nivel de hambre, ya que no se observaron diferencias ni entre los grupos de días ni 

entre los sexos (PD, H vs M, p = 0.98; UD, H vs M, p=0.9).  

 

Figura 16. Esquema de la actividad exploratoria de un cangrejo y actividad exploratoria promedio de los 

cangrejos por sexo y grupo de días. Promedio de la actividad exploratoria observada en hembras (H) y machos 

(M) dentro de cada grupo de días (PD: primeros días y UD: últimos días) calculada como el número de cuadrantes 

atravesado a lo largo de los 10 minutos de la etapa de adaptación. Las barras representan la media y los bigotes 

el error estándar de la media. 

 

2. àEs el hambre lo que incrementa la respuesta predatoria de los cangrejos 

machos? 

 

Los resultados obtenidos en el experimento anterior evidenciaron que comparados 

con los individuos machos del grupo PD, los del grupo UD desplegaron más respuesta 

predatoria y menos respuesta antipredatorias. La interpretación de estos resultados es que 

el nivel de ayuno favorece en los machos la decisión de perseguir y capturar una presa en 

movimiento, disminuyendo la valoración del eventual riesgo que ese mismo estímulo 

pudiera representar. Sin embargo, otros factores independientes del ayuno, no controlados 

en el experimento anterior, podrían ser la causa del cambio de comportamiento observado. 

Uno de esos factores es el tiempo de aislación en recipientes individuales pequeños en los 
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que permanecieron los animales hasta su evaluación.  Para controlar éste y otros posibles 

factores se realizó un segundo experimento en el cual los animales experimentaron 

diferencias únicamente en su estado nutricional. Durante un periodo de 17 días evaluamos 

animales machos que pertenecían a uno de dos tratamientos posibles: cangrejos 

hambreados (CH) y cangrejos alimentados (CA), de manera tal que la única diferencia entre 

estos grupos fue su estado de alimentación. Al igual que en el experimento anterior, 

separamos a los cangrejos en dos grupos de días que incluyeron aquellos animales 

evaluados durante los primeros días del experimento (PD) e individuos evaluados los 

últimos días (UD). 

 

2.1 Dise¶o del experimento 2  

 

Se utilizaron únicamente cangrejos machos medianos con dos condiciones de 

alimentación diferentes a lo largo de un período de 17 días (Fig. 17). El grupo de "cangrejos 

hambreados" (CH) consistió en cangrejos que nunca recibieron alimento durante el 

experimento (n = 30; 16 expuestos al estímulo pequeño y 14 al mediano). El grupo de 

"cangrejos alimentados" (CA) fue alimentado cada día de por medio (n = 28; 14 expuestos 

al estímulo pequeño y 14 al mediano). Durante los días de alimentación, a los cangrejos 

alimentados se les suministraron 3 pellets de alimento para conejo (comida con la que 

alimentamos a los cangrejos comúnmente en el laboratorio) por la mañana y se les permitió 

alimentarse durante dos horas. Luego de cada comida, tanto a los CA como a los CH se les 

cambió el agua. Los cangrejos pertenecientes al grupo CA fueron evaluados entre 6 a 30 

horas después de haber sido alimentados. En este experimento, las pruebas con el estímulo 

comenzaron el tercer día después de haber sido capturados los animales en el campo, de 

modo tal que los individuos hambreados estuvieron sin alimentarse durante al menos 72 

horas. Cada día se evaluaron aproximadamente 4 cangrejos, asegurando que al menos uno 

perteneciera a cada combinación experimental: dos alimentados (uno por cada tamaño de 

objeto) y dos hambreados (uno por cada tamaño de estímulo). Al igual que en el 

ÅØÐÅÒÉÍÅÎÔÏ ÁÎÔÅÒÉÏÒȟ ÌÏÓ ÁÎÉÍÁÌÅÓ ÆÕÅÒÏÎ ÓÅÐÁÒÁÄÏÓ ÅÎ ÄÏÓ ÇÒÕÐÏÓȡ ÌÏÓ ÄÅ ÌÏÓ ȰÐÒÉÍÅÒÏÓ 

ÄþÁÓȱ ɉ0$Ɋȟ ÑÕÅ ÉÎÃÌÕÙÅÒÏÎ ÃÁÎÇÒÅÊÏÓ ÅÖÁÌÕÁÄÏÓ ÅÎÔÒÅ ÌÏÓ ÄþÁÓ σ Á ω ɉÎЀσυ cangrejos: 18 CH 

Ù ρχ #!Ɋȟ Ù ȰĭÌÔÉÍÏÓ ÄþÁÓȱ ɉ5$Ɋȟ ÑÕÅ ÉÎÖÏÌÕÃÒÁÒÏÎ ÁÎÉÍÁÌÅÓ ÅÖÁÌÕÁÄÏÓ ÅÎÔÒÅ ÌÏÓ ÄþÁÓ ρπ Á ρχ 

(n= 23 cangrejos; 12 CH y 11 CA).  
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Figura 17. Protocolo del Experimento 2. En este experimento, utilizamos cangrejos machos que fueron 

alimentados regularmente (CA, n = 28) y cangrejos que fueron privados de alimento (CH, n = 30). Los animales 

evaluados entre los días 3 a 9 se asignaron al grupo de los "primeros días" (PD), mientras que los que fueron 

estimulados entre los días 10 a 17 se asignaron al grupo de los "últimos días" (UD).  Los círculos vacíos amarillos 

representan los cangrejos hambreados, mientras que los azules representan a los cangrejos alimentados. Los 

círculos azules rellenos indican los días de alimentación en los cangrejos alimentados y la letra T representa el 

día en que fueron evaluados los animales. 

 

2.3 Efecto del estado nutricional de los cangrejos sobre las 

respuestas comportamentales  

 

En cangrejos que experimentan escasez de alimento y se los expone ante presas 

sésiles de diferentes tamaños, se ha observado que en ocasiones eligen presas más grandes 

cuando están hambrientos, mientras que cuando están saciados optan por presas más 

pequeñas (Morris, 2008; Hughes & Seed, 1995; Juanes & Hartwick, 1990). También se ha 

observado lo contrario, donde incluso en situaciones de inanición o ayuno, los cangrejos 

siguen seleccionando presas de menor tamaño (Smallegange et al., 2008; Smallegange & Der 

Meer, 2003; Micheli, 1995). Es importante resaltar que el escenario ante el cual exponemos 

a los cangrejos se diferencia de los mencionados anteriormente, dado que la potencial presa 

en nuestro experimento es un estímulo móvil frente al cual el animal tiene una ventana de 

tiempo breve para decidir responder y eventualmente capturarlo. Cuando evaluamos las 

probabilidades de respuesta general de los cangrejos ante el estímulo pequeño (P) y el 

mediano (M), encontramos que fueron similares en los cangrejos hambreados, tanto en el 
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grupo de los primeros días (PD: menos hambreados, P vs M, p=0.27) como en los últimos 

días (UD: más hambreados, P vs M, p=0.52). Lo mismo se observó en los cangrejos 

alimentados (PD, P vs M, p=0.41; UD, P vs M, p=0.37). Además, tampoco encontramos 

diferencias significativas en las respuestas específicas de RA, RF y RP entre los tamaños de 

los estímulos para cada tratamiento (P vs M cangrejos hambreados, RA, p=0.3; RF, p=0.91, 

RP, p=0.35 y cangrejos alimentados, RA, p=0.96; RF, p=1; RP, p=1). Por este motivo, 

decidimos combinar los datos de las probabilidades de ambos tamaños para comparar las 

probabilidades de respuestas de los CA y CH en los grupos de PD y en los UD. 

 La figura 18 muestra las probabilidades de respuesta efectuadas por los cangrejos 

machos, tanto alimentados como hambreados, para cada grupo de días. Las probabilidades 

de responder al estímulo (R) fueron similares entre los animales alimentados y 

hambreados, tanto en el primer grupo de días como en el grupo de los últimos días (barras 

grises, primeros días R: p=0.6, últimos días R: p=0.21). En los cangrejos evaluados en el 

primer grupo de días, no se observaron diferencias en las probabilidades de respuesta para 

cada comportamiento específico entre los tratamientos alimentados y hambreados (barras 

de colores, panel izquierdo; RA: p=0.85; RF: p=0.86; RP: p=0.81). Sin embargo, en el grupo 

de los últimos días se observaron diferencias significativas entre los tratamientos, donde 

los cangrejos hambreados mostraron probabilidades significativamente mayores de 

respuestas predatorias en comparación con los cangrejos alimentados, mostrando en 

consecuencia probabilidades significativamente menores de respuestas antipredatorias o 

de freezing (barras de colores, panel derecho; RP: p < 0.001; RA: p < 0.05; RF: p < 0.01, 

respectivamente).  

 

Figura 18. Promedio de las probabilidades de respuesta (R) y de los comportamientos específicos de 

antipredación (RA), freezing (RF) y predatorias (RP) para ambos tratamientos en cada grupo de días. 

Las barras de color gris corresponden a los promedios de la respuesta al estímulo de los cangrejos alimentados 

(CA) y de los cangrejos hambreados (CH) dentro de cada grupo de días. Las barras de colores representan los 
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promedios de las probabilidades de observar cada comportamiento específico para los cangrejos evaluados en 

cada tratamiento (CA vs CH) y grupo de días. Las barras representan la media y los bigotes el error estándar de 

la media. Las diferencias estadísticas fueron evaluadas usando test de Wilcoxon *: p < 0.05; **: p < 0.01; y ***: p 

< 0.001. 

 

Estas diferencias en las probabilidades de respuestas entre tratamientos en el grupo 

de los últimos días podrían deberse a un aumento de la respuesta predatoria de los CH, a 

una disminución de la respuesta predatoria de los CA, o a una combinación de ambas. Para 

analizarlo, reorganizamos los datos de la Figura 18 en la Figura 19 y comparamos las 

probabilidades de respuesta entre los grupos PD y UD de los CA y de los CH. No encontramos 

diferencias estadísticas en la RA (p = 0.22), la RF (p = 0.42) y en la RP (p = 0.16) entre los 

grupos PD y UD de cangrejos alimentados. Tampoco en la RA de los cangrejos hambreados 

(p = 0.48), pero sí hubo diferencias significativas en la RF (p < 0.05) y la RP (p < 0.05) entre 

los grupos de los primeros y últimos días de cangrejos hambreados. Estos análisis 

confirman que el cambio de comportamiento entre los grupos de días (PD y UD) ocurrió 

únicamente en los cangrejos hambreados. 

 

 

Figura 19. Promedio de las probabilidades de respuesta (R) y de los comportamientos específicos de 

antipredación (RA), freezing (RF) y predatorias (RP) para ambos grupos de días en cada tratamiento. 

Las barras de color gris corresponden a los promedios de la respuesta al objeto de los cangrejos evaluados en 

primer grupo de días (PD) y de los evaluados en el último grupo de días (UD) dentro de cada tratamiento. Las 

barras de colores representan los promedios de las probabilidades de observar cada comportamiento específico 

para los cangrejos evaluados en cada grupo de días y tratamiento (CA y CH). Las barras representan la media y 

los bigotes el error estándar de la media.  Las diferencias estadísticas fueron evaluadas usando test de Wilcoxon 

*: p < 0.05. 
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2.4 Actividad exploratoria y distancias de respuesta  

 

Para un animal con reservas energéticas suficientes, la exploración del entorno 

podría representar un costo energético asumible; mientras que para un animal en ayuno o 

con reservas limitadas, este mismo comportamiento implicaría un gasto energético 

significativo. Así, el estado interno determina qué comportamientos ɀespecialmente 

aquellos que demandan mayor energíaɀ resultan viables o adaptativamente relevantes. 

Para evaluar este punto en particular, medimos la actividad exploratoria de los cangrejos 

hambreados y alimentados en cada grupo de días. En la Figura 20 se muestran los resultados 

de este análisis. La exploración realizada por los cangrejos hambreados del primer grupo 

de días fue significativamente menor que la de los cangrejos alimentados evaluados en ese 

mismo período (p <0.001). Esta diferencia entre tratamientos no se observó cuando se 

analizaron las actividades exploratorias de los individuos evaluados en los últimos días 

(p=0.92). Sin embargo, al comparar los CH entre los grupos PD y UD, se observó un aumento 

significativo en la actividad exploratoria en los cangrejos del segundo grupo respecto del 

primero (p < 0.05). Esta misma comparación realizada entre los CA no mostró diferencias 

significativas (p = 0.23).  

 

 

Figura 20. Promedio de la actividad exploratoria observado en cangrejos machos alimentados (CA) y 

hambreados (CH) dentro de cada grupo de días (PD: primeros días y UD: últimos días). Las diferencias 

estadísticas fueron evaluadas mediante Wilcoxon test. *: p < 0.05 y ***: p < 0.001. Las barras representan la 

media y los bigotes el error estándar de la media. Los puntos grises representan los valores de exploración 

individuales de los cangrejos hambreados y alimentados evaluados en cada grupo de días. 

 

Dado que se observaron diferencias en las probabilidades comportamentales entre 

los tratamientos en el grupo de los últimos días, investigamos si otro parámetro de la 

respuesta se vio afectado por el tratamiento y la duración del mismo. Por este motivo, 
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evaluamos las distancias promedio de respuesta antipredatoria, de freezing y predatoria 

(Fig. 21). Encontramos que las distancias a las cuales los cangrejos iniciaron las RA y RF 

fueron similares entre los tratamientos. Sin embargo, las distancias a las cuales los cangrejos 

decidieron iniciar la persecución del estímulo visual fueron significativamente mayores en 

los cangrejos hambreados que en los alimentados (p < 0.01).    

 

 

Figura 21.  Distancias de respuesta promedio para cada tipo de comportamiento y tratamiento en los animales 

de los grupos alimentados y hambreados evaluados en los últimos días. Las barras representan la media y los 

bigotes el error estándar de la media. Los puntos grises representan los datos de distancia de respuesta en los 

ensayos en donde se observó cada tipo de respuesta.  Las diferencias estadísticas fueron evaluadas usando ART-

anova. **: p < 0.01.  

 

Para investigar en mayor profundidad el peso de los factores mencionados 

anteriormente en la decisión de los cangrejos de perseguir una presa, realizamos un análisis 

de modelos mixtos lineales generalizados utilizando los datos obtenidos en el experimento 

2, que involucró únicamente a los machos y las dos condiciones de nutrición. Un modelo 

obtenido sobre la probabilidad de la respuesta predatoria en un trabajo anterior a esta tesis 

reveló que la probabilidad de evocar dicho comportamiento está fuertemente determinada 

por la distancia a la que se encuentra el cangrejo de la línea de trayectoria del estímulo (DTE, 

distancia a la trayectoria del estímulo) al momento del inicio del ensayo (Gancedo et al., 

2020). Por lo tanto, para la construcción de este nuevo modelo utilizamos parámetros 

conocidos como ser la distancia a la trayectoria del estímulo y otros que no habían sido 

abordados anteriormente como ser el tratamiento (CA vs CH), grado de ayuno (grupos PD 

vs UD) y nivel de exploración previa de la arena. Seleccionamos el modelo que mejor ajustó 

a nuestros datos. El modelo seleccionado contiene algunas interacciones que, si bien no 

fueron estadísticamente significativas, su eliminación perjudicaba el ajuste del mismo al 
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tiempo que disminuía también su poder de predicción. El modelo final simplificado incluyó 

el efecto de la distancia del cangrejo a la trayectoria al momento del inicio del ensayo, así 

como las interacciones entre los tratamientos (alimentados o hambreados) con tres 

parámetros diferentes: nivel de ayuno, intensidad de exploración y tamaño del estímulo. La 

tabla 1 muestra los valores estimados para los diferentes parámetros predichos para la 

probabilidad de la respuesta predatoria por el GLMM.  

 

Tabla 1. Estimados de los parámetros del GLMM que predicen la probabilidad de 

observar una respuesta predatoria (RP)  

 Estimados ± SEM Z-valor Pr (>|z|) 

Probabilidad de RP 

   Intercepto  

 

6.299 ± 2.996  

 

2.102 

 

0.03 

   DTE -0.260 ± 0.078  -3.328     0.0001  

   Tratamiento(CH)  -6.332 ± 3.564  -1.776 0.07 

   UD -3.004 ± 1.313  -2.289 0.03 

   P 0.528 ± 1.253  0.422 0.67 

   AE -0.072 ± 0.071 -1.009 0.31 

   Tratamiento CH:UD                        5.364 ± 1.926   2.785   0.005 

   Tratamiento CH:P                                          1.974 ± 1.731                    1.140                  0.25 

   Tratamiento CH:AE                                          0.155 ± 0.096                    1.603                  0.11 

 

Efectos aleatorios (varianza, s.d.)               ID cangrejos (6.07, 2.46) 

  

GLMM, generalized linear mixed model; RP, respuesta predatoria; DTE, distancia a la 

trayectoria del estímulo; UD, Últimos días; CH, cangrejos hambreados; AE, actividad 

exploratoria; P, estímulo pequeño. Resultados significativos con |z|>2.0 en negrita. 

 

 

Como se esperaba, la representación gráfica del modelo ilustrado en la Figura 22 

evidencia que los cangrejos hambreados presentan una mayor probabilidad de perseguir al 

estímulo en comparación con los cangrejos alimentados. No obstante, el modelo también 

proporciona información adicional relevante, ya que revela que la diferencia en las 

probabilidades de respuesta predatoria entre los tratamientos se vuelve más pronunciada 

a mayores distancias a la trayectoria del objeto. De hecho, al analizar la velocidad de cambio 

de la probabilidad en la curva de los cangrejos alimentados, se observa que la probabilidad 

de respuesta empieza a caer rápidamente a distancias mayores a los 10 cm y se vuelve casi 
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insignificante (inferior a 0.2) a distancias superiores a 15 cm, mientras que la probabilidad 

de respuesta de los cangrejos hambreados continúa siendo alta (superior a 0.7) incluso a la 

distancia máxima permitida en nuestro entorno experimental (Fig. 22).  

 

 

 

Figura 22. Probabilidad de observar una respuesta predatoria en los cangrejos hambreados y 

alimentados predicha por el modelo estadístico. Las respuestas fueron codificadas como 1 si en el ensayo se 

observaba una persecución y 0 si la respuesta no era una persecución. Los puntos representan los datos 

individuales en los cuales se basó el modelo. Las líneas continuas representan la probabilidad de respuesta para 

cada tratamiento (CA y CH) en función a la distancia a la trayectoria del estímulo en el momento del inicio del 

ensayo. Las áreas sombreadas corresponden a los rangos intercuartiles. Para más detalles ir a la tabla 1.  

 

2.5 Efecto del ayuno sobre la integralidad de la respuesta 

predatoria  

 

Como fue mencionado brevemente en la sección de métodos de esta tesis, las 

respuestas predatorias fueron definidas como aquellos ensayos en los que los animales 

desplegaban comportamientos dirigidos hacia el estímulo. Estos podían incluir una 

persecución completa (PC), durante la cual los animales alcanzaban a tocar la trayectoria 

del objeto durante el ataque, ya sea fallando o capturando el mismo, o una persecución 

incompleta (PI), durante la cual los animales desistían de la persecución y no llegaban a 

alcanzar al estímulo ni a la trayectoria de este.  En nuestros experimentos el efecto de los 

diferentes estados nutricionales (alimentados o hambreados) con el correr de los días 

podría quizás verse reflejado en la motivación para completar una respuesta predatoria. Las 
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respuestas predatorias presentes en los machos alimentados y hambreados durante los 

primeros días, por ejemplo, podrían involucrar en su mayoría persecuciones incompletas, 

debido a que los animales no tendrían la motivación suficiente para invertir en sostener la 

persecución hasta la captura del estímulo. Mientras que, en el grupo de los últimos días los 

cangrejos hambreados podrían presentar en su mayoría persecuciones completas al tener 

una mayor motivación para obtener alimento. Contrariamente, esperaríamos que los 

cangrejos alimentados del grupo de los últimos días mantengan las mismas proporciones 

de persecuciones completas observadas en el grupo de los primeros días. Para evaluar 

entonces el efecto del nivel de ayuno sobre el tipo de respuesta predatoria en los cangrejos 

hambreados y alimentados, se calculó el número de ensayos de PC y PI en cada tratamiento 

y grupo de días (Fig. 23). 

 

 

Figura 23. Número de ensayos de PI y PC de la respuesta predatoria para cada tratamiento y grupo de 

días. Los datos graficados corresponden al número de ensayos donde se observaron persecuciones incompletas 

(PI) y persecuciones completas (PC) para cada tratamiento (CA y CH) y grupo de días (PD y UD). Las diferencias 

estadísticas fueron evaluadas usando la prueba Chi cuadrado, *: p < 0.05; y ***: p < 0.001.  

Nuestros resultados muestran que, en los machos alimentados evaluados en el 

grupo de los primeros días, el número de ensayos con persecuciones completas o 

ÉÎÃÏÍÐÌÅÔÁÓ ÆÕÅ ÓÉÍÉÌÁÒ ɉʔςЀπȢρρȟ 0ЀπȢχτɊȢ -ÉÅÎÔÒÁÓ ÑÕÅȟ ÐÁÒÁ ÌÏÓ ÃÁÎÇÒÅÊÏÓ ÈÁÍÂÒÅÁÄÏÓ ÅÎ 

ese mismo grupo de días las respuestas predatorias involucraron en su mayoría 

ÐÅÒÓÅÃÕÃÉÏÎÅÓ ÃÏÍÐÌÅÔÁÓ ɉʔςЀχȢσφȟ 0ЃπȢππρɊȢ !Ì ÒÅÁÌÉÚÁÒ ÅÓÔÁ ÍÉÓÍÁ ÃÏÍÐÁÒÁÃÉĕÎ ÅÎÔÒÅ 

tratamientos en los animales evaluados en el grupo de los últimos días, observamos que la 

tendencia en lÏÓ ÃÁÎÇÒÅÊÏÓ ÈÁÍÂÒÅÁÄÏÓ ÓÅ ÓÏÓÔÉÅÎÅ ɉʔςЀτȢτυȟ 0ЃπȢππρɊȟ mientras que para 

los cangrejos alimentados se observa una disminución tanto de las persecuciones completas 

como las incompletas siendo las PC las que se observan en un mayor número de ensayos en 

comparación a las PI ɉʔςЀρτȢπψȟ 0ЃπȢπυɊȢ  
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3. Respuestas individuales y rasgos de personalidad  

 

El análisis de las probabilidades promedio que se muestran en la figura 12 y 15 

reveló un efecto del sexo y del nivel de hambre en los diferentes tipos de respuestas al 

estímulo. Sin embargo, los valores promedio no permiten visualizar la variabilidad en el 

desempeño individual de los animales. Por ejemplo, una probabilidad promedio de 

respuesta predadora del 50% podría deberse a una situación en la que el 100% de los 

animales mostraron un comportamiento predatorio en el 50% de los ensayos, mientras que 

realizaron una respuesta de evitación en el otro 50% de los ensayos. Pero también, una 

respuesta predatoria promedio del 50% podría explicarse por una situación en la que el 

50% de los cangrejos mostró una respuesta predadora en todos los ensayos y el otro 50% 

de los animales realizaron una respuesta antipredatoria en todos los ensayos. La primera 

situación estaría indicando que cada cangrejo muestra ambos tipos de respuesta en 

proporción equivalente mientras que la segunda estaría mostrando que cangrejo en 

particular siempre responde de la misma manera al objeto. 

Para investigar si la decisión de ejecutar una respuesta predadora o una respuesta 

antipredatoria permanece constante para cada animal a lo largo de los ensayos o si cambia 

de un ensayo a otro, analizamos el número de ensayos en los que cada animal mostró 

respuestas predatorias o antipredatorias. Realizamos este análisis en cangrejos de ambos 

sexos, machos y hembras, del primer grupo de días del experimento 1, debido a que aquellos 

cangrejos pertenecientes al segundo grupo de días se vieron afectados por el hambre y, por 

lo tanto, mostraron una fuerte tendencia hacia respuestas predatorias.  

Descubrimos que, de las 58 hembras analizadas, 17 mostraron solamente 

respuestas antipredatorias y ninguna predatoria (barras rojas), 13 presentaron tanto 

respuestas predatorias como antipredatorias (barras verdes) y 21 hembras presentaron 

solamente respuestas predatorias y ninguna antipredatoria (barras azules). En cuanto a los 

machos evaluados, 11 mostraron exclusivamente respuestas antipredatorias y ninguna 

predatoria (barras rojas), 14 presentaron ambos tipos de respuestas (barras verdes) y 31 

mostraron solamente respuestas predatorias y ninguna antipredatoria (barras azules) (Fig. 

24). 
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Figura 24. Número de ensayos con respuestas predatorias y antipredatorias desplegadas por cada 

individuo a lo largo de los 5 ensayos de la etapa de estimulación.  Los datos graficados aquí corresponden a 

los animales pertenecientes al grupo de los primeros días (PD) del experimento 1. Cada renglón (barra 

horizontal) corresponde a un individuo. Los datos fueron agrupados en 3 categorías: cangrejos que realizaron 

respuestas antipredatorias pero nunca predatorias (barras rojas), cangrejos que respondieron solo 

predatoriamente pero nunca antipredatoriamente (barras azules), y cangrejos que respondieron tanto 

predatoria como antipredatoriamente (barras verdes).  

 

Lo observado podría deberse a que los animales que eligen responder únicamente 

de forma antipredatoria se encuentran a distancias mayores de la trayectoria del estímulo 

(DTE), mientras que aquellos que responden únicamente de forma predatoria están más 

cerca de la misma. Para evaluar esto, medimos la distancia a la trayectoria de cada uno de 

estos animales y las comparamos entre categorías de respuesta y sexos.  
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Figura 25. Promedio de distancia a la trayectoria del estímulo en cada categoría de respuesta y por sexos. 

Las barras representan la media y los bigotes el error estándar de la media. Las diferencias estadísticas fueron 

evaluadas usando ART- anova. No se encontraron diferencias. 

 

Los resultados en la Figura 25 muestran que no se encontraron diferencias 

significativas en las distancias a la trayectoria del estímulo entre sexos para los 3 diferentes 

tipos de categorías de respuesta (RA: hembras vs machos, p= 0.67; RA-RP: hembras vs 

machos, p=0.67 y RP: hembras vs machos, p= 0.61). Esta falta de diferencias permitió 

agrupar los sexos en cada categoría de respuesta y compararlas entre sí.  Esa comparación 

de distancias a la trayectoria entre categorías tampoco reveló diferencias significativas, es 

decir, tanto los individuos que únicamente desplegaron respuesta predatoria, así como los 

que únicamente mostraron respuesta antipredatorias y los que desplegaron ambos tipos de 

respuesta se encontraban a distancias similares a la trayectoria del estímulo (RA vs RA-RP, 

p= 0.42; RA vs RP, p=0.14 y RA-RP vs RP, p=0.41). De modo tal que la elección por uno u 

otro tipo de respuesta no estuvo determinada por diferencias en la distancia a la trayectoria 

a la que se encontraban. 

Para determinar con qué probabilidad una respuesta de un tipo podría derivar en 

un posterior ensayo en una respuesta del mismo o de otro tipo, a continuación, analizamos 

en mayor profundidad las transiciones comportamentales de los animales entre ensayos del 

primer experimento.  
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4. Transiciones en la toma de decisiones de ensayos consecutivos: 

cadenas de Markov  

 

Los dos resultados que podemos obtener al realizar un experimento aleatorio como 

lanzar una moneda al aire pueden ser E1 = salir cara y E2 = salir cruz. Si repetimos t veces 

este experimento la probabilidad de que en uno de ellos obtengamos E1 no debería 

depender de lo que haya salido en el experimento anterior; es decir ambos sucesos serían 

independientes. Sin embargo, existen muchos fenómenos y escenarios representados por 

variables dependientes. Las cadenas de Markov, como las matrices de transición, pueden 

usarse para estudiar estos casos, en particular para estudiar secuencias de 

comportamientos. En éstas el resultado de cada evento depende del evento anterior y 

satisfacen las siguientes propiedades: 1- cada resultado pertenece a un conjunto finito de 

estados; 2- el resultado del ensayo depende del resultado del ensayo anterior. 

El hecho que el resultado de un evento dependa del estado anterior nos permite 

establecer probabilidades de transición que se ordenan en una matriz de transición (P), y 

cada elemento de la matriz de transición (Pij) representa la probabilidad de pasar del estado 

i al estado j en un solo paso.  En nuestros experimentos, el conjunto de estados estaría 

representado por las categorías de comportamiento observadas: respuesta antipredatoria 

(RA), respuesta predatoria (RP) y respuesta de inmovilidad (RF) y el vector de 

probabilidades iniciales sería la probabilidad de observar cada uno de estos estados en el 

ensayo inicial.  

En nuestros experimentos los cangrejos fueron estimulados a lo largo de 5 ensayos 

con el estímulo, esto nos permite obtener una matriz de transición de sus comportamientos 

a lo largo de los ensayos, calculando por ejemplo la frecuencia con la que ocurren 

transiciones entre una respuesta de freezing (estado inicial, paso 0) y una respuesta 

predatoria (estado siguiente, paso 1; pRF-RP) y viceversa (Tabla 2). Para explorar posibles 

relaciones probabilísticas entre las respuestas, analizamos las frecuencias y transiciones de 

comportamientos entre dos ensayos consecutivos, utilizando todos los ensayos disponibles. 

Estos pares consecutivos podían pertenecer a comportamientos observados entre el ensayo 

1 y 2; ensayo 2 y 3; ensayo 3 y 4 y finalmente ensayo 4 y 5. Estas transiciones fueron 

estimadas a partir de las probabilidades observadas durante el experimento 1, en el cual 

fueron evaluadas las respuestas de hembras y machos a dos tamaños de estímulo a lo largo 

de 22 días. 
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  Tabla 2. Posibles transiciones comportamentales presentes entre ensayos consecutivos. 

 

 

 

 

 

 

         Tabla 3 A-Matriz de frecuencias de transiciones observadas en el experimento 1 

 

 

 

 

 

 
         Tabla 3 B- Matriz de probabilidades de transición entre ensayos consecutivos en el 
experimento 1.    

  

 

 

 

 
 

En las matrices observadas en la tabla 2 y 3A, cada fila corresponde a la unidad de 

comportamiento tomada como antecedente y cada columna a una unidad subsecuente o 

condicionada. En la tabla 3A, se muestra la matriz de transición de los comportamientos 

registrados a lo largo de ensayos consecutivos en los cangrejos machos y hembras 

analizados en el experimento 1; los valores corresponden a la frecuencia de los 

comportamientos en la secuencia; por ejemplo la frecuencia con la que los cangrejos 

respondieron freezando y en el ensayo siguiente respondieron predatoriamente fue de 

treinta y tres (33), mientras que la frecuencia de observar nuevamente un freezing fue de 

ciento uno (101) y la de observar una respuesta antipredatoria fue de cuarenta y uno (41) 

(Fila 2 de la tabla 3A).  
En la matriz de la tabla 3B se pueden observar las probabilidades de transición de 

los comportamientos de Neohelice granulata (obtenidas dividiendo cada frecuencia por el 

total de la fila); a partir de ésta es posible determinar la probabilidad de que un 

comportamiento ocurra dado que en el ensayo anterior acaba de suceder otro. Al analizar 

Transiciones Ensayo siguiente 

Ensayo anterior RP RF RA 

RP pRP,RP pRP,RF pRP,RA 
RF pRF,RP pRF,RF pRF,RA 
RA pRA,RP pRA,RF pRA,RA 

Transiciones Ensayo siguiente 

Ensayo anterior RP RF RA Total 

RP 326 34 23 383 

RF 33 101 41 175 

RA 24 41 69 134 

Total 383 176 133 692 

Ensayo anterior Ensayo siguiente 

Estados RP RF RA Total 

RP 0,85 0,09 0,06 1,00 

RF 0,19 0,58 0,23 1,00 

RA 0,18 0,31 0,51 1,00 
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lo obtenido en esta tabla, se hace evidente que los animales tienden a repetir sus mismas 

respuestas, ya que las mayores probabilidades se encuentran en la diagonal de la tabla. 

 

 

Figura 26. Diagrama de transiciones de comportamientos de los cangrejos Neohelice granulata  machos 

y hembras a lo largo de ensayos consecutivos.  Las flechas indican la dirección de la secuencia junto con los 

valores de probabilidad de ocurrencia. En rojo observamos las transiciones de la RA hacia las distintas categorías 

de comportamientos (RA, RF, RP), en azul las transiciones de la RP y en violeta las transiciones de la RF.  

 

Basados en la matriz de probabilidades de transición (Tabla 3B), se elaboró un 

diagrama de estados de transición de las respuestas del cangrejo a lo largo de los ensayos, 

con sus respectivas probabilidades condicionales. Las flechas indican la dirección de la 

secuencia junto con los porcentajes de probabilidad de ocurrencia.  

En este esquema, las flechas rojas indican la vía de probabilidad para un cangrejo 

que inicialmente responde con una RA, las flechas violetas la de un cangrejo que 

inicialmente responde con una RF y las azules con RP. Así, por ejemplo, la probabilidad de 

que un cangrejo que responde con freezing (RF) luego responda en el ensayo siguiente con 

una respuesta predatoria (RP) es de 0,19. La probabilidad de que lo haga con una 

antipredatoria (RA) es del 0,23, mientras que la de mantener una respuesta de freezing es 

del 0,58 (Fig. 26). 

Además, el diagrama muestra que los cangrejos tienden a repetir el comportamiento 

del ensayo anterior. Es decir, si en un ensayo respondieron con RF, la probabilidad de que 

lo repitan en el siguiente ensayo es de 0,58. En el caso de la RP, la probabilidad de repetición 

es de 0,85, y para la RA de 0,51. 
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5.  Distancias de detecci·n del est²mulo y su influencia en la 

respuesta comportamental activa  

 

Es difícil determinar cuándo un animal detecta un estímulo. El único estimador 

objetivo es la observación de un cambio conspicuo en su conducta. Sin embargo, en 

principio la detección puede ya haber ocurrido tiempo antes de que el animal lo manifieste 

comportamentalmente. 

Como ya mencionamos, en el cangrejo Neohelice las respuestas de inmovilización 

ante un objeto en movimiento, llamadas respuestas de freezing, pueden ser duraderas o 

transitorias (Gancedo et al., 2020). El primer caso lo constituyen las respuestas de freezing 

que consideramos en esta tesis como RF. El segundo caso comprende respuesta de freezing 

que transcurren brevemente con anterioridad al inicio de la RA (Hemmi & Tomsic, 2012; 

Oliva et al., 2024) o de la RP (Gancedo et al., 2020). Es decir, constituyen el primer indicio 

del momento en que el animal detecta y decide responder al estímulo. 

 En nuestros experimentos, de los 939 ensayos en los que se evocó alguno de los tres 

tipos de respuestas, 668 incluyeron un freezing transitorio o permanente, es decir, el 71% 

de los ensayos en donde se observó una respuesta presentó un componente de freezing. El 

porcentaje restante incluye animales que no se encontraban en movimiento al momento de 

la estimulación con el objeto por lo que el comportamiento de freezing no era identificable. 

Las distancias a las cuales los animales comenzaron a realizar el freezing transitorio que 

precedió al escape resultaron ser significativamente mayores a las distancias de freezing 

duradero (RF) y a las del freezing transitorio que precedió a las respuestas de predación (p 

< 0.001) (Fig. 27). No encontramos diferencias significativas entre las distancias de freezing 

transitorio de la RP y de freezing duradero (p=0.98). El momento de la decisión (distancia) 

a la que iniciaron el freezing duradero los cangrejos no se vio afectado por el sexo de los 

animales (p=1.00). Mientras que sí observamos diferencias significativas entre sexos en las 

distancias de freezing transitorio que precede a la persecución, donde los machos lo 

iniciaron a distancias mayores que las hembras (RP: p < 0.05). 
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Figura 27. Distancias cangrejo -estímulo promedio para el freezing transitorio de la respuesta 

antipredatoria y predatoria y para el freezing sostenido para la respuesta de freezing según el sexo. 

Distancia promedio entre el cangrejo y el estímulo (DCE) en machos (M) y hembras (H) para cada tipo de 

respuesta al momento de inicio de freezing. Las diferencias estadísticas fueron evaluadas usando ART-anova. *: 

p < 0.05 y  ***: p < 0.001. Las barras representan la media y los bigotes el error estándar de la media. Los puntos 

grises representan los datos de cada ensayo en los que se observó dicho comportamiento.  

 

 

Discusi·n  

 
En el contexto de las relaciones presa/predador existen abundantes estudios que 

analizan el proceso de toma de decisiones de los animales. Desde el punto de vista de la 

presa, los estudios abordan análisis sobre las distintas estrategias con las que el animal 

puede responder, los momentos, intensidades y otros aspectos de cómo lo hace, en función 

de la información que obtiene sobre el predador. Desde el punto de vista del predador, los 

estudios abordan análisis sobre las distintas estrategias con las que el animal puede 

responder, los momentos, intensidades y otros aspectos de cómo lo hace, en función de la 

información que tiene sobre la presa. De modo tal que los estudios se enfocan en analizar la 

toma de decisiones o bien desde el lado de la presa o bien desde el lado del predador. Esto 

implica que las investigaciones se realizan en especies animales distintas y frente a 

estímulos distintos.  Los resultados de este capítulo muestran que el hecho que el cangrejo 

Neohelice responda a un estímulo que se mueve a nivel del suelo con comportamientos de 

evitación o persecución, ofrece oportunidades poco comunes para el estudio de la toma de 

decisiones entre dos comportamientos innatos y antagónicos evocados por un mismo 

estímulo visual.  Además de huir o correr tras el objeto, el cangrejo puede también 
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inmovilizarse (freezing). En el cangrejo Neohelice, la probabilidad de realizar una respuesta 

predatoria, de evitación o de freezing depende de la información proporcionada por el 

objeto de estimulación (Gancedo et al., 2020). Sin embargo, aquí mostramos que la toma de 

decisiones sobre qué comportamiento efectuar depende también de factores ajenos al 

propio estímulo, tales como el sexo y el nivel de hambre del animal.  

Las respuestas de predación u antipredación tienen propósitos inequívocos, es 

decir, obtener comida o evadir una amenaza, respectivamente. El freezing o inmovilidad, 

por otro lado, puede servir para una variedad de propósitos que incluyen: a) recopilar 

información más confiable sobre el estímulo en movimiento al eliminar la percepción del 

movimiento aparente del estímulo generado por el propio movimiento del animal (Procacci 

et al., 2020; Hemmi & Pfeil, 2010); b) acumular suficiente información para decidir si 

acercarse o evitar un estímulo (Livermore et al., 2021); c) como estrategia defensiva para 

evitar ser detectado por un predador (Blanchard et al., 2011); d) para optimizar la respuesta 

frente a estímulos apetitivos (Procacci et al., 2020); e) para ahorrar tiempo, energía y 

oportunidades comparada con respuestas de evitación más conspicuas (Liden et al., 2010). 

En el cangrejo Neohelice, las respuestas de freezing o inmovilización pueden ser transitorias 

o duraderas. En el primer caso se las observa precediendo tanto al escape (Hemmi & Tomsic, 

2012) como a la respuesta predatoria (Gancedo et al., 2020). En el segundo caso, se 

manifiestan de manera sostenida durante todo el ensayo (Gancedo et al., 2020). Este último 

caso es el que se consideró como respuesta de freezing en el análisis de los resultados de la 

presente tesis (ver Métodos). Por lo tanto, en el contexto de nuestros experimentos, es 

probable que el freezing cumpla con más de una de las funciones descritas anteriormente.  

Tanto los cangrejos machos como las hembras mostraron ser altamente reactivos al 

estímulo en movimiento. Sin embargo, mostraron diferencias significativas en sus 

probabilidades de respuestas para cada tipo particular de comportamiento: predatorio, 

freezing o antipredatorio. Las hembras exhibieron probabilidades de respuestas 

antipredatorias y de freezing mayores que los machos, mientras que los machos mostraron 

mayores probabilidades predatorias que las hembras (Fig. 12). Estas diferencias pueden 

estar relacionadas con que los machos presentan quelas de mayor tamaño que las hembras, 

lo que tal vez pueda influenciarlos a atacar más y huir menos que las hembras. Tanto las 

hembras como los machos presentaron mayores probabilidades de respuestas predatorias 

al ser estimuladas con el objeto pequeño que cuando lo fueron con el estímulo mediano, y 

en consecuencia presentaron menores probabilidades de responder con freezing o 

evitación al objeto pequeño (Fig. 14).  

También encontramos que el nivel de ayuno claramente afectó las decisiones 

comportamentales de los machos.  Aquellos animales pertenecientes al grupo de los últimos 
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días exhibieron probabilidades de respuesta predatoria significativamente mayores 

comparadas con las respuestas desplegadas por el grupo de cangrejos evaluados durante 

los primeros días del experimento, además de mostrar respuestas de freezing y 

antipredatorias significativamente menores. Sorprendentemente, dichos efectos generados 

por la inanición no se observaron en las hembras (Fig. 15, panel izquierdo). Estas 

diferencias entre sexos podrían explicarse por una diferencia en la tolerancia a la inanición 

entre machos y hembras. También podría estar relacionado con el costo energético de la 

intensidad de la actividad exploratoria, como se ha demostrado que ocurre en otras especies 

(Scharf, 2016; Hutchings & Gerber, 2002). Sin embargo, en nuestros experimentos no se 

observaron diferencias en la actividad exploratoria entre machos y hembras (Fig. 16). Por 

lo tanto, se necesitarían más estudios que examinen las tasas metabólicas para entender las 

causas de las diferencias comportamentales entre sexos que provoca el ayuno.  

Experimentos previos realizados en el laboratorio mostraron que las probabilidades 

de respuestas de predación, antipredación y freezing no se ven alteradas en el transcurso 

de 10 días sin alimento durante los cuales fueron evaluados los cangrejos (Gancedo et al., 

2020). En concordancia con esto, en los resultados exhibidos en este capítulo, no se 

observaron efectos del nivel de ayuno en aquellos cangrejos evaluados los primeros diez 

días (grupo primeros días). Sin embargo, encontramos que los cangrejos machos que 

acumularon hambre durante más de diez días (grupo últimos días) se comportaron de 

manera notablemente diferente que los que atravesaron un menor número de días sin 

alimento (grupo primeros días). En el experimento 1 y 2, los machos hambreados del grupo 

de los últimos días mostraron una probabilidad de respuesta predatoria significativamente 

mayor a la vez que presentaron probabilidades significativamente menores de responder 

con freezing y antipredatoriamente que lo observado en aquellos animales evaluados los 

primeros días (Fig. 15, panel derecho). En el Experimento 2, las comparaciones de los 

comportamientos de los cangrejos alimentados y los hambreados exhibieron resultados 

compatibles, donde nuevamente no se observaron efectos evidentes en las probabilidades 

de respuesta entre los cangrejos machos alimentados y no alimentados evaluados en el 

primer grupo de días, pero sí entre los correspondientes grupos evaluados en los últimos 

días (Fig. 18). Estos resultados muestran que los animales hambreados se encontraban 

mucho más motivados para desplegar comportamientos de captura de presas y menos 

dispuestos a escapar o freezar que los cangrejos alimentados. Esto indica que los cangrejos 

integran el nivel de hambre en su proceso de toma de decisiones sobre cómo responder al 

estímulo.  

Una extensa serie de estudios ha demostrado que Neohelice es un modelo animal 

adecuado para investigar los mecanismos neurofisiológicos que subyacen a los 
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comportamientos guiados visualmente (revisión ver en Tomsic, 2016). En particular, se han 

caracterizado varias clases de neuronas gigantes involucradas en la transformación 

visuomotora subyacente al comportamiento de escape de los estímulos visuales de peligro 

(Tomsic & Sztarker, 2019; Oliva & Tomsic, 2016; Medan et al., 2007). Aunque mucho menos 

caracterizadas, también se han encontrado neuronas que responden específicamente a 

objetos pequeños movidos a nivel del suelo, que se cree estarían involucradas en el 

comportamiento de captura de presas (Tomsic et al., 2017). Los resultados del presente 

capítulo muestran que la decisión entre escapar o perseguir un estímulo en movimiento 

está fuertemente modulada por el nivel de hambre. Esto plantea la posibilidad de investigar 

si, como se ha demostrado para otros factores ecológicos (Magani et al., 2016; Sztarker & 

Tomsic, 2008), los efectos relacionados con el hambre pueden detectarse a nivel de estas 

neuronas centrales identificadas.  

Los cangrejos machos inician sus respuestas predatorias a la misma distancia 

independientemente de si son estimulados con un objeto pequeño o mediano, lo que 

significa que la decisión sobre cuándo comenzar la persecución no depende del tamaño 

aparente o tamaño angular del estímulo, sino de su distancia al animal (distancia cangrejo-

estímulo) (Gancedo et al., 2020). En base a esto, investigamos si el hambre afectaba las 

distancias a las que los cangrejos iniciaban las repuestas de evitación, freezing o predación. 

En el primer experimento de este capítulo, nuestros resultados mostraron que las 

respuestas antipredatorias se iniciaron a mayores distancias al objeto que las respuestas de 

freezing o las respuestas de predación (Fig. 13). Es importante señalar que, como se 

describe en la sección de métodos, la respuesta de freezing analizada aquí se sostiene a lo 

largo de todo el ensayo y, por lo tanto, no incluye las respuestas de freezing transitorias que 

preceden a las respuestas de predación o evitación (para más detalles, consultar Gancedo 

et al., 2020). El hecho que las respuestas antipredatorias ocurran a distancias mayores que 

las respuestas de predación no es sorprendente, ya que un estímulo que se juzga 

amenazante representa un riesgo mortal y, en consecuencia, requiere una respuesta más 

anticipada o rápida que un estímulo que se juzga como una potencial presa. Además, una 

menor distancia de respuesta, como la que se observa en las respuestas de persecución, 

puede interpretarse como indicativo de un proceso de toma de decisiones que requiere 

mayor tiempo de procesamiento. Mientras que el caso de distancias de respuestas de 

comportamiento de huida o freezing implicarían un procesamiento más directo debido al 

valor asignado al estímulo por parte del animal.  

Curiosamente, los machos iniciaron la persecución de las presas a distancias 

mayores que las hembras (Fig. 13), lo que puede explicar parcialmente su mayor 

probabilidad de presentar respuestas predatorias en comparación a las hembras. El 
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segundo experimento revelo que los cangrejos machos hambrientos comenzaron a 

perseguir el estímulo a una distancia promedio significativamente mayor que la que 

presentaron los cangrejos alimentados (Fig. 21). Este resultado sugiere que los cangrejos 

machos hambrientos podrían estar más alertas para detectar las presas más 

tempranamente o que tal vez se volvieron menos dubitativos a la hora de exhibir 

comportamientos de persecución que los cangrejos saciados. El modelo estadístico 

generado a partir de nuestros datos confirma y representa de mejor manera las diferencias 

en las distancias en las respuestas de predación entre cangrejos hambreados y saciados de 

nuestros resultados anteriores, mostrando que la probabilidad de observar una respuesta 

predatoria depende en gran medida de la distancia del cangrejo a la línea de trayectoria del 

estímulo (Gancedo et al., 2020). El modelo (Fig. 22; Tabla 1), muestra que los cangrejos 

hambreados persiguieron al objeto con mayor probabilidad que los cangrejos alimentados, 

además de indicar que las diferencias en esta probabilidad aumentaron con la distancia del 

cangrejo a la trayectoria del estímulo (DTE). En otras palabras, es probable que un cangrejo 

que se encuentra cercano a la trayectoria del objeto muestre una respuesta predatoria 

independientemente si está bien alimentados o hambreados. Por el contrario, un cangrejo 

que se encuentra lejos de la trayectoria probablemente solo inicie una respuesta de 

predación si se encuentra hambreado. Una interpretación lógica de estos hallazgos es que 

cuando un cangrejo está cerca de la trayectoria de una potencial presa, el esfuerzo invertido 

en la captura es bajo y permisible, incluso si el individuo no tiene hambre. Por otro lado, 

cuando un cangrejo está lejos de la trayectoria de la presa, el esfuerzo de captura aumenta, 

pero también lo hace el valor de la recompensa, es decir, estaría justificado iniciar una 

persecución solo si el animal está lo suficientemente famélico.  

El nivel de exploración de los animales ante una situación de ayuno prolongado ha 

sido analizado en numerosos estudios, donde se han reportado efectos contrarios (Scharf, 

2016). Nuestros resultados en línea con esto también mostraron efectos contrapuestos del 

hambre sobre la exploración.  Por un lado, en el primer experimento, la actividad 

exploratoria de las hembras y machos fue similar, tanto para los cangrejos evaluados en los 

grupos de los primeros como el de los últimos días (Fig. 16). Por otro lado, en el segundo 

experimento se observaron claras diferencias en el nivel de exploración de la arena entre 

los cangrejos hambreados y los alimentados (Fig. 20). El hecho que los animales hagan 

frente a la escasez de alimentos de diferentes maneras es ampliamente conocido, pudiendo 

estos elegir suprimir la actividad exploratoria con el objetivo de ahorrar energía o, por el 

contrario, efectuar una exploración más activa en búsqueda de alimento (por ejemplo, Weiß 

et al., 2014; Gutman et al., 2007). Además, el nivel de exploración también puede pasar, de 

reducirse, mientras todavía hay suficientes reservas corporales, a incrementarse luego, 
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cuando el grado de inanición se intensifica y la búsqueda del alimento se vuelve entonces 

más decisiva (Wang et al., 2006). Los resultados de nuestro segundo experimento en este 

capítulo concuerdan con esta descripción ya que entre los animales evaluados los primeros 

días, los cangrejos hambreados exploran menos que los alimentados, mientras que entre los 

animales evaluados los últimos días, los hambreados aumentan un poco más su intensidad 

de exploración comparados con los alimentados. Este resultado observado entre los grupos 

de cangrejos hambreados contradice en cierta forma los resultados que observamos en el 

primer experimento donde no se observaron diferencias en los niveles de exploración entre 

los primeros y los últimos días. Esta discrepancia podría deberse al hecho de que el aumento 

del nivel de hambre podría tener solo un efecto leve en la actividad exploratoria.   

Se ha demostrado que las langostas de río (crayfish) juveniles responden a un objeto 

grande amenazante que se acerca moviéndose por encima de ellos con uno de dos 

comportamientos incompatibles: un freezing o un escape abrupto mediante un coletazo 

(tailflip en inglés) que aleja al animal del potencial peligro (Liden et al., 2010). Al 

enfrentarse al mismo estímulo visual de peligro en presencia de una pluma de olor de 

alimento, los animales hambreados tienden a freezar más y escapar menos que los saciados. 

Esto se ha interpretado como un ejemplo de toma de decisión basada en el valor de la 

recompensa (value based) por parte de las langostas juveniles hambreadas para lograr 

permanecer en el entorno próximas al alimento, ya que el escape mediante el tail-flip tiene 

por costo alejar al animal del alimento. El aumento de la concentración de olor del alimento 

no cambió significativamente la frecuencia de tail-flip y del freezing. Sin embargo, los 

autores argumentan que esta falta de efecto podría deberse al cambio relativamente leve en 

la concentración de la pluma de olor y al periodo relativamente corto de inanición que 

utilizaron en su estudio (Schadegg & Herberholz, 2017). 

Estos estudios en las langostas comparten muchas características con nuestros 

estudios en cangrejos, como ser el hecho de que las respuestas de los animales se evocaron 

frente a un único estímulo (un objeto grande en movimiento o un objeto mediano/ pequeño 

en movimiento, respectivamente), eligiendo entre comportamientos incompatibles. En el 

ÃÁÓÏ ÄÅ ÌÁÓ ÌÁÎÇÏÓÔÁÓ ÄÅ ÒþÏ ÄÅÃÉÄÅÎ ÅÎÔÒÅ ÆÒÅÅÚÁÒ Ï ÈÁÃÅÒ ÕÎ ȰÔÁÉÌ-ÆÌÉÐȱ Ù ÅÎ ÌÏÓ ÃÁÎÇÒÅÊÏÓ ÌÁ 

decisión reside en perseguir, escapar o frezar ante el estímulo. Además, el hambre afecta la 

toma de decisiones en ambos animales, lo que facilita aún más los comportamientos que 

favorecen obtener alimentos, como lo demuestra el hecho de que las langostas de río 

presentan mayores probabilidades de freezar para permanecer cerca de la fuente de olor al 

alimento, y de que los cangrejos presentan menores probabilidades de huir y más 

probabilidades de perseguir en un intento de capturar una potencial presa. Además, en las 

langostas hay indicios de que un aumento en la concentración de la pluma de olor, lo cual 
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representa una supuesta mayor recompensa alimentaria, favorece la decisión de freezar, 

mientras que, en los cangrejos, un objeto pequeño representa el tamaño supuesto de presa 

preferido por estos animales ya que es el que atacan con mayor probabilidad ambos sexos 

(Fig. 14). Por lo tanto, las condiciones fisiológicas intrínsecas, como el nivel de hambre y las 

condiciones extrínsecas, como el valor de la recompensa, indican que tanto las langostas 

como los cangrejos estarían tomando decisiones basadas en los valores de la recompensa 

(value-based decisión).  

A pesar de estas similitudes, los estudios en las langostas de río difieren en varios 

aspectos con nuestros estudios en cangrejos. Algunas diferencias importantes son: a) la 

decisión de las langostas es entre dos estrategias defensivas para evitar un estímulo visual 

de peligro, mientras que las decisiones del cangrejo son entre comportamientos 

diametralmente opuestos:  evitar o perseguir; es decir, considerarlo como un predador o 

una presa ; b) el periodo de inanición utilizado en las langostas fue relativamente corto (2 a 

7 días ) en comparación al utilizado en cangrejos (1 a 22 días); c) las langostas de río se  

evaluaron en un único ensayo, mientras que los cangrejos fueron evaluados a lo largo de 5 

ensayos, lo que permitió evaluar la consistencia de las decisiones tomadas por cada 

individuo. Finalmente, Schaedegg y Herberholz (2017) identificaron el sexo de las langostas, 

pero no efectuaron un análisis de las diferencias sexuales de los comportamientos, como sí 

lo hicimos en el cangrejo.  Dadas las similitudes observadas en los procesos de toma de 

decisión de las langostas de río y los cangrejos, surge la pregunta de si las diferencias entre 

los sexos que encontramos en nuestros experimentos también se encuentran presentes en 

las langostas de río. 

Escapar de un estímulo en movimiento o correr tras él son dos comportamientos 

innatos opuestos. Ante exactamente el mismo estímulo ¿Qué impulsa a un animal a 

comportarse de uno u otro modo? En otras palabras ¿Qué tiene en cuenta un animal a la 

hora de clasificar un mismo estímulo como predador o como presa? Seguramente no exista 

una única causa que esté guiando tal decisión. En nuestros experimentos mostramos que el 

sexo y el nivel de hambre juegan un papel clave en este proceso de toma de decisiones. Sin 

embargo, individuos del mismo sexo y con el mismo nivel de hambre inducido 

experimentalmente mostraron respuestas tanto antipredatorias como predatorias ante el 

estímulo. Una posibilidad es que las diferencias genéticas o las experiencias vividas influyan 

en las personalidades individuales, haciendo que algunos cangrejos sean más propensos a 

escapar y otros a perseguir el mismo objeto en movimiento. En las últimas dos décadas, los 

científicos han dado cuenta de la existencia de rasgos de comportamientos consistentes a 

nivel individual, como audacia, timidez, sociabilidad o agresividad, en una variedad de 

especies de invertebrados, desde pulpos hasta zancudos de agua, cucarachas y caballitos del 



67 
 

diablo (Golab et al., 2021; Kralj-&ÉĤÅÒ Ǫ 3ÃÈÕÅÔÔȟ ςπρτɊȢ %ÓÔÏÓ ÒÁÓÇÏÓ ÈÁÎ ÓÉÄÏ ÁÓÉÍÉÌÁÄÏÓ Á 

la noción de personalidad en los animales. Para demostrar que un comportamiento es 

consistente, es decir, un rasgo de personalidad, tal rasgo debe manifestarse en diferentes 

contextos y momentos (Tremmel & Müller, 2013). Aunque nuestros experimentos no 

fueron diagramados para investigar expresamente la existencia de rasgos de 

personalidades en cangrejos, los desempeños individuales observados a lo largo de cinco 

ensayos apoyan esta posibilidad. De hecho, ciertos cangrejos mostraron exclusivamente 

respuestas antipredatorias, mientras que otros solo mostraron respuestas de predación. 

También hubo cangrejos que mostraron ambas respuestas a lo largo de cinco ensayos (Fig. 

24). Aunque especulativos, estos hallazgos pueden sugerir la existencia de tres categorías 

de personalidad: 1) cangrejos agresivos, más propensos a exhibir comportamientos 

predadores; 2) cangrejos cautelosos, más propensos a responder como presas; 3) cangrejos 

indecisos, que alternan entre comportamientos de presa y de predador. El análisis de 

transiciones de respuesta mostró que los individuos tienden a sostener el mismo tipo de 

respuesta a lo largo de los ensayos, apoyando así la idea de que habría rasgos individuales 

de personalidad. No obstante, determinar si las preferencias de comportamientos de un 

individ uo se mantienen, y, por lo tanto, pueden considerarse como rasgos de personalidad 

requiere futuros experimentos en los cuales se incluyan evaluaciones repetidas del mismo 

individuo durante varios días y con diferentes contextos experimentales. 

Finalmente, los estudios en cangrejos sobre selección de tamaño de las presas son 

abundantes, sin embargo, en su gran mayoría fueron realizados utilizando únicamente 

cangrejos machos (por ejemplo, Smallegange et al., 2008; Wang et al., 2006; Mascaró & Seed, 

2001). Además, todos estos estudios fueron realizados utilizando cangrejos acuáticos que 

se alimentaban de presas sésiles como almejas o mejillones, en lugar de presas móviles. 

Según estos estudios, el tamaño máximo de una presa que presenta un caparazón que puede 

ser comida por los cangrejos predadores está relacionada con el tamaño y la biomecánica 

de las quelas del predador (Ap Rheinallt, 1986; Elner & Hughes, 1978). Nuestros resultados 

muestran que las hembras atacan al estímulo pequeño con una probabilidad similar a la que 

los machos atacan al mediano. Dado que el tamaño de las quelas de las hembras es 

considerablemente menor a la de los machos, los estímulos de tamaño pequeño y mediano 

podrían representar tamaños de presas comparables para las quelas de las hembras y 

machos, respectivamente. Por otro lado, las preferencias de los cangrejos por atacar presas 

inmóviles (mejillones) de tamaño pequeño en lugar de algunas de mayor tamaño han sido 

documentadas extensamente y relacionada con el hecho de que el costo de romper el 

caparazón de presas más grandes sería mayor que la recompensa que podría obtener en 

carne (por ejemplo, Brousseau et al., 2001; Micheli, 1995). Para el cangrejo Neohelice, 
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romper el caparazón de cangrejos pequeños podría ser más fácil que el de conspecíficos de 

tamaño mediano. Además, los cangrejos pequeños serían menos propensos a defenderse 

que los medianos. En el siguiente capítulo, exploraremos en mayor detalle la relación del 

tamaño de los individuos y el tamaño de los estímulos sobre las decisiones 

comportamentales. 
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Capítulo 2: Efecto del tamaño de los 

animales en las respuestas  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



70 
 

1. Influencia del tama¶o corporal en las decisiones de predaci·n y 

antipredaci·n en cangrejos ante un objeto en movimiento  

 

Cuando un animal detecta la aproximación de otro individuo, enfrenta una decisión 

crítica: evaluar si este representa una presa potencial, un predador, un competidor o un 

estímulo irrelevante. En este proceso, el tamaño corporal relativo entre el observador y el 

estímulo desempeña un papel central (Costa, 2009; Dickman, 1988). Estudios en diversos 

sistemas predador-presa han demostrado que individuos de menor tamaño suelen ser 

descartados como presas por su escaso valor energético, mientras que aquellos de 

dimensiones intermedias pueden desencadenar respuestas de ataque al representar 

potenciales presas accesibles (Costa, 2009; Costa et al., 2008). Por el contrario, estímulos de 

mayor tamaño no solo resultan difíciles de manipular como presas (Owen-Smith & Mills, 

2008), sino que incrementan su probabilidad de ser percibidos como amenazas (Robinson 

& Wellborn, 1987). Sin embargo, esta evaluación no está exenta de ambigüedades, como 

huir de un recurso valioso o subestimar una amenaza.  

El cangrejo Neohelice muestra dimorfismo sexual en sus pinzas, con machos que 

presentan estructuras más robustas que las hembras. Experimentos previos con cangrejos 

de tamaño mediano (Capítulo 1) revelaron que estímulos pequeños y medianos pueden 

percibirse como presas o amenazas. Los machos mostraron mayor tendencia a perseguir y 

menor a huir que las hembras, siendo el estímulo pequeño el que generó más respuestas 

predatorias en ambos sexos. Sin embargo, estas tendencias sobre este conjunto de estímulos 

podrían variar significativamente cuando evaluamos animales de mayores o menores 

tamaños.  

En este capítulo, investigamos cómo el tamaño corporal de Neohelice modula sus 

respuestas ante el mismo conjunto de estímulos (pequeños y medianos) con el que 

evaluamos a los cangrejos de tamaño intermedio en el capítulo anterior. Hipotetizamos que: 

1. Los cangrejos pequeños percibirán este conjunto de estímulos como amenazas, 

mostrando mayores probabilidades de respuesta antipredatoria (huida). 

2. Los cangrejos grandes los categorizarán como presas, exhibiendo mayor 

probabilidad de ataques e iniciarán la persecución a mayores distancias. 

3. Las hembras atacarán con menor probabilidad que los machos en ambos tamaños, 

debido al dimorfismo sexual en las pinzas. 
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2. Dise¶o del experimento  

 

Los ejemplares de Neohelice utilizados en los experimentos pertenecieron a dos 

categorías de tamaño: grandes (machos: ancho de caparazón = 3,08 ± 0,02 cm; hembras: 

3,07 ± 0,03 cm) y pequeños (machos: 2,55 ± 0,02 cm; hembras: 2,54 ± 0,01 cm). Para 

minimizar el efecto del estado reproductivo en las hembras, se verificó que estas no 

estuvieran en fase de receptividad sexual mediante análisis del opérculo móvil (Sal Moyano 

et al., 2012). Los individuos se mantuvieron en aislamiento dentro de frascos de vidrio con 

2 cm de agua salada y en ayuno durante el estudio. 

El experimento evaluó el efecto del tamaño corporal en la toma de decisiones ante 

dos estímulos visuales (pequeño y mediano), utilizando cuatro grupos: machos grandes 

(MG), machos pequeños (MP), hembras grandes (HG) y hembras pequeñas (HP). La muestra 

total incluyó 26 hembras (13 grandes: 6 con estímulo mediano, 7 con pequeño; 13 

pequeñas: 6 con mediano, 7 con pequeño) y 26 machos (13 grandes: 6 con mediano, 7 con 

pequeño; 13 pequeños: 6 con mediano, 7 con pequeño). Las pruebas se iniciaron el día 

posterior a la captura en las rías y se extendieron durante 7 días, evaluando cada cangrejo 

una única vez con 5 repeticiones de un único estímulo (mediano o pequeño). Este período 

fue seleccionado porque, según observaciones previas (Gancedo et al., 2020) y resultados 

del capítulo anterior, la respuesta conductual se mantiene estable durante este tiempo de 

ayuno, lo que permite aislar el efecto del tamaño corporal sin interferencias del hambre. 

En cada día experimental, se evaluaron entre 6 y 8 individuos, equilibrando la 

proporción de sexos y tamaños de estímulo. Los ensayos se realizaron en un corredor de 30 

cm de ancho (vs. 40 cm usado previamente), ya que estudios anteriores indican que esta 

dimensión maximiza las respuestas predatorias a distancias cercanas (Gancedo et al., 2020). 

La Figura 28 detalla el protocolo experimental. 
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Figura 28. Protocolo experimental.  En este experimento, evaluamos la respuesta de cangrejos machos y 

hembras de dos tamaños corporales (grandes y pequeños) ante estímulos visuales de tamaño mediano (M) o 

pequeño (P). Se analizaron 52 individuos: 26 hembras (13 grandes: 6 con M, 7 con P; 13 pequeñas: 6 con M, 7 

con P) y 26 machos (13 grandes: 6 con M, 7 con P; 13 pequeños: 6 con M, 7 con P). Los experimentos iniciaron 

24 horas post-captura y se extendieron durante 7 días experimentales, siguiendo un diseño balanceado donde 

cada individuo fue evaluado en una única sesión de 5 ensayos con un solo tamaño de estímulo. La figura 

ejemplifica para el día 4, como fueron distribuidos los animales y estímulos. En el resto de los días las 

distribuciones fueron similares.  

 

3. Respuestas comportamentales desplegadas seg¼n sexo y tama¶o 

del est²mulo. 

 

El análisis de las respuestas promedio generales entre cangrejos grandes y 

pequeños reveló diferencias significativas. Los ejemplares pequeños (P) demostraron 

ser más sensibles o reactivos, mostrando una mayor probabilidad de respuesta general en 

comparación con los de mayor tamaño (p < 0.01; Fig. 29). Estas diferencias en las 

probabilidades según el tamaño corporal también se observaron en las respuestas 

específicas de antipredación y persecución: los cangrejos pequeños (P) presentaron una 

mayor probabilidad de huir y una menor probabilidad de perseguir a los estímulos que los 

grandes (G) (RA: G - P, p < 0.01; RP: G - P, p < 0.01). Por el contrario, no se detectaron 

diferencias significativas en la probabilidad de respuestas de inmovilidad (freezing) entre 

ambos grupos (RF: G - P, p = 0.12), por lo que esta variable fue excluida de los análisis 

posteriores. 
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Figura 29. Probabilidades de respuesta promedio según el tamaño de los cangrejos.  Probabilidad 

promedio de respuestas de cangrejos grandes (G) y pequeños (P) al conjunto de estímulos (mediano y pequeño) 

para la respuesta general (R: barras grises) y respuestas específicas de antipredación, freezing y predación (RA, 

RF y RP, respectivamente, barras de colores). Las diferencias estadísticas se evaluaron mediante la prueba de 

Wilcoxon. **: p < 0.01. Las barras representan la media y los bigotes el error estándar de la media. 

 

Dado que nuestro experimento incluyó ambos sexos, se evaluó si estos patrones se 

replicaban considerando la variable sexo. Para ello, calculamos la probabilidad de respuesta 

general al estímulo (R) para cada uno de los sexos y tamaños evaluados. La probabilidad de 

respuesta general (R) fue cercana o superior al 75% en todos los grupos, lo que indica que 

el estímulo presentó alta relevancia para los cangrejos (Fig. 30, barras grises). Al analizar 

por sexos, los machos pequeños (MP) mostraron una probabilidad de respuesta 

significativamente mayor que los machos grandes (MG), en concordancia con las tendencias 

del análisis general (p < 0.01). En las hembras, aunque las probabilidades de respuesta 

siguieron la misma tendencia (mayor en pequeñas [HP] vs. grandes [HG]), estas diferencias 

no alcanzaron significación estadística (p=0.16) (Fig. 30). 
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Figura 30. Probabilidades de respuesta promedio según el tamaño y sexo de los cangrejos.  Probabilidad 

promedio de respuestas de machos grandes (MG) y pequeños (MP) Y hembras grandes (HG) y pequeñas (HP) al 

conjunto de estímulos para la respuesta general (R: barras grises) y respuestas específicas de antipredación y 

predación (RA y RP, respectivamente, barras de colores). Las diferencias estadísticas se evaluaron mediante la 

prueba de Wilcoxon. *: p < 0.05; **: p < 0.01 y ***: p < 0.001. Las barras representan la media y los bigotes el 

error estándar de la media. 

 

Al examinar las respuestas específicas observamos que los MG atacaron con mayor 

probabilidad (RP: MG - MP, p < 0.001) y huyeron con menor probabilidad (RA: MG - MP, p < 

0.01) que los MP. En hembras, aunque HG tendieron a atacar más y HP a huir más, las 

diferencias no fueron significativas (RA: HG - HP, p = 0.13; RP: HG - HP, p = 0.38). Al 

comparar MG y HG del mismo tamaño corporal, los MG presentaron probabilidades de 

ataque significativamente mayores (p < 0.05) (Fig. 30, barras de colores). 

Con relación a las respuestas de los animales en función del tamaño del estímulo (M 

y P), se evaluaron las respuestas generales (R), antipredatorias (RA), y predatorias (RP) 

dentro de cada categoría de tamaño corporal y sexo. En la respuesta general (R) no se 

encontraron diferencias significativas entre estímulos medianos y pequeños dentro de 

ninguna de las categorías de tamaño y sexo evaluadas (MG: p = 0.54; MP: p = 0.63; HG: p = 

0.76; HP: p = 1), indicando que la probabilidad de respuesta fue similar en todos los casos, 

independientemente del tamaño del estímulo (Fig. 31, barras grises). 

En la respuesta antipredatoria (RA) se observaron patrones más contrastantes. Los 

MG no huyeron del estímulo pequeño y lo hicieron con baja probabilidad frente al mediano 

(RA < 0.15; MG: p = 0.14). Los MP respondieron con probabilidades similares frente a ambos 

estímulos (MP: p = 0.56). Las HG tendieron a huir más ante el estímulo mediano que el 

pequeño, aunque esta diferencia no fue estadísticamente significativa (HG: p = 0.19). En 
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cambio, las HP mostraron probabilidades significativamente mayores de huida ante el 

estímulo mediano que ante el pequeño (HP: p < 0.05) (Fig.  31, barras en tonalidades rojas). 

Para la respuesta predatoria (RP) no se encontraron diferencias significativas entre 

estímulos en machos (MG: p = 0.34; MP: p = 0.42). Los MG persiguieron con una 

probabilidad cercana a 0.75 tanto a estímulos medianos como pequeños, mientras que los 

MP lo hicieron con una probabilidad cercana a 0.4 ante ambos estímulos. En las HG tampoco 

se observaron diferencias (HG: p = 0.51), con probabilidades de respuesta cercanas a 0.5 

para estímulos medianos y 0.6 para pequeños. Esta tendencia se acentuó en las HP, que 

mostraron probabilidades de persecución significativamente mayores hacia el estímulo 

pequeño y muy bajas hacia el mediano (HP: p < 0.05) (Fig. 31, barras en tonalidades azules). 

 

 

Figura 31. Probabilidad de R, RA y RP frente a estímulos medianos y pequeños en cada categoría de 

tamaño corporal y sexo.  Probabilidad promedio de respuestas de machos grandes (MG), pequeños (MP) y 

hembras grandes (HG) y pequeñas (HP) para cada tamaño de estímulo para la respuesta general (R: barras 

grises) y respuestas específicas de antipredación y predación (RA y RP, respectivamente, barras de colores). Las 

diferencias estadísticas se evaluaron mediante la prueba de Wilcoxon. *: p < 0.05. Las barras representan la 

media y los bigotes el error estándar de la media. 

 

Con el objetivo de explorar cómo varía la preferencia relativa entre RP y RA, se 

compararon ambas respuestas dentro de cada combinación de tamaño corporal y estímulo. 

En machos grandes (MG) tanto con el estímulo mediano (M) como con el pequeño (P), 

predominaron significativamente las RP sobre las RA (M: RA vs. RP, p < 0.01; P: RA vs. RP, p 

< 0.01) (Fig. 32). En machos pequeños (MP), estas diferencias no se observaron: las 

probabilidades de RA y RP fueron semejantes con ambos estímulos (M: p = 0.74; P: p = 0.57), 

con valores cercanos a 0.35. 

En hembras grandes (HG), frente al estímulo mediano las probabilidades de RA y RP 

fueron similares (p = 0.56), comparables a las observadas en MP con este estímulo. En 
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cambio, frente al estímulo pequeño se registró una probabilidad significativamente mayor 

de RP que de RA (p < 0.01). 

En hembras pequeñas (HP), ambos tamaños de estímulo generaron diferencias 

significativas entre RA y RP: el estímulo mediano provocó mayores probabilidades de RA, 

mientras que el pequeño generó mayores probabilidades de RP (p < 0.05 en ambos casos). 

 

Figura 32. Comparación entre probabilidades de respuestas antipredatorias (RA) y predatorias (RP) 

ante estímulos medianos (M) o pequeños (P) dentro de cada categoría de tamaño corporal (MG, MP, HG, 

HP). Probabilidad promedio de respuesta de machos grandes (MG) y pequeños (MP) Y hembras grandes (HG) 

y pequeñas (HP) para la RA y RP para cada tamaño de estímulo. Las diferencias estadísticas se evaluaron 

mediante la prueba de Wilcoxon. *: p < 0.05; **: p < 0.01. Las barras representan la media y los bigotes el error 

estándar de la media. 

 

 

4. Efecto del tama¶o corporal sobre la distancia de respuesta 

predatoria  

 

Por otro lado, evaluamos el efecto del tamaño corporal sobre la distancia de 

respuesta predatoria (RP), bajo la hipótesis de que los cangrejos de mayor tamaño, al 

percibir estímulos pequeños o medianos como presas potenciales, iniciarían la persecución 

desde distancias mayores, como resultado de una evaluación temprana del estímulo como 

recurso. Por el contrario, esperábamos que en los cangrejos pequeños la persecución 

iniciara a distancias más cortas, debido a una categorización más tardía del estímulo como 

presa.  

Para evaluar esta hipótesis, primero se calculó la distancia cangrejo-estímulo (DCE) 

de las respuestas predatorias en machos y hembras de ambos tamaños (grandes y 

pequeños). Dentro de cada grupo definido por sexo y tamaño corporal (MG, HG, MP, HP), se 
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comparó la distancia promedio a la que los cangrejos iniciaron la persecución de estímulos 

medianos (M) o pequeños (P). Los resultados mostraron que, en línea con lo observado para 

cangrejos de tamaño intermedio (Gancedo et al., 2020; Salido et al., 2023), no se 

encontraron diferencias significativas en la DCE para la persecución de estímulos medianos 

o pequeños dentro de cada grupo (MG: M - P, p = 0.49; MP: M - P, p =0.66; HG: M - P, p=0.13; 

HP: M -P, p =0.70) (Fig. 33). 

 

 

Figura 33. Comparación entre las distancias de respuestas predatoria entre estímulos medianos (M) o 

pequeños (P) dentro de cada categoría de tamaño corporal (MG, MP, HG, HP). Distancia cangrejo- estímulo 

promedio de los machos grandes (MG) y pequeños (MP) Y hembras grandes (HG) y pequeñas (HP) para la RP 

para cada tamaño de estímulo. Las diferencias estadísticas fueron evaluadas usando ART-anova. Las barras 

representan la media y los bigotes el error estándar de la media. Los puntos grises representan los datos de cada 

ensayo en los que se observó dicho comportamiento.  

 

Debido a la ausencia de diferencias significativas entre los tamaños de estímulo, se 

agruparon los datos correspondientes a estímulos medianos y pequeños para comparar la 

distancia de persecución entre sexos y tamaños corporales. Los análisis revelaron que, 

contrariamente a lo esperado, no hubo diferencias significativas en la DCE entre cangrejos 

ÇÒÁÎÄÅÓ Ù ÐÅÑÕÅđÏÓ ÄÅÎÔÒÏ ÄÅ ÃÁÄÁ ÓÅØÏ ɉ-' Ѐ ρχȟωφ ϻ πȟωπȠ -0 Ѐ ρυȟς ϻ ρȟςρȠ (' Ѐ 

ρφ ϻ πȟχτȠ (0 Ѐ ρυȟσς ϻ ρȟτςȠ ÃÏÍÐÁÒÁÃÉÏÎÅÓ -'ɀMP: p = 0.19; HGɀHP: p = 0.15). En función 

de estos resultados, se combinaron los datos por tamaño dentro de cada sexo para realizar 

una comparación entre sexos, la cual tampoco mostró diferencias significativas 

(H=15,72±0,72; M=17,21±0,74; hembras vs. machos, p = 0.19). Estos hallazgos indican que, 

en estos tamaños corporales ni el sexo, ni el tamaño de la presa influyó de manera 

determinante en la distancia desde la cual se inicia la persecución a los estímulos evaluados. 

En estudios previos con cangrejos de tamaño intermedio expuestos a estímulos 

medianos o pequeños, se observó que estos iniciaban persecuciones a distancias promedio 
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de ~15 cm (Gancedo et al., 2020). Los resultados del presente capítulo muestran que, 

independientemente del tamaño grande o pequeño o de si son hembras o machos, la 

distancia promedio a la que se inician las respuestas predatorias los cangrejos es de 

alrededor de 15cm, coincidiendo con lo previamente reportado para ejemplares medianos. 

Esto sugiere que, más allá del tamaño corporal del individuo y de su sexo, la distancia óptima 

de persecución ante estímulos pequeños y medianos se mantiene dentro de un rango 

específico cuando los animales se encuentran con bajos niveles de ayuno. 

 

 

Discusi·n  

 

Los resultados de este capítulo demuestran que el tamaño corporal es un factor 

intrínseco determinante en la probabilidad y tipo de respuesta de Neohelice ante estímulos 

ambiguos. Nuestros datos, además, revelaron un patrón no previsto inicialmente en 

relación a la reactividad de los animales a este conjunto de estímulos. Los cangrejos 

pequeños presentaron una mayor reactividad frente a este conjunto de estímulos que los 

individuos de mayor tamaño (Fig. 29), lo cual refleja variaciones en la relevancia que estos 

estímulos tienen para cada grupo. Esto respaldaría el papel del tamaño relativo en la 

evaluación del estímulo (Costa et al., 2008; Robinson & Wellborn, 1987).  

En relación con nuestra primera hipótesis, planteábamos que los cangrejos 

pequeños percibirían este conjunto de estímulos como amenazas, mostrando mayores 

probabilidades de respuesta antipredatoria (huida). Encontramos que los individuos 

pequeños presentaron una reactividad general más alta que los grandes (Fig. 29), lo que 

indica una mayor sensibilidad al estímulo. Sin embargo, esta mayor reactividad no se 

tradujo en un predominio de respuestas antipredatorias: observamos probabilidades 

similares para respuestas predatorias y antipredatorias (Figs. 29 y 30). Esto indica que, en 

condiciones de bajo ayuno, el rango de tamaños de estímulo evaluados se ubica cerca del 

umbral de categorización para los cangrejos pequeños, lo que genera una alternancia entre 

su interpretación como amenaza o como presa. Este patrón podría estar asociado a los 

costos potenciales de omitir una respuesta, ya sea por subestimar una amenaza o por 

desaprovechar una presa de alto valor relativo. 

En concordancia con nuestra hipótesis, los cangrejos grandes (~3 cm de ancho de 

caparazón) mostraron mayor probabilidad de ataque, lo que respalda la idea de que este 

rango de estímulos (32ɀυψ Ϸ ÄÅ ÓÕ ÔÁÍÁđÏ ÃÏÒÐÏÒÁÌɊ ÅÓ ÐÅÒÃÉÂÉÄÏ ÃÏÍÏ ÐÒÅÓÁÓ ÁÃÃÅÓÉÂÌÅÓȢ 

Sin embargo, los cangrejos pequeños (~2.5 cm de caparazón), no priorizaron respuestas 
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antipredatorias como se esperaba, sino que mantuvieron probabilidades similares de 

ataque y huida. Este patrón sugiere que, para individuos pequeños, los mismos estímulos 

(~40ɀχς Ϸ ÄÅ ÓÕ ÔÁÍÁđÏ ÃÏÒÐÏÒÁÌɊ ÓÅ ÅÎÃÕÅÎÔÒÁÎ ÅÎ ÕÎÁ ÚÏÎÁ ÄÅ ÁÍÂÉÇİÅÄÁÄȟ ÄÏÎÄÅ ÌÏÓ 

costos de categorizar erróneamente como amenaza o como presa son altos. Esta 

incertidumbre podría explicar la distribución equilibrada de respuestas predatorias y 

antipredatorias. 

El análisis por sexo y tamaño de estímulo aportó matices adicionales a esta 

ÉÎÔÅÒÐÒÅÔÁÃÉĕÎ ɉ&ÉÇÓȢ σρ Ù σςɊȢ %Î ÃÁÎÇÒÅÊÏÓ ÇÒÁÎÄÅÓȟ ÌÏÓ ÍÁÃÈÏÓ ÍÁÎÔÕÖÉÅÒÏÎ ÁÌÔÁÓ 

probabilidades de respuesta predatoria tanto hacia estímulos medianos como pequeños, 

indicando una categorización clara de ambos tamaños como presa. En cambio, las hembras 

grandes redujeron los ataques frente al estímulo mediano, probablemente porque, aunque 

ÓÅ ÅÎÃÕÅÎÔÒÁ ÄÅÎÔÒÏ ÄÅ ÕÎ ÒÁÎÇÏ ȰÐÒÅÓÁȱȟ ÓÕ ÍÁÎÉÐÕÌÁÃÉĕÎ ÐÏÄÒþÁ ÉÍÐÌÉÃÁÒ ÍÁÙÏÒ ÅÓÆÕÅÒÚÏ 

debido al dimorfismo en sus pinzas. 

En cangrejos pequeños, los machos no mostraron una categorización clara, lo que 

sugiere que los tamaños evaluados pueden ser interpretados tanto como presa o amenaza. 

Este patrón es coherente con la variabilidad intraindividual observada en cangrejos de 

taÍÁđÏ ÍÅÄÉÁÎÏ ÅÎ ÅÌ #ÁÐþÔÕÌÏ ρȟ ÄÏÎÄÅ ÁÌÇÕÎÏÓ ÉÎÄÉÖÉÄÕÏÓȟ ÂÁÊÏ ÌÁÓ ÍÉÓÍÁÓ ÃÏÎÄÉÃÉÏÎÅÓȟ 

mantenían respuestas predominantemente predatorias o antipredatorias a lo largo de 

varios ensayos. Esto refuerza la hipótesis de que rasgos consistentes de personalidad 

podrían modular la clasificación de un estímulo ambiguo, especialmente en tamaños 

corporales para los cuales la categorización del estímulo es menos evidente. En contraste, 

las hembras pequeñas diferenciaron entre tamaños, atacando más al estímulo pequeño y 

huyendo ante el mediano, lo que indica que para ellas el pequeño se percibe como presa y 

el mediano como potencial predador. 

Respecto a nuestra segunda hipótesis, en la que planteábamos que los cangrejos 

grandes categorizarían estos estímulos como presas, exhibiendo mayor probabilidad de 

ataque e iniciando la persecución a mayores distancias. Confirmamos parcialmente esta 

hipótesis. Por un lado, encontramos que los cangrejos grandes presentaron mayor 

probabilidad de respuestas predatorias que los pequeños (Fig. 29), lo que coincide con lo 

esperado. Sin embargo, observamos que la distancia de comienzo de la persecución (DCE) 

no fue mayor en los individuos grandes, manteniéndose constante en torno a los 15 cm en 

todos los grupos (Fig. 33). Este patrón fue consistente en todos los grupos evaluados (MG, 

MP, HG y HP), lo que sugiere que, una vez categorizado el estímulo como presa, la acción se 

ejecuta dentro de un rango de distancia fijo, independientemente del tamaño corporal o el 

sexo. Cabe recordar que en el capítulo anterior se observaron diferencias entre sexos 

cuando se evaluó en cangrejos de tamaño intermedio esta distancia, con machos iniciando 
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la persecución a mayor distancia que las hembras. Ese experimento incluyó animales con 

un rango mucho más amplio de días de ayuno (1 a 22 días) que el presente experimento. La 

diferencia entre ambos resultados sugiere que el mayor grado de ayuno pondría de 

manifiesto diferencias en las distancias de respuesta predatoria entre macho y hembras que 

no se observan en animales aún no tan hambrientos.  

En cuanto a la tercera hipótesis, que proponía que las hembras atacaran con menor 

probabilidad que los machos en ambos tamaños debido al dimorfismo sexual en las pinzas, 

los datos respaldaron esta predicción. El dimorfismo sexual influyó en las decisiones 

comportamentales: los machos grandes atacaron con mayor probabilidad que las hembras 

grandes (Fig. 30), un patrón observado tanto en este experimento como en animales de 

tamaño intermedio evaluados en el Capítulo 1. Esta diferencia podría deberse a la 

morfología especializada de las pinzas de los machos, adaptadas para la manipulación de 

presas y el combate intraespecífico. Las hembras, en cambio, con quelas más pequeñas, 

podrían ver limitada su capacidad de manipulación frente a presas de cierto tamaño. Estos 

resultados refuerzan la idea de que las diferencias sexuales en estructuras morfológicas 

clave modulan decisiones ecológicas relevantes en contextos de predación.  

En conjunto, identificamos que el tamaño relativo entre el cangrejo y el estímulo 

influye en la evaluación inicial de este como recurso o amenaza, modulando la probabilidad 

y tipo de respuesta. Además, nuestros resultados apuntan a la existencia de un umbral de 

DCE (~15 cm) para iniciar respuestas de persecución. La respuesta no se inicia a partir de 

un umbral de tamaño aparente, ya que la distancia es fija e independiente del tamaño real 

del objeto (Gancedo et al., 2020 y resultados de este capítulo). Esto significa que el cangrejo 

mide la distancia absoluta al objeto. Esta capacidad podría depender de mecanismos de 

estimación de distancia por visión binocular (Harper et al., 2023; Scarano et al., 2018) y 

posiblemente vinculados a procesos de estereopsis como los descritos en mantis (Rosner 

et al., 2019; Nityananda et al., 2016). 

En resumen: 

1. El tamaño relativo entre el cangrejo y el estímulo guía en parte la evaluación inicial 

del mismo como amenaza o recurso, influyendo en la probabilidad y tipo de 

respuesta. 

2. Una vez que el estímulo es identificado como presa, la respuesta de persecución se 

inicia a una distancia fija de alrededor de 15 cm, independientemente del sexo o el 

tamaño corporal del animal. 
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Capítulo 3: Influencia del contexto 

social sobre la toma de decisiones.   
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1. Efecto de la presencia de un conespec²fico en el comportamiento del 

cangrejo  

 

La supervivencia de los animales depende en gran medida de su capacidad para 

procesar de manera eficiente la información sensorial que reciben de entornos 

frecuentemente complejos. Este proceso se torna aún más desafiante en aquellos animales 

que presentan limitaciones en sus capacidades sensoriales, ya que resulta particularmente 

difícil para estos animales diferenciar entre la información relevante y el "ruido", este 

último compuesto por objetos o movimientos irrelevantes en su entorno (Tsetsos et al., 

2016; Faisal et al., 2008). En este contexto, los animales deben ser capaces de enfocar su 

atención sobre estímulos relevantes mientras ignoran aquellas distracciones irrelevantes 

(Lev-Ari et al., 2022). Este fenómeno de selección de estímulos es lo que se conoce como 

atención.  

La atención desempeña un papel fundamental en decisiones como la de escapar de 

un predador o perseguir una presa. Para una presa, la elección de a qué estímulo atender se 

vuelve aún más compleja cuando varios predadores se aproximan al mismo tiempo, lo que 

incrementa el riesgo percibido y genera información conflictiva que el sistema nervioso 

debe procesar (Bagheri et al., 2022). En estas situaciones, los animales suelen atender a la 

amenaza mayor o más inmediata, lo que puede mermar su capacidad para detectar otras 

amenazas en su entorno. De manera similar, cuando los predadores deben seleccionar una 

presa entre múltiples opciones disponibles, también enfrentan un desafío atencional 

semejante.  

Existen dos mecanismos principales de atención que los animales emplean tanto al 

enfrentar múltiples predadores como al seleccionar entre varias presas: 

3ÅÇĭÎ ÅÌ ÍÅÃÁÎÉÓÍÏ ÄÅ ÌÁ ȰÁÔÅÎÃÉĕÎ ÄÉÖÉÄÉÄÁȱ ÌÏÓ ÁÎÉÍÁÌÅÓ ÓÏÎ ÃÁÐÁÃÅÓ ÄÅ ÁÔÅÎÄÅÒ Ù 

responder a múltiples estímulos en simultaneo. Un ejemplo de este mecanismo se observa 

en el lagarto Podarcis lilfordi, que ha sido registrado escapando en una dirección que 

maximiza la distancia con respecto a dos predadores que se aproximan al mismo tiempo 

desde direcciones opuestas (Cooper et al., 2007). Esta estrategia, aunque efectiva, requiere 

un mecanismo de "atención dividida", que implica la capacidad de integrar y procesar 

información de múltiples fuentes al mismo tiempo. Esto probablemente demanda una 

considerable inversión de recursos neurales. 

El segundo mecanismo atencional implica que los animales elijan centrar su 

respuesta únicamente en el estímulo más relevante, ya sea un predador o una presa que 

represente respectivamente el mayor riesgo o el mayor beneficio, ignorando a los demás. 

Esta estrategia de "atención selectiva" permite priorizar un estímulo sobre otros percibidos, 
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lo que facilita la toma de decisiones rápidas y reduce la carga cognitiva en el sistema 

nervioso. Sin embargo, este enfoque puede no ser óptimo, ya que el predador que es 

percibido como menos peligroso podría eventualmente capturar a la presa, o una presa que 

no se prioriza podría ser la más vulnerable a ser capturada.  

Muchos animales suelen desplazarse grandes distancias en búsqueda de alimento, 

lo cual dificulta la tarea de seguirlos con el nivel de detalle necesario para investigar el efecto 

de la atención selectiva sobre este comportamiento. Otros, sin embargo, como el cangrejo 

Neohelice, despliegan gran parte de sus comportamientos de predación y escape en la 

proximidad de sus refugios o cuevas (cuevocentricos). Como ya vimos, estos 

comportamientos, pueden ser fácilmente evocados mediante el uso de un estímulo en 

movimiento controlado dentro de una arena en el laboratorio. Este entorno experimental 

permite investigar cómo la presencia de un congénere influye en la toma de decisiones del 

cangrejo frente a la aparición de un objeto cercano que se mueve a nivel del suelo y que 

puede representar una presa o un predador. En tal circunstancia, el cangrejo se encuentra 

en presencia de dos estímulos visuales puntuales que pueden estar moviéndose 

simultáneamente, el congénere y el objeto experimental.  

Nuestra hipótesis primera es que los cangrejos ejercen atención selectiva, por lo que 

su respuesta al estímulo visual no se verá alterada por la presencia de un congénere. Ya que, 

según la teoría de la atención selectiva, los animales enfocan su atención en el estímulo que 

consideran más relevante, el que en este caso nosotros postulamos que sería el objeto 

novedoso que aparece moviéndose en la arena. Nuestra hipótesis alternativa es que los 

animales dividen su atención entre el estímulo visual y el congénere.  De ser esta correcta, 

esperamos que haya diferencia entre el desempeño de animales que se encuentran solos y 

el de aquellos que se encuentran acompañados en la arena, pudiendo en situación de 

compañía encontrarse respuestas que fuesen mayores o menores que en solitario. Por 

ejemplo, al ataque de un eventual predador las respuestas evasivas podrían verse 

disminuidas por el efecto de dilución del riesgo que introduce la compañía o verse 

amplificadas por un incremento en la alerta provisto por el congénere. De modo parecido, 

frente a una eventual presa las respuestas de ataque pueden verse disminuidas o 

sinérgizadas por efectos de competencia. 

Para evaluar estas hipótesis, en este tercer capítulo de la tesis se analizará la 

respuesta de cangrejos machos y hembras frente al estímulo, tanto de manera individual 

como en presencia de un congénere de igual o de distinto sexo. El objetivo es profundizar 

en los factores externos al estímulo, en este caso el contexto social, que influyen en la toma 

de decisiones de estos animales y en cómo la atención y proximidad de otra animal afecta 

sus respuestas. 
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2. Dise¶o experimental y animales 

 

Para evaluar el efecto de la presencia de un conespecífico en la toma de decisiones 

respecto al estímulo visual, se evaluaron cangrejos Neohelice machos y hembras adultos de 

tamaño mediano (con un ancho de caparazón de 2.77±0.02 y 2.8±0.01 cm, respectivamente) 

en dos contextos sociales posibles: individualmente (contexto solitario) y en parejas 

(contexto acompañados). Conforme se describió en los materiales y métodos generales de 

esta tesis, se realizaron marcas con líquido corrector blanco en el caparazón de cada 

cangrejo, consistiendo en dos puntos o dos triángulos, uno en la parte anterior y otro en la 

parte posterior del caparazón. El uso de las diferentes formas en este experimento en 

particular permitió distinguir a los cangrejos durante la evaluación en parejas, ya que los 

mismos presentaban tamaños de quelas y caparazón semejantes. 

La mitad de los cangrejos fueron estimulados primero individualmente y luego de 

transcurridos unos 4 o 5 días en pareja, mientras que la otra mitad fueron probados primero 

en pareja y luego individualmente (Fig. 34). El intervalo de días entre las sesiones de 

evaluación fue establecido para evitar un efecto de memoria contexto dependiente de la 

arena. Los experimentos se llevaron a cabo en ambos sexos, utilizando uno de dos posibles 

tamaños de estímulos (M: mediano o P: pequeño), evaluando en total 52 cangrejos hembras 

en solitario (HS: 26 con el pequeño y 26 con el mediano) y 56 cangrejos machos en solitario 

(MS: 26 con el pequeño y 30 con el mediano). Las parejas podían consistir en dos machos 

(MM), dos hembras (HH) o uno de cada sexo (MH). Se evaluaron 16 parejas de hembras 

(HH: 8 con el pequeño y 8 con el mediano), 18 parejas de machos (MM: 8 con el pequeño y 

10 con el mediano) y 20 parejas de macho-hembra (MH, 10 con el pequeño y 10 con el 

mediano). El experimento inició al día siguiente de la captura de los cangrejos y tuvo una 

duración de 22 días (Fig. 34). En cada día experimental, se evaluaron en promedio unos 12 

cangrejos, 6 en contexto solitario y 6 individuos en contexto de parejas (3 parejas). 
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Figura 34. Protocolo del Experimento.  Cangrejos machos y hembras fueron evaluados en dos contextos 

sociales (solitarios y acompañados) y con uno de dos tamaños de estímulos posibles (mediano o pequeño). 

Evaluamos un total de 52 cangrejos hembras y 56 cangrejos machos en solitario y por lo tanto 16 parejas de 

hembras, 18 de machos y 20 de machos y hembras. Los contextos sociales (solitario o acompañado) así como 

los estímulos (P o M) a utilizar fueron aplicados en un diseño balanceado. La mitad de los animales fue evaluada 

primero en un contexto solitario y luego de 4 o 5 días en un contexto de parejas y la otra mitad fueron evaluados 

primero acompañados y luego en solitario. 

 

3. Efecto de la presencia de un conespec²fico en la exploraci·n de 

un ambiente novedoso  

 

La presencia de individuos de la misma especie, o conespecíficos, puede tener un 

impacto significativo en el comportamiento de exploración de ambientes novedosos en los 

animales. Varios estudios han investigado los efectos de los conespecíficos en la exploración 

y han encontrado que la presencia de estos puede facilitar (Kawaguchi et al., 2007), inhibir 

(Edenbrow & Croft, 2012) o no afectar la exploración de los animales (Brown & Laland, 

2003). 

Los cangrejos Neohelice habitan cangrejales densamente poblados, por lo cual están 

frecuentemente expuestos a la presencia de otros individuos de su misma especie. En estos 

hábitats, los cangrejos interactúan y compiten por recursos esenciales, tales como cuevas, 

alimento y pareja. Esta interacción con conespecíficos podría influir en su comportamiento 

exploratorio. En nuestros experimentos, los cangrejos Neohelice no fueron alimentados. Por 

lo tanto, suponemos que la presencia de un conespecífico inducirá un aumento en la 
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actividad exploratoria debido a la competencia por la búsqueda de recursos. Nos 

planteamos entonces que, cuando están en presencia de otro individuo, los cangrejos 

mostrarán un aumento en su actividad exploratoria en comparación a la exploración 

exhibida cuando son evaluados en la condición solitaria. 

Para evaluar esta hipótesis medimos la actividad exploratoria de los cangrejos 

machos y hembras en los diferentes contextos sociales (solitario y acompañados) durante 

los 10 min de adaptación a la arena, previa al paso del estímulo visual. El análisis de la 

actividad exploratoria de las hembras de las parejas hembra-hembra (HH) comparada con 

la de macho-hembra (MH), así como la exploración de los machos de las parejas macho-

macho (MM) comparada con la de macho-hembra (MH), no mostraron diferencias 

significativas (HH-MH, p=0.3; MM-MH; p=0.49).  Debido a que estas comparaciones no 

presentaron diferencias, combinamos los datos de cada sexo en dos categorías: hembras 

acompañadas (HA), que implicaban aquellas hembras evaluadas en las parejas HH y MH, y 

machos acompañados (MA), que incluían aquellos cangrejos machos evaluados en las 

parejas MM y MH. La intensidad de exploración observada entre cada una de estas 

categorías tampoco reveló diferencias estadísticamente significativas (Fig. 35, HA-MA, p= 

0.55). 

Los niveles de exploración de la arena realizados por machos y hembras cuando 

estos animales eran evaluados en solitario también fueron similares (Fig. 35, HS-MS, 

p=0.96). Sin embargo, al comparar la exploración promedio entre contextos sociales, se 

observó una disminución significativa de esta actividad cuando los animales se encontraban 

en presencia de un conespecífico (Fig. 35, HS-HA y MS-MA, p < 0.001).  

 

 

 

Figura 35. Promedio de la actividad exploratoria de los cangrejos en cada contexto social. Se muestra la 

actividad exploratoria promedio calculada como el número de cuadrante atravesados por cangrejos machos y 

hembras evaluados en solitario (MS y HS) y acompañados (MA y HA) durante la etapa de adaptación previa al 

paso del estímulo. Las barras representan la media y los bigotes, el error estándar de la media. Los puntos grises 
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representan los valores individuales de actividad exploratoria. Las diferencias estadísticas fueron evaluadas 

mediante la prueba de Wilcoxon. ***: p < 0.001. 

 

Esta disminución en el valor promedio de la exploración que se observa en los 

animales acompañados puede estar dada porque ambos animales reducen su actividad de 

forma similar o porque tan solo uno de ellos la reduce mucho mientras el otro nada. Por un 

lado, las interpretaciones de por qué ambos animales disminuirían su actividad pueden ir 

desde un aumento en el nivel de la precaución, a un fenómeno de atención dividida entre el 

territorio a explorar y la observación del comportamiento del otro individuo. Por otro lado, 

si el cambio en la exploración fuese solo en uno de los individuos de la pareja, podría 

interpretarse que entre los miembros de la pareja estaría ocurriendo un fenómeno de 

dominancia y subordinación.   

Para determinar si la disminución en el nivel de exploración en pareja se debe a una 

reducción en la actividad de ambos animales o si es solo uno de ellos quien disminuye su 

exploración, consideramos por un lado a los individuos que fueron los más exploradores 

(+E) de la pareja y por otro a los que fueron los menos exploradores (-E). En la Figura 36A, 

observamos que la comparación de las medias en exploración entre los individuos más y 

menos exploradores mostró diferencias significativas dentro de cada uno de los tipos de 

parejas evaluadas (HH, MH: más vs menos explorador, p < 0.001; MM: más vs menos 

explorador, p < 0.01). Sin embargo, estas diferencias pueden ser simplemente consecuencia 

de haber seleccionado y agrupado los datos de los individuos que exploraron más por un 

lado y los que exploraron menos por el otro, es decir una comparación sesgada por la 

selección y por lo tanto estadísticamente ilegítima. Para determinar si las diferencias entre 

los individuos que se mostraron más exploradores de aquellos que fueron menos 

exploradores eran producto de la selección de los datos o constituían diferencias reales 

entre esos dos grupos de individuos, medimos la exploración realizada por los miembros 

más y menos exploradores de cada pareja, pero ahora durante la evaluación en solitario. Si 

la intensidad exploratoria constituye un rasgo identitario de cada individuo debería ocurrir 

que las diferencias observadas en la condición en pareja debieran mantenerse en la 

condición en solitario. Al comparar la exploración de los animales, clasificados como más y 

menos exploradores en pareja, cuando fueron evaluados de forma individual, no se 

encontraron diferencias significativas (Fig. 36B). Las hembras más y menos exploradoras 

de las parejas HH no presentaron diferencias significativas (p = 0.53); de manera similar, 

tampoco se observaron diferencias en las hembras y machos solitarios de las parejas MH (p 

= 0.15), ni en los machos solitarios de las parejas MM (p = 0.92) (Fig. 36B). Esto demuestra 

que las diferencias observadas entre el miembro más y el miembro menos explorador 

cuando están en pareja no se mantienen en el contexto solitario, es decir, no se corresponde 
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con una verdadera diferencia entre animales que tengan la característica de ser más o 

menos exploradores como rasgo identitario.  

 

 

Figura 36 A. Actividad exploratoria promedio de los miembros de cada tipo de pareja (HH, MH y MM), separados 

según la intensidad de respuesta exhibida en la condición acompañada (+E: más exploradores y -E: menos 

exploradores). B. Promedio de la actividad exploratoria de los cangrejos en la condición solitaria, clasificados 

según su tipo de pareja e intensidad de respuesta en la condición acompañada (+E: más exploradores; -E: menos 

exploradores). Se agruparon según la pareja a la que pertenecían durante la evaluación en conjunto: hembras 

de parejas HH (HS), machos y hembras de parejas MH (HS/MS) y machos de parejas MM (MS).  Las barras 

representan la media y los bigotes, el error estándar de la media. Los puntos grises representan los valores 

individuales de actividad exploratoria. Las diferencias estadísticas fueron evaluadas mediante la prueba de 

Wilcoxon. **: p < 0.01; ***: p < 0.001.  

 

Continuando con el intento de determinar si la disminución de la actividad 

exploratoria observada en presencia de un congénere es resultado de una reducción 

conjunta de ambos individuos o si solo uno de ellos es el responsable de esa reducción, 

comparamos ahora la actividad exploratoria que desplegaron los individuos entre los 

contextos solitario y acompañado, por un lado de los individuos identificados como más 

exploradores durante su evaluación en pareja y por otro lado los identificados como menos 

exploradores. 

Sin embargo, antes de proceder con ese análisis, cabe aclarar que en el contexto 

acompañado no se encontraron diferencias significativas entre los machos más 

exploradores de las parejas MM y MH (p = 0.13), ni tampoco entre los machos menos 

exploradores (p = 0.53). Tampoco hubo diferencias significativas entre las hembras más 

exploradoras de las parejas HH y MH (p = 0.60), ni entre las hembras menos exploradoras 

(p = 0.20). La comparación entre sexos en los animales más exploradores tampoco mostró 

diferencias significativas (p = 0.1), lo mismo que para los menos exploradores (p = 0.58). 

Por lo que, para una mejor interpretación de los resultados, combinamos los datos de los 

sexos y obtuvimos los valores de actividad exploratoria promedio para los cangrejos que 
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cuando estaban en pareja fueron los más exploradores por un lado y para los menos 

exploradores por el otro. 

Al realizar el mismo análisis comparativo para la condición solitaria, no se 

encontraron diferencias significativas en la actividad exploratoria entre los machos más 

exploradores de las parejas MM y MH (p = 0.52), ni entre los machos menos exploradores 

de esas mismas parejas (p = 0.84). En el caso de las hembras, tampoco se hallaron 

diferencias significativas entre las hembras exploradoras (HH - MH, p = 1) ni entre las 

hembras menos exploradoras (HH - MH, p = 0.45). Y nuevamente, debido a que la 

comparación entre los cangrejos más exploradores machos y hembras, así como los menos 

exploradores machos y hembras no mostraron diferencias, decidimos agrupar los sexos 

(más exploradores MS - HS, P= 0.83 y menos exploradores MS - HS, p=0.33) en cangrejos 

solitarios más y menos exploradores.  

 

 

 

Figura 37. Actividad exploratoria promedio de los cangrejos entre contextos sociales separados según las 

categorías de intensidad de respuesta mostrada en la condición acompañada. Las barras representan la media 

y los bigotes, el error estándar de la media. Los puntos grises representan los valores individuales de actividad 

exploratoria. Las diferencias estadísticas fueron evaluadas mediante Wilcoxon test ***: p < 0.001.   

 

Los análisis previos habilitaron el agrupamiento de los datos y las comparaciones 

estadísticas que se muestran en la Figura 37, donde se evidencia que tanto los cangrejos 

más exploradores como los menos exploradores redujeron su actividad exploratoria en 

presencia de otro individuo (p < 0.001 en ambas comparaciones). Esto permite concluir que 

la disminución general de actividad exploratoria en el contexto acompañado mostrada en 

la figura 35, es el resultado de una reducción de actividad en ambos miembros de la pareja, 

descartando la explicación en términos de dominancia y subordinación. Este hallazgo 

refuerza la idea de que la presencia de otro cangrejo actúa como un factor modulador de la 
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actividad exploratoria, posiblemente debido a un fenómeno de atención dividida, donde la 

necesidad de vigilar y tal vez mantener distancia con el otro individuo limita la exploración 

del entorno. 

Ahora que ya analizamos los efectos que la presencia de un conespecífico tiene sobre 

la actividad exploratoria, pasamos a describir el efecto que la presencia de otro individuo 

tiene sobre las respuestas al objeto en movimiento.  

 

4. Efecto de la presencia de un conespec²fico en la respuesta a un 

est²mulo novedoso 

 

La búsqueda de recursos como alimentos y refugios es crucial para la supervivencia 

de muchas especies. El contexto social en el que se llevan a cabo estas actividades puede 

influir significativamente en la disposición de los individuos a interactuar con esos recursos.  

En diversas especies, se ha observado que el entorno social puede facilitar el 

acercamiento a alimentos u objetos novedosos, ya que los individuos experimentarían 

menos estrés cuando son evaluados en grupos en lugar de estar solos. Además, la aceptación 

de alimentos nuevos puede ser facilitada al observar a los congéneres manipulándolos o 

comiéndolos (Lawrence et al., 2021). Entre los animales en los que se ha observado este 

fenómeno se incluyen cuervos (Miller et al., 2014), murciélagos (Cvikel et al., 2015), 

roedores (gerbos, Forkman, 1991), pinzones cebras (Benskin et al., 2002), monos 

capuchinos (Dally et al., 2008; Stöwe et al., 2006) y peces cebra (Kareklas et al., 2018). Por 

lo tanto, el contexto social puede reducir las latencias de acercamiento al disminuir el miedo. 

Sin embargo, también se han observado retrasos e incluso inhibiciones en el acercamiento 

y aceptación de alimentos novedosos en un contexto social (peces:   Brown & Laland, 2002, 

2001; Ryer & Olla, 1991; herrerillos comunes: van Oers et al., 2005).  

Por otra parte, es bien conocido que el comportamiento de escape ante la amenaza 

de predadores también puede ser modulado en uno u otro sentido por la presencia cercana 

de individuos de la misma especie. En efecto, los contextos sociales pueden facilitar la 

detección de predadores y, por lo tanto, la respuesta ante ellos, como ocurre cuando los 

animales emiten señales de alarma (por ejemplo, los perros de las praderas (Hoogland, 

1981), antílopes (Makin et al., 2019; Pays et al., 2012) y ranas (Ferrari et al., 2007; Relyea, 

2004), alertando a otros miembros del grupo para que adopten comportamientos 

defensivos. Sin embargo, en otros casos, la presencia de conespecíficos puede disminuir la 

respuesta de huida. Esto se ha observado, por ejemplo, en los cardúmenes de peces, donde 

la presencia de muchos individuos puede diluir el riesgo y retrasar la reacción ante una 
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amenaza (Nadler et al., 2016; Domenici & Batty, 1997, 1994), y en marmotas donde la 

presencia de un congénere retrasa la respuesta ante un predador (Monclús et al., 2015).  

Nuestra hipótesis sobre el comportamiento predatorio del cangrejo es que, debido 

al estado de ayuno de los animales, el mismo se verá potenciado (sinergizado) por la 

presencia cercana de otro individuo que también necesita alimentarse, mientras que el 

comportamiento de escape se verá sinergizado por las posibilidades de alerta más 

temprana del predador que aportaría la presencia cercana de un congénere. 

Para evaluar cómo afecta la presencia de un conespecífico la respuesta de los 

cangrejos ante el estímulo visual, calculamos la probabilidad de los animales de responder 

(R) al objeto en diferentes contextos sociales. Las probabilidades de respuesta general de 

los cangrejos, tanto machos como hembras, evaluados en forma individual con un estímulo 

pequeño fueron similares a las probabilidades observadas en aquellos animales evaluados 

con uno mediano (MS: M - P; p=0.07; HS: M - P, p=0.24). Esta misma similitud en la 

probabilidad de respuesta se observó cuando estos animales se encontraban acompañados, 

donde la probabilidad de respuestas entre estímulos fue semejante (MM: M - P, p= 0.91; HH: 

M - P, p=0.30; MH: M - P, p=0.22). Por este motivo, combinamos los datos de las 

probabilidades de ambos tamaños de objetos para comparar las probabilidades de 

respuestas de los cangrejos machos y hembras entre contextos sociales. 

El análisis de la probabilidad de respuesta de las hembras de las parejas hembra-

hembra (HH) y macho-hembra (MH), así como la probabilidad de respuesta de los machos 

de las parejas macho-macho (MM) y macho-hembra (MH), no mostraron diferencias 

significativas (HH-MH, p=0.12; MM-MH; p=0.28).  Debido a que estas comparaciones no 

presentaron diferencias combinamos los datos de cada sexo en las mismas categorías 

descritas en los resultados anteriores: hembras acompañadas (HA) y machos acompañados 

(MA). En la figura 38 se muestran las probabilidades promedio de respuesta de los 

cangrejos, tanto machos como hembras, en cada condición social. Las probabilidades de 

responder al estímulo (R) fueron similares entre sexos en los animales evaluados dentro de 

cada condición social (HS-MS, p=0.11 y HA-MA, p=0.43). Sin embargo, al comparar las 

probabilidades promedio entre ambos contextos sociales, observamos que cuando los 

animales se encuentran en presencia de un conespecífico, responden con probabilidades 

significativamente menores al estímulo que cuando se encuentran solos (HS-HA, p < 0.01 y 

MS-MA, p < 0.001). Estos resultados contradicen nuestra hipótesis a priori acerca del 

sinergísmos en las respuestas que esperábamos encontrar por la presencia de un congénere 

en la arena. 

En la condición "acompañados", del total de los ensayos evaluados, se observó que 

en el 50% de los casos ambos miembros de la pareja respondieron al objeto, mientras que 
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en el 43,3% solo uno de los individuos reaccionó, y en un 6,7% ninguno de los dos mostró 

respuesta al estímulo. 

 

 

Figura 38. Probabilidad de responder al objeto observada en cada sexo y condición social. Promedio de la 

probabilidad de respuesta (R =RA+RF+RP) observado en cangrejos hembras y machos solos (HS y MS, 

respectivamente) y acompañados (HA y MA). Las barras muestran media y los bigotes el error estándar de la 

media. Las diferencias estadísticas fueron evaluadas mediante Wilcoxon test **: p < 0.01; ***: p < 0.001.   

 

Como lo discutimos para la disminución en la actividad exploratoria, la reducción 

observada en la probabilidad de respuesta de los animales acompañados mostrada en la 

Figura 38 podría deberse a que ambos cangrejos de la pareja reducen su respuesta al 

estímulo en similar proporción, o bien a que uno de los dos individuos mantiene la 

probabilidad que despliega en solitario mientras que el otro la reduce mucho. De manera 

similar a lo establecido en el análisis de la actividad exploratoria (Figs. 35,36 y 37), para 

determinar cuál de estos dos escenarios es el causante de la disminución observada en la 

probabilidad de respuesta de los animales acompañados, clasificamos a los miembros de la 

pareja según su reactividad al estímulo. De esta manera, a aquellos miembros de la pareja 

ÑÕÅ ÐÒÅÓÅÎÔÁÒÏÎ ÍÁÙÏÒÅÓ ÐÒÏÂÁÂÉÌÉÄÁÄÅÓ ÄÅ ÒÅÓÐÕÅÓÔÁ ÁÌ ÏÂÊÅÔÏ ÌÏÓ ÃÌÁÓÉÆÉÃÁÍÏÓ ÃÏÍÏ ȰÍÜÓ 

ÒÅÁÃÔÉÖÏÓȱ ɉϹ2Ɋȟ Ù ÁÌ ÏÔÒÏ ÍÉÅÍÂÒÏ ÄÅ ÌÁ ÐÁÒÅÊÁ ÃÏÎ ÍÅÎÏÒÅÓ ÐÒÏÂÁÂÉÌÉÄÁÄÅÓ ÄÅ ÒÅÓÐÕÅÓÔÁ ÌÏ 

ÄÅÎÏÍÉÎÁÍÏÓ ȰÍÅÎÏÓ ÒÅÁÃÔÉÖÏȱ ɉ-R). En la Figura 39A, observamos que la comparación de 

las medias de la probabilidad de respuesta al objeto entre estas categorías mostró 

diferencias significativas dentro de cada uno de los tipos de parejas evaluadas (MM, MH: 

más vs. menos reactivo, p < 0.001; HH: más vs. menos reactivo, p < 0.01).  
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Figura 39 A. Probabilidad promedio de respuesta al estímulo de cada miembro de la pareja diferenciados según 

ÌÁ ÉÎÔÅÎÓÉÄÁÄ ÄÅ ÓÕ ÒÅÓÐÕÅÓÔÁ ÅÎ ÌÁ ÃÏÎÄÉÃÉĕÎ ÁÃÏÍÐÁđÁÄÁ ɉϹ2ȡ ÍÜÓ ÒÅÁÃÔÉÖÏȠ Ϻ2ȡ ÍÅÎÏÓ ÒÅÁÃÔÉÖÏɊ ÐÁÒÁ ÃÁÄÁ ÔÉÐÏ 

de pareja (HH, MH y MM). B. Probabilidad promedio de respuesta al estímulo de los cangrejos en el contexto 

solitario, clasificados según el tipo de pareja e intensidad de respuesta (+R: más reactivo; -R: menos reactivo) 

mostrada en la condición acompañada. Los cangrejos están agrupados según el tipo de pareja al que pertenecían 

durante la evaluación en pareja: las hembras individuales de parejas HH, identificadas como HS; los machos y 

hembras individuales de las parejas MH, clasificados como HS/MS; y los machos en parejas MM, clasificados 

como MS. Las barras muestran media y los bigotes el error estándar de la media. Las diferencias estadísticas 

fueron evaluadas mediante Wilcoxon test ***: p < 0.001.   

 

Sin embargo, como mencionamos anteriormente en el análisis de la actividad 

exploratoria, estos resultados deben ser tomados con cautela, ya que esas diferencias 

podrían ser simplemente consecuencia de la forma en que se constituyeron los grupos 

según el miÅÍÂÒÏ ÑÕÅ ÒÅÓÐÏÎÄÉĕ ÍÜÓ ÁÌ ÏÂÊÅÔÏȢ 0ÁÒÁ ÄÅÔÅÒÍÉÎÁÒ ÓÉ ÌÁÓ ÃÁÔÅÇÏÒþÁÓ ÄÅ ȰÍÜÓ 

ÒÅÁÃÔÉÖÏÓȱ Ù ȰÍÅÎÏÓ ÒÅÁÃÔÉÖÏÓȱ ÏÂÓÅÒÖÁÄÁÓ ÅÎ ÌÁ ÃÏÎÄÉÃÉĕÎ ÄÅ ÐÁÒÅÊÁ ÓÅ ÍÁÎÔÉÅÎÅÎ ÃÕÁÎÄÏ 

los mismos animales son evaluados de forma individual, comparamos la probabilidad de 

respuesta al objeto entre los individuos más reactivos de la pareja y los menos reactivos, 

pero en la condición solitario. 

Si, al hacer esta comparación, los individuos que eran más reactivos en pareja 

también lo son cuando están solos, en comparación con aquellos que fueron menos 

reactivos en pareja, esto indicaría que la mayor o menor probabilidad de respuesta refleja 

una característica identitaria de los individuos. Es decir, aquellos que responden menos en 

pareja lo hacen también cuando están solos. Al comparar la probabilidad de respuesta al 

objeto de los animales, clasificados como más y menos reactivos en pareja, cuando fueron 

evaluados de forma solitaria, no se observaron diferencias significativas (Fig. 39B, HS de las 

parejas HH: más vs. menos reactivos, p =0.91; HS y MS de las parejas de MH: más reactivos 

vs. menos reactivos, p= 0.58, y MS de las parejas de MM: más reactivos vs. menos reactivos, 

p =0.14). Esto muestra que las diferencias observadas entre los cangrejos identificados 

como más y menos reactivos en pareja no se mantienen cuando estos son evaluados de 
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forma solitaria. En otras palabras, esa clasificación no refleja una característica intrínseca 

de los individuos.  

Hasta el momento, hemos observado que, en presencia de un conespecífico, los 

cangrejos muestran una disminución en su probabilidad de respuesta al objeto. Y como 

dijimos, este patrón de disminución podría ser producto de una reducción de reactividad al 

estímulo similar en ambos miembros de la pareja, o de solo uno de los dos miembros de la 

pareja. Para continuar evaluándolo comparamos, de forma semejante a lo realizado para la 

actividad exploratoria, la probabilidad de respuesta al objeto de cada categoría de 

intensidad de respuesta (más y menos reactivo) desplegada en los contextos sociales 

solitario versus en pareja.  

Como en el caso de la actividad exploratoria, previo a proceder con esas 

comparaciones es necesario aclarar que, en el contexto acompañado, no se encontraron 

diferencias significativas entre las probabilidades de respuesta al objeto de los machos más 

reactivos de las parejas MM y MH (p = 0.41), ni entre las de los machos menos reactivos (p 

= 0.47). Tampoco hubo diferencias significativas entre las hembras reactivas de las parejas 

HH y HM (p = 0.1), ni entre las hembras menos reactivas (p = 0.36). Por otra parte, la 

comparación entre sexos en los animales más reactivos no mostró diferencias significativas 

(p = 0.45), y lo mismo se observó para los menos reactivos (p = 0.77). Por lo que, para una 

mejor interpretación de los resultados, combinamos los datos de los sexos y obtuvimos los 

valores promedio de probabilidad de respuesta al objeto para los cangrejos acompañados 

más y menos reactivos. 

Al realizar el mismo análisis comparativo para la condición solitaria, no se 

encontraron diferencias significativas en las probabilidades de respuesta al objeto de los 

machos reactivos de las parejas MM y MH (p = 0.44), ni en la de los machos menos reactivos 

de esos mismos tipos de parejas (p = 0.61). En el caso de las hembras, tampoco se hallaron 

diferencias significativas entre las hembras reactivas evaluadas en solitario de las parejas 

HH-MH (p = 0.98), como tampoco entre las hembras menos reactivas de estos mismos tipos 

de parejas (p = 0.73). Y una vez más, debido a que la comparación entre machos y hembras 

más reactivos no mostró diferencias, y a que la correspondiente comparación entre los 

menos reactivos tampoco (más reactivos MS-HS, P= 0.06 y menos reactivos MS-HS, p=0.86), 

decidimos agrupar los sexos en cangrejos solitarios más y menos reactivos. 

Estos análisis habilitaron el agrupamiento de los datos y las comparaciones 

estadísticas que se muestran en la Figura 40, donde se evidencia que los cangrejos más 

reactivos tuvieron probabilidades de respuesta al estímulo que fueron similares estando 

solos o acompañados (p=0.16). Contrastando con esto, los cangrejos menos reactivos 

redujeron significativamente su respuesta en presencia de otro individuo (cangrejos menos 
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reactivos: solitario vs acompañado, p < 0.001). Esto sugiere que la disminución de respuesta 

observada en el contexto acompañado es consecuencia de la reducción de tan solo uno de 

los miembros de la pareja, aquellos que integran el grupo de los menos reactivos.  

 

 

Figura 40. Promedio de la probabilidad de respuesta de los cangrejos entre contextos sociales (solitario o 

acompañado), comparados según las categorías de su intensidad de respuesta mostrada en la condición 

acompañada. Las barras muestran media y los bigotes el error estándar de la media. Las diferencias estadísticas 

fueron evaluadas mediante Wilcoxon test ***: p < 0.001.   

 

Una posible interpretación sería que la reducción de respuesta del miembro menos 

reactivo se produce para evitar el contacto físico y eventual conflicto con el miembro más 

reactivo. Podría tratarse entonces de un establecimiento de jerarquías, donde uno de los 

animales sería dominante y el otro subordinado. En este sentido, el miembro menos 

reactivo podría necesitar mantener su atención dividida entre el estímulo y el miembro más 

reactivo. Esta necesidad de vigilar la respuesta de su compañero limitaría su respuesta al 

objeto. 

 

5. Relaci·n entre la actividad exploratoria y la probabilidad de 

respuesta al objeto novedoso  

 

Una pregunta que surge a partir de estos hallazgos es si existe una relación entre el 

nivel de actividad exploratoria del individuo y su probabilidad de respuesta al objeto. Más 

aún, cabe preguntar si la reducción en la exploración que se observa en presencia de un 

congénere está vinculada de alguna forma con la disminución en la respuesta al objeto que 

se produce en esa misma condición. Para explorar en mayor profundidad estas posibles 

relaciones, analizamos la correspondencia entre la actividad exploratoria de los animales y 

su correspondiente probabilidad de responder al objeto en cada contexto social. Dado que 
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no se observaron diferencias significativas entre sexos en los niveles de exploración (MS vs 

HS y MA vs HA, Fig. 35) ni en la probabilidad de respuesta al objeto (Fig. 38), decidimos 

combinar los datos de ambos sexos en cada condición social. 

Para realizar este análisis dividimos la actividad exploratoria (AE) de los cangrejos 

en 4 rangos de distancia recorrida, que comprendían 20, 40, 60 u 80 cuadrantes atravesados 

(ver métodos). En los animales cuya actividad exploratoria se encontraba dentro de cada 

uno de estos intervalos, se calculó la media de la probabilidad de respuesta al objeto con su 

correspondiente error estándar. La Figura 41 ilustra los resultados. La actividad 

exploratoria de los cangrejos que fueron evaluados individualmente (contexto solitario, 

representado en azul) no muestra relación con la probabilidad con la que estos responden 

al objeto, ya que animales que exploran con diferentes intensidades responden de forma 

similar al estímulo. En este contexto social todos los animales evaluados respondieron con 

altas probabilidades al objeto. 

En contraste, cuando estos mismos animales fueron evaluados en pareja (contexto 

acompañado, representado en naranja), se observó una relación entre el nivel de actividad 

exploratoria (AE) y la probabilidad de responder al estímulo (Pr). Aquellos individuos que 

exploraron con menor intensidad la arena presentaron una probabilidad media de 

respuesta al objeto de alrededor de 0.5, mientras que aquellos que exploraron de forma más 

activa respondieron con probabilidades de alrededor de 0.75. 

 

 

Figura 41. Relación entre la actividad exploratoria previa (AE) realizada por los animales y la 

probabilidad de responder al estímulo (Pr) para cada contexto social (Solitario o acompañado).  Los 

animales fueron separados en 4 grupos de acuerdo con su nivel de actividad exploratoria. Dentro de cada uno 

de estos grupos se calculó la probabilidad promedio de responder al objeto para cada contexto social. Las barras 

muestran media y los bigotes el error estándar de la media. Los números en negrita representan la cantidad de 

animales dentro de cada uno de estos intervalos y contextos. 
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Se realizó una prueba de Kruskal-Wallis para comparar la probabilidad de respuesta 

(Pr) entre los diferentes grupos de actividad exploratoria (AE) cuando los cangrejos estaban 

solos. La comparación de las probabilidades de respuesta al objeto entre los 4 bloques de 

AE no mostró diferencias significativas (p = 0.78), lo que sugiere que, en la condición 

"Solitario", la probabilidad de respuesta no se relaciona con la intensidad de exploración 

exhibida por los animales. 

 En cambio, al analizar la probabilidad de respuesta (Pr) en la condición 

"Acompañado", la comparación de las probabilidades entre los grupos de distinto nivel de 

AE mostraron diferencias significativas (p < 0.001). Esto sugiere que los niveles de actividad 

exploratoria se relacionan con la probabilidad de respuesta cuando los cangrejos están 

acompañados, pero no cuando están en solitario. Al comparar las probabilidades de 

respuesta en la condición "acompañados" según los bloques de actividad exploratoria, se 

encontraron diferencias significativas entre los bloques de muy baja (0-20) y baja actividad 

(20-40) (p < 0.01), así como entre los de muy baja (0-20) y moderada actividad (40-60) (p 

< 0.001). En cambio, no se observaron diferencias entre los bloques con baja y moderada 

actividad (20-40 vs 40-60, p = 0.07), entre baja y alta actividad (20-40 vs >60, p = 0.33), ni 

entre moderada y alta actividad (40-60 vs >60, p = 0.45). 

Estos resultados indican que los niveles de actividad exploratoria (AE) están 

asociados a la probabilidad de respuesta (Pr), pero solo cuando los animales están 

acompañados. En efecto, en la condición de pareja, los cangrejos con niveles más bajos de 

actividad exploratoria tienden a tener menores probabilidades de responder al objeto, 

mientras que aquellos con actividad moderada o alta muestran una mayor probabilidad de 

respuesta. Así, la presencia de un conespecífico afecta de manera proporcional en los 

mismos individuos tanto su actividad exploratoria como su respuesta al objeto. Como ya lo 

mencionamos, estos resultados pueden explicarse en relación con el establecimiento de 

jerarquías sociales, donde uno de los animales se comporta como dominante, explorando y 

respondiendo más intensamente al estímulo, mientras que el otro actúa como subordinado, 

explorando y respondiendo con menor intensidad para evitar eventuales conflictos.  

 

6. Efecto de la distancia entre los individuos sobre sus respuestas 

al objeto en movimiento  

 

La proximidad y el comportamiento de un congénere pueden influir 

considerablemente en la respuesta de un individuo ante un estímulo externo novedoso. En 

situaciones donde ambos individuos se enfrentan al mismo objeto o evento, la atención de 

uno puede verse modulada por las señales o comportamientos del otro, lo que podría alterar 
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su capacidad para detectar y reaccionar al estímulo, sea este una potencial amenaza o una 

recompensa. Resulta natural suponer que el efecto de la presencia de otro individuo 

dependerá de la distancia a la que el mismo se encuentre. Por lo tanto, nos propusimos 

evaluar cómo la distancia a la que se encuentran los individuos en la condición de pareja 

afecta sus comportamientos.  Para ello, medimos las distancias entre los cangrejos cuando 

el estímulo comenzó a moverse en todos los ensayos en los que fueron evaluadas las parejas. 

Agrupamos estas distancias en bloques de 15 cm, lo que nos permitió definir 4 bloques de 

distancias: bloque 1 (0-15 cm), bloque 2 (15-30 cm), bloque 3 (30-45 cm), bloque 4 (>45 

cm). La Figura 42 muestra el promedio de la proporción de ensayos en los que los cangrejos 

respondieron al objeto en función de la distancia a la que se encontraba el conespecífico. En 

los ensayos en los que los cangrejos se encontraban muy próximos entre sí (bloque 1: 

distancias de 0-15 cm), la proporción promedio de ensayos en la que los cangrejos 

respondieron al estímulo fue de 0.55. Sin embargo, en aquellos ensayos en que la distancia 

entre ellos fue mayor a 15 cm, la probabilidad de responder aumentó, alcanzando valores 

de 0.75 (Fig. 42).  

 

 

Figura 42. Efecto de la proximidad del conespecífico sobre la proporción de ensayos en las que los 

cangrejos responden al estímulo. A. Ejemplo de una posible disposición de los cangrejos en un ensayo, donde 

la distancia entre el cangrejo 1 y el cangrejo 2 está definida como distancia cangrejo-cangrejo (DCC) al momento 

en que el estímulo comienza a moverse. B. Proporción promedio de ensayos con respuesta al objeto agrupados 

según la distancia entre los individuos. Las diferencias estadísticas fueron evaluadas mediante ARTanova test. 

**: p < 0.01. Las barras muestran media y los bigotes el error estándar de la media 

 

Para determinar si las proporciones de ensayos en las que los cangrejos muestran 

una respuesta al objeto en cada bloque de distancias eran significativamente diferentes, 

realizamos un análisis ART-anova. Los resultados indicaron que las proporciones promedio 

mostradas en ensayos en que los individuos se encontraban a distancias mayores a 15 cm 

no fueron significativamente diferentes entre sí (bloque 2 a 4, Pr= 0.75), pero fueron 

significativamente mayores a las probabilidades observadas en el bloque 1 (p<0.01 para 
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todas las comparaciones). Por lo tanto, la probabilidad de los cangrejos de responder al 

estímulo se ve afectada a partir de cierto nivel de cercanía entre los individuos. Estos 

hallazgos sugieren que, a distancias muy próximas, los cangrejos podrían estar atendiendo 

tanto al comportamiento y actividad de su congénere como al estímulo, lo que podría 

reducir su respuesta al objeto. Mientras que, a distancias mayores, los cangrejos estarían 

menos distraídos por el congénere, lo que llevaría a una mayor atención y probabilidad de 

respuesta al estímulo. 

 

7. Efecto de la distancia al objeto en movimiento sobre la 

probabilidad de respuesta en contexto social  

 

En estudios previos realizados con individuos en condición de solitario en la arena 

analizamos cómo la distancia del cangrejo al objeto y la distancia a la trayectoria del 

estímulo, afectan sus probabilidades de respuesta. Esos estudios mostraron por ejemplo 

que la RP es evocada a una distancia fija de alrededor de 15 cm, con independencia de si el 

objeto era de tamaño pequeño o mediano y con independencia de si el mismo se encontraba 

acercándose o alejándose del cangrejo (Gancedo et al., 2020). En el capítulo 2 de esta tesis 

mostramos además que esa distancia no depende de si los animales son grandes o 

pequeños. En diversos animales se conoce que las distancias de respuesta a estímulos 

visuales que representan amenazas o recompensas pueden verse afectadas por la presencia 

de otros individuos de la misma especie (amenazas: Beauchamp, 2015; Stankowich & 

Blumstein, 2005; Lima, 1995; recompensas: Drakeley et al., 2015; Coolen et al., 2003). Por 

lo tanto, decidimos evaluar si las distancias a la que responden los cangrejos al objeto están 

afectadas por la presencia de un congénere. Para ello, comparamos las distancias de 

respuesta de los cangrejos al estímulo (DCE) medidas en condición de solitario y en 

condición de pareja. Estas fueron consideradas como aquellas que separaban el centro del 

cangrejo del centro del estímulo inmediatamente antes de detectarse el primer indicio de 

respuesta. 

Las DCE para la respuesta general (R =RF+RP+RA), cuando los cangrejos fueron 

evaluados individualmente con un estímulo pequeño (P), fueron comparables a las 

observadas en individuos expuestos a uno mediano (M) (machos: P-M, p = 0.35; hembras: 

P-M, p = 0.46). Este mismo resultado se observó también en el contexto de parejas, donde 

el tamaño del estímulo no tuvo un efecto significativo en la DCE (parejas MM: P-M, p = 0.88; 

parejas HH: P-M, p = 0.24; parejas MH: P-M, p = 0.56). En consecuencia, los datos de ambos 

tamaños de estímulo se agruparon para comparar las distancias de respuesta entre machos 

y hembras en distintos contextos sociales (solitario vs. en pareja). 
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El análisis de las distancias de respuesta en hembras de parejas HH y MH, así como 

en machos de parejas MM y MH, no reveló diferencias significativas (hembras HH-MH: p = 

0.16; machos MM-MH: p = 0.22). Por lo tanto, los datos se combinaron en hembras 

acompañadas (HA) y machos acompañados (MA). Tampoco se encontraron diferencias 

significativas entre las DCE de machos y hembras evaluados en solitario (HS-MS; p = 0.64) 

ni entre hembras y machos evaluados en parejas (HA-MA; p = 1).  Finalmente, la 

comparación de las distancias de respuesta de cangrejos en presencia de un congénere 

mostró ser significativamente más corta que cuando fueron evaluados de forma individual 

(solitario vs acompañado, p < 0.001) (Fig. 43). Esto demuestra por lo tanto que el contexto 

social altera la distancia a la que los animales deciden responder a un objeto moviéndose. 

En la condición acompañada, ambos miembros de la pareja respondieron en 

aproximadamente el 50% de los ensayos. Del total de 135 ensayos en los que ambos 

individuos respondieron, en el 91,1% de ellos (123 ensayos) el animal que respondió 

primero al estímulo era el que se encontraba más cerca de este, mientras que el restante 

8,9% (12 ensayos) el primer cangrejo en responder estaba más alejado del estímulo.   

 

 

Figura 43. Efecto de la presencia de un conespecífico en la distancia de respuesta del cangrejo al 

estímulo.  Promedio de la DCE comparada entre condiciones sociales (Solitario vs Acompañados). Las 

diferencias estadísticas fueron evaluadas mediante ARTanova test. ***: p < 0.001. Las barras muestran media y 

los bigotes el error estándar de la media. Los puntos grises representan los valores individuales de distancias de 

respuestas en cada ensayo. 

 

En resumen, los datos de este análisis muestran que la presencia de un congénere 

modifica significativamente la distancia a la que los cangrejos responden al estímulo, 

reduciéndola en comparación con individuos evaluados en solitario.  
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8. Consistencia de respuestas de los miembros de las parejas en los 

5 ensayos. 

 

Como mencionamos en la sección anterior, del total de los ensayos realizados, 

observamos que en un 50% de ellos ambos cangrejos responden al objeto, en un 43,3% solo 

uno de los miembros de la pareja lo hace, y en un 6,7% ninguno responde al estímulo. Ese 

50% en el que ambos miembros de la pareja responden podría componerse de distinta 

manera: a) podría ser que del 100% de las parejas evaluadas, el 50% presentaron ensayos 

donde ambos miembros responden en todos los ensayos  (es decir, en los 5 ensayos), 

mientras que el otro 50% de las parejas solo mostraron respuestas de uno de los miembros 

en todos los ensayos; b) alternativamente, podría ocurrir que, en el 100% de las parejas 

evaluadas, ambos miembros respondieron en aproximadamente la mitad de los ensayos (es 

decir, entre 2 y 3 ensayos). 

 Para investigar si la decisión de ambos animales de responder al objeto permanece 

constante a lo largo de los ensayos o si cambia, analizamos para cada pareja en cuántos 

ensayos presentaron respuestas conjuntas, en cuántos solo uno de los miembros respondió 

y en cuántos no hubo respuesta de ninguno de los dos. En la Figura 44, observamos en color 

azul aquellos ensayos en donde ambos miembros de la pareja respondieron al objeto, en 

rojo aquellos donde uno solo lo hizo y en gris aquellos donde ninguno decidió responder al 

objeto. Del total de 54 parejas evaluadas, en tan solo 4 (MH pares: 2, 9 y13; MM par: 9) 

ambos miembros respondieron a lo largo de los 5 ensayos, en 2 parejas (HH par: 9 y MH 

par:16) uno solo de los miembros de la pareja lo hizo en los 5 ensayos, y en las restantes 48 

parejas por lo menos en un ensayo ambos miembros de la pareja respondieron o en al 

menos un ensayo solo uno de los miembros lo hizo. 

      

 

Figura 44. Proporción de ensayos en los que ambos, uno solo o ninguno de los miembros de las parejas 

responden al estímulo. Se muestra la proporción de los 5 ensayos en los que ambos cangrejos respondieron al 

objeto (azul), solo uno lo hizo(rojo) o ninguno respondió (gris). Los números que se encuentran debajo de cada 

columna representa a cada una de las parejas que fueron evaluadas en estos experimentos. 
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Si bien el análisis presentado en la Figura 42 resume las probabilidades de respuesta 

de todos los individuos y ensayos, no revela cómo responden entre sí los dos miembros de 

una pareja a diferentes distancias entre individuos. Para obtener una mejor comprensión 

del comportamiento de los cangrejos en pareja, categorizamos cada ensayo de la pareja 

según si respondieron ambos, uno o ninguno de los cangrejos. Luego utilizando los mismos 

intervalos de 15 cm empleados en la Figura 42, calculamos para cada bloque de distancias 

la proporción de ensayos en las que ambos miembros, uno solo o ninguno respondió al 

objeto. Este enfoque no solo permite evaluar la disminución de la probabilidad de 

respuestas a distancias cortas, sino también comprender cómo esa disminución se 

manifiesta en el comportamiento de ambos miembros de la díada. 

En la Figura 45, observamos que la proporción de ensayos en los que ambos 

cangrejos responden al estímulo es baja, de alrededor de 0.3, a distancias entre individuos 

menores a 15 cm, pero aumenta a más de 0.5 a partir de distancias mayores a 15 cm. 

 

 

Figura 45. Proporción de ensayos en los que ambos, uno solo o ninguno de los miembros de las parejas 

responden al estímulo para cada bloque de distancias entre los animales al momento de la respuesta. Se 

muestra la proporción de los 5 ensayos en los que ambos cangrejos respondieron al objeto (azul), solo uno lo 

hizo(rojo) o ninguno respondió (gris).  

 

La proporción de ensayos en los que solo un individuo responde es de 

aproximadamente 0.45 y casi no varía con las diferencias de distancia. Finalmente, la 

proporción de ensayos en los que ningún cangrejo responde es ~0.2 en distancias menores 

a 15 cm, a partir de la cual se reduce mucho. Estos resultados sugieren que la presencia muy 

cercana de un congénere estaría operando como distractor y por lo tanto reduciendo la 

respuesta al estímulo. 
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En conjunto, este análisis complementa los hallazgos de las Figuras 40 y 42 al 

proporcionar una visión más detallada de lo que ocurre a distancias menores a 15 cm, donde 

mayoritariamente observamos la respuesta de un solo miembro de la pareja (posiblemente 

el más reactivo). Además, observamos que la caída en la probabilidad de respuesta a esta 

distancia se debe en parte a que ambos miembros de la pareja deciden no responder al 

estímulo cuando se encuentran muy próximos. En contraste, a distancias mayores, ambos 

miembros de la pareja mantienen probabilidades de respuesta más altas.  

 

9. Probabilidades comportamentales especificas en cada contexto 

social  

 

Los análisis anteriores de este capítulo fueron realizados considerando las 

respuestas generales al estímulo. Pero como ya describimos las respuestas de los animales 

ante el objeto pueden ser clasificadas en tres tipos mutuamente excluyentes: una respuesta 

predatoria (RP), una antipredatoria (RA) y una respuesta de freezing (RF). Cada uno de 

estos tipos de respuestas bien podría ser afectada de modo diferente por el contexto social. 

En relación a la RP, podría suceder que en contextos donde los cangrejos son evaluados en 

parejas estas respuestas aumenten en comparación a las observadas cuando los animales 

son evaluados de forma individual. Esto es porque la proximidad y la interacción entre los 

miembros de la pareja pueden fomentar comportamientos competitivos o cooperativos que 

podrían inducir un mayor impulso para atacar al estímulo. Sin embargo, también podría 

ocurrir que la RP disminuya en presencia de un congénere, a causa por ejemplo de la 

distracción sobre la atención al estímulo que demanda esa presencia. Para el caso de las RA 

podemos también esperar o bien un aumento o una disminución por la presencia del 

congénere. En el primer caso podría haber un aumento de sensibilidad en la detección del 

predador aportado por la respuesta de evitación ejecutada por el congénere. En el segundo, 

el comportamiento del congénere podría distraer la atención sobre la presencia del eventual 

predador o también podría reducir la percepción de riesgo. Así, tanto para la RP como para 

la RA es difícil postular a priori una hipótesis sobre si la presencia cercana de un congénere 

puede provocar un aumento o una reducción de las probabilidades de ejecutarlas. Lo mismo 

ocurre con la RF. Nos propusimos entonces analizar los efectos del acompañamiento sobre 

cada tipo de respuesta por separado. Para ello comparamos las probabilidades de 

respuestas específicas de cada animal en los diferentes contextos sociales en los que fueron 

evaluados: solitario y acompañados. La probabilidad para las parejas fue calculada para 

cada miembro de la diada y luego promediada para todos los animales evaluados en dicho 

contexto. 
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El análisis de la probabilidad de las diferentes respuestas de las hembras que se 

encontraban formando las parejas hembra-hembra (HH) y macho-hembra (MH), así como 

las probabilidades de los machos de las parejas macho-macho (MM), macho-hembra (MH), 

no mostraron diferencias significativas (RA: HH-MH, p= 0.33, MM-MH, p=0.95; RF: HH-MH, 

p=0.89; MM-MH; p=0.92; RP: HH-MH, p=0.63, MM-MH, p=0.78).  Debido a esto, combinamos 

los datos de cada sexo en dos categorías: hembras acompañadas (HA), que comprende 

aquellas hembras evaluadas en las parejas HH y MH, y machos acompañados (MA), que 

comprende aquellos cangrejos machos evaluados en las parejas MM y MH.  

La Figura 46, muestra la probabilidad de cada respuesta específica para cada sexo 

comparándose entre contextos sociales. Cuando los cangrejos, tanto machos como hembras, 

se encontraban en parejas, mostraron una probabilidad de respuesta antipredatoria 

significativamente menor y una probabilidad de respuesta de freezing mayor que cuando 

estaban solos (RA: HS-HA y MS-MA, p < 0.05; RF: HS-HA, p < 0.01, MS-MA, p < 0.001). No 

encontramos diferencias significativas en la respuesta predatoria de machos y hembras 

entre contextos sociales (RP: HS-HA, p= 0.94, MS-MA, p =0.18). 

 

 

 

Figura 46.  Promedio de las probabilidades de los comportamientos específicos de antipredación (RA), 

freezing (RF) y predación (RP) observado en cada contexto social de hembras y machos. Las barras de 

colores representan los promedios de las probabilidades de observar cada comportamiento específico para los 

cangrejos machos y hembras evaluados en cada contexto sociales (HS vs HA y MS vs MA). Las barras muestran 

media y los bigotes el error estándar de la media. Las diferencias estadísticas fueron evaluadas usando test de 

Wilcoxon *: p < 0.05; **: p < 0.01; y ***: p < 0.001. 

 

Sin embargo, estas probabilidades generales no nos permiten observar en detalle el 

tipo de respuesta de cada miembro de la pareja en cada ensayo, donde, por ejemplo, podría 

ocurrir que, en presencia de un conespecífico, el tipo de respuesta (RA, RF o RP) de uno de 
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los miembros de la diada condicione cuál sería el tipo de respuesta del otro. Además, como 

mencionamos en la sección anterior, en nuestros ensayos de los animales evaluados en 

parejas, se observaron tres escenarios posibles: (1) ambos miembros de la pareja 

respondieron, (2) solo uno de ellos respondió, y (3) ninguno respondió. En este sentido, se 

podría formular la hipótesis de que, en el caso (1), el hecho de que un animal ataque al objeto 

podría generar una sinergia en el segundo animal, induciendo una respuesta similar. De 

manera análoga, la respuesta de escape de uno de los animales podría incitar una respuesta 

evasiva en el compañero. Para analizar en mayor profundidad si la respuesta de un 

individuo influye en el comportamiento de su pareja, consideramos únicamente aquellos 

ensayos en los que ambos cangrejos responden y el primero en responder era el más 

cercano al objeto, que como dijimos es lo que ocurrió en el 91,1% de los ensayos. Definimos 

ÃÏÍÏ ȰÃÁÎÇÒÅÊÏ ρȱ Á ÁÑÕÅÌÌÏÓ ÉÎÄÉÖÉÄÕÏÓȟ ÍÁÃÈÏÓ Ï ÈÅÍÂÒÁÓȟ que respondieron primero y 

estaban más próximos al objeto, mientras que los individuos más distantes que 

ÒÅÓÐÏÎÄÉÅÒÏÎ ÍÜÓ ÔÁÒÄÅ ÆÕÅÒÏÎ ÄÅÓÉÇÎÁÄÏÓ ÃÏÍÏ ȰÃÁÎÇÒÅÊÏ ςȱȢ 0ÁÒÁ ÃÏÍÐÒÅÎÄÅÒ ÍÅÊÏÒ ÓÉ ÅÌ 

tipo de respuesta inicial de un miembro de la pareja influye en la del otro, calculamos la 

probabilidad de RA, RF o RA del cangrejo 2 en función del tipo de respuesta del cangrejo 

1(Fig. 47). 

En los ensayos en los que el cangrejo 1 respondió con RA (n = 11), el cangrejo 2 

mostró una RA en el 45,45% de los casos (n = 5), RP en un 45,45% (n = 5), y RF en un 9,1% 

(n = 1). La proporción de ensayos con RP, RA y RF no fueron significativamente diferentes 

(RP-RA: X² = 0.00, df = 1, p = 1; RF-RA/RF-RP :X² = 2.06, df = 1, p = 0.15). Por otro lado, 

cuando el cangrejo 1 respondió con RF (n = 50), el cangrejo 2 mostró una mayor 

probabilidad de responder con el mismo comportamiento (68%, n = 34 ensayos), seguido 

de un 22% de RP (n = 11) y un 10% de RA (n = 5). Las proporciones de RF fueron 

significativamente diferentes de las RP y RA (RF -RP: X² = 21.82, df = 1, p < 0.001; RF -RA: 

X² = 33.39, df = 1, p < 0.001). No hubo diferencias significativas entre las RP y RA (X² = 1.26, 

df = 1, p = 0.26). Finalmente, cuando el cangrejo 1 respondió de forma predatoria (n = 62), 

el cangrejo 2 respondió con el mismo comportamiento en un 46,8% de los casos (n = 29), 

con RF en un 32,2% (n = 20) y con una RA en un 21% (n = 13). Las RP no mostraron ser 

significativamente diferentes de las RF (X² = 1.49, df = 1, p = 0.22), pero sí de las RA (X² = 

8.1, df = 1, p < 0.01). Por último, las RF no fueron significativamente diferentes de las RA (X² 

= 2.16, df = 1, p = 0.14).  

 La interpretación de estos resultados tomados en su conjunto sugiere que el tipo de 

respuesta desplegado por el cangrejo que responde primero no condiciona, o lo hace muy 

poco, el tipo de respuesta del cangrejo que responde en segundo lugar. Tal vez el caso donde 

puede observarse alguna influencia es cuando el cangrejo 1 realizó una RF (en 50 de 123 
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ensayos, es decir 40,6%), ya que en esos casos las probabilidades de RF en el cangrejo 2 

fueron de alrededor de un 68%. En los casos donde el cangrejo 1 realizó una RP (62 de 123 

ensayos, o sea un 50,4%) la probabilidad de RP en el cangrejo 2 fue similar (46,8 %), es decir 

que el cangrejo 2 respondió como lo hubiese hecho si hubiese sido el primero en responder. 

Finalmente, aquellos casos donde el cangrejo 1 realizó una RA fueron muy pocos (11 de 123, 

apenas 9%) por lo que el análisis sobre el comportamiento del cangrejo 2 no resulta 

representativo. 

 

 

Figura 47.  Promedio de las probabilidades de los comportamientos específicos de antipredación (RA), 

freezing (RF) y predatorias (RP) observado en el cangrejo 2 separados según la respuesta realizada por 

el cangrejo 1. Los colores de las barras corresponden al tipo de respuesta desplegada por el cangrejo 2 (rojo: 

antipredatorias, violeta: freezing y azul: predatorias). Las barras representan los promedios de las 

probabilidades de cada comportamiento específico observado en los cangrejos 2. Las diferencias estadísticas 

fueron evaluadas usando test de chi cuadrado. **: p < 0.01; y ***: p < 0.001. 

 

En los ensayos en los que solo uno de los miembros de la pareja respondió (n = 117 

ensayos), el 60,7% de los casos (71 ensayos) correspondió al cangrejo que se encontraba 

más cercano al objeto, mientras que en el 39,3% restante (46 ensayos) correspondió al 

individuo que estaba más alejado del estímulo. Al analizar el comportamiento específico de 

ese 60,7 % de los casos del cangrejo 1 cuando el cangrejo 2 decide no responder, 

observamos que en el 73,2% de los casos, la respuesta de cangrejo 1 fue predatoria, en el 

23,9% fue de freezing y en el 2,9% fue antipredatoria. Esto sugiere que cuando el cangrejo 

más cercano decide atacar al objeto el cangrejo más alejado del estímulo decide no 

responder mayoritariamente (Fig. 48).  
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Figura 48.  Promedio de las probabilidades de los comportamientos específicos de antipredación (RA), 

freezing (RF) y predatorias (RP) observado en el cangrejo 1 cuando el cangrejo 2 decide no responder. 

Los colores de las barras corresponden al tipo de respuesta desplegada por el cangrejo. Las barras representan 

los promedios de las probabilidades de cada comportamiento específico en los cangrejos 1.  

 

10. Efectos de la presencia de conespec²ficos en las distancias de 

respuesta de predaci·n y de escape en Neohelice granulata 

 

La distancia a la que los animales responden a amenazas o presas está influenciada 

por el contexto ecológico y las interacciones sociales (Stankowich & Blumstein, 2005). Las 

presas pueden ajustar sus distancias de respuesta según el número y tipo de predadores, 

mientras que los predadores modifican sus estrategias de caza dependiendo de si cooperan 

o compiten con conespecíficos (Vardi et al., 2017; Ward & Webster, 2016; Embar et al., 

2014; Kratina et al., 2009). En investigaciones previas, demostramos que los cangrejos 

inician comportamientos de persecución a una distancia fija de un objeto en movimiento, 

independientemente del tamaño de este (Gancedo et al., 2020). Posteriormente, 

observamos que las respuestas antipredatorias (RA) en cangrejos ocurren a distancias 

significativamente mayores que las de freezing (RF) y que las respuestas predatorias (RP), 

siendo las distancias de freezing también mayores que las de predación (Salido et al., 2023). 

Sobre la base de estos hallazgos, observaciones recientes revelaron probabilidades 

conductuales distintas para RF y RA entre cangrejos solitarios y en parejas (Fig. 46). Esto 

nos llevó a investigar si las diferencias contextualesɂespecíficamente, la presencia de 

conespecíficosɂtambién podrían influir en las distancias de respuesta. Cabe destacar que, 

aunque las probabilidades de predación no variaron entre individuos solitarios y en parejas, 

hipotetizamos que podrían surgir diferencias sutiles en las distancias a las que los cangrejos 

inician sus respuestas a estímulos. Para abordar esto, evaluamos si las distancias de 
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respuesta de los cangrejos (RA, RF y RP) ante un objeto en movimiento se veían afectadas 

por la presencia de un conespecífico. 

El análisis de las distancias cangrejo-estímulo (DCE) para las respuestas específicas 

(RA, RF y RP) en hembras de parejas hembra-hembra (HH) y macho-hembra (MH), así como 

en machos de parejas macho-macho (MM) y macho-hembra (MH), no reveló diferencias 

significativas (RA: HH-MH, p = 0.77; MM-MH, p = 0.07; RF: HH-MH, p = 0.99; MM-MH, p = 

0.98; RP: HH-MH, p = 1.0; MM-MH, p = 0.29). Dado que estas comparaciones no fueron 

significativas, combinamos los datos por sexo en dos categorías: hembras acompañadas 

(HA) ɂincluyendo HH y MHɂ y machos acompañados (MA) ɂincluyendo MM y MHɂ. 

Tampoco se observaron diferencias significativas entre sexos para ninguna respuesta (RA: 

HA-MA, p = 0.44; RF: HA-MA, p = 0.95; RP: HA-MA, p = 0.33), por lo que agrupamos ambos 

sexos en una categoría única denominada "acompañados". 

El análisis de las DCE en individuos solitarios (hembras solitarias, HS; machos 

solitarios, MS) tampoco mostró diferencias significativas entre sexos (RA: HS-MS, p = 0.77; 

RF: HS-MS, p = 0.95; RP: HS-MS, p = 0.23), lo que permitió agruparlos en la categoría 

"solitarios". 

La Figura 49 muestra que la DCE para las respuestas antipredatoria (RA) y de 

predación (RP) disminuye significativamente en presencia de un conespecífico. En 

condiciones solitarias, los cangrejos inician RA a una distancia promedio de ~32 cm, lo que 

refleja una evitación temprana de amenazas percibidas. Sin embargo, en condiciones de 

pareja, esta distancia se reduce a <24 cm (p < 0.01), indicando un retraso en la evitación 

hasta que el estímulo está más cerca. De manera similar, la distancia RP también disminuye 

significativamente, siendo de 18.6 cm en solitario y de 15 cm (p < 0.001) en ensayos con 

parejas, sugiriendo que los cangrejos atacan a la presa solo cuando esta está más próxima. 

Por el contrario, la respuesta de freezing (RF) no muestra cambios significativos en 

la distancia de respuesta entre condiciones sociales. Tanto en solitario como en pareja, los 

cangrejos inician RF a una distancia consistente de ~25 cm (p = 0.58), lo que sugiere que la 

distancia a la que deciden freezar no se ve afectada por la presencia de conespecíficos. 

Estas distancias reducidas en RA y RP se alinean con la hipótesis de la atención 

dividida: la presencia de conespecíficos obliga a los cangrejos a distribuir su atención entre 

monitorear a su compañero (p. ej., interacciones agonísticas o vigilancia) y responder al 

estímulo, retrasando sus reacciones hasta que el estímulo está más cerca. 
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Figura 49.  Promedio de las distancias de las respuestas de antipredación (RA), freezing (RF) y 

predatorias (RP) en cangrejos evaluados en solitario (S) y acompañados(A). Las barras representan la 

media y los bigotes el error estándar de la media. Los puntos grises individuales muestran las distancias 

observadas en cada ensayo donde se registró cada tipo de respuesta fue observada. Las diferencias estadísticas 

fueron evaluadas usando ART-anova. **: p < 0.01 y ***: p < 0.001.  

 

11. Interacci·n entre individuos antes y despu®s de la estimulaci·n 

con el objeto  

 

La capacidad de responder a un estímulo por parte de los animales puede verse 

influenciada por diferentes experiencias sociales. No obstante, hasta qué punto esta 

influencia afecta las decisiones de los animales frente a estímulos novedosos no ha sido 

ampliamente abordada. En otras palabras ¿todos los comportamientos se ven igualmente 

afectados por el contexto y la experiencia social? Las interacciones entre los miembros de 

una misma especie pueden presentar ventajas y desventajas. Por un lado, pueden permitir 

una detección y evasión más efectiva de los predadores, una mejor defensa y localización de 

alimentos y recursos (Nelson, 2005). Por otro lado, dado que los recursos suelen ser 

limitados, esto podría dar lugar a la competencia entre los miembros de un grupo 

(Huntingford, 2013). Así, las interacciones agonísticas surgen como consecuencia de un 

conflicto en términos de adquisición de recursos (alimento, territorio, acceso a pareja), cuya 

resolución está asociada en última instancia con la aptitud individual (Arnott & Elwood, 

2009; Eggert et al., 2008).  

Los cangrejos interactúan constantemente tanto entre ellos como con su entorno. 

En contextos de competencia, especialmente por territorio, parejas sexuales o recursos 
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alimenticios, estas interacciones pueden derivar en comportamientos agonísticos (Santos 

et al., 2021). Los resultados de estas interacciones pueden ser diversos, como la aparición 

de lesiones físicas tras enfrentamientos o el establecimiento de jerarquías sociales como 

consecuencia de la competencia (Graham & Herberholz, 2009; Goessmann et al., 2000).  

En cada sesión de nuestros experimentos pueden distinguirse tres fragmentos 

temporales diferentes: uno consiste en la adaptación a la arena, durante la cual los animales 

exploran el terreno sin ser estimulados con el objeto, a este fragmento lo llamaremos "pre-

estimulación". Otro que comprende la duración de los cinco ensayos en que los animales 

son estimulados con el objeto, al que denominamos "ensayos de estimulación". Y un tercer 

fragmento que comprende la suma de los intervalos de tiempo entre los ensayos, al que 

llamamos " entre estímulos". La duración de la pre-estimulación es equivalente a la suma de 

los tiempos entre-estímulos.  

Dado que existen estos tres momentos en la evaluación de las parejas y 

considerando lo mencionado anteriormente sobre las interacciones y sus posibles efectos 

en las respuestas de los animales, analizamos las interacciones entre los miembros de las 

parejas, por un lado, en ausencia del estímulo (pre-estimulación) y, por otro lado, después 

de la presentación de este (entre-estímulos). En el trabajo de Kaczer et al. (2007) en 

Neohelice, definieron como un comportamiento agonístico a aquellos movimientos bruscos 

de un animal hacia el otro que llevan a un contacto físico entre ellos. Estos ataques 

incluyeron diversos tipos de contacto entre la pinza(s) y el cuerpo del oponente, como 

golpeteos (toques vigorosos y rápidos), empujar o envolver (un movimiento de una o ambas 

pinzas para abrazar a un congénere). Utilizando estos mismos criterios para definir una 

interacción agonística, calculamos la frecuencia de ataques en cada tipo de pareja (macho-

macho, hembra-hembra y macho- hembra) que ocurrían durante la pre-estimulación y los 

tiempos entre- estímulos. 

La Figura 50 muestra la mediana de interacciones agonísticas para cada tipo de 

pareja durante los 10 minutos que dura la etapa de adaptación (es decir, pre-estimulación). 

Se observa que las parejas de machos (MM) presentan un mayor número de interacciones 

que las parejas mixtas (MH) (p<0.05). Mientras que entre las parejas de machos (MM) y las 

de hembras (HH), así como entre las de hembras (HH) y machos-hembras (MH), no se 

observan diferencias significativas (p=0.22 y p=0.56, respectivamente). 

 De todas las parejas HH evaluadas, el 68,75 % presentan dos o más interacciones 

durante la etapa de adaptación (11 parejas, 22 hembras), el 18,75% presenta una única 

interacción agonística (3 parejas, 6 hembras) y el restante 12,5 % no muestran interacción 

alguna (2 parejas, 4 hembras). En el caso de las parejas macho-macho (MM), el 77,8% de las 

diadas evaluadas interactúan en dos o más ocasiones (14 parejas, 28 machos), un 11,1% lo 
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hace en una única ocasión (2 parejas, 4 machos) y el 11,1% restante no efectúa ningún 

contacto entre ellos (2 parejas, 4 machos). Por último, en el caso de las parejas mixtas 

macho-hembra (MH), el 80% (16 parejas, 16 machos y 16 hembras) de las diadas evaluadas 

presentan 2 o más interacciones durante la pre-estimulación, un 10% presenta un único 

evento de contacto (2 parejas, 2 machos y 2 hembras) y el restante 10% no muestra 

interacción (2 parejas, 2 machos y 2 hembras).  

 

Figura 50. Promedio de l número de  interacciones observadas para cada tipo de pareja durante los 

fragmentos temporales de pre -estimulación y entre -ensayos Las diferencias estadísticas fueron evaluadas 

mediante Wilcoxon test. *: p < 0.05. Las cajas representan el rango intercuartílico, con la línea dentro de la caja 

indicando la mediana y los puntos en rombo representando la media. Los bigotes muestran el rango de los datos 

y los puntos pequeños en los extremos corresponden a valores atípicos. Los puntos grises representan los 

valores individuales de interacción. 

 

A su vez, cuando evaluamos las interacciones en cada tipo de pareja que ocurren 

entre los ensayos, observamos diferencias entre los sexos, donde los machos continúan 

siendo los que más interaccionan entre ellos (Fig. 50, MM-HH: p < 0.05). También se 

observan diferencias significativas entre las parejas de machos y las de machos-hembras (p 

< 0.05), pero no así entre las parejas de hembras y las mixtas (p=0.20) A partir de estos 

gráficos observamos que las menores interacciones ocurren en las parejas de hembras y de 

macho-hembra.  

De las 16 parejas hembra-hembra (HH) evaluadas, el 25% (4 parejas, 8 hembras) 

interacciona en dos o más ocasiones en los intervalos entre-estímulos, mientras que el 

43,75% (7 parejas, 14 hembras) lo hace en un único evento y el restante 31,25% (5 parejas, 

10 hembras) no establece contacto alguno. En las parejas de MM el 66,67% (12 parejas, 24 

machos) presenta 2 o más interacciones entre los ensayos posteriores al paso del estímulo, 
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el 22,22% (4 parejas, 8 machos) interacciona solo una vez y el 11,11% (2 parejas, 4 machos) 

restante no interacciona durante esta etapa. En las parejas mixtas macho-hembra (MH), el 

50% (10 parejas, 10 hembras y 10 machos) interacciona dos o más veces, el 30% (6 parejas, 

6 machos y 6 hembras) lo hace en una única ocasión y el restante 20% (4 parejas, 4 machos 

y 4 hembras) no presenta interacción alguna. 

Los resultados obtenidos muestran que las interacciones agonísticas son más 

frecuentes en las parejas de machos, tanto en los fragmentos temporales de pre-

estimulación como en el periodo entre-ensayos. En contraste, las parejas mixtas y de 

hembras presentan menos interacciones. Esto indica que las interacciones agonísticas en 

cangrejos parecen estar fuertemente influenciadas por el sexo de los individuos, con los 

machos mostrando un comportamiento más competitivo en comparación con las hembras 

o cuando los machos están en presencia de hembras. 

 

12. Consistencia en las respuestas individuales de los cangrejos 

entre contextos sociales  

 

,ÏÓ ͼÓþÎÄÒÏÍÅÓ ÄÅ ÃÏÍÐÏÒÔÁÍÉÅÎÔÏ ÁÎÉÍÁÌͼ Ï ȰÐÅÒÓÏÎÁÌÉÄÁÄÅÓȱ ÓÅ ÒÅÆÉÅÒÅÎ Á ÌÏÓ 

patrones consistentes de comportamiento exhibidos por individuos dentro de un contexto 

específico o en diferentes contextos. Por ejemplo, algunos individuos pueden mostrar de 

manera consistente comportamientos más agresivos o audaces, mientras que otros pueden 

exhibir menos agresión o ser más cautelosos (Sih et al., 2004). Estos síndromes pueden 

incluir correlaciones entre diferentes comportamientos, como los que vinculan los 

comportamientos antipredatorios con el éxito reproductivo, o la relación entre la intensidad 

de forrajeo y su agresividad en encuentros agonísticos. En el primer caso, por ejemplo, 

aquellos individuos que muestran un comportamiento más cauteloso y una mayor 

tendencia a evitar depredadores (es decir, un comportamiento antipredatorio más 

marcado) tienden a tener una mayor supervivencia, lo que, a largo plazo, podría traducirse 

en un mayor éxito reproductivo. En el segundo escenario, aquellos animales que muestran 

mayores niveles de forrajeo también tienden a ser más agresivos cuando son evaluados en 

otros contextos, sugiriendo una relación entre la exploración de recursos y la exhibición de 

comportamientos agresivos.  

En nuestros experimentos de este capítulo, cada uno de los animales fue evaluado 

en dos contextos diferentes: uno en solitario y otro en compañía de un congénere. Esta 

situación nos proporciona un escenario singular para el estudio de la personalidad en estos 

animales, tanto desde una perspectiva contextual (solitarios o acompañados) como 
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temporal (dos sesiones separadas por 4-5 días), dada por la evaluación de cada individuo a 

lo largo de una sucesión de ensayos.  

Para evaluar la posible existencia de personalidad en los animales recurrimos 

nuevamente a la clasificación utilizada en el capítulo 1 de esta tesis, en la cual agrupamos a 

los animales en 3 categorías: cangrejos con carácter predador, a aquellos que presentaban 

uno o más ensayos con RP pero ninguno con RA, cangrejos con carácter presa, a aquellos 

que presentaban uno o más ensayos con RA pero ninguno con RP, y cangrejos indecisos, a 

aquellos que presentaban tanto ensayos con RA como RP. Descubrimos que, del total de 

hembras evaluadas en solitario, el 90,38% de ellas (47 de 52), presentaron respuestas que 

se encuadraron en alguna de las categorías mencionadas, mientras que el restante 9,62 % 

no presentaron nunca RA o RP (5 de 52). En aquellas 47 hembras que, sí presentaron alguna 

RA o RP, el 38,3 % (n=18) exhibieron un carácter de presa, 25,53 % (n=12) fueron indecisas 

y 36,17% (n=17) mostraron un carácter predador.  En cuanto a los 56 machos evaluados en 

el contexto solitario, el 100% de ellos presentó, en al menos un ensayo, una RP o RA.  De 

estos, el 14,29% (n= 8) exhibieron un comportamiento de presa, 21,43% (n=12) se 

mostraron indecisos, y 64,28% (n=36) mostraron tener un carácter predador sobre el 

estímulo (Fig. 51, barra de la izquierda en cada panel).  

Para determinar si estas características de personalidad se sostenían ante un 

cambio de contexto, utilizamos el mismo criterio para categorizar las respuestas de estos 

mismos animales, pero ahora en presencia de un conespecífico. En el lado derecho de cada 

panel de la Figura 51, observamos las probabilidades de comportarse con carácter de presa, 

indeciso o predador en presencia de otro cangrejo, de los animales que en solitario 

mostraron carácter de presa, indeciso o predador. Aquellos individuos que en solitario se 

encuadraban en alguna de estas categorías, pero que en presencia de un conespecífico no la 

sostuvieronɂes decir, que solo exhibieron una respuesta de freezing o ninguna reacción al 

estímuloɂÆÕÅÒÏÎ ÁÇÒÕÐÁÄÏÓ ÅÎ ÌÁ ÃÁÔÅÇÏÒþÁ Ȱ2&-.2ȱȢ  

Los paneles superiores de la Figura 51 muestran los resultados del análisis para los 

animales que en solitario respondieron como presa. El 33,3 % (n=6) de las hembras 

sostuvieron ese comportamiento cuando estuvieron en pareja; mientras que el 16,67% 

(n=3) de ellas se tornaron indecisas y el 22,22% (n=4) se comportaron diametralmente 

diferente actuando ahora como predadoras. En el caso de los machos, que en solitario 

actuaron como presa, un 12,5 % (n= 1) sostuvo este tipo de comportamiento, un 12,5% (n 

=1) se volvieron indecisos y un 50% (n=4) presentaron un carácter predador. Los restantes 

cangrejos, hembras (27,81%, n=5) y machos (25,4%, n=2), mostraron otro tipo de 

respuestas, como ser freezing o ausencia de respuestas.  
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 Los paneles del centro de la Figura 51 muestran los resultados de los animales que 

en solitario se comportaron como indecisos. En el caso de las hembras un 33,33% (n=4) 

sostuvieron estando en pareja los comportamientos exhibidos en solitario, mientras que 

33,33% (n=4) se tornaron indecisas y 33,33% (n =4) se volvieron predadoras. En el caso de 

los machos, el 58,3% (n=7) de ellos se volvieron predadores y los restantes 41,7% (n=5) 

presentaron respuestas de freezing o ausencia de respuestas.  

Finalmente, los paneles inferiores de la Figura 51 muestran los resultados de los 

cangrejos que en solitario actuaron como predadores. En presencia de un conespecífico 

tanto machos como hembras sostuvieron ese tipo de respuesta con altas probabilidades 

(64,7%, n=11 para las hembras y 75%, n=27 para los machos). Solo un 11,76% (n=2) de las 

hembras y un 13,88% (n=5) de los machos cambiaron y presentaron alguna respuesta 

antipredatoria. Mientras que con muy baja probabilidad estos animales cambiaron de su 

tipo de respuesta predatoria hacia una de carácter presa, correspondiendo a 5,89% (n=1) 

de las hembras y 5,56% (n=2) de los machos. Los restantes cangrejos, hembras (17,65%, 

n=3) y machos (5,56%, n=2), mostraron otro tipo de respuestas, como ser freezing o 

ausencia de respuestas.   
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Figura 51. Probabilidad de individuos de sostener su carácter presa, predador u indecisos entre 

contextos sociales y para cada sexo. Las barras de la izquierda de cada panel muestran la probabilidad de 

animales que mostraron tener carácter presa (rojo), indeciso (verde) o predador (azul) en solitario. Las barras 

a la derecha de la línea vertical en cada panel muestran la probabilidad de animales pertenecientes a cada 

categoría que sostuvieron o cambiaron su personalidad de respuesta ante el estímulo en presencia de un 

conespecífico. Las probabilidades representadas en color gris corresponden a aquellos animales que, en pareja, 

dejaron de responder de manera predatoria o antipredatoria o indecisa, mostrando únicamente RF o ausencia 

de respuesta al estímulo. 
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Los resultados de estos análisis parecen indicar que los animales no sostuvieron el 

carácter que tuvieron en la condición solitaria de comportarse como presa o indeciso 

cuando fueron evaluados nuevamente pero ahora en presencia de un congénere. 

Idealmente, en el caso de que los animales hubieran mantenido fielmente su carácter, los 

gráficos de la Figura 51 deberían mostrar en la parte de la derecha de cada panel 

(acompañados) una única barra con probabilidad del 100% del mismo color de la barra de 

la izquierda (solitario). Esto claramente no es así para el caso de los animales que actuaron 

en solitario como presa o como indecisos. En el caso de los que se mostraron con carácter 

de predador, mostraron una alta probabilidad para esa modalidad de respuesta también 

cuando fueron evaluados en forma acompañada (paneles inferiores). Sin embargo, dado que 

el comportamiento predatorio es el que en nuestras condiciones experimentales los 

animales despliegan con mayor probabilidad, este resultado no puede ser interpretado 

sencillamente en termino de que los animales mantienen su característica de personalidad. 

 

 

Discusi·n  

 

La atención desempeña un papel fundamental como organizadora del 

comportamiento animal, permitiendo balancear los riesgos de predación con las 

oportunidades de obtener recursos esenciales (Lima & Dill, 1990). Este mecanismo opera 

diferencialmente según el rol ecológico: en predadores visuales, facilita el enfoque en 

señales clave para detectar presas (Ishii & Shimada, 2010), mientras que, en presas, prioriza 

la identificación de amenazas críticas (Ota, 2018). Sin embargo, ante estímulos que resultan 

ambiguos para los animales ɂcomo objetos que podrían representar tanto amenazas como 

recursosɂ, los individuos enfrentan un desafío cognitivo adicional: categorizar su 

naturaleza antes de iniciar respuestas de evitación o apetitivas.  

En presencia de un conespecífico, las decisiones de los animales pueden verse 

afectadas por la atención que el otro individuo demanda, ya que este podría ser visto como 

un aliado, pero también como un posible competidor o una potencial amenaza. Nuestros 

experimentos brindan la oportunidad de evaluar el efecto de la presencia de otro cangrejo 

en la exploración de los animales de un entorno novedoso, así como en la respuesta a un 

estímulo relevante en movimiento.  

En trabajos previos, mostramos que las respuestas de los cangrejos a objetos 

móviles dependen en gran medida de las características de estos (tamaño, color, forma, etc.) 

y sus formas de moverse (trayectoria respecto del individuo, velocidad, etc.) (Gancedo et al., 
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2020). A su vez, en el capítulo uno y dos observamos que estas decisiones también son 

afectadas por factores independientes del estímulo, pero intrínsecos al individuo, como lo 

es su estado de ayuno, sexo (Salido et al., 2023) y tamaño. Los resultados de este capítulo 

en particular amplían este marco al mostrar que factores externos al individuo y distintos 

del estímulo, como la presencia próxima de un conespecífico afectan la toma de decisiones 

frente a un objeto en movimiento. 

La exploración del entorno con el fin de adquirir recursos esenciales como alimento, 

refugio o parejas es una característica profundamente conservada en el reino animal (Réale 

et al., 2007). Contrariamente a lo que esperábamos, nuestros resultados mostraron que los 

cangrejos en parejas presentaban una exploración reducida a pesar de su estado de hambre 

y la potencial competencia por recursos entre los individuos. La presencia del conespecífico 

provocó una disminución por parte de ambos miembros de la pareja en la actividad 

exploratoria (Fig. 35), sin observarse diferencias significativas entre sexos. Esto sugiere que 

el contexto social ɂmás que el hambre o la competenciaɂ dominó las prioridades 

conductuales en condiciones de pareja. Esta disminución en la exploración también ha sido 

observada en pinzones cebra, los cuales redujeron su comportamiento exploratorio en 

presencia de otro individuo de la misma especie, independientemente del sexo de los 

conespecíficos (Mainwaring et al., 2011).  

La reducción en la exploración en nuestros experimentos no se debió a diferencias 

individuales inherentes (ya que ambos cangrejos se comportaron de forma similar al ser 

evaluados en solitario, Fig. 36B), sino a dinámicas sociales desencadenadas por la presencia 

del conespecífico. Por un lado, los cangrejos podrían estar utilizando indirectamente la 

información generada por el comportamiento exploratorio de su compañero para inferir 

características del entorno, disminuyendo así la necesidad de exploración individual 

(Danchin et al., 2004). Esto coincide con hallazgos en cardúmenes de peces, donde la 

vigilancia social compite con la exploración individual (Krause & Ruxton, 2002). 

Paralelamente, la proximidad entre los individuos incrementa la probabilidad de 

encuentros agonísticos, por lo que esta disminución en la exploración podría ser una 

estrategia de los animales para mantener distancias preventivas y evitar conductas 

potencialmente riesgosas (por ej. movimientos bruscos) que desencadenen una agresión. 

Por otro lado, estudios previos demuestran que el tiempo invertido en estas 

interacciones reduce la eficiencia de forrajeo y la exploración, especialmente entre 

competidores de tamaño similar (Smallegange et al., 2006). En nuestro estudio, durante la 

fase de adaptación a la arena (pre-estimulación), el 89% de las diadas de cangrejos 

participaron en interacciones (Fig. 50), lo que sugiere que la reducción en la exploración 

también podría surgir en parte por la competencia directa por el tiempo: los momentos 
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dedicados al conespecífico podrían estar desplazando oportunidades para explorar el 

entorno. La combinación de estos factores ɂaprovechamiento de señales sociales, 

prevención de conflictos y distribución temporal de actividadesɂ ofrece un marco 

interpretat ivo coherente con los patrones observados, aunque se requieren estudios 

adicionales para cuantificar su contribución relativa. 

La atención de los animales hacia objetos novedosos puede verse influida por 

diversos factores, entre ellos la neofobia y la presencia de congéneres en su entorno. Cuando 

la atención de un animal se encuentra enfocada en otro estímulo, como ser la proximidad 

de un conespecífico, la aparición de nuevos objetos que requieren atención inmediata puede 

verse disminuida (Eimer & Grubert, 2014). En el marco de nuestros experimentos, hemos 

investigado cómo los animales reaccionan ante un estímulo, el cual representaría un objeto 

novedoso, en dos contextos sociales: solitarios y acompañados.  

Al analizar la probabilidad de respuesta al estímulo, encontramos que los cangrejos 

solitarios de ambos sexos mostraron reactividades altas y comparables al objeto (Fig. 38), 

lo que sugiere que este estímulo les resulta sumamente relevante. Sin embargo, al ser 

evaluados en pareja emergió un patrón asimétrico de respuesta: mientras el individuo más 

reactivo en pareja mantuvo niveles de respuesta similares a los observados en solitario, su 

compañero exhibió una marcada disminución (Fig. 40). Esta divergencia no refleja 

diferencias individuales intrínsecas ɂ ya que ambos cangrejos respondieron con 

probabilidades similares cuando fueron evaluados en solitarioɂ, sino las demandas 

cognitivas impuestas por el contexto social. El individuo menos reactivo probablemente 

desvió recursos atencionales hacia el monitoreo del conespecífico (evaluando amenazas 

potenciales o evitando conflictos), en detrimento de su decisión de responder al estímulo 

externo. Contrario a nuestra hipótesis inicial en la que anticipábamos efectos sinérgicos en 

las respuestas, la presencia social generó un costo de atención dividida, desviando la 

atención hacia el monitoreo del compañero en desmedro de la atención hacia el objeto, 

inferido esto en base a su menor respuesta al objeto en presencia de un congénere. 

La reducción asimétrica en la probabilidad de respuesta refleja cómo los contextos sociales 

reconfiguran prioridades atencionales, con el conespecífico actuando como un estímulo 

competitivo que suprime selectivamente la reactividad en un individuo (menos reactivo). 

Esta tendencia hacia una menor respuesta se observó también en otros animales, como aves 

(cuervos, Stöwe et al., 2006 ; pinzones cebra, Mainwaring et al., 2011  y peces (salmón 

rosado Oncorhynchus keta; salmón del Atlántico Salmo salar; Brown & Laland, 2002, 2001; 

Ryer & Olla, 1991 ; y carboneros comunes Parus major, (van Oers et al., 2005), los cuales se 

acercaban más rápido a objetos novedosos cuando eran evaluados de forma individual en 

comparación a cuando se encontraban en presencia de congéneres.  
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En diversas ocasiones, se ha observado que el comportamiento exploratorio de los 

animales puede correlacionarse con su nivel de agresividad (Drent & Marchetti, 1999; 

Verbeek et al., 1996), audacia (Verbeek et al., 1994), toma de riesgos (van Oers et al., 2004, 

2005) y alimentación (Marchetti & Drent, 2000; Coleman & Wilson, 1998). En nuestros 

experimentos, el análisis entre la actividad exploratoria y la probabilidad de respuesta al 

objeto en distintos contextos sociales reveló que la exploración durante la evaluación 

individual no muestra una correspondencia clara con la reactividad al estímulo. La Figura 

41 indica no solo que los cangrejos evaluados en solitario responden con mayor 

probabilidad que los acompañados, sino también que individuos con niveles exploratorios 

diferentes exhibieron altas probabilidades de respuestas al estímulo. En otras palabras, la 

probabilidad de respuesta en cangrejos solitarios se mantuvo elevada independientemente 

de si su actividad exploratoria durante la fase de adaptación fue alta o baja. 

En contraste, al evaluar cangrejos en parejas, emergió una correspondencia entre la 

intensidad de exploración de la arena y la probabilidad de respuesta: los individuos que 

exploraron más activamente la arena mostraron mayor probabilidad de reaccionar al 

estímulo (Fig. 41). Esto sugiere que el contexto social modula la toma de decisiones, 

alterando el equilibrio entre la exploración ambiental y la capacidad de respuesta ante 

estímulos. 

Nuestros hallazgos, junto con los de Bagheri et al. (2020), destacan cómo los 

cangrejos gestionan estímulos competitivos mediante estrategias atencionales 

dependientes del contexto. Bagheri y colaboradores (2020) demostraron que los cangrejos 

violinistas (Gelasimus dampieri) suprimen respuestas a estímulos menos amenazantes (p. 

ej. un objeto que se aproxima tangencialmente) mediante atención selectiva, priorizando 

amenazas directas (objeto en trayectoria de colisión). En cambio, nuestro estudio revela 

que, en contextos sociales, los cangrejos exhiben inicialmente una atención dividida cuando 

un conespecífico está cerca (<15 cm), lo que reduce su reactividad al estímulo. Este declive 

en el desempeño refleja el desafío cognitivo de monitorear simultáneamente al 

conespecífico (evaluando amenazas, evitando conflictos) y procesar el estímulo externo. 

El análisis de la probabilidad de respuesta de los animales en función de la distancia 

a la que se encontraba el otro miembro de la pareja reveló un patrón interesante. Cuando la 

distancia entre los animales era inferior a 15 cm, la probabilidad de que los cangrejos 

respondieran al estímulo era baja, cercana a 0.5, lo que sugiere un efecto de la proximidad 

del conspecífico en su decisión de responder. Mientras que a partir de distancias superiores 

a 15 cm se observó un aumento significativo en la probabilidad de respuesta (Fig. 42). A 

distancias cercanas entre los cangrejos (<15 cm) las parejas mostraron tres posibles 

escenarios de respuestas: un 50% de probabilidad de que solo un individuo responda al 
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objeto, un 30% de que ambos lo hagan y un 20% que ninguno de los dos miembros de la 

pareja decida hacerlo (Fig. 45). Esta asimetría sugiere que dinámicas sociales ɂvigilancia 

mutua, distracción o evitación de conflictosɂ compiten por recursos cognitivos, generando 

un compromiso entre demandas ambientales y sociales. Por ejemplo, en los casos donde 

solo uno de los individuos de la pareja responde (50% de los casos), podría reflejar roles 

diferenciados en cuanto que un individuo prioriza el objeto mientras el otro mantiene 

vigilancia. El 20% de no-respuesta mutua probablemente surge de distracción recíproca o 

supresión activa de la conducta hacia el estímulo para minimizar riesgos de conflicto. 

Cuando la distancia entre cangrejos supera los 15 cm, la influencia del conespecífico 

disminuye y la atención se centra mayormente en el estímulo. Las probabilidades de 

respuesta se recuperan tomando valores cercanos a un 0.75 y sosteniendo este valor 

inclusive a mayores distancias. Esto replica el marco de Bagheri y colaboradores (2020) 

sobre priorización de estímulos únicos, donde los cangrejos se enfocan completamente en 

el estímulo más relevante al desaparecer presiones competitivas. En nuestro sistema de 

estudio, pudimos encontrar que cuando la distancia entre los congéneres es superior a 15 

cm, el estímulo recupera prominencia al atenuarse las distracciones sociales, demostrando 

cómo la proximidad espacial entre individuos reconfigura las prioridades atencionales. 

En el campo, en proximidad de otros individuos ante el paso de un estímulo móvil 

(presa) se observó un aumento en la probabilidad de respuestas predatorias hacia el mismo 

objeto (Tomsic, comunicación personal), posiblemente debido a que la actividad de un 

individuo atrae la atención de otros hacia el estímulo. Paralelamente, cuando un congénere 

huye abruptamente ante una amenaza representada por un objeto de mayor tamaño, esto 

suele desencadenar respuestas antipredatorias inmediatas en los cercanos (observación 

personal). Con estos antecedentes esperábamos que el cambio de contexto (de solitario a 

acompañado) amplificara las respuestas individuales hacia el estímulo. Sin embargo, los 

datos experimentales revelaron un patrón opuesto. En presencia de un conespecífico, las 

probabilidades de respuestas antipredatorias disminuyeron de 0.24 a valores cercanos a 

0.12, mientras que las conductas de freezing aumentaron de 0.26 a 0.40. Las respuestas 

predatorias, por su parte, se mantuvieron en niveles comparables a los registrados en 

condiciones solitarias (0.5 vs. 0.45) (Fig. 46). 

Esta divergencia podría explicarse por diferencias clave entre el contexto natural y 

el experimental. En ambientes naturales, la disponibilidad de refugios permite a los 

cangrejos evaluar riesgos durante los ataques y retirarse rápidamente si el estímulo resulta 

amenazante, además de que el espacio abierto reduce interacciones conflictivas. En 

contraste, la arena experimental ɂcarente de refugios y con proximidad forzada entre 
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individuosɂ generó un contexto de exposición visual permanente, incrementando la 

percepción de riesgo ambiental y social. 

Un análisis más detallado de estos eventos reveló que, cuando el individuo más 

cercano al estímulo respondió primero predatoriamente (cangrejo 1), el 46.78% de los 

segundos respondedores (cangrejo 2) mantuvo respuestas predatorias, posiblemente 

interpretando el objeto como presa viable, mientras que respondieron con freezing en el 

32.26% de los casos y respuestas antipredatorias en el 20.97% (Fig. 47). Este equilibrio 

refleja un cálculo individual entre la oportunidad de aprovechar el estímulo y la necesidad 

de gestionar riesgos derivados de la proximidad social. La única sincronía en las respuestas 

notable ocurrió cuando el cangrejo 1 mostró respuestas de freezing: el 68% de los 

individuos que respondieron en segundo lugar replicó este comportamiento, sugiriendo 

que la inmovilidad actúa como señal de riesgo contextualmente relevante en ambientes sin 

refugios. 

En aquellos ensayos en los que solo uno de los miembros respondió al estímulo la 

respuesta que con mayor probabilidad se observó fue la predatoria (73,2%) (Fig. 48). La 

ausencia de respuesta en el otro individuo podría deberse a una decisión del cangrejo que 

se encuentra más lejano al estímulo de evitar realizar comportamientos que pudieran 

derivar/resultar en un posible enfrentamiento. Además, la falta de cuevas, que resultan 

claves en la vida de estos animales, en nuestros experimentos podría estar llevándolos a 

actuar de manera más precavida, debido a que carecen de un refugio donde resguardarse, 

lo que los deja visualmente expuestos a lo largo de todo el experimento.  

La pregunta de si la atención puede dirigirse de forma simultánea a diferentes 

objetos o ubicaciones en el espacio visual sigue siendo controvertida. Los modelos seriales 

proponen que la atención se dirige a un objeto a la vez y se mueve rápidamente entre 

objetos, mientras que los modelos paralelos sugieren que la atención puede asignarse 

simultáneamente a varios objetos visuales (Eimer & Grubert, 2014). Nuestros resultados 

experimentales apoyan un modelo de atención jerárquica que combina procesamiento 

paralelo inicial y selección serial posterior, modulado por la proximidad social. En la 

primera fase, los cangrejos despliegan atención dividida, detectando simultáneamente el 

estímulo y al congénere, pero con recursos limitados que reducen la eficacia en cada foco, 

lo que se evidencia en una menor probabilidad de respuesta al estímulo cuando las 

distancias entre los individuos son de menos de 15 cm (Figs. 42 y 45). Esto explica también 

la alta proporción de ensayos sin respuesta (25% a <15 cm) y la reducción global de 

respuestas antipredatorias (RA: 0.12 en parejas vs. 0.24 en solitarios), ya que la distribución 

atencional diluye la capacidad de categorización del estímulo. Sin embargo, cuando la 

distancia entre individuos supera los 15 cm ɂumbral que mitiga la interferencia socialɂ, 
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la atención dividida recupera eficiencia, aumentando las respuestas de los animales a 

valores cercanos a 75%. En la segunda fase, la atención selectiva prioriza serialmente un 

estímulo según su relevancia inmediata: en ensayos en los que un solo miembro de la pareja 

responde los cangrejos más cercanos al objeto (60.6% de ensayos) muestran un 73,2% de 

respuestas predatorias, mientras los distantes inhiben sus reacciones, posiblemente para 

evitar conflictos o reducir riesgos. En aquellos ensayos en los que ambos miembros de la 

pareja responden los primeros que lo hacen son con mayor probabilidad aquellos que se 

encontraban más próximos al objeto (91,6%). Así, el modelo integra: 1) vigilancia paralela, 

2) selección serial basada en proximidad/riesgo, articulando flexibilidad cognitiva con 

eficiencia energética en entornos dinámicos. 

La distancia a la que los animales responden a amenazas o estímulos ɂcomo 

predadores, presas u objetos artificialesɂ está moldeada por factores ecológicos y sociales 

(Stankowich & Blumstein, 2005). Desde la perspectiva de la presa, la presencia de múltiples 

predadores puede amplificar el riesgo percibido, alterando las estrategias de vigilancia. Por 

ejemplo, presas expuestas a dos estímulos (p. ej. un predador primario y un conespecífico 

competidor) pueden mostrar distancias de respuesta más cortas (por percepción de mayor 

amenaza) o más largas (si priorizan escapar del peligro más inmediato). Desde la 

perspectiva del predador, la presencia de un competidor conespecífico modula las tácticas 

de caza: predadores cooperativos como lobos acortan distancias para coordinar tácticas 

grupales (Vardi et al., 2017), mientras que predadores solitarios como rapaces las extienden 

para evitar competencia (Kratina et al., 2009; (Embar et al., 2014). 

Estos hallazgos coinciden con observaciones en otras especies, donde la proximidad 

y las señales ambientales influyen en las decisiones de respuesta. Por ejemplo, las mantis 

dependen de claves visuales (profundidad, forma) para orientarse hacia objetivos, 

prefiriendo blancos cercanos y formas distintivas como "gusanos" (Rossel, 1996). De 

manera similar, las abejas ven deteriorada su capacidad para realizar tareas duales (evadir 

predadores y discriminar flores) cuando el predador (arañas robóticas) es críptico, 

sugiriendo que las amenazas alteran su atención y priorización (Ings & Chittka, 2008). 

Al exponer cangrejos a un estímulo ambivalente (interpretable como predador o 

presa), encontramos que los individuos en parejas mostraron distancias de respuesta más 

cortas, es decir cuando el estímulo se encontraba más cerca para ambos tipos de 

comportamiento (evitación y predación) comparados con la condición de solitarios. Este 

acortamiento sugiere que la proximidad entre individuos interfiere en la clasificación del 

estímulo, ya sea por distracción (vigilancia reducida) o por demora en su categorización 

debido a un fenómeno de atención dividida inicial. Curiosamente, la respuesta de freezing se 

mantuvo invariable (~25 cm) independientemente del contexto social (p > 0.05), indicando 
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que los comportamientos activos de predación o evitación son los que se ven afectados por 

el contexto social (Fig. 49). 

Finalmente, el análisis de la consistencia comportamental de los cangrejos en 

nuestros experimentos nos permitió evaluar la manifestación de posibles personalidades 

en estos organismos. Esto fue llevado a cabo mediante la exposición de los cangrejos a un 

mismo objeto en dos contextos diferentes: uno de forma individual y otro en presencia de 

un conspecífico (Fig. 51). En relación a los cangrejos que exhibieron comportamientos de 

tipo presa, se evidenció una interesante variabilidad en sus respuestas. Aproximadamente 

un 33% de las hembras con esta predisposición conductual mantuvo su comportamiento al 

enfrentar el estímulo en presencia de otro cangrejo, mientras que el resto demostró 

patrones de respuesta distintos a los observados durante la evaluación individual. Entre los 

machos, únicamente el 12% de aquellos con comportamiento de presa mantuvo su reacción 

en el contexto de interacción con otro individuo, mientras que los demás adoptaron un 

enfoque predador frente al estímulo al ser evaluados en parejas. Una posible interpretación 

de estos resultados podría radicar en la percepción de amenaza. Es posible que, en el caso 

de los cangrejos con tendencias a comportarse como presas, la presencia de otro individuo 

represente una amenaza superior a la que el objeto en sí mismo conlleva. En este sentido, la 

comparación entre estos dos estímulos podría propiciar un cambio en la percepción del 

cangrejo, llevándolo a dejar de considerar al estímulo como una amenaza y, en su lugar, 

decidir atacarlo. En contraste, los cangrejos con tendencias predadoras mostraron una 

notable coherencia en sus respuestas, lo cual también puede interpretarse en relación a lo 

planteado anteriormente: en comparación con otro cangrejo, el objeto sigue siendo 

considerado una potencial presa. Estos resultados aportan información sobre la interacción 

entre la percepción de amenazas y el comportamiento de predación y escape en cangrejos. 

Además, respaldan la noción de que los contextos sociales pueden desencadenar cambios 

significativos en las respuestas comportamentales. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



124 
 

 

 

Capítulo 4: Efecto de la altura del 

estímulo sobre las respuestas  
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1. Influencia de la altura del est²mulo en las decisiones de predaci·n 

y evitaci·n en cangrejos ante un objeto en movimiento 

 

A lo largo de esta tesis estudiamos cómo respuestas antagónicas ɂcomo la huida o 

persecuciónɂ observadas en Neohelice granulata frente a un mismo objeto desplazándose 

a nivel del suelo pueden ser moduladas por distintos factores ajenos al estímulo, como el 

nivel de ayuno del animal, su sexo, tamaño corporal y el contexto social (Capítulos 1, 2 y 3). 

Estas variables influyeron en la probabilidad de que un cangrejo responda persiguiendo o 

huyendo del estímulo, mostrando que la categorización de un mismo estímulo no es fija, 

sino que depende de la integración de múltiples factores internos y contextuales. 

Dada esta ambigüedad sobre la clasificación del objeto como presa o predador que 

despliegan los animales al objeto moviéndose a ras del suelo, en este capítulo nos 

propusimos evaluar si pequeñas variaciones en su elevación por encima del suelo pueden 

funcionar como una señal resolutiva, promoviendo una transición clara entre conductas 

predatorias y antipredatorias. Este interés se basa en hallazgos previos a partir de 

experimentos de campo (Tomsic et al., 2017), donde se observó que la altura del estímulo 

por sí sola puede modificar drásticamente la respuesta: estímulos pequeños desplazados a 

nivel del suelo provocaban mayormente persecuciones, mientras que los mismos estímulos 

presentados a 10 cm por encima del suelo desencadenaban solo respuestas de escape. 

Tomando estos antecedentes, nos centramos en el rol de la altura como modulador 

clave, con el objetivo de identificar si existe un umbral crítico a partir del cual la respuesta 

del animal se define de manera unívoca y consistente. 

 

2. Dise¶o del experimento  

 

Para este experimento se utilizaron cangrejos Neohelice granulata machos de 

tamaño mediano (2.77±0,02 cm de ancho de caparazón), los cuales fueron alojados 

individualmente en frascos de vidrio con 2 cm de agua marina y mantenidos en ayunas 

durante todo el experimento. Elegimos cangrejos machos porque en ellos es donde se 

observó principalmente un efecto del ayuno sobre las respuestas al estímulo. El estudio 

evaluó el efecto de la altura de la presentación del objeto de tamaño mediano (1.8 cm) sobre 

las respuestas de los cangrejos. El estímulo fue como ya se describió, sujetado mediante una 

tanza transparente que atravesaba su centro geométrico, con la particularidad de que en 

estos experimentos esta se hallaba posicionada a 3 alturas definidas en relación al suelo:  

-Tanza a 1 cm: el borde inferior del estímulo apoyado directamente sobre el suelo 

(nivel del suelo).  
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-Tanza a 2 cm: el borde inferior del estímulo ubicado aproximadamente a 1 cm del 

suelo (nivel 1 cm). 

-Tanza a 3 cm: el borde inferior del estímulo ubicado a aproximadamente 2 cm del 

suelo (nivel 2 cm). 

El experimento involucró un total de 99 cangrejos distribuidos en las tres 

condiciones (32 a nivel del suelo, 34 a 1 cm de altura y 33 a 2 cm de altura), evaluados a lo 

largo de 21 días experimentales comenzando una semana después de su captura en las rías 

para aumentar la probabilidad de la respuesta predatoria. Cada día se testearon entre 6 a 8 

individuos, con aproximadamente 2 cangrejos por condición, manteniendo así un diseño 

balanceado. Todos los ensayos se realizaron en un corredor experimental de 40 cm de 

ancho, donde cada cangrejo fue evaluado una única vez bajo una sola condición de altura.  

Dado que, como en los anteriores experimentos, los cangrejos podían moverse 

libremente dentro de la arena, la distancia horizontal entre el animal y el estímulo varió 

entre ensayos, con un rango entre 5 cm (distancia mínima de nuestro criterio de exclusión 

entre la trayectoria del estímulo y el cangrejo) y 67 cm (distancia máxima registrada). Esta 

variabilidad afecta la posición visual relativa del estímulo, es decir, su elevación angular 

respecto al horizonte visual del animal. Sin embargo, las condiciones experimentales 

definidas corresponden exclusivamente a la altura física del estímulo con respecto al suelo, 

independientemente de la posición del cangrejo. 

La Figura 52 ilustra la relación geométrica entre el estímulo y el horizonte visual del 

cangrejo para una distancia de referencia de 10 cm. Dado que el estímulo tenía un diámetro 

de 1.8 cm y estaba suspendido por su centro geométrico, y considerando que la altura de los 

ojos de cangrejos medianos como los utilizados en este estudio es de alrededor de 3 cm (De 

Astrada et al., 2012), se determina lo siguiente: en la condición Suelo (tanza a 1 cm), el borde 

superior del estímulo se ubica a 2 cm del suelo, es decir por debajo del horizonte visual del 

animal; en la condición 1 cm (tanza a 2 cm), coincide aproximadamente con el horizonte 

visual; y en la condición 2 cm (tanza a 3 cm), el borde superior del estímulo se encontró a 4 

cm del suelo, es decir por encima del horizonte visual del animal. Esta manipulación nos 

permitió explorar cómo pequeñas variaciones en la elevación del estímulo ɂincluso dentro 

de un rango cercano al horizonte visualɂ pueden afectar su percepción y determinar las 

decisiones conductuales adoptadas por los cangrejos frente a él. 
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Figura 52. Representación esquemática de las diferentes elevaciones del estímulo en relación con la 

altura del cangrejo a una distancia cangrejo - estímulo (DCE) de aproximadamente 10 cm.  Se ilustran las 

tres condiciones experimentales correspondientes a la elevación del estímulo: borde inferior a nivel del suelo 

(Suelo), borde inferior a 1 cm (~1 cm) y borde inferior a 2 cm (~2 cm) del suelo. Las medidas verticales 

representan referencias anatómicas de los cangrejos utilizadas para definir la altura relativa del horizonte visual 

de los individuos. De Astrada et al. (2012) reportaron que, cuando el cangrejo de tamaño mediano camina 

normalmente, los ojos se mantienen a 3 cm del suelo. Esta referencia fue utilizada como base para estimar las 

proporciones en el presente esquema.  

 

3. Respuestas comportamentales desplegadas seg¼n la altura del 

est²mulo. 

 

Como se mencionó previamente, los cangrejos machos fueron sometidos a un ayuno 

prolongado de 7 a 21 días. La probabilidad de respuesta al estímulo (R), definida como la 

proporción de ensayos con algún tipo de respuesta (ya sea persecución, freezing o 

evitación), alcanzó un 90%, indicando que el objeto fue un estímulo altamente relevante. No 

se detectaron diferencias significativas en la respuesta general entre las tres condiciones de 

altura (R: Suelo-1cm, p= 0.72; Suelo-2cm; p=0.11 y 1 cm-2cm, p= 0.21) (Figura 53, barras 

grises). 

Sin embargo, al analizar las probabilidades específicas de cada comportamiento, 

surgieron patrones diferenciados. Las respuestas predatorias (RP, barras 

azuladas) disminuyeron cuando el estímulo se elevó a 1 cm y más aún a 2 cm (p < 0.001) en 
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comparación con la condición a nivel del suelo, aunque las diferencias entre suelo y 1 cm no 

alcanzaron a ser significativas (p = 0.1). Por otro lado, las respuestas antipredatorias (RA, 

barras rojizas) mostraron un aumento gradual con el cambio de alturas que alcanzó 

diferencia significativa en la condición de 2 cm respecto al suelo (p < 0.01), mientras que a 

1 cm el aumento no alcanzó a ser significativo (suelo - 1 cm: p = 0.11; 1 cm - 2 cm: p = 0.18). 

En cuanto al freezing (RF), no se observaron variaciones significativas entre condiciones 

(suelo- 1 cm: p = 0.98; suelo- 2 cm: p = 0.62; 1 cm-2 cm: p = 0.83) (Figura 53, barras de 

colores). 

 

 

Figura 53. Probabilidades promedio de respuesta general de los cangrejos y de cada tipo particular de 

comportamiento según la elevación del estímulo.  Comparación de R (barras grises) y RA, RF y RP (barras de 

colores) promedios entre cangrejos evaluados con el estímulo a nivel del suelo o elevado a 1 cm o 2 cm de altura. 

Las diferencias estadísticas fueron evaluadas mediante el test de Wilcoxon. *: p < 0.05; **: p < 0.01; y ***: p < 

0.001. Las barras representan la media y los bigotes el error estándar de la media. 

 

Estos resultados revelan que la altura del estímulo determina el tipo de respuestas 

(RP y RA), mientras que la proporción de freezing permanente no se ve afectada. La 

transición desde RP hacia RA se acentúa marcadamente a 2 cm de altura, es decir cuando el 

cangrejo percibe que el borde superior del estímulo se mueve por encima de él. El resultado 

demuestra de modo concluyente que pequeños cambios en la altura a la que se mueve el 

estímulo representan una señal ecológica de enorme relevancia en la identificación del 

carácter de presa o predador que realizan estos animales. 
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4. Efecto de la altura del est²mulo sobre la distancia cangrejoðest²mulo 

en cada tipo de respuesta  

 

En el Capítulo 1 observamos que las distancias cangrejo-estímulo (DCE) asociadas a 

las respuestas antipredatorias (RA), freezing (RF) y persecución (RP) difirieron 

significativamente entre sí (Fig. 13). Los cangrejos iniciaron las respuestas de huida a 

distancias significativamente mayores que en aquellos ensayos en los que respondieron con 

un freezing o en los que persiguieron el estímulo. Además, la distancia a la cual los cangrejos 

decidieron iniciar el freezing fue significativamente mayor a aquella de los ensayos en los 

que eligieron iniciar la persecución (Fig. 13). 

Con base en estos antecedentes y dado que se observaron diferencias en las 

probabilidades de respuesta entre las distintas alturas del objeto en movimiento, 

investigamos si la DCE se vio también afectada por la elevación del estímulo. La 

comparación de las distancias cangrejo-estímulo (DCE) entre las diferentes alturas del 

estímulo dentro de cada tipo de respuesta específica no mostró diferencias significativas. 

Para las respuestas antipredatorias (RA), las distancias promedio fueron similares entre 

condiciones (Suelo-1 cm: p = 0.77; Suelo- 2 cm: p = 0.27; 1 cm-2 cm: p = 0.27). Este mismo 

patrón se observó en las respuestas de freezing (RF: Suelo -1 cm: p = 0.82; Suelo-2 cm: p = 

0.96; 1 cm-2 cm: p = 0.82) y en las predatorias (RP: Suelo-1 cm: p = 0.93; Suelo-2 cm: p = 

0.65; 1 cm-2 cm: p = 0.65). Es relevante destacar que, en la condición de 2 cm de altura, las 

RP fueron particularmente escasas (8 ensayos de 165 en total para esta condición), lo que 

limita la detección de eventuales diferencias.          

 

5. Transici·n individual en la expresi·n de respuestas ante est²mulos a distintas 

alturas  

 

Como se mostró previamente (Figura 53), la mayoría de los cangrejos respondió al 

estímulo, con una probabilidad general cercana al 80%, independientemente de la altura a 

la que se presentó. No obstante, al desglosar por tipo de comportamiento, se observó una 

disminución de las respuestas predatorias (RP) a medida que aumentaba la altura, mientras 

que las respuestas antipredatorias (RA) se incrementaron significativamente a 2 cm y las 

respuestas de freezing (RF) se mantuvieron estables. 

Dado este patrón general, buscamos analizar si estas variaciones reflejan patrones 

consistentes en cada individuo o si las respuestas cambian de forma más variable ensayo a 

ensayo en cada animal. Este enfoque permite distinguir si las probabilidades observadas se 

deben a un grupo de cangrejos que responde siempre con un mismo tipo de conducta (por 
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ejemplo, solo RA o solo RP), o si cada animal alterna entre respuestas a lo largo del tiempo. 

Esta información resulta clave para interpretar cómo se modulan las decisiones 

individuales frente a un mismo estímulo en función de la elevación del estímulo y el grado 

de ayuno del animal. 

En estudios previos del capítulo 1 de esta tesis, exploramos la consistencia 

individual en las respuestas conductuales bajo condiciones sin ayuno prolongado (primeros 

días de traídos del campo), con el objetivo de evaluar posibles rasgos de personalidad. En 

cambio, el presente análisis no busca evaluar posibles rasgos de personalidad, sino describir 

cómo varía la respuesta de cada individuo ante un estímulo visual presentado a diferentes 

alturas (suelo, 1 cm y 2 cm), en un contexto de ayuno de entre 7 y 21 días. 

 

 

Figura 54. Número de ensayos con respuestas predatorias y antipredatorias desplegadas por cada 

individuo a lo largo de los 5 ensayos con el estímulo en diferentes elevaciones (Suelo, 1cm y 2cm de 

altura). Cada renglón (barra horizontal) corresponde a un individuo. Los datos fueron agrupados en 3 

categorías: cangrejos que realizaron respuestas antipredatorias pero nunca predatorias (barras rojas), 

cangrejos que respondieron solo predatoriamente pero nunca antipredatoriamente (barras azules), y cangrejos 

que respondieron tanto predatoria como antipredatoriamente (barras verdes).  

 

Al clasificar a los individuos según los tipos de respuestas expresadas a lo largo de 

los ensayos, observamos lo siguiente: con el estímulo al nivel del suelo, 30 de los 32 

cangrejos analizados mostraron patrones definidos, donde 12 respondieron 

exclusivamente con RA (barras rojas), 14 con respuestas exclusivamente RP (barras azules), 

y solo 4 alternaron entre ambas (barras verdes). Con el estímulo a 1 cm, 34 individuos 

respondieron: 19 únicamente con RA, 8 alternaron entre RA y RP y solo 7 con RP. 

Finalmente, con el estímulo a 2 cm, 31 de los 33 cangrejos evaluados mostraron solo RA, RP 

o ambas, donde 28 mostraron exclusivamente RA, 2 solo RP y apenas 1 alternó entre ambas 

(Fig. 54). 

Estos resultados permiten observar con mayor claridad la dinámica individual ante 

el mismo estímulo visual, y sugieren una transición conductual progresiva: desde 

12345 0 1 2 3 4 5 12345 0 1 2 3 4 5 12345 0 1 2 3 4 5

RespuestaRA RA-RP RP

Ensayos Ensayos

2 cm de altura1 cm de alturaSuelo

Ensayos

012345 0 1 2 3 4 5 0 1 2 3 4 5
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respuestas predominantemente predatorias cuando el estímulo está al nivel del suelo, 

pasando por una combinación de respuestas predatorias y de evitación a 1 cm, hasta una 

expresión casi exclusiva de respuestas antipredatorias cuando el estímulo se presenta a 2 

cm de altura. 

 

6. An§lisis geom®trico del §ngulo de percepci·n del est²mulo. 

 

Dado que en la condición de 2 cm el comportamiento de los animales se inclina casi 

exclusivamente por la respuesta de escape, es claro que la elevación del estímulo es 

determinante para su categorización como predador.  Aunque esto ya había sido observado 

previamente con un estímulo moviéndose a 10 cm del suelo (Tomsic et al., 2017), lo 

sorprendente de este resultado es que una elevación mucho menor es ya tan determinante.  

Dado que los cangrejos tienen un anillo de máxima agudeza visual que se extiende unos 

pocos grados por encima y por debajo del ecuador del ojo, al que alinean con el horizonte 

(Berón de Astrada et al., 2012), resulta interesante determinar cuál es el ángulo de elevación 

por encima del ecuador de la imagen del estímulo que le indica al animal que se trata 

definitivamente de un peligro. 

Para ello, calculamos el ángulo formado entre el horizonte visual del animal y el 

borde superior del objeto. Como se indicó anteriormente, el estímulo consistía en una esfera 

negra de 1.8 cm de diámetro suspendida por una tanza que atravesaba su centro 

geométrico. En la condición de 2 cm de altura física (tanza a 3 cm del suelo), el borde 

superior del estímulo alcanzaba una altura aproximada de 3.9 cm. Dado que la altura 

estimada de los ojos del cangrejo es de 3 cm (Berón de Astrada et al., 2012), la diferencia 

vertical con el borde superior del estímulo fue de ~ 0.9 cm. 

A partir de esta diferencia vertical y la distancia horizontal promedio entre el animal 

y el estímulo en los ensayos con respuesta antipredatoria (32.8 cm), se calculó el ángulo de 

percepción utilizando la fórmula: 

 

— ὸὥὲ
 ͯ  Ȣ 

  
  = 
ͯȢ 

Ȣ 
ḙρȢυ7° 

 

Así, un ángulo de elevación del borde superior del estímulo de apenas 1.57° por 

encima del horizonte visual es suficiente para evocar casi exclusivamente comportamientos 

típicamente asociados a predadores.  
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Discusi·n  

 
En los capítulos previos de esta tesis demostramos que un mismo estímulo visual, 

presentado a nivel del suelo, puede desencadenar respuestas antagónicas ɂcomo huida o 

persecuciónɂ en Neohelice granulata, dependiendo de factores como el sexo, el nivel de 

ayuno, el tamaño corporal o el contexto social. Sin embargo, hasta ahora, el rol de la altura 

del estímulo como modulador de estas decisiones no había sido explorado en profundidad. 

En este capítulo mostramos que, si bien la probabilidad general de respuesta se 

mantuvo alta (~90%) independientemente de la altura del estímulo, el tipo específico de 

comportamiento exhibido varió significativamente con la elevación. Las respuestas 

predatorias disminuyeron al presentar el estímulo a 1cm y prácticamente desaparecieron a 

2 cm por encima del suelo, mientras que las respuestas antipredatorias aumentaron 

marcadamente en la condición de 2 cm. Las respuestas de freezing, en cambio, se 

mantuvieron estables en todas las condiciones evaluadas (Figs. 53 y 54). Estos resultados 

indican que la elevación vertical del estímulo modula selectivamente las respuestas RP y 

RA, y sugieren que una pequeña elevación del borde superior del estímulo por encima del 

horizonte visual del animal constituye un parámetro crítico a partir del cual los cangrejos 

priorizan estrategias antipredatorias, incluso bajo condiciones de alta motivación 

predatoria inducida por el ayuno. 

La estimación del ángulo visual del borde superior del estímulo con respecto al 

horizonte visual (~1.57°) ubicó al estímulo dentro del rango de máxima sensibilidad visual 

(~0ɀ5°) reportado en cangrejos violinistas (Smolka et al., 2011) y en Neohelice (Berón de 

Astrada et al., 2012). En el estudio de Smolka y col. (2011) se observó que la elevación del 

estímulo influye en las decisiones defensivas, aunque su efecto depende del contexto: las 

respuestas son más probables cerca del horizonte, mientras que elevaciones mayores solo 

disparan escape si se combinan con señales adicionales como parpadeo o movimiento 

rápido. Nuestros resultados muestran que Neohelice también usa la elevación del estímulo 

visual como un parámetro relevante para categorizar amenazas, incluso bajo condiciones 

de ayuno y alta motivación predatoria. 

Nuestros resultados evidencian que estos cangrejos son capaces de integrar 

múltiples señales y elegir entre diferentes estrategias conductuales. Así como el ayuno 

prolongado promueve respuestas de persecución, este capítulo muestra que diferencias en 

un parámetro visual externo, como lo es la elevación del estímulo, puede afectar ese sesgo 
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motivacional y promover decisiones defensivas. Esto refuerza la idea de que la 

categorización de un estímulo como presa o amenaza no es fija, sino que se construye 

dinámicamente a partir de múltiples fuentes de información, y que factores aparentemente 

sutiles como cambios menores en la altura de presentación del estímulo tienen un impacto 

decisivo sobre la elección de las respuestas que ejecutan los animales. 
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- Frente a un objeto que se mueve a ras del suelo, identificamos factores 

ajenos al estímulo, como el sexo, el nivel de ayuno y el tamaño corporal del 

animal, que modulaban sus decisiones de perseguir el objeto o escapar del 

mismo.  

- Los estímulos pequeños evocaron mayores probabilidades de respuesta 

predatoria (RP) en ambos sexos, con machos mostrando RP 

significativamente superiores a hembras de igual tamaño. 

- Las distancias de inicio de huida (RA) resultaron mayores que las 

de freezing (RF) y persecución (RP). Los machos iniciaron la persecución al 

estímulo a distancias mayores que las hembras.  

- El ayuno prolongado incrementó las RP y redujo las distancias de inicio de 

la persecución, pero esto únicamente ocurrió en machos. 

- Determinamos que la elección entre persecución o huida de un mismo 

objeto se basaba parcialmente en el valor de la recompensa (value-based 

decision). 

- El tamaño relativo estímulo-cangrejo influyó en su evaluación como 

amenaza o recurso. Sin embargo, la persecución se activó consistentemente 

dentro de un umbral espacial fijo (~15 cm), independientemente del sexo o 

tamaño corporal. 

- El contexto social redujo la exploración y reactividad al estímulo, con efecto 

dependiente de la proximidad entre los individuos. 

- Documentamos evidencia de un fenómeno de atención dividida: distancias 

cortas entre individuos redujeron la respuesta al estímulo. 

- Identificamos un umbral de elevación del estímulo que, incluso en 

condiciones de ayuno, generó una transición de una respuesta predatoria a 

una antipredatoria. 

Conclusiones 

generales  
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- Identificamos perfiles individuales de tomas de decisiones consistentes 

durante ensayos repetidos ante un mismo estímulo, lo que sugiere indicios 

de personalidad en los animales. 
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