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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 persecucion y captura como los
de es@ape se investigan por separado, utilizando diferentes estimulos en diferentes
especies. El cangrejdNeohelicese alimenta de individuos de su propia especie, por ende,
actia tanto como presa como predador, siendo ambos comportamientos guiados
visualmente.Resulta notable que estos dos comportamientos antagonicos innatos puedan
ser desencadenados por un mismo objeto (estimulo) que se desplaza a nivel del suelo.

Ademas 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 cémo algunos factores contribuyen a la decisién de ejecutar RP,
RA o RF. Encontramos que las probabilidades de las distintas respuestas variaglseel
sexo, de manera que los machos escapan menos del estimulo 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 incremesdda
probabilidad de RP en desmedro de la RA, que se acentla con los dias de ayuno de los
animales. Este efecto, sin embargo, fue notable solo en los machos, sugiriendo que las
hembras tendrian una mayor resistencia a la inanicion. Por otra parte, el aiséd de las
respuestas de cada individuo a sucesivos ensayos indicd la existencia de tipos de
personalidad (sindromes comportamentales) en estos cangrejos, que pueden ser
clasificados en tres categorias: animales con caracter predador, animales con candgtesa
y animales oscilantes entre estas dos. Por otro lado, al analizar el efecto del tamafio de los
animales en relacion con el estimulo, observamos que los cangrejos de mayor tamafio
mostraron una menor reactividad, posiblemente porque el objeto no repeznte una presa
atractiva o una amenaza suficientemente relevante. Sin embargo, cuando estos cangrejos
grandes deciden responder al estimulo, lo hacen mayoritariamente con RP. En cambio, para
los cangrejos pequefios, esos estimulos resultaron proporcionalmi mas relevantes y
generaron respuestas duales de RA o RP, reflejando un equilibrio entre la necesidad de
alimentarse y el riesgo percibido. Ademas, observamos que el inicio de la persecucion
ocurre dentro de un umbral de distancia espacial fijo (~15 cm)independiente del sexo o

tamafio corporal.



El contexto social también modul6 la decision de responder al estimulo. La
presencia de un congénere redujo tanto la actividad exploratoria como la reactividad al
objeto, incluso bajo condiciones de ayuno prolongado. Esta disminucion se interpreta como
resultado de una divisién 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 atencién dirigida anespecifico
interfiere con la respuesta al estimulo, mientras que a distancias mayores esta interferencia
se atenla, permitiendo una recuperacion de la reactividad. Ademas, los cangrejos
evaluados en pareja mostraron menores distancias de respuesta pa@ 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 critico de elevaciodel estimulo
que, incluso bajo condiciones de fuerte motivacion predatoria inducida por el ayuno,
produjo una transicion clara de respuestas predatorias a respuestas de evasion.

En sintesis, en esta tesis mostramos las posibilidades que, para estudiar los
procesos de toma de decisiones, ofrece la inusual situacion de un animal que ejecuta
respuestas innatas antagonicas ante un mismo estimulo. 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 atencion dividida.

Palabras claves: toma de decisiones, presa, predador, sexo, hambre, cbstweficio,

personalidad, atencién.



Abstract

Behaving as prey or as predator. antagonistic
decisions in response to the same moving visual
stimulus in an arthropod.

Decisionmaking processes in predatosprey 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 craliNeohelicepreys on individuals of its own species, thus
acting as both prey and predatorwith both behaviors being visually guided. Remarkably,
these antagonistic innate behaviors can be triggered by the same grountbving 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, sudhat 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 thexpense 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 revealambnsistent behavioral tendencies (behavioral
syndromes) in these crabs, which can be classified into three categories: predalike,
prey-like, and oscillating individuals. When analyzing the effect of animal size relative to
the stimulus, we found thatlarger 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 afogimity: 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 sbrter 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 hungefinduced predatory
motivation, led to a clear transition from predatory to evasive responses.

In summary, this thesis highlights the potential of studying decisiommaking
processes in the unusual scenario of an animal exhibiting antagonistic responses to the
same stimulus. The findings are discussed in terms of vahibased decisionmaking, animal

personality, and divided attention.

Keywords: decisionmaking, prey, predator, sex, hunger, codtenefit, personality,

attention.
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Abreviaturas

AE: actividad exploratoria
CA:cangrejos alimentados
CE:captura exitosa
CH:cangrejos hambreados
CNE:captura no exitosa
DCCdistancia cangrejecangrejo
DCE.distancia cangrejeestimulo
DF: distancia de freezing

DP: distancia de persecucion

DTE: distancia a la trayectoria del estimulo
G:grande

HA: hembras acompafadas
HH: hembra-hembra
HS:hembras solas

M: mediano

MA: machos acompafnados
MH: macho-hembra

MM: macho-macho
MS:machos solos

NR:no respuesta

P: pequeiio

PC:persecuciéon completa
PD: primeros dias

PIl: persecuciéon incompleta
Pr: probabilidad de respuesta
R:respuesta general
RA:respuesta antipredatoria
RF:respuesta de freezing
RP:respuesta predatoria
UD: dltimos dias

+E: mas explorador

-E: menos explorador

+R: mas reactivo

-R: menos reactivo
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1. Neuroetolog?2a de | a predaci -n y el escape

La neuroetologia 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 cOmo y por qué las especies responden a estimulos ambientales de la manera
especifta que lo hacen. Dentro de este campo, dos de las acciones animales mas atractivas
para su estudio por su relevancia evolutiva y facilidad para ser evocadas son los
comportamientos de escape de un predador y de persecucion de una presa.

Desde el punto de vista de un predador, la identificacién de una presa seguida por
su correcta localizacion en el espacio tridimensional representa dos etapas esenciales
durante la busqueda del alimento. El éxito de un ataque yace no Unicamente en sabex qu
hay una presa presente sino también en poder ubicarla de forma precisa en el espacio.
Desde la perspectiva de la presa, la deteccién temprana y la ubicacion en el espacio del
predador son también importantes.

Otra de las etapas clave durante la ejecucion de estos comportamientos es la
decision de ejecutarlos o no, y de cuando y cémo ejecutarlos (p. ej. en qué direccion, con qué
velocidad, etc.). Tanto el ataque como el escape son costosos y potencialmente sas.

Un ataque fallido por parte del predador no solo implica un gasto energético, sino que
también delata su presencia ante la presa, reduciendo asi la probabilidad de éxito en futuros
intentos. Por otro lado, para las presas, huir prematuramente no kosignifica perder
oportunidades criticas de alimentacion, sino también exponer su ubicacién, aumentando el
riesgo de ser detectadas por un potencial predador. Dada la naturaleza critica en la que estos
comportamientos se despliegan, la evolucién ha favecido respuestas motoras rapidas y
precisas, sustentadas en adaptaciones fisiolégicas especializadas. Entre ellas destacan
circuitos conteniendo neuronas gigantes, sinapsis eléctricas y masculos potentes, sistemas
que permiten ejecutar movimientos criticosen fracciones de segundo y maximizar las
probabilidades de supervivencia (Sillar etl., 2016).

Aunque las respuestas de escape y de captura deben ejecutarse de modo muy rapido
y por lo tanto de forma algoestereotipada Krasne et al., 2014; Eaton al., 1977,
Messenger, 1968), cuando son guiadas por informacion visual son mas flexibles y complejas.
En cada momento, un estimulo sensorial determinado puede provocar respuestas
conductuales cualitativamente diferentes: porjemplo, los objetos novedosos pueden ser
explorados o evitados, los alimentos pueden ser perseguidos o ignorados, y los
conespecifcos pueden ser cortejados o atacados (Mowrey & Portman, 2012). Esta

variabilidad se vuelve ain mas notable ante la presentacion de multiples estimulos, donde
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en cada situacion particular los animales deben seleccionar una Unica estrategia conductual
de un repertorio de respuestas posibles.

La flexibilidad conductual surge de una necesidad biolégica de adaptacion de los
animales como respuesta a entornos cambiantes. Asi, los animales no actdan como
autématas. Por el contrario, la relacién entre los estimulos sensoriales y la respuesta motora
no es rigida, sino que se adapta y modula en funcion de los cambios en su "estado interno"
(un término que representa la sintesis de las necesidades fisioldgicas y los impulsos
motivacionales), asi como a cambios en los contextos donde estos ocurren.

Esta complejidad conductual depende, en gran medida, de sistemas sensoriales
altamente especializados. Entre ellos, la visibn emerge como un eje central en esta
dindmica. 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; Ewertadt, 2001). Al permitir
la deteccion a largas distancias, la vision permite obtener informacién con tiempo suficiente
para elaborar decisiones y adoptar distintas estrategias. De hecho, la evolucion de ojos
complejos en el Cambrico (~500 millones de afios) coincide con una "carae
armamentista" evolutiva, donde innovaciones visuales (p. ej., vision en ultravioleta,
deteccién de polarizacion) optimizaron tanto el acecho como la evasion (GonzaRellido
etal., 2022).

La neuroetologia entonces encuentra su brdjula en el comportamiento: un puente
indispensable hacia los circuitos neuronales. Comprender qué estimulos, cuando y bajo qué
contexto desencadenan respuestas especificasdesde la huida de una presa hasta la
estrategia de un predador permite disefiar experimentos neuronales con precision
ecoldgica. Sin un analisis detallado del comportamiento, interpretar datos neuronales seria
ambiguo y fragmentario. Aunque tecnologias como el big data prometen escalabilidad, su
ceguera ante la individualidad y la complejidad etoldgica las hace insuficientes para teorizar
sobre la evolucion o la funcion adaptativa de los circuitos cerebrales (Anderson & Perona,
2014). Solo priorizando el comportamiento como fenémeno autbnome y no como
apéndice técnice podremos desentrafiar como el sistema nervioso traduce percepciones

en acciones, respetando la riqueza de la vida en su habitat natural.
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2 Toma de deci siones basadas en [ a valoraci -n

Cuando un animal elige un determinado comportamiento a partir de un abanico de
bi OEAT AOG Al i bl OOAI EAT O1T O Al OAOT AGEOT 6h OA AEAA
(Dill, 1987). En lasdecisiones basadas en la valoracion de alternativggalue-based
decision3, variables como la percepcién de los estimulos presentes, la experiencia previa
del animal con dichos estimulos, las expectativas generadas por el contexto y su estado
conductual al momento de la eleccion resultan sumamente importantes (Gold & Shadle
2007).

Ademas de las propiedades del estimulo, factores como el grado de ayuno, sexo,
metabolismo, el contexto e incluso los sindromes comportamentales afectan la toma de
decisiones en los animales (Joo at.,, 2021; Orsini & Setlow, 2017; Scharf, 2016). Por
ejemplo, es mas probable que un animal hambriento elija una opcién comportamental que
impligue 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 deosi@r
alimento supera el costo estimado de ser atacado por un predador, la decisién sera 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 masiosas y las salidas
comportamentales cambiaran hacia actividades menos riesgosas.

Por lo tanto, en la naturaleza, los animales enfrentan situaciones complejas
definidas por su habitat y sistema social donde cada alternativa comportamental implica
equilibrar costos y beneficios (tradeoffs) inherentes a la toma de decisiones. Algunas
dAAEOCET T A0 AOGOUTIxBAAADAAARODT POEABAAI AO | AO AAQ
sido favorecidas en términos evolutivos); mientras que otras decisiones son hechas por
cada uno de los individuos teniendo en cuenta la experiencia previa acumulaés, decir,
son decisiones determinadas por procesos de aprendizaje. En cualquiera de los casos, el
AT EI A1l AAAAOpA Al ACEO ANOGAI 1T A Al GAOT AGEOA Al i B
1987).

La mayoria de los estudios han investigado la toma de decisiones en animales que
se comportan como presas, es decir, muestran comportamientos de evitacion ante
estimulos amenazantes (Romer & Holderied, 2020; Herberholz & Marquart, 2012; Lima &
Dill, 1990), o como predadores, es decir, despliegan comportamientos de persecucion y
captura de presas (Farhadinia et al., 2020; Lin & Leonardo, 2017). Sin embargo, hasta donde
sabemos, ningun estudio ha investigado la eleccion entre escapar o perseguir en un mismo

animal y ante la presentacion de un mismo estimulo. Tal situacion se observa en el cangrejo
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Neohelicefrente a un estimulo visual de movimiento, por lo que constituye el marco en el

cual se desarrollan las investigaciones de esta tesis.

3 Factores I ntr2nsecos del est2mulo que afect

La decisién de un animal de responder a un estimulo visual depende en parte de las
propiedades intrinsecas del mismo, como seelocidad, tamafo, direccion, repeticion y
color. Por ejemplo, en langostas de rio juvenilescrayfish), sombras que se mueven
lentamente (1z5 cm/s) desencadenan escapes rapidos mediante coletazos, mientras que
sombras rapidas (>10 cm/s) inducen inmovilidad (freezing), demostrando como
la velocidad del estimulomodula respuestas discretas e incompatibled.{den & Herberholz,
2008). En peces cebra Zebrafish, ante estimulos visuales (looming) que simulan
predadores de aproximacion rapida, los animales ejecutan giros de 180° («evasion
perfecta») con tiempos de reacciébn minimos, mientras que frente a estimulos lentos
muestran respuestas menos predecibles, conangulos y velocidades variables
(Bhattacharyya et al., 2017. Lastasas de expansiéme la imagen resultan claves en
contextos de aproximacion, regulando comportamientos como la velocidad de escape en
cangrejosNeohelicg(Oliva & Tamsic, 2012) o la eleccién de despegues rapidos o lentos en
moscas, que priorizan velocidad o estabilidad segun la amenaza (Card & Dickinson, 2008).

Eltamafiodel estimulo resulta determinante en el comportamiento de
aproximacion o evitaciéon en las larvas de peces cebraeprafish, las cuales evitan objetos
grandes o medianos (interpretados como amenazas) pero se acercan a objetos pequefios
(percibidos como presas) (Filosa eal., 2016; Barker & Baier, 2015). Mientras que, en
libélulas adultas, los individuos descartan presas demeslo pequefias o de bajoontraste,
incluso cuando las detectan (Olberg &tl., 2005).

Otros factores como lalireccibn del movimientoy latrayectoria influyen
criticamente en como los animales clasifican y responden a los estimulos. Un ejemplo
destacado se observa en la mantis religiosa, que ataca selectivamente objetos que se
mueven haciaella 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 aproximae manera directa? es decir, en una trayedria
que apunta directamente hacia el individue , la probabilidad de desencadenar una
respuesta de escape inmediata aumenta significativamente. En estos reptiles, una
aproximacion directa maximiza la percepcion de riesgo, activando respuestas rapidas como
carreras hacia refugios o cambios bruscos de direccién (Coop&rWhiting, 2007). Por el

contrario, si la trayectoria del estimulo esndirecta (se desvia o pasa de largo), las lagartijas
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reducen su distancia de huida o incluso ignoran la amenaza, optimizando asi su gasto
energeético (Stankowich & Blumstein, 2005).

Finalmente, larepeticion del estimulo? como aproximaciones sucesivas de un
objeto? puede alterar la respuesta inicial: en lagartijas, estimulos repetidos sin
consecuencias negativas llevan a una disminucién progresiva de la distancia de huida,
mientras que estimulos asociados a amenazas previas pueden exacerbar la reactividad
(Stankowich & Blumstein, 2005).

4 Factores no relacionados al estZ2mul o que af

Entre las mdltiples variablesextrinsecas al estimulaue afectan la toma de
decisiones en los animales, el nivel de hambre destaca como uno de los factores mas
influyentes. Los individuos hambrientospriorizan la busqueda de alimentos incluso
asumiendo mayores riesgos, ya que el valor nutricional de este supera el costo potencial de
la predacion. Esto se evidencia epredadores con diferentes niveles de ayuno, que
incrementan la intensidad de busqueda de alimento y la velocidad de sus ataques (Claver &
Ambrose, 2003; Whitham & Mathis, 2000). Por ejemplo, Liden at., (2010 observaronque,
aquellas respuestas de escape mediante coletazos que mostraban las langostas de rio
juveniles (Procambarus clarki) ante estimulos amenazantes (sombras), se suprimian en
individuos hambrientos ante la presencia daltas concentraciones de alimento en el agua,
optando por freezaren lugar de huir. Esta conducta les permite mantener su proximidad a
la fuente de alimentg mientras que el escape los alejaria de ella.

Un patrén similar se observé enbabosas marinas Pleurobranchaea californic
donde el estado de saciedad moduld la respuesta a estimulos nocidoside en condiciones
dehambre extrema, incluso sefiales aversivas desencaddran comportamientos de
alimentacion (Gillette etal., 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 distingdir e
efecto del sexo en el comportamiento (Orsini & Setlow, 2017; Palanza & Parmigiani, 2017).
En el contexto de comportamientos predatorios y de escape, diferencias sexuales en
tamafio, fuerza o armas defensivas pueden influir en las decisiones sobre cémo gjan
presas o predadores. Por ello, se requiere mas investigacion sobre las decisiones tomadas
por los machos y las hembras por separado.

La presencia y densidad deonespecificogjerce una influencia dual en las

decisiones conductuales, combinandbeneficios de seguridadcon costos de competencia.
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En grupos densos, animales comwoedoresreducen 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 comeces,
ladilucion del riesgo? donde la probabilidad de predacion individual disminuye al
distribuirse entre multiples individuos? 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 agregaciéon incluyetompetencia intraespecificay unamayor
deteccion por predadoregloannou & Krause, 2008), mientras que los beneficios abarcan
unamenor varianza en la captura de presadRuxton, 1995) y la mencionada dilucion del
riesgo (Hamilton, 1971). Sin embargo, los beneficios de la agregacion dependen
criticamente deltipo de predador: mientras que la dilucién del riesgo es efectiva frente
apredadores pequefos, las agrupaciones pueden atraempeedadores de mayor tamafio
(Scharf & al., 2008; Tinbergen etl., 1967).

Ladisponibilidad y calidad de las presasambién juegan un rol critico. En ambientes
con alta abundancia de recursos, algunos predadores, como peces, reducen su esfuerzo de
forrajeo para optimizar energia (Ludwig & Rowe, 1990), mientras que, en contextae
escasez, incrementan la persistencia en la busqueda (Whitham & Mathis, 2000).

Los sindromes comportamentales, entendidos como patrones conductuales
consistentes temporales o contextuales (p. €j., audacia, agresividad o reactividad), influyen
directamente en la toma de decisiones al modular como los individuos evalian y responden
a estimulos. Por ejemplo, en langostas de rio juvenile®focambarus clarki), algunos
individuos optan sistematicamente por huir ante amenazas, mientras otros priorizan el
freezing, reflejando diferencias intrinsecas en su percepcién del riesgo o tolerancia al estrés
(Liden & Herberholz, 2008). En arafias tejedorasAgelenopsis apertp individuos mas
agresivos no solo atacan presas y conespecificos intrusos con mayor rapidez, sino que
también realizan matanza no adaptativa, eliminando recursos sin consumirlos, un sesgo que
subraya cémo la personalidad puede generar decisiones agatemente desventajosas en
contextos especificos (Maupin & Riechert, 2001; Riechert & Hedrick, 1993). Estos patrones,
observados también en aves, mamiferos y peces, revelan que la personalidad actiia como un
filtro interno que redefine las respuestas ante dsafios ecologicos (Gosling, 2001).

Estos hallazgos resaltan que la toma de decisiones en animales surge de una
integracion dinamica entre factores extrinsecos (ambiente, densidad social) e intrinsecos
(personalidad, sexo, madurez, hambre), donde cada eleccién refleja un equilibrio adaptativ
entre supervivencia inmediata y éxito reproductivo a largo plazo. En linea con esta idea, la
Figura 12 basada en el trabajo de Stankowich & Blumstein (200%) sintetiza distintos

estudios centrados en una decision particular, la de iniciar el escape efetiéntes animales,
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y muestra cOmo esta respuesta no depende de un Unico factor, sino que emerge de la
interaccion entre propiedades del estimulo, condiciones externas al individuo, y variables
internas y contextuales, evidenciando que las decisiones conductuales no son siespl
reflejos, sino el resultado de procesos complejos influenciados por multiples dimensiones
gue operan en simultaneo.

Luz y Hora del dia

Tipo de habitat y o Hambre y otros factores de
Porcentaje de cobertura [~ grado de cripsis - westés
vegetal -
! T~ -1 Defensas N\
b 8 - ;. N
I . \
v Calidad del parche morfologicas R \

. . . R |
Distancia al refugio A

Condicién fisica
I A 1

Tamafodel grupo v Estado reproductivo
. ez Tamafio
Decisionde , Sexo

Velocidad del predador Edad

Tamaiio del predador escape de |a Temperatura

Direccion del ataque

Tipo de predador presa

Intentos del predador ™+ _ .

Numeros de predadores ~~_ Efectos predatorios

~~ _ Experiencia con
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Figura 1. Resumen de los posibles factores identificados que influyen en la distancia de inicio de huida en los
animales. El grosor y el tamafio de las lineas sdlidas y las fuentes indican la fuerza relativa del respaldo
estadistico y tedrico para cada relacion (edecir, las fuentes mas grandes y en negrita representan factores mas
importantes). Las lineas 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,
automatas cuyos comportamientos se limitaban a rutinas sensomotoras reflejas. Sin
embargo, estudios recientes en abejas, mantis y cangrejos han revelado que estos animales
poseen hdilidades cognitivas sofisticadas, la formacion de memorias a corto y largo plazo
(Tomsic etal., 1998), aprendizaje de conceptos abstractos como la simetria (Giurfaat
1996) y la capacidad de modificar su comportamiento mediante aprendizaje (Yamawaki
2017).

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

célculos costebeneficio que integran tanto variables ambientales como variables internas
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(Chittka etal., 2009; Lima & Dill, 1990). Los invertebrados ofrecen multiples ventajas para
el estudio de las bases neuronales de distintos comportamientos, ya que presentan cerebros
mas pequefios con un menor nimero de neuronas, siendo algunas de ellagmda tamafio.
Esto los hace sumamente atractivos como sujetos de estudio dado que la presencia de
neuronas de gran tamafio asociadas a comportamientos especificos constituye una ventaja
considerable en lo metodol6gico y conceptual, en comparacion con sist@snen donde el
comportamiento esta controlado por un namero mucho mayor de neuronas (Herberholz &
Marquart, 2012).

6. El cangrejo Neohelice granulata como modelo de estudio

El cangrejoNeohelice granulatgFig. 2A y B) habita marismas costeras de
Sudamérica, donde es predado por peces, aves (p. lgrus atlanticus Fig. 2Q y
conespecificos de mayor tamafio (Fig. 2D) y a su vez es predador de cangrejos
violinistas Leptuca uruguayensi¢Bas et al., 2019; Daleo &tl., 2003) y de conespecificos de
menor tamafio (Fig. 2D). Esta dualidad ser cazador y cazad®n lo posiciona como un
modelo singular para estudiar el fenbmeno de toma de decisiones antagénicas (huir vs.

perseguir) entre comportamientos innatos.
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Figura 2. A. Espécimen macho d&eohelice granulataB. Espécimen hembra deNeohelice granulata existe

dimorfismo sexual, las quelas de las hembras son notoriamente mas pequeff@sGaviota cangrejeralarus
atlanticus, predando a un cangrejoD. Este cangrejo es capaz de predar cangrejos mas pequefios de su propia

especie y de la especieeptucauruguayensisE. Habitan en regiones densamente pobladas llamadas cangrejales.

Durante décadas,Neoheliceha sido empleado como modelo experimental para
investigar aprendizaje visual,memoriay procesamiento sensomotor, con abordajes que
van desde estudios comportamentales hasta andlisis moleculares (Tomsic & Romano,

2013). Su sistema visual, altamente espetizado para detectar movimiento (Beron de
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Astrada & Tomsic, 2002; Medan et al., 2015), es fundamental para detectar conespecificos,
presas, recursos alimenticios y predadores, guiando asi gran parte de su comportamiento.
Recientemente, hemos mostrado quileoheliceno solo huye de amenazas aéreas
como objetos moviéndose por encima de ellos o acercandose rapidamente a ellos
(loomings), sino que también persigue activamente objetos pequefios moviéndose a nivel
del suelo. Ambos comportamientos, el de huida y el de pecseidn, son guiados
visualmente por claves visuales especificas (Gancedo et al., 2020; Tomsil.e2017; Oliva
& Tomsic, 2012). Este repertorio de conductas, sumada a su sistema nervioso accesible y
bien caracerizado (p. ej, Scaranocet al., 2018; Sztarker eal., 2005; Beron de Astrada &
Tomsic, 2002), brinda una oportunidad excepcional para investiganecanismos
neuronales de comportamientos innatos antagonicos. En la siguiente seccion, se describe el
paradigma experimental desarrolado para investigar los comportamientos de persecucion
y captura o escape, evocados por un estimulo 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 estZ2mul o en movi mi ento

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
cangrejoNeohelice granulatee identificamos los parametros 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 consistenteen una arena experimental con sustrato natural, donde wstimulo
visual en movimiento ? una esfera plastica negra de uno de tres didmetros posibles
(pequefio: 1 cm, mediano: 1.8 cm, grande: 3 cm)era desplazado a una de tres velocidades
constantes posibles (media + e.e.m.: lenta: 8.2 + 0.2 cm/s, media: 18.54 &n/s, rapida:
45.1 + 0.8 cm/s).Estas velocidades fueron seleccionadas para abarcar un amplio rango,
incluyendo una que supera la velocidad méxima de carrera éeohelice (aprox. 35 cm/s),
pero dentro del rango de velocidades de los cangrejos violinigajueNeohelicepreda. La
arena contaba con dos tubos plasticos verticales ubicados en esquinas opuestasavés de
los cuales se hacia pasar un hilo de nylon transparente. Este hilo permitia desplazar el
estimulo fijado a él entre ambas esquinas. El extremo superioeldhilo estaba conectado a
un carrete manual externo, operado por el experimentador para mover el estimulo en
ambas direcciones (Figura 3). A menos que se mencione expresamente, la mayoria de los

experimentos de esta tesis se realizaron delgzandoel estimuloa 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 realiz6 en una arena rectangular (65 cm x 45 cm) cuyo suelo estaba cubierto con barro obtenido del
ambiente natural de los cangrejos. Se utilizé un hilo de nylon que atravesaba dos tubos verticales ubicados en
las esquinas de la arena paraedplazar un estimulo adosado, el cual se movia a nivel del suelo en ambas
direcciones. El movimiento de este era controlado por el experimentador desde carretel manual situado fuera
de la arena. Una camara de video ubicada a 80 cm de altura registraba el comportamiento del cangrejo y el

movimiento del estimulo. DTE: distancia a la linea de trayectoria del estimulo; DCE: distancia cangregiimulo.

La filmacién de los comportamientosjunto con su analisisoffline, nos permitié
observar y cuantificarcuatro respuestas conductuales innatas mutuamente excluyentes:
unarespuesta predadora (RP), unaespuesta de inmovilidad o freezing (RF), uneespuesta
de evitacién o antipredatoria (RA). Ademas, los animales podiaanbién no mostrar
respuesta (NR). El etograma, construido a partir de las reacciones Meoheliceante
estimulos de distintos tamafios desplazandose a diferentes velocidades sobre el sustrato,

integro las categorias que se presentan en fagura 4.
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Figura 4. Etograma de respuestas conductuales a estimulos visuales en la arena experimental.

n=39

El etograma representa las diferentes respuestas conductuales y sus probabilidades ante la presentacion del
estimulo utilizando los tres tamafios y velocidades evaluados. Se observaron cuatro categorias principales y
mutuamente excluyentes de respuestaespuesta antipredatoria (RA), respuesta de freezing (RRjgspuesta
predadora (RP) e instancias de no respuesta (NR). La RP puede culminar en pesecucion incompeta (Pl)o

una persecucion completa (PC). A su vez, la PC puede concluir con cegatura fallida (CF)o unacaptura exitosa
(CE). Los dibujos dentro de los recuadros ilustran los distintos comportamientos. El cangrejo en gris y el
estimulo representan la wsicion inicial del animal y el objeto al inicio del ensayo. El cangrejo en negro y el
estimulo muestran la respuesta del animal en relacién con la posicion actual del estim@@e. incluye también el

porcentaje de respuestas evocadas de cada tipo.

El estudio mostré que la probabilidad de estas respuestas era independiente de la
posicion del estimulo en el campo visual azimutal del animal (360°; Fig. 5 A) y, en el caso de
la RP, de su direccion de movimiento (acercandose al o alejandose del cangrejbestudio
reveld también que un objeto pequefio (1 cm) evoca predominantemente persecucion,
mientras que uno mas grande (3 cmantipredacion. Un estimulo de tamafio intermedio

genera respuestas de uno u otro tipo, sugiriendo un umbral de tamafio del olgeen la
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categorizacion del mismo como una eventual presa o un predador (Fig. 5B y C). Ademas, se
encontré que la distancia a la trayectoria del estimulo afectaba la probabilidad de respuesta:
el estimulo mediano fue el mas eficaz para evocar RP, aunque su capatidasminuyo
abruptamente a distancias mayores a 15 cm desde la linea de trayectoria. Por su parte, el
estimulo pequefio mostr6 una menor efectividad cuando el cangrejo estaba a cortas
distancias de la trayectoria del estimulo, pero una reduccién mas gradwe su capacidad
para evocar RP a medida que aumentaba esa distancia. Mas alla de los 20 cm de distancia
entre el cangrejo y la trayectoria del estimulo, tanto los estimulos pequefios como los
medianos exhibieron una eficacia similarmente baja. El estimutprande practicamente no
generd respuestas predatorias en ningun rango de distancia evaluado. Finalmente, la
repeticibn de ensayos revel6 una disminucion significativa en las respuestas tras 10

exposiciones consecutivas (Fig. 5 B).
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Figura 5. Andlisis de respuestas conductuales a estimulos visuales: 9 cangrejos machos fueron expuestos a

30 ensayos a tres velocidades por cada tamafio de estiméloOrientacion y distancia del estimulo respecto al
cangrejo al inicio del ensayo para cada tipo de respuesta. Los estimulos ubicados frente o detras del cangrejo se
registraron como orientados a 0° o 180°, respectivamente. Los puntos coloreados en los diagas polares
representan datos de ensayos individuales. Las cuatro respuestas mutuamentgclayentes mostraron
distribuciones uniformes (Prueba de Rayleigh: RA p=0.4, NR p=0.51, RF p=0.07, RP p=0BLBrobabilidades

de las cuatro respuestas mutuamente excluyentes segin el tamafio del estimulo (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 tamafio de estimuloC. Probabilidades de respuesta promedio de los primeros diez ensayos
para cada tamafio de estimulo.

En los ambientes dindmicos de las marismas, el cangréjeoheliceenfrenta un
dilema constante: mientras evita ser capturado por gaviotas, compite y, en ocasiones,
preda? sobre sus propios congéneres (Bas et al., 2019; Tomsicakt 2017; Daleo eal.,
2003). Esta dualidad ecolégica, donde un mismo individuo alterna #m ser presa o
predador, se reflej6 en nuestros experimentos de laboratorio. Al estimular a los cangrejos
con objetos de tamafio mediano, observamos respuestas conductuales antagonicas:redgu
individuos atacaban el estimulo, mientras otros huian del mismo. Este hallazgo no solo
reveld un escenario singular para estudiar la toma de decisiones antagénicas en un mismo
animal frente a un mismo estimulo, sino que establecié las bases metodol@gicpara
explorar este fendmeno en distintos contextos ecolégicamente relevantes. Surgieron asi
algunos interrogantes importantes sobre los factores extrinsecos al estimulo que podrian
modular las respuestas conductuales. Por ejemplo: ¢Qué influencias tienel nivel de
ayuno, el tamafio corporal o el sexo de los individuos en la eleccion y ejecucion de estos
comportamientos antagénicos? ¢Como influye el contexto social particularmente la
presencia de conespecificas en sus decisiones? ¢ De qué manera varl@emportamiento
segun la altura del estimulo, replicando amenazas aéreas versus terrestres? A lo largo de los
capitulos de esta tesis doctoral, abordaremos sisteméaticamente el andlisise#os y otros

factores.
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Hi p-tesis y objetivos

De acuerdo con los antecedentes descritos en la introduccion, el cangisgohelice
granualta puede desplegar respuestas conductuales diferenciadasataque (RP), huida
(RA) o inmovilidad (RFp ante un estimulo visual que se desplaza a nivel del suelo.
Utilizando el paradigma descrito en Gancedo et al. (2020), que permitid caracterizar
algunos de los factores intrinsecos del estimul@elocidad, tamafio, repeticion) que

modulan estas respuestada hipotesis de trabajo de esta tesis es:

Hipotesis

Las decisiones que toman los cangrejos sobre como actuar frente a la presencia de
presas o predadores no solo dependen de la informacién provista por esos estimulos, sino

también de informacién independiente de los mismos, indicando que la evaluacion de

riesgos y beneficios que realizan constituye un proceso cognitivo complejo.
Objetivo general

Investigar cdmo variables extrinsecas al estimulo (grado de ayuno, sexo, contexto
social, tamafio corporal) y un factor intrinseco no explorado previamente (altura) influyen

en la toma de decisiones antagdnicas (huir o perseguir) é&teohelice granulata
Los objetivos especificos del trabajo consisten en:

1) Evaluar el efecto del sexo el estado nutricional en las probabilidades y
distancias de respuestas predatorias (RP) y antipredatorias (RA) déeohelice
(Capitulo 1).

2) Analizar la influencia del tamafio corporal de los cangrejos en la toma de
decisiones frente al estimulo (Capitulo 2).

3) Explorar el papel del contexto social? presencia y comportamiento de
conespecificos enla RPy RA. (Capitulo 3).

4) Extender el estudio de factores intrinsecos al estimulo, mediante la evaluacion
del efecto que su elevacion sobre el suelo tiene en las respuestas de los cangrejos
(Capitulo 4).
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Materiales y
metodos generales
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1. Neohelice granulata

Los animales utilizados en este trabajo de tesis fueron cangrejos de la especie
Neohelice granulatagantes Chasmagnathus granulatys descrita por primera vez por Dana
(Dana, 1851). La especie pertenece a la superclase Crustacea, clase Malacostraca, orden
Decapoda (Infraorden: Brachyura; Superfamilia: Grapsoidea; Familia: Varunidae).

Neohelicees un cangrejo semiterrestre eurihalino que habita zonas costeras del
sudoeste del Océano Atlantico, desde el Golfo de San José (lado norte de la Peninsula de
Valdés) en la Patagonia Argentina hasta la laguna Araruama en Rio de Janeiro, Brasil. Estos
animales ocupan los bancos de limo mesolitoral y supralitoral de la zona de transicion entre
agua dulce y marina.

Los animales fueron capturados en los estuarios de agua salobre de San Clemente
del Tuyd, provincia de Buenos Aires, Argentina, en donde la salinidad del agua se mantiene
A 11T 1TAOci AAl Adl AT OOA pg U ptp8 5jJados OAU Al
en cubas plasticas (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 (salinidad40t ph B( xht
7,6).Todos los animales se mantuvieron a una temperatura ambientede@0¢e J# U AAET 1
natural. Los experimentos se llevaron a cabo entre las 9 a. m. y las 7 p. m. Para cada tipo
particular de experimento se especificara en su metodologia el sexo de los animales

utilizados, su tamafio 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 aD2P). Esta consistio
en una cuba rectangular de plastico 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 hébitat
natural de los cangrejos. La arena incluia dos tubos de plasticatieales 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 plastico negra permitia su movimiento al ras del suelo.

El movimiento del hilo y, por tanto, del estimulo se oper6 desde un carrete con una

manivela ubicado fuera de la arena experimental. Asi, el experimentador podia mover el
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objeto en la direccién deseada sin asomarse a la arena perturbandaaalmal (Fig. 6). Los
experimentos, sin embargo, eran visualizados en todo momento mediante una camara
ubicada sobre la arena cuya captura de imagenes, ademas de ser almacenada, era
monitoreada online en un teléfono celular. Dicha cAmara (Sony Handycam HIOR440) 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 estimulo. La posicién exactatta
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 cAmara era de 60 frames por segundo. La distorsion
generada por el lente y los videos fueron analizados y corregidos madte el uso del
software gratuito Tracker.

Al encontrarse el animal caminando libremente al momento de responder, su
distancia a la trayectoria del objeto, asi como, la distancia del cangrejo al estimulo y la

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

=// =
e—— |
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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 etddzrs
entre si sobre lados opuestos de la arena permitia mover el objeto que tenia ligado a nivel del suelo en ambas
direcciones. La distancia maxima a la que el cangrejo podia encontrarse cospecto a la trayectoria del estimulo

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 videocamara con la cual se registré 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 estimulo; DCE, distancia cangregstimulo. Para mas detalles leer materiales y

métodos.
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2. 2. EstZmulos visuvuales y protocol o de

El estimulo visual en movimiento utilizado para la evaluacion de los cangrejos
consistié en un objeto esférico de plastico color negro, el cual podia presentar uno de dos
posibles diametros: el que definimos como pequefio era de 1 cm y el que definimos como
mediano de 1.8 cm (un estimulo de tamafio 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,®sta fue elegidam®base a resultados
obtenidos en experimentos anteriores usando diferentes velocidades, que fueron descritos
mas arriba en la introduccién (ver Gancedo et al., 2020).

La evaluacion de cada animal consistio, en la mayor parte de los experimentos, en
una unica sesion que incluia dos etapas (Fig. 7): una primera etapa de adaptacion del
cangrejo a la arena, para ello se colocaba a cada animal en una posicion distinta detéro
la arena y se lo dejaba explorar el territorio por 10 minutos. Durante la segunda etapa, se
producia la estimulacion del cangrejo con el movimiento del objeto a lo largo de una serie
de cinco ensayos, con un intervalo interensayos aproximado de 3 mingt (Fig. 7). Este
namero de ensayos y el intervalo entre ellos fueron elegidos para garantizar que las
respuestas no se vieran afectadas por habituacion (Gancedo et al., 2020). En todos los
experimentos, un ensayo siempre inicio con el estimulo emergiendte la boca de uno de
los tubos y terminé cuando se introducia 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 samdp lugar, que el cangrejo
se encuentre por lo menos a 5 cm de la trayectoria del estimulo. De no éste el caso, se
aguardaba hasta que esta distancia critica fuera alcanzada. EI comportamiento de los
cangrejos fue observado a lo largo de toda la sesién de estimulacién mediante un celular
gue se encontraba conectado por wi a la cAmara lo que permitigpoder decidir el momento
en el cual dar inicio y final a la grabacion de cada ensayo. Cuando un cangrejo capturaba el
objeto, se detenia el movimiento déste hasta que el cangrejo abandonaba su intento de
romperlo con sus quelas o llevarselo, lo cual normalmente ocurria, en general, en menos de
un minuto. La direccién del estimulo era alternada entre ensayos. Cada cangrejo fue
evaluado con un solo tamafio de objo y, a menos que se especifique lo contrario, en una
Unica sesion de estimulacion. El numero de cangrejos evaluados en cada tratamiento fue

balanceado y se especificara en detalle para cada experimento particular.
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Figura 7. Protocolo general de experimentacién. Cada animal fue evaluado en una Unica sesién (excepto en
los experimentos del capitulo 2), la cual incluia una etapa de adaptacion y una etapa de estimulacién. Durante la
adaptacion, se dejaba al cangrejo explorar la arena 10 minutos. Luego, era estimulada un objeto de un
tamafio particular (mediano o pequefio) a lo largo de 5 ensayos con un intervalo interensayo de 3 minutos.
Todos los ensayos comenzaban con el estimulo emergiendo de la boca de uno de los tubos verticales y

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

3. Criterios de respuesta y mediciones

Se consider6 que el animal habia efectuado una respuesta al estimulo cuando se
observd un cambio en el comportamiento del cangrejo. Concretamente esto consistia en
que, si el animal se encontraba quieto pasaba a moverse y, en el caso de que estuviese
moviéndose de forma repentina se detenia o cambiaba su direccién o velocidad, todo lo cual
era facilmente detectable. En pocas ocasiones un cangrejo que se encontraba inmovil previo
a la estimulacion con el objeto permanecié asi durante la duracion del ensayosi se
encontraba moviéndose continu6 haciéndolo sin mostrar alteracion. Estos eventos fueron
clasificados como no respuesta (NR).

Un estudio que realizamos previamente utilizando estimulos visuales de distintos
tamafios movidos a diferentes velocidades (Gancedo et al., 2020), mostré que los cangrejos
podian desplegar 4 tipos de respuestas mutuamente excluyentes: una respuesta predgtor
(RP: perseguir el objeto); una respuesta antipredatoria (RA: huir del objeto o actuar de
forma defensiva, levantando las quelasyna respuesta de freezing (RF: dejar de caminar y
permanecer inmovil durante todo el ensayo); y una no respuesta (NR: igraorel estimulo,
ausencia de cambios en el comportamientolCabe 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 descamaos los ensayos de NR como una categoria
comportamental. Por lo tanto, se consideré que habia ocurrido una respuesta cada vez que
un cangrejo presentaba un cambio en su comportamiento en respuesthestimulo visual.

Definimos entonces un valor de Respuesta general (R), como la suma del nimero de ensayos
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en donde se observaron RP, RF 0 RA sobre el total de los ensayos. La probabilidad de
observar cada comportamiento particular, es decir RP, RF o RA, se calcul6 para cada
cangrejo, como el nUmero de ensayos en los que realizé dicha respuesta, sobre el tigal

los 5 ensayos de estimulacion, 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.

ID E3 E4 E5 [B] RP RA RF

0.80]1.00{0.00(0.00

E1 E2
= [

1.00]0.40|0.20{0.40

1
2
3

0.80]0.25|0.50|0.25

X 0.87]0.55(0.23|0.22

Figura 8. Ejemplo del computo de la probabilidad de respuesta general (R) y respuestas especificas en 3
individuos. Para cada cangrejo se calculé 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 evaluacion, destardo los ensayos de no respuesta (NR, color verde).

La Figura 8 es un ejemplo de como fueron estimadas las probabilidades
comportamentales para cada individuo y luego las generales. Por ejemplo, el individuo (ID)
1 en el primer ensayo (E1) ignor6 al estimulo, pero en los ensayos subsiguientes respondio
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 decidié no responder al
objeto. Cuando este animal decidi6 responder al estimulo lo hizo en las 4siones con una
respuesta predatoria lo que nos da un valor de 1 para la probabilidad de respuesta
predatoria (RP) y de O para la respuesta de freezing y antipredatoria. De esta manera se
obtuvieron las probabilidades individuales para R, RA, RF y RP lasales 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 andlisis
en los videos de forma mas precisa, a cada cangrejo se le hicieron dos marcas blancas en la
linea media antereposterior de la parte dorsal de su caparazén con liquido cagctor. Con

un punto se marco el frente del animal y con otro la parte trasera, horas previas a la sesion
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de evaluacién. Durante el analisis posterior de los videos (offline), evaluamos parametros
como ser distancias, lagzuales fueron medidas siempre en relaciéma la marca €irculo
blanco) anterior del cangrejo.Entre las distanciasmedidas se incluyeron la distancia de
respuesta(distancia entre el cangrejo y eéstimulo al momento del inicio de cada respuesta
en particular, DCE, distancia a la trayectoria (distancia minima entre el cangrejo y la
trayectoria del estimuloal inicio del ensayq DTH y la actividad exploratoria (Fig. 9 y 10).
La distancia de respuesta se midié en grimer frame en que se observéun cambio en el
comportamiento del cangrejo, mientras que la distancia a la trayectoria se midio en el frame
en que comenzé el movimiento del estimulo.

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 persecucion y por lo tanto es de breve duraciéon (DCE (F), Fig. Bste freezing transitorio
por lo tanto ocurre a mayores distancias del inicio del escape o de la persecucBihsegundo
tipo de freezing es de mayor duracion y no va seguido de otra respuesta, este es el que
identificamos como respuesta de freezing (RF).

Finalmente, b actividad exploratoria se estimé para cada cangrejo durante los 10
minutos de la fase de adaptacion y se registré mediante el uso de una grilla a escala de la
arena experimental donde el investigador podia observar y registrar en tiempo real el
namero de cuadrantes atravesados por el cangrejo (Fig. 10). La grilla representabadana
experimental dividida en cuadrantes de 10 x 10 cm. De la geometria de la situacion, pudimos
calcular entonces distintos parametros que seran detallados en mayprofundidad en cada

situacion particular.

10,00 cm

DCE (F) DTE

Figura 9. Parametros del estimulo y variables medidas mediante el software Tracker en el andlisis

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

en la parte posterior (marca azul en la figura) del caparazon horas previas a la evaluacion de estos. En la imagen
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puede observarse el estimulo de tamafio mediano (marca y trayectoria rosa) con la que el animal fue evaluado.
Algunas de las variables medidas: distancia minima entre el cangrejoayttayectoria en el momento en que

comenzo6 a moverse el estimulo (DTE), distancia cangregstimulo (DCE)al momento de inicio de la freezing
transitorio (F) y al inicio de la persecucién (P). Las lineas roja y azul corresponden a los movimientos de las

marcas en el cangrejo durante la persecucion del estimulo

Figura 10. Esquema de un ejemplo de actividad exploratoria realizada por un cangrejo durante la etapa
de 10 min de adaptacion a la arena. Posicion inicial (silueta gris) y final del cangrejo (silueta negra) y

trayectoria que el animal desplego6 (lineas punteadas). Cada cuadrado de la grilla mide 10 x 10 cm.

4. Ané§/ i si s estad?stico

Las comparaciones entre las probabilidades de cada uno de los tiposrdepuesta,
asi como de la actividad exploratoria realizada por los animales durante la adaptacj@n
las que se contaba con un dato por individuo se realizaron mediante pruebas de Mann
Whitney o Wilcoxon con correcciones de Bonferroni. EI motivo por el cual se utilizaron
pruebas no paramétricas fue la falta de normalidad en la distribucion de los datoPara las
comparaciones de distancias de respuestas en las cuales podia ocurrir lasencia de
medidas repetidas se utilizé la transformacion de rangos alineados ANOVA (ART ANOVA),
debido a que este es un enfoque no paramétrico que permite el uso de mdultiples 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 ocurria o 0 en
caso de no ocurrir) se model6 asumiendo una distribucion 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 Gtiles 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 meatd
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 seran detallados en cada seccién jpaitar. Estas
covariables se incorporaron al modelo como factores fijos y el nimero de cangrejos se
consider6 como un factor aleatorio. Se utilizé el criterio de informacion de Akaik\lC;
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 metodologias especificas de analisis de datos y comparaciones estadisticas se
detallan en cada seccion segun el disefio experimental. Todos los analisis estadisticos se
realizaron con el software R (versién 3.4.4). Se utilizaron los paquetes Ime4 (Bagtsal.,
2003), Ismeans (Lenth, 2016) para los modelos mixtos lineales generalizados y el método

de Tukey para comparaciones multiples, respectivamente.
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Resultados

Capitulo 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

decisiones del cangrejo de escapar o perseguir un objeto en movimiento

En esta primera parte de la tesis, nos propusimos investigar algunos de los
parametros extrinsecos al estimulo que podrian estar involucrados en los mecanismos
subyacentes a la toma de decisiones de los cangrejos ante un mismo objeto en movimiento,
en relacion a comportamientos de predacion @ntipredacion. El nivel de hambre de los
animales, asi como el sexo de los mismos, puede afectar las respuestas de un individoo.
el propdsito 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 desempefamportamental

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

1.2 Disefo del experi mento 1

Los animales utilizados en este experimento fueron cangrejd¢eohelicede tamafio
mediano, tanto machos como hembraadultos, con un ancho promedio de caparazén de
2.77 £0,02y 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 mediantel andlisis del opérculo mévil (Sal Moyano «ll.,
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 plastico negra se
desplazé sobre una pequefia canaleta hecha en el suelo, es decir que se movié a nivel del
suelo, pero sin hacer contacto fisico con éste y por lo tanto sin generar vibraciones,
indicaron que la percepcion del objeto es esencialmente visual (Tomsic, comunicacion
personal). Por esto, de aca en adelante identificaremos al objeto como el estimulo visual.
Para evaluar el efecto del sexo y el hambre en la toma de decisiones, realizanroprimer
experimento con cangrejos machos y hembras que nunca fueron alimentados. Estos
cangrejos fueron estimulados con uno de dos tamafos de objetos posibles: pequefio o
mediano.Se evaluaron un total de 102 cangrejos hembras (51 con el estimulo pequefio y 51
con el mediano) y 111 cangrejos machos (55 con el estimulo pequefio y 56 con el mediano)
los cuales fueron colectads en los meses de marzo y abridlel 2021. El experimento
comenzo al dia siguiente de la captura de los cangrejos en las rias y se extendi6 a lo largo de
22 dias. Cada animal fue evaluado en un Unico dia, de modo tal que la muestra experimental

incluy6 individuos con diferentes niveles de ayunoKig. 11). En cada dia experimental, se
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evaluaron en promedio unos 10 cangrejos, en un disefio planificado que incluyé
aproximadamente el mismo numero de hembras y machos evaluados con el estimulo
pequefio y con el mediano. Para facilitar la interpretacion de los resultados en relacion al
efecto cel grado de ayuno, dividimos a los animales en dos grupos segun el nimero de dias
de ayuno que habian experimentado. Aquellos cangrejos evaluadogrenos dias 1 a 10
pertenecieron al grupo denominado "primeros dias" (PD), mientras que aquellos animales
estimulados entre los dias 11 a 22 formaron parte del grupo de los "Gltimos dias" (UD). La

Figura 6 ilustra el protocolo de este experimento.
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Figura 11. Protocolo del Experimento 1. En este protocolo, utilizamos cangrejos machos y hembras con
diferentes niveles de hambre y dos tamafios de estimulos. Evaluamos un total de 102 cangrejos hembrasy 111
cangrejos machos que habian pasado de 1 a 22 dias sin alimentarse. Se utilizé un e&tirmnediano (M) o
pequefio (P) en un disefio balanceado. Los animales se dividieron en dos grupos: un grupo de "primeros dias"
(PD), que incluia cangrejos evaluados durante los dias 1 a 10 del experimento, es decirpoaos dias de hambre
acumulados, y un grupo de "tltimos dias" (UD), que incluia cangrejos estimulados entre los dias 11 a 22 del

experimento con un mayor nimero de dias acumulados sin recibir alimentos.
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1.3 Respuestas comportamental es despl egadas

estZmul o.

La probabilidad de respuesta al estimulo (R), que representa la proporcién de
ensayos en los que se observé algun tipo de respuesta, ya sea predatoria (RP), de fregezing
inmovilidad (RF) o antipredatoria (RA), fue cercana al 90%, lo que indica que el objeto fue
un estimulo altamente relevante para los cangrejos. No se encontraron diferencias
significativas en los valores de respuesta (R) entre hembras y machdsdura 12A, barras
grises, R: p =@1). Sin embargo, al analizar las probabilidades de cada comportamiento
especifico, 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 comparacion con las hembras (Figura 12A,
barras de colores, RA: p<0.001; RF: p<0.05; RP: p<0.001).

1.00 1.00

*kk
0.75 0.75
0.50 0.50

*kk *
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Probabilidad

0.25 0.25

0.00 0.00

H M H M
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Figura 12. Probabilidades comportamentales promedio segin el sexo. Probabilidad promedio de
respuestas de hembras (H) y machos (M) al objeto (R: barras grises) y respuestas especificas de antipredacion,
freezing y predacion (RA, RF y RP, respectivamente, barras de colores). Las diferencias estadisticas se evaluaron
mediante la prueba de Wilcoxon. *: p < 0.05 y ***: p < 0.001. Las barras representan la media y los bigotes el
error estandar de la media.

Dadas las claras diferencias observadas en las probabilidades de los diferentes
comportamientos entre machos y hembras, nos preguntamos si estas diferencias podian
también verse reflejadas en otros parametros. En experimentos anteriores realizados en el
laboratorio, demostramos que los cangrejos inician su comportamiento de persecucion a
una distancia fija respecto al objeto, independientemente del tamafio del objef@ancedo
et al., 2020) Los resultados de este nuevo experimento confirmaron los hallazgos previos,

mostrando que las distancias de respuesta especificas para cada comportamiento fueron
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similares entre los dos tamafios de estimulo (p = 0.1) (datos no mostrados). Por este motivo,
combinamos los datos de ambos objetos para analizar la distancia al estimulo a la que los
cangrejos decidieron ejecutar cada comportamiento particularEvaluamos entonces las
distancias de respuesta (distancia cangrejestimulo) para las RA, RF y RP en machos y en
hembras por separado (Fig. 13). Los resultados gstraron que los cangrejos tomaron la
decision de huir a distancias significativamente mayores que en aquellos ensayos en los que
hicieron RF o en los que persiguieron el objeto. Ademas, la distancia a la cual los cangrejos
decidieron iniciar el freezing fue signiicativamente mayor a aquella de los ensayos en los
que eligieron iniciar la persecucion (p < 0.001 para todas las comparaciones)o N
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, si se observaron diferencias significatbvantre sexos en

las distancias de respuesta para los ensayos de persecucion, donde los machos iniciaron la
persecucion del estimulo a distancias mayores que las hembras, es decir, le atribuyeron un

valor de presa al objeto de forma méas temprana que lastheras (RP: p < 0.001).
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Figura 13. Distancia promedio entre el cangrejo y el estimulo (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 estandar
de la media. Los puntos grises representan lostbs de los ensayos en donde se observo cada tipo de respuesta.

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

Con el proposito de identificar si el tamafio del estimulo visual (P o M) podria afectar
la probabilidad de respuesta en funcion del nivel de ayuno de los animales (PD vs. UD),
realizamos una evaluacién de la interaccion entre estos dos factores. El resdtiadel
andlisis mostré que el tamafio del objeto y el nivel de ayuno no estarian interactuando de
manera significativa (p = 0.58), lo que nos llevé a analizar el efecto de estas dos variables

por separado. En la Figura 14, se muestra el efecto del tamafdeimulo en las respuestas
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de machos y hembras. La probabilidad de responder al estimulo (R), tanto en hembras
como en machos, no se vio afectada por el tamafio del objeto (barras grieembras R: p=
0.34; machos R: p8.13). Sin embargo, la probabilidad derealizar cada tipo de
comportamiento particular se vio altamente influenciada por el tamafio del estimulo, siendo
esa influencia similar en machos y hembras. En ambos sexos, el estimulo pequefio evoco
una probabilidad significativamente mayor de respuestas predatosis que el mediano, a la
vez que generd menores probabilidades de observar respuestas de evitacion 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).
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B
S 050 050 == ul 0.50 0.50
o] * %k
[e]
nh- kK
0.25 0.25 L 0.25 0.25 I Eh
0.00 M P 0.00 M P M P M P 0.00 M P 0.00 M P M P M P
R RA RF RP R RA RF RP

Figura 14. Comparacion de la respuesta general y las respuestas especificas por tamafio de estimulo 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 estimulo mediano (M) y pequefio (P) en hembras (H) y machos (M).
La significancia estadistica fue evaluadusando test de Wilcoxon. *: p < 0.05; **: p < 0.01; y ***: p < 0.001. Las

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

1.4 Efecto del ayuno sobre las respuestas comportamentales en /os

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 periodos de tiempo relativamente largos para decidir acercarse y
alimentarse (Sun efl., 2017; Wong etl., 2010; Nadeau eal., 2009; Smallegange etl.,
2008; Mascar6 & Seed, 2001). Sin embargo, en animales que se alimentan de presas maviles,
las decisiones deben ser mas rapidas debido a que el estimulo (es decir, la presgjresenta
por una duracion limitada de tiempo y su posicion varia con respecto al predador. Para
analizar los efectos del hambre sobre la toma de decisiones de estos animales frente al

estimulo, analizamos los datos agrupandolos de varias maneras, qaeliyeron un analisis
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dia por dia a andlisis de agrupamiento de distinto nimero de dias. Aun cuando estos analisis
mostraban un efecto acumulativo del paso de los dias, los datos presentaban una
considerable dispersion, por lo que finalmente nos inclinamos por el andlisis que
consideramos mas parsimonioso, consistente en dividir el total de los animales en dos
grupos. Un grupo, al que denominamos primeros dias (PD), correspondia a aquellos
animales "menos hambreados", que fueron evaluados durante los primeros dias del
experimento (dias 1 a 10). El otro grupo, al que denominamos ultimos dias (UD),
correspondia a los animales "mas hambreados", que fueron evaluados durante los Gltimos
dias del experimento (dias 11 a 22) (Fig. 11). La Figura 15 muestra que el nivel de ayuno no
afectd el nivel de respuesta general de los cangrejos machos y hembras al estimulo (barras
griseshembras, R: p8.73; machos R: p=078). Sin embargo, los resultados muestran que la
probabilidad de cada tipo de respuesta especifica si se vio afectada por el nivel de ayuno,
aunque esto solo ocurrié en los cangrejos machos. En efecto, no se encontraron diferencias
significativas en las respuetas especificas entre los grupos con mayor y menor grado de
ayuno en las hembras (panel izquierdo, barras de coloreRP: p =0.39; RA: p =0.65; RF: p
=0.84; respectivamentd. En contraste, los machos evaluados durante el grupo de los
ultimos dias presentaron probabilidades significativamente mayores de efectuar
respuestas predatorias en comparacion con aquellos evaluados durante los primeros dias,
a la vez que menores respugas antipredatorias y de freezing (panel derecho, barras de

colores; RP: p <0.001; RA: p <0.05; RF: p < 0.01; respectivamente).
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Figura 15. Probabilidades promedio de respuesta general de los cangrejos y de cada tipo particular de
comportamiento segun el nivel de ayuno. Comparacion de R (barras grises) y RA, RF y RP (barras de colores)
promedios entre cangrejos evaluados durante el primer grupo de dias (PD) y el Gltimo grupo de dias (UD),
separados por sexo. Las diferencias estadisticas fueron evaluadas mediante eldes¥ilcoxon. *: p < 0.05; **: p

< 0.01;y ***: p <0.001. Las barras representan la media y los bigotes el error estandar 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 blusqueda de alimento en diferentes formas
(Scharf, 2016). Para determinar si la exploracion de los cangrejos se veia afectada glor
grado de ayuno, evaluamos la actividad exploratoria durante los 10 minutos previos a la
estimulacion con el objeto periodo deadaptacion, seccion Métodos) tanto en machos como
en hembras en cada uno de los grupos de dias. Esta actividad fue cuantificada como el
namero de cuadrados de la arena atravesados por el animal durante la adaptacion. La Figura
16 muestra que tanto machos@mo hembras desplegaron niveles similares de exploracion
y estos niveles no se vieron afectados por el transcurso de los dias y el consiguiente aumento
en el nivel de hambre, ya que no se observaron diferencias ni entre los grupos de dias ni
entre los sex@ (PD,Hvs Mp =0.8B; UD, Hvs M, p&9).
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Figura 16. Esquema de la actividad exploratoria de un cangrejo y actividad exploratoria promedio de los
cangrejos por sexo y grupo de dias. Promedio de la actividad exploratoria observada en hembras (H) y machos
(M) dentro de cadagrupo de dias (PD: primeros dias y UD: ultimos diasglculada como ehliimero de cuadrantes
atravesadoa lo largo de los 10 minutos de la etapa de adaptacidnas barras representan la media y los bigotes

el error estandar de la media.

2. aEs el hambre | o que [ ncrementa | a respues:!

machos?

Los resultados obtenidos en el experimento anterior evidenciaron que comparados
con los individuos machos del grupo PD, los del grupo UD desplegaron mas respuesta
predatoria y menos respuestantipredatorias. La interpretacion de estos resultados es que
el nivel de ayuno favorece en los machos la decision de perseguir y capturar una presa en
movimiento, disminuyendo la valoracion del eventual riesgo que ese mismo estimulo
pudiera representar. Sin embargo, otrs factores independientes del ayuno, no controlados
en el experimento anterior, podrian ser la causa del cambio de comportamiento observado.

Uno de esos factores es el tiempo de aislacion en recipientes individuales pequefios en los
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que permanecieron los animales hasta su evaluacion. Para controlar éste y otros posibles
factores se realizé un segundo experimento en el cual los animales experimentaron
diferencias Unicamente en su estado nutricional. Durante un periodo de 17 dias eatoos
animales machos que pertenecian a uno de dos tratamientos posibles: cangrejos
hambreados (CH) y cangrejos alimentados (CA), de manera tal que la Unica diferencia entre
estos grupos fue su estado de alimentacién. Al igual que en el experimento anterior
separamos a los cangrejos en dos grupos de dias que incluyeron aquellos animales
evaluados durante los primeros dias del experimento (PD) e individuos evaluados los
ultimos dias (UD).

2.1 Disefo del experi mento 2

Se utilizaron Unicamente cangrejos machos medianos con dos condiciones de
alimentacién diferentes a lo largo de un periodo de 17 dias (Fig. 17). El grupo de "cangrejos
hambreados" (CH) consisti6 en cangrejos que nunca recibieron alimento durante el
experimento (n = 30; 16 expuestos al estimulo pequefio y 14 al mediano). El grupo de
"cangrejos alimentados" (CA) fue alimentado cada dia de por medio (n = 28; 14 expuestos
al estimulo pequefio y 14 al mediano). Durante los dias de alimentacion, a los cangrejos
alimentados se les suministraron 3 pellets de alimento para conejo (comida con la que
alimentamos a los cangrejos comunmente en el laboratorio) por la mafiana y se les permitio
alimentarse durante dos horas. Luego de cada comida, tanto a los CA como a losedeks
cambio 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 estimulo
comenzaron el tercer dia después de haber sido capturados los animalesetrtampo, de
modo tal que los individuos hambreados estuvieron sin alimentarse durante al menos 72
horas. Cada dia se evaluaron aproximadamente 4 cangrejos, asegurando que al menos uno
perteneciera a cada combinacién experimental: dos alimentados (uno poada tamafio de
objeto) y dos hambreados (uno por cada tamafio de estimulo). Al igual que en el
AobAOEIT AT 01 A1 OGAOET Oh 110 ATEI AT A0 EOAOIT OAPA
ApAdo josqgh NOA ETAI OUAOT T AAT Codngréjod: 18aHAT OAAT O
U px #!qh U OT10EITO ApAGoe j5%$qh NOA ET O1T1 OAOAC
(n= 23 cangrejos; 12 CHy 11 CA).

44



Cangrejos #

A

1 T Dias de aliment.
2 C.A.

5 = C.H.

6 o T Evaluacion

9 T

10 T
57 T
58

T2345' 890112 151617
F;D UD 1as

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 dias 3 a 9 se asignaron al grupo de los "primeros dias" (PD), mangue los que fueron
estimulados entre los dias 10 a 17 se asignaron al grupo de los "dltimos dias" (UD). Los circulos vacios amarillos
representan los cangrejos hambreados, mientras que los azules representan a los cangrejos alimentados. Los
circulos azules rellenos indican los dias de alimentacion en los cangrejos alimentados y la lefreepresenta el

dia 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 tamafios, se ha observado que en ocasiones eligen presas mas grandes
cuando estan hambrientos, mientras que cuando estan saciados optan por presas mas
pequefias (Morris, 2008; Hughes & Seed, 1995; Juanes & Hartwick, 1990). También se ha
observado lo contrario, donde incluso en situaciones de inanicién o ayuno, los cangrejos
siguen seleccionando presas de menor tamafio (Smallegangalef2008; 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 estimulo movil frente al cual el animal tie una ventana de
tiempo breve para decidir responder y eventualmente capturarlo. Cuando evaluamos las
probabilidades de respuesta general de los cangrejos ante el estimulo pequg®) y el

mediano (M), encontramos que fueron similares en los cangrejos hambreados, tanto en el
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grupo de los primeros diagPD: menos hambreadosP vsM, p=0.27) como en los dltimos

dias UD: mas hambreados P vs M, p=0.52 Lo mismo se observé en los cangrejos
alimentados (PD, P vs M, p=0.41UD, P vs M, p=0.37 Adem4s, tampoco encontramos
diferencias significativas en las respuestas especificas de RA, RF y RP entre los tamafios de
los estimulos para caddratamiento (P vs Mcangrejoshambreados,RA p=0.3; RF, p=0.91,

RP, p=0.35 y cangrejos alimentadoRA, p#9.96; RF, pd; RP, p4). Por este motivo,
decidimos combinar los datos de las probabilidades de ambos tamafios 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 dias. Las probabilidades
de responder al estimulo (R) fueron similares entre los animales alimentados y
hambreados, tanto en el primer grupo de dias como en el grupo de los ultimos dias (barras
grises, primeros dias R: p=0.6, ultimos diasR: p=0.21). En los cangrejos evaluados en el
primer grupo de dias, no se observaron diferencias en las probabilidades de respuesta para
cada comportamiento especifico entre los tratamientos alimentados y hambreados (barras
de colores, panel izquierdp RA: p=0.85; RF: p=0.88RP: p=0.8). Sin embargo, en el grupo
de los ultimos dias se observaron diferencias significativas entre los tratamientos, donde
los cangrejos hambreados mostraron probabilidades significativamente mayores de
respuestas predatorias en comparacion con los cangrejodimentados, mostrando en
consecuencia probabilidades significativamente menores de respuestaatipredatorias o

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

respectivamente).
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Figura 18. Promedio de las probabilidades de respuesta (R) y de los comportamientos especificos de
antipredacion (RA), freezing (RF) y predatorias (RP) para ambos tratamientos en cada grupo de dias.
Las barras de color gris corresponden a los promedios de la respuesta al estimulo de los cangrejos alimentados

(CA) y de los cangrejos hambreadd€H) dentro de cada grupo de dias. Las barras de colores representan los
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promedios de las probabilidades de observar cada comportamiento especifico para los cangrejos evaluados en
cada tratamiento (CA vs CH) y grupo de didsas barras representan la media y los bigotes el error estandar de
la media.Las diferencias estadisticas 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 ultimos dias podrian deberse a un aumento de la respuesta predatoria de los CH, a
una disminucion de la respuesta predatoria de los CA, o a una combinacion de amPasa
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 CAy de los CH. No encontramos
diferencias estadisticas en la RA (p = 0.22), la RF (p = 0.42) y en IR 0.16) entre los
grupos PD y UD de cangrejos alimentados. Tampoco en la RA de los cangrejos hambreados
(p = 0.48), pero si hubo diferencias significativas en la RF (p < 0.05) y la RP (p < 0.05) entre
los grupos de los primeros y ultimos dias de cangis hambreados. Estos analisis
confirman que el cambio de comportamiento entre los grupos de dias (PD y UD) ocurrio

Unicamente en los cangrejos hambreados.

Cangrejos Alimentados Cangrejos Hambreados
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Figura 19. Promedio de las probabilidades de respuesta (R) y de los comportamientos especificos de
antipredacion (RA), freezing (RF) y predatorias (RP) para ambos grupos de dias 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 dias (PD) y de los evaluados en el dltimo grupo de dias (UD) dentro de cada tratamiento. Las
barras de colores representan los prmedios de las probabilidades de observar cada comportamiento especifico
para los cangrejos evaluados en cada grupo de dias y tratamiento (CA y CHS.barras representan la media y

los bigotes el error estdndar de la medialas diferencias estadisticas 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 exploracién del entorno
podria representar un costo energético asumible; mientras que para un animal en ayuno o
con reservas limitadas, este mismo comportamiento implicaria un gasto energético
significativo. Asi, el estado interno determina qué comportamientogespecialmente
aquellos que demandan mayor energgaresultan viables o adaptativamente relevantes.
Para evaluar este punto en particular, medimos la actividad exploratoria de los cangrejos
hambreados y alimentados en cada grupo de dias. En la Figura 20 se muestran los resultados
de este analisis. La exploracion realizada por los cangrejos hambreados del primer grupo
de dias fue significativamente menor que la de los cangrejos alimentados evaluadosese
mismo periodo (p <0.001). Esta diferencia entre tratamientos no se observé cuando se
analizaron las actividades exploratorias de los individuos evaluados en los ultimos dias
(p=0.92). Sin embargo, al comparar los CH entre los grupos PD y UD, se observé un aumento
significativo en la actividad exploratoria en los cangrejos del segundo grupo respecto del
primero (p < 0.05). Esta misma comparacion realizada entre los CA no mostré diferesei
significativas (p = 0.23).
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Figura 20. Promedio de la actividad exploratoria observado en cangrejos machos alimentados (CA) y
hambreados (CH) dentro de cadgrupo de dias (PD: primeros dias y UD: ultimos dias). Las diferencias
estadisticas fueron evaluadas mediante Wilcoxon test. *: p < 0.05 y ***: p < 0.001. Las barras representan la
media y los bigotes el error estandar de la media. Los puntos grises represenias valores de exploracion

individuales de los cangrejos hambreados y alimentados evaluados en cada grupo de dias.

Dado que se observaron diferencias en las probabilidades comportamentales entre
los tratamientos en el grupo de los Ultimos dias, investigamos si otro parametro de la

respuesta se vio afectado por el tratamiento y la duracién 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 lasates los cangrejos
decidieron iniciar la persecucién del estimulo visual fueron significativamente mayores en
los cangrejos hambreados que en los alimentados (p < 0.01).
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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 ultimos dikas barras representan la media y los
bigotes el error estdndar de la media. Los puntos grises representan los datos de distancia de respuesta en los

ensayos en donde se observo cada tipo de respuestas diferencias estadisticas fueron evaluadas usando ART
anova. **: p < 0.01.

Para investigar en mayor profundidad el peso de los factores mencionados
anteriormente en la decisidn de los cangrejos de perseguir una presa, realizamos un analisis
de modelos mixtos lineales generalizados utilizando los datos obtenidos en el experimento
2, que involucré Unicamente a los machos y las dos condiciones de nutricion. Un modelo
obtenido sobre la probabilidad de la respuesta predatoria en un trabajo anterior a esta tesis
reveld que la probabilidad de evocar dicho comportamiento esta fuertementieterminada
por la distancia a la que se encuentra el cangrejo de la linea de trayectoria del estimulo (DTE,
distancia a la trayectoria del estimulo) al momento del inicio del ensayo (Gancedoakt
2020). Por lo tanto, para la construccion de este nuevmodelo utilizamos pardmetros
conocidos como ser la distancia a la trayectoria del estimulo y otros que no habian sido
abordados anteriormente como ser el tratamiento (CA vs CH), grado de ayuno (grupos PD
vs UD) y nivel de exploracion previa de la arena. IBecionamos el modelo que mejor ajustd
a nuestros datos. El modelo seleccionado contiene algunas interacciones que, si bien no

fueron estadisticamente significativas, su eliminacién perjudicaba el ajuste del mismo al
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tiempo que disminuia también su poder de prediccién. EI modelo final simplificado incluyo
el efecto de la distancia del cangrejo a la trayectoria al momento del inicio del ensayo, asi
como las interacciones entre los tratamientos (alimentados o hambreadosjon tres
parametros diferentes: nivel de ayuno, intensidad de exploracién y tamafio del estimulo. La
tabla 1 muestra los valores estimados para los diferentes pardmetros predichos para la
probabilidad de la respuesta predatoria por el GLMM.

Tabla 1. Estimados de los parametros 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
ub -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 1974 +£1.731 1.140
Tratamiento CH:AE 0.155 + 0.096 1.603
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 estimulo; UD, Ultimos dias; CH, cangrejos hambreados; AE, actividad

exploratoria; P, estimulo pequefio. Resultados significativos con |z|>2.0 en negrita.

Como se esperaba, la representacion gréafica del modelo ilustrado en la Figura 22
evidencia que los cangrejos hambreados presentan una mayor probabilidad de perseguir al
estimulo en comparacion con los cangrejos alimentados. No obstante, el modelo también
proporciona informacion adicional relevante, ya que revela que la diferencia en las
probabilidades de respuesta predatoria entre los tratamientos se vuelve mas pronunciada
a mayores distancias a la trayectoria del objeto. De hecho, al analizar la velocidadambio
de la probabilidad en la curva de los cangrejos alimentados, se observa que la probabilidad

de respuesta empieza a caer rapidamente 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 continla siendo alta (superior a 0.7) incluso a la

distancia méaxima permitida en nuestro entorno experimental (Fig. 22).
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Figura 22. Probabilidad de observar una respuesta predatoria en los cangrejos hambreados y
alimentados predicha por el modelo estadistico. Las respuestas fueron codificadas como 1 si en el ensayo se
observaba una persecuciéon y 0 si la respuesta no era una persecucion. Los puntos representan los datos
individuales en los cuales se baso el modelo. Las lineas continuas representan la probahilide respuesta para
cada tratamiento (CA y CH) en funcion a la distancia a la trayectoria del estimulo en el momesebinicio del

ensayo. Las areas sombreadas corresponden a los rangos intercuartiles. Para mas detalles ir a la tabla 1.

2.5 Efecto del ayuno sobre la integralidad de la respuesta

predatoria

Como fue mencionado brevemente en la secciéon de métodos de esta tesis, las
respuestas predatorias fueron definidas como aquellos ensayos en los que los animales
desplegaban comportamientos dirigidos hacia el estimulo. Estos podian incluir una
persecucion ompleta (PC), durante la cual los animales alcanzaban a tocar la trayectoria
del objeto durante el ataque, ya sea fallando o capturando el mismo, 0 una persecucion
incompleta (PI), durante la cual los animales desistian de la persecucion y no llegaban a
alcanzar al estimulo ni a la trayectoria de este. En nuestros experimentos el efecto de los
diferentes estados nutricionales (alimentados o hambreados) con el correr de los dias

podria quizés verse reflejado en la motivacion para completar una respuesta pigoria. Las
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respuestas predatorias presentes en los machos alimentados y hambreados durante los
primeros dias, por ejemplo, podrian involucrar en su mayoria persecuciones incompletas,
debido a que los animales no tendrian la motivacion suficiente para invertir en sester la
persecucion hasta la captura del estimulo. Mientras que, en el grupo de los ultimos dias los
cangrejos hambreados podrian presentar en su mayoria persecuciones completas al tener
una mayor motivacién para obtener alimento. Contrariamente, esperanmiaos que los
cangrejos alimentados del grupo de los Ultimos dias mantengan las mismas proporciones
de persecuciones completas observadas en el grupo de los primeros dias. Para evaluar
entonces el efecto del nivel de ayuno sobed tipo de respuesta predatoriaen los cangrejos
hambreados y alimentados, se calculé el numero de ensayos de PC y Pl en cada tratamiento

y grupo de dias (Fig. 23).
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Figura 23. Numero de ensayos de Pl y PC de la respuesta predatoria para cada tratamiento y grupo de
dias. Los datos graficados corresponden al nimero de ensayos donde se observaron persecuciones incompletas
(PI) y persecuciones completas (PC) para cada tratamiento (CA y CH) y grupo de dias (PD ylldBXiferencias

estadisticas fueron evaluadas usando la prueba Chi cuadragdbp < 0.05; y ***: p < 0.001.

Nuestros resultados muestran que, en los machos alimentados evaluados en el
grupo de los primeros dias, el nimero de ensayos con persecuciones completas o
ET AT i DIl AOAO ZEOA OEI EI AO j2cEn8pph OEmM8xtq8 - EAJ
ese mismo gupo de dias las respuestas predatorias involucraron en su mayoria
PAOOAAOGAET T AOG AiiDi AOAO j?2cEx800h OFmM8nmpQs ! I
tratamientos en los animales evaluados en el grupo de los ultimos dias, observamos que la
tendenciaeni O AAT COAET O EAI AOAAAT O Odienttas qugardT A | ? ¢ E-
los cangrejos alimentadose observa una disminucionanto de las persecuciones completas
como las incompletassiendo las Pdas que se observan en un mayor nimero de ensay&s
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3. Respuestas individuales y rasgos de personalidad

El analisis de las probabilidades promedio que se muestran en la figura 12 y 15
revel6 un efecto del sexo y del nivel de hambre en los diferentes tipos de respuestas al
estimulo. Sin embargo, los valores promedio no permiten visualizar la variabilidad e e
desempenfio individual de los animales. Por ejemplo, una probabilidad promedio de
respuesta predadora del 50% podria deberse a una situacion en la que el 100% de los
animales mostraron un comportamiento predatorio en el 50% de los ensayos, mientras que
realizaron una respuesta de evitacion en el otro 50% de los ensayos. Pero también, una
respuesta predatoria promedio del 50% podria explicarse por una situacion en la que el
50% de los cangrejos mostré una respuesta predadora en todos los ensayos y el otr&e50
de los animales realizaron una respuestantipredatoria en todos los ensayos. La primera
situacion estaria indicando que cada cangrejomuestra ambos tipos de respuesta en
proporcion equivalente mientras que la segundaestaria mostrando que cangrejoen
particular siempre responde de la misma manera al objeto

Para investigar si la decision 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 nUmero de ensayos en los que cada animal mostré
respuestas predatorias cantipredatorias. Realizamos este analisis en cangrejos de ambos
sexos, machos y hembras, del primer grupo de dias del experimento 1, debido a que aquellos
cangrejos pertenecientes al segundo grupo de dias se vieron afectados por el hambre y, por
lo tanto, mostraron una fierte 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 comaantipredatorias (barras verdes) y 21 hembras presentaron
solamente respuestas predatorias y ningunantipredatoria (barras azules). En cuanto a los
machos evaluados, 11 mostraron exclusivamente respuestasmtipredatorias y ninguna
predatoria (barras rojas), 14 presentaron ambos tipos de respuestas (barras verdes) y 31
mostraron solamente respuestas predatorias y ningunantipredatoria (barras azules) (Fig.
24).
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Respuesta Antipredatoria | Respuesta Predatoria Respuesta Antipredatoria | Respuesta Predatoria

n° de ensayos n° de ensayos

Figura 24. Numero de ensayos con respuestas predatorias y antipredatorias desplegadas por cada
individuo a lo largo de los 5 ensayos de la etapa de estimulacién. Los datos graficados aqui corresponden a
los animales pertenecientes al grupo de los primeros dias (PD) del experimento 1. Cada renglén (barra
horizontal) corresponde a un individuo. Los datos fueron agrupados en 3 categorias: 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 podria deberse a que los animales que eligen responder Gnicamente
de forma antipredatoria se encuentran a distancias mayores de la trayectoria del estimulo
(DTE), mientras que aquellos que responden Unicamente de forma predatoria estan mas
cerca de la misma. Para evaluar esto, medimos la distancia a la trayectoria de cada uno de

estos animales y las comparamos entre categorias de respuesta y sexos.
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Figura 25. Promedio de distancia a la trayectoria del estimulo en cada categoria de respuesta y por sexos.

Las barras representan la media y los bigotes el error estandar de la media. Las diferencias estadisticas fueron

evaluadas usando ARTanova. No se encontraron diferencias.

Los resultados en la Figura 25 muestran que no se encontraron diferencias
significativas enlas distancias a la trayectoria del estimulo entreexos para los 3 diferentes
tipos de categorias de respuesta (RA: hembras vs machos, p= 0.67:R8A hembras vs
machos, p=0.67 y RP: hembras vs machos, p= 0.61). Esta falta de diferencias permitié
agrupar los sexos en cada categoria de respuesta y compéas entre si. Esa comparacion
de distancias a la trayectoria entre categorias tampoco revel6 diferencias significativas, es
decir, tanto los individuos que Unicamente desplegaron respuesta predatoria, asi como los
gue Unicamente mostraron respuesta antipedatorias y los que desplegaron ambos tipos de
respuesta se encontraban distancias similares a la trayectoria del estimul¢RA vs RARP,
p= 0.42; RA vs RP, p=0.14 y RAP vs RP, p=0.41). De modo tal que la eleccién 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 podria derivar en
un posterior ensayo en una respuesta del mismmde otro tipo, a continuacion, 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 deberia
depender de lo que haya salido en el experimento anterior; es decir ambos sucesos serian
independientes. Sin embargo, existen muchos fendmenos y escenarios representados por
variables dependientes. Las cadenas de Markov, como las matrices de transicion,deme
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:-Xada 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 transicion que se ordenan en una matriz de transicion (P), y
cada elemento de la matriz de transicion (p) representa la probabilidad de pasar del estado

i al estado j en un solo paso. En nuestros experimentos, el conjunto de estados estaria
representado por las categorias de comportamiento observadas: respuesta antipredatoria
(RA), respuesta predatoria (RP)y respuesta de inmovilidad (RF) y el vector de
probabilidades iniciales seria 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 elestimulo, esto nos permite obtener una matriz de transiciéon 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 1prrre) y Viceversa (Tabla 2)Para explorar posibles
relaciones probabilisticas entre las respuestas, analizamos las frecuencias y transiciones de
comportamientos entre dos ensayos consecutivos, utilizandmdos los ensayos disponibles
Estos pares consecutivopodian pertenecer e&comportamientos observados entre el ensayo
1y 2;ensayo 2y 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 h#ras y machos a dos tamafios de estio a lo largo
de 22 dias.
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Tabla 2. Posibles transiciones comportamentales presentes entre ensayos consecutivos.

Transiciones Ensayo siguiente
Ensayo anteriorf RP RF RA
RP PrpP,RP PrP,RF PrP,RA
RF PRrF,RP PRF.RF PRrF.RA
RA PrARP PrA,RF PrA,RA

Tabla 3 AMatriz de frecuencias de transiciones observadas en el experimento 1

Tabla 3 B Matriz de probabilidades de transicionentre ensayos consecutivos en el

experimento 1.

Transiciones Ensayo siguiente
Ensayo anterion 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

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 transicién 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 transicion de
los comportamientos deNeohelice granulatalobtenidas 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

57



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.

0.51

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 direccion de la secuencia junto con los
valores de probabilidad de ocurrencia. En rojo observamos las transiciones de la RA hacia las distintas categorias

de comportamientos (RA, RF, RP), en azul las transiciones de la RP y entaidées transiciones de la RF.

Basados en la matriz de probabilidades de transicion (Tabla 3B), se elabord un
diagrama de estados de transicion de las respuestas del cangrejo a lo largo de los ensayos,
con sus respectivas probabilidades condicionales. Las flechas indican la direccionlde
secuencia junto con los porcentajes de probabilidad de ocurrencia.

En este esquema, las flechas rojas indican la via 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. Asi, 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 freezew
del 0,58 (Fig. 26).

Ademas, 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 probabililgaepeticion
es de 0,85, y para la RA de 0,51.
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5. Di stanci as de detecci -n del est?2mi

respuesta comportamental activa

Es dificil determinar cuando un animal detecta un estimulo. El Unico estimador
objetivo es la observacion de un cambio conspicuo en su conducta. Sin embargo, en
principio la deteccion puede ya haber ocurrido tiempo antes de que el animal lo manifieste
comportamentalmente.

Como ya mencionamos, en el cangrefdeohelicelas respuestas de inmovilizacion
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 RfHemmi & Tomsic, 2012;
Oliva et al., 2024)0 de la RP (Gancedo et al., 2020). Es decir, constituyen el primer indicio
del momento en que el animal detecta y decide responder al estimulo.

En nuestros experimentosde los 939 ensayos en los que se evoco alguno de los tres
tipos de respuestas, 668 incluyeron un freezing transitorio o permanente, es decir, el 71%
de los ensayos en donde se observd una respuesta presentd un componente de freezing. El
porcentaje restank incluye animales que no se encontraban en movimiento al momento de
la estimulacion 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
precedié al escape resultaron ser significativamente mayores a las distancias de freezing
duradero (RF) y a las del freezing transitorio que precedio a las respuestas de predacfpn
< 0.001) (Fig. 27) No encontramos diferencias significativas entre las distancias de freezing
transitorio de la RP y de freezing duradero (p=0.98El momento de la decision (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 si observamos diferencias significativas entre sexos en las
distancias de freezing transitorio que precede a la persecucion, donde los machos lo

iniciaron a distancias mayores que las hembras (RP: p < 0.05).
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Figura 27. Distancias cangrejo -estimulo promedio para el freezing transitorio de la respuesta
antipredatoria y predatoria y para el freezing sostenido para la respuesta de freezing segun el sexo.
Distancia promedio entre el cangrejo y el estimulo (DCE) en mach@¥) y hembras (H) para cada tipo de
respuesta al momento de inicio de freezind.as diferencias estadisticas fueron evaluadas usando ARfova. *:

p <0.05y *** p<0.00llas barras representan la media y los bigotes el error estandar de la media. Los puntos

grises representan los datos de cada ensayo en los que se observé dicho comportamiento.

Di scusi - 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 andlisis sobre las distintas estrategias con las que ehwsati
puede responder, los momentos, intensidades y otros aspectos de como lo hace, en funcién
de la informacion que obtiene sobre el predador. Desde el punto de vista del predador, los
estudios abordan andlisis sobre las distintas estrategias con las que alimal puede
responder, los momentos, intensidades y otros aspectos de como lo hace, en funcién de la
informacion 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 biegsde el lado del predador. Esto
implica que las investigaciones se realizan en especies animales distintas y frente a
estimulos distintos. Los resultados de este capitulo muestran que el hecho que el cangrejo
Neoheliceresponda a un estimulo que se mueve a nivel del suelo con comportamientos de
evitacion o persecucion, ofrece oportunidades poco comunes para el estudio de la toma de
decisiones entre dos comportamientos innatos y antagénicos evocados por un mismo

estimulo visual. Ademéas de huir o correr tras el objeto, el cangrejo puede también
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inmovilizarse (freezing). En el cangrejiNeohelice la probabilidad de realizar una respuesta
predatoria, de evitacién o de freezing depende de la informacion proporcionada por el
objeto de estimulaciéon (Gancedo et al., 2020). Sin embargo, aqui mostramos que la toma de
decisiones sobre qué comportamientoefectuar depende también de factores ajenos al
propio estimulo, tales como el sexo y el nivel de hambre del animal.

Las respuestas de predaciomu antipredacion tienen propdésitos inequivocos, es
decir, obtener comida o evadir una amenaza, respectivamente. El freezing o inmovilidad,
por otro lado, puede servir para una variedad de propdsitos que incluyen: a) recopilar
informacién mas confiable sobre el estimulo emovimiento al eliminar la percepcion del
movimiento aparente del estimulo generado por el propio movimiento del animal (Procacci
etal., 2020; Hemmi & Pfeil, 2010); b) acumular suficiente informaciéon para decidir si
acercarse o evitar un estimulo (Livermee etal., 2021); ¢) como estrategia defensiva para
evitar ser detectado por un predador (Blanchard eél., 2011); d) para optimizar la respuesta
frente a estimulos apetitivos (Procacci eal., 2020); e) para ahorrar tiempo, energia y
oportunidades comparala con respuestas de evitaciébn mas conspicuas (Lidenatt, 2010).

En el cangrejdNeohelice las respuestas de freezing o inmovilizacion pueden ser transitorias

o duraderas. En el primer caso se las observa precediendo taatl@scapgHemmi & 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 ultimo
caso es el que se consider6 como respuesta de freezing en dlliais 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 mas de una de las funciones descritas anteriormente.

Tanto los cangrejos machos como las hembras mostraron ser altamente reactivos al
estimulo 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 gque 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 tamafio que las hembras,
lo que tal vez pueda influenciarlos a atacar mas y huir menos que las hembras. Tanto las
hembras como los machos presentaron mayores probabilidades de respuestas predatorias
al ser estimuladas con el objeto pequefio que cuando lo fueron con el estimulo mediano, y
en consecuencia presentaron menores probabilidades de responder con freezing o
evitacion al objeto pequefio (Fig. 14).

También encontramos que el nivel de ayuno claramente afecté las decisiones

comportamentales de los machos. Aquellos animales pertenecientes al grupo de los ultimos
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dias exhibieron probabilidades de respuesta predatoria significativamente mayores
comparadas con las respuestas desplegadas por el grupo de cangrejos evaluados durante
los primeros dias del experimento, ademas de mostrar respuestas de freezing y
antipredatorias significativamente menores. Sorprendentemente, dichos efectos generados
por la inanicion no se observaron en las hembras (Fig. 15, panel izquierdo). Estas
diferencias entre sexos podrian explicarse por una diferencia en la tolerancia a la inanicién
entre machos y hembras. También podria 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 experimentosseo
observaron diferencias en la actividad exploratoria entre machos y hembras (Fig. 16). Por
lo tanto, se necesitarian mas estudios que examinen las tasas metabdlicas para entender las
causas de las diferencias comportamentales entre sexos que provocayelre.

Experimentos previos realizados en el laboratorio mostraron que las probabilidades
de respuestas de predaciorantipredaciéon y freezing no se ven alteradas en el transcurso
de 10 dias sin alimento durante los cuales fueron evaluados los cangrejos (Gancedo et al.,
2020). En concordancia con esto, en los resultados exhibidos en este capitulo, no se
observaron efectos del nivel deayuno en aquellos cangrejos evaluados los primeros diez
dias (grupo primeros dias). Sin embargo, encontramos que los cangrejos machos que
acumularon hambre durante mas de diez dias (grupo ultimos dias) se comportaron de
manera notablemente diferente que ds que atravesaron un menor nimero de dias sin
alimento (grupo primeros dias). En el experimento 1y 2, los machos hambreados del grupo
de los dltimos dias mostraron una probabilidad de respuesta predatoria significativamente
mayor a la vez que presentaromrobabilidades significativamente menores de responder
con freezingy antipredatoriamente que lo observado en aquellos animales evaluados los
primeros dias (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 noesobservaron efectos evidentes en las probabilidades
de respuesta entre los cangrejos machos alimentados y no alimentados evaluados en el
primer grupo de dias, pero si entre los correspondientes grupos evaluados en los ultimos
dias (Fig. 18). Estos resul@dos muestran que los animales hambreados se encontraban
mucho mas 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 hambreen su proceso de toma de decisiones sobre como responder al
estimulo.

Una extensa serie de estudios ha demostrado gqideohelicees un modelo animal

adecuado para investigar los mecanismos neurofisiolégicos que subyacen a los
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comportamientos guiados visualmente (revisién veen Tomsig 2016). En particular, se han
caracterizado varias clases de neuronas gigantes involucradas en la transformacion
visuomotora subyacente al comportamiento de escape de los estimulos visuales de peligro
(Tomsic & Sztarker, 2019; Oliva & Tomsic, 2016; Meda al., 2007). Aunque mucho menos
caracterizadas, también se han encontrado neuronas que responden especificamente a
objetos pequefios movidos a nivel del suelo, que se cree estarian involucradas en el
comportamiento de captura de presas (Tomsic &tl., 2017). Los resultados del presente
capitulo muestran que la decision entre escapar o perseguir un estimulo en movimiento
esta fuertemente modulada por el nivel de hambre. Esto plantea la posibilidad de investigar
si, como se ha demostrado para otros factoreol6gicos (Magani etl., 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 pequefio o mediano, lo que
significa que la decision sobre cuando comenzar la persecucion no depende del tamafio
aparente o tanafio angular del estimulo, sino de su distancia al animal (distancia cangrejo
estimulo) (Gancedo et al., 2020). En base a esto, investigamos si el hambre afectaba las
distancias a las que los cangrejos iniciaban las repuestas de evitacion, freezing o pcéita
En el primer experimento de este capitulo, nuestros resultados mostraron que las
respuestasantipredatorias se iniciaron a mayores distancias al objeto que las respuestas de
freezing o las respuestas de predaciéon (Fig. 13). Es importante sefialar que, como se
describe en la seccién de métodos, la respuesta de freezing analizada aqui se sostiene a lo
largo de todoel ensayo y, por lo tanto, no incluye las respuestas de freezing transitorias que
preceden a las respuestas de predacién o evitacion (para mas detalles, consultar Gancedo
et al., 2020). El hecho que las respuestastipredatorias ocurran a distancias mayores que
las respuestas de predacion no es sorprendente, ya que un estimulo que se juzga
amenazante representa un riesgo mortal y, en consecuencia, requiere una respuesta mas
anticipada o rapida que un estimulo que se juzga como aipotencial presa. Ademas, una
menor distancia de respuesta, como la que se observa en las respuestas de persecucion,
puede interpretarse como indicativo de un proceso de toma de decisiones que requiere
mayor tiempo de procesamiento. Mientras que el casoeddistancias de respuestas de
comportamiento de huida o freezing implicarian un procesamiento mas directo debido al
valor asignado al estimulo por parte del animal.

Curiosamente, los machos iniciaron la persecucion de las presas a distancias
mayores que las hembras (Fig. 13), lo que puede explicar parcialmente su mayor

probabilidad de presentar respuestas predatorias en comparacion a las hembras. El
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segundo experimento revelo que los cangrejos machos hambrientos comenzaron a
perseguir el estimulo a una distancia promedio significativamente mayor que la que
presentaron los cangrejos alimentados (Fig. 21). Este resultado sugiere que los cangrejos
machos hambrientos podrian estar mas alertas para detectar las presas mas
tempranamente o que tal vez se volvieron menos dubitativos a la hora de exhibir
comportamientos de persecucion que los cangrejos saciados. El modelo estadistico
generado a partir de nuestos datos confirma y representa de mejor manera las diferencias
en las distancias en las respuestas de predacion 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 linea de trayectoria del
estimulo (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,
ademas de indicar que las diferencias en esta probabilidad aumentaron con la distancia del
cangrejo a la trayectoria del estimulo (DTE). En otras palabras, es probable que un cangrejo
gue se encuentra cercano a la trayectoria del objeto muestre una respuggiredatoria
independientemente si esta bien alimentados o hambreados. Por el contrario, un cangrejo
gue se encuentra lejos de la trayectoria probablemente solo inicie una respuesta de
predacion si se encuentra hambreado. Una interpretacion l6gica de estusllazgos es que
cuando un cangrejo esta 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 esta lejos de la trayectoria da presa, el esfuerzo de captura aumenta,
pero también lo hace el valor de la recompensa, es decir, estaria justificado iniciar una
persecucion solo si el animal esta lo suficientemente famélico.

El nivel de exploracion de los animales ante una situaciéon de ayuno prolongado ha
sido analizado en numerosos estudios, donde se han reportado efectos contrarios (Scharf,
2016). Nuestros resultados en linea con esto también mostraron efectos contrapuestied
hambre sobre la exploracién. 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 ultimos dias (Fig. 16). Por otro lado, & segundo
experimento se observaron claras diferencias en el nivel de exploracion 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 ampliart@conocido, pudiendo
estos elegir suprimir la actividad exploratoria con el objetivo de ahorrar energia o, por el
contrario, efectuar una exploracion mas activa en busqueda de alimento (por ejemplo, Weif3
etal., 2014; Gutman eal., 2007). Ademas, el nivale exploracion también puede pasar, de

reducirse, mientras todavia hay suficientes reservas corporales, a incrementarse luego,
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cuando el grado de inanicion se intensifica y la busqueda del alimento se vuelve entonces
mas decisiva (Wang et al., 2006). Los resultados de nuestro segundo experimento en este
capitulo concuerdan con esta descripcion ya que entre los animales evaluadws primeros
dias, los cangrejos hambreados exploran menos que los alimentados, mientras que entre los
animales evaluados los ultimos dias, los hambreados aumentan un poco mas su intensidad
de exploracion comparados con los alimentados. Este resultado obgado 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 exploracion entre
los primeros y los ultimos dias. Esta discrepancia podrieberse al hecho de que el aumento
del nivel de hambre podria tener solo un efecto leve en la actividad exploratoria.

Se ha demostrado que las langostas de ricréyfish) 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 peli@ (Liden etal.,, 2010). Al
enfrentarse al mismo estimulo visual de peligro en presencia de una pluma de olor de
alimento, los animales hambreados tienden a freezar mas y escapar menos gue los saciados.
Esto se ha interpretado como un ejemplo de toma de dsién basada en el valor de la
recompensa (value based) por parte de las langostas juveniles hambreadas para lograr
permanecer en el entorno préximas al alimento, ya que el escape mediante el-thj tiene
por costo alejar al animal del alimento. El auemto de la concentracién de olor del alimento
no cambid significativamente la frecuencia de tafllip y del freezing. Sin embargo, los
autores argumentan que esta falta de efecto podria deberse al cambio relativamente leve en
la concentracién de la pluma d olor y al periodo relativamente corto de inanicion que
utilizaron en su estudio (Schadegg & Herberholz, 2017).

Estos estudios en las langostas comparten muchas caracteristicas con nuestros
estudios en cangrejos, como ser el hecho de gue las respuestas de los animales se evocaron
frente a un Unico estimulo (un objeto grande en movimiento 0 un objeto mediano/ pequefio
en movimiento, respectivamente), eligiendo entre comportamientos incompatibles. En el
AAOGT AA T AO 1 AT CI OOAO AA Opi-£EARRAEABT ART ODA
decision reside en perseguir, escapar o frezar ante el estimulo. Adengidhambre afecta la
toma de decisiones en ambos animales, lo que facilita ain mas los comportamientos que
favorecen obtener alimentos, como lo demuestra el hecho de que las langostas de rio
presentan mayores probabilidades de freezar para permanecer cerda la fuente de olor al
alimento, y de que los cangrejos presentan menores probabilidades de huir y mas
probabilidades de perseguir en un intento de capturar una potencial presa. Ademas, en las

langostas hay indicios de que un aumento en la concentracioe th pluma de olor, lo cual
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representa una supuesta mayor recompensa alimentaria, favorece la decision de freezar,
mientras que, en los cangrejos, un objeto pequefio representa el tamafio supuesto de presa
preferido por estos animales ya que es el que atacan con mayor probabilidad amlsexos
(Fig. 14). Por lo tanto, las condiciones fisioldgicas intrinsecas, como el nivel de hambre y las
condiciones extrinsecas, como el valor de la recompensa, indican que tanto las langostas
como los cangrejos estarian tomando decisiones basadas en Vafores de la recompensa
(value-based decision).

A pesar de estas similitudes, los estudios en las langostas de rio difieren en varios
aspectos con nuestros estudios en cangrejos. Algunas diferencias importantes son: a) la
decision de las langostas es entre dos estrategias defensivas para evitar un estnvisual
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 inanicion utilizado en las langostas fue relatimante corto (2 a
7 dias ) en comparacién al utilizado en cangrejos (1 a 22 dias); c¢) las langostas de rio se
evaluaron en un unico ensayo, mientras que los cangrejos fueron evaluados a lo largo de 5
ensayos, lo que permitié evaluar la consistencia de ladecisiones tomadas por cada
individuo. Finalmente, Schaedegg y Herberholz (2017) identificaron el sexo de las langostas,
pero no efectuaron un andlisis de las diferencias sexuales de los comportamientos, como si
lo hicimos en el cangrejo. Dadas las sintildes observadas en los procesos de toma de
decision de las langostas de rio 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 rio.

Escapar de un estimulo en movimiento o correr tras él son dos comportamientos
innatos opuestos. Ante exactamente el mismo estimulo ¢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 clasficar un mismo estimulo como predador o como presa? Seguramente no exista
una Unica causa que esté guiando tal decisién. En nuestros experimentos mostramos que el
sexo Yy 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 tantaantipredatorias como predatorias ante el
estimulo. Una posibilidad es que las diferencias genéticas o las experiencias vividas influyan
en las personalidades individuales, haciendo que algunos cangrejos sean mas propensos a
escapar y otros a perseguir el mismo objeto emovimiento. En las ultimas dos décadas, los
cientificos 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 jpos hasta zancudos de agua, cucarachas y caballitos del
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diablo (Golab etal., 2021; Krafl& EHAO Q 3 AEOAOOh c¢mpt g8 %00l O OAC

la nocion de personalidad en los animales. Para demostrar que un comportamiento es
consistente, es decir, un rasgo de personalidad, tal rasgo debe manifestarsed#garentes
contextos y momentos (Tremmel & Mduller, 2013). Aunque nuestros experimentos no
fueron diagramados para investigar expresamente la existencia de rasgos de
personalidades en cangrejos, los desempefios individuales observados a lo largo de cinco
ensayos apoyan esta posibilidad. De hecho, ciertos cangrejos mostraron exclusivamente
respuestasantipredatorias, mientras que otros solo mostraron respuestas de predacion.
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 categorias
de personalidad: 1) cangrejos agresivos, mas propensos a exhibir comportamientos
predadores; 2) cangrejos cautelosos, mas propensos a responder como presas; 3) cangrejos
indecisos, que alternan entre comportamientos de presa y de predador. El andlisis de
transiciones de lespuesta mostrd que los individuos tienden a sostener el mismo tipo de
respuesta a lo largo de los ensayos, apoyando asi la idea de que habria 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 dias y con diferentes contextos experimentales.

Finalmente, los estudios en cangrejos sobre seleccion de tamafio de las presas son
abundantes, sin embargo, en su gran mayoria fueron realizados utilizando Unicamente
cangrejos machos (por ejemplo, Smallegangeat, 2008; Wang et al., 2006; Mascar6 & Seed
2001). Ademas, todos estos estudios fueron realizados utilizando cangrejos acuaticos que
se alimentaban de presas sésiles como almejas o mejillones, en lugar de presas mdviles.
Segun estos estudios, el tamafio maximo de una presa que presenta un caparge@ypuede
ser comida por los cangrejos predadores esta relacionada con el tamafio y la biomecanica
de las quelas del predador (Ap Rheinallt, 1986; Elner & Hughes, 1978). Nuestros resultados
muestran que las hembras atacan al estimulo pequefio con una probatad similar a la que
los machos atacan al mediano. Dado que el tamafio de las quelas de las hembras es
considerablemente menor a la de los machos, los estimulos de tamafio pequefio y mediano
podrian representar tamafios de presas comparables para las quelds las hembras y
machos, respectivamente. Por otro lado, las preferencias de los cangrejos por atacar presas
inmoviles (mejillones) de tamafio pequefio en lugar de algunas de mayor tamafio han sido
documentadas extensamente y relacionada con el hecho de gelecosto de romper el
caparazén de presas mas grandes seria mayor que la recompensa que podria obtener en

carne (por ejemplo, Brousseauetal., 2001; Micheli, 1995). Para el cangrejbleohelice
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romper el caparazén de cangrejos pequefios podria ser mas facil que el de conspecificos de
tamafio mediano. Ademas, los cangrejos pequefios serian menos propensos a defenderse
que los medianos. En el siguiente capitulo, exploraremos en mayor detalle la refeccdel
tamafio de los individuos y el tamafio de los estimulos sobre las decisiones

comportamentales.
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Capitulo 2: Efecto del tamaiio de los
animales en las respuestas
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1. I nfluencia del tamafo corporal

anti pr eehaangrefos ante un objeto en movimiento

Cuando un animal detecta la aproximacion de otro individuo, enfrenta una decision
critica: evaluar si este representa una presa potencial, un predador, un competidor o un
estimulo irrelevante. En este proceso, éhmarfio corporal relativo entre el observadoy el
estimulo desempefia un papel central (Costa, 2009; Dickman, 1988). Estudios en diversos
sistemas predadorpresa han demostrado que individuos de menor tamafio 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; Costalkt 2008). Por el contrario, estimulos de
mayor tamafio no solo resultan dificiles de manipular como presas (OweSmith & Mills,
2008), sino que incrementan su probabilidad de ser percibidos como amenazas (Robinson
& Wellborn, 1987). Sin embargo, esta evaluacion no esta exenta de ambigliedades, como
huir de un recurso valioso o subestimar una amenaza.

El cangrejoNeohelicemuestra dimorfismo sexual en sus pinzas, con machos que
presentan estructuras mas robustas que las hembras. Experimentos previos con cangrejos
de tamafio mediano (Capitulo 1) revelaron que estimulos pequefios y medianos pueden
percibirse como presas o0 amerzas. Los machos mostraron mayor tendencia a perseguir y
menor a huir que las hembras, siendo el estimulo pequefio el que generé mas respuestas
predatorias en ambos sexos. Sin embargo, estas tendencias sobre este conjunto de estimulos
podrian variar significativamente cuando evaluamos animales de mayores o menores
tamafios.

En este capitulo, investigamos cémel tamafio corporal deNeohelicemodula sus
respuestas ante el mismo conjunto de estimulos (pequefios y medianos) con el que
evaluamos a los cangrejos de tamafio intermedio en el capitulo anterior. Hipotetizamos que:

1. Los cangrejos pequefios percibirdn este conjunto de estimulos como amenazas,
mostrando mayores probabilidades de respuesta antipredatoria (huida).

2. Los cangrejos grandes los categorizaran como presas, exhibiendo mayor
probabilidad de ataques e iniciaran la persecucion a mayores distancias.

3. Las hembras atacaran con menor probabilidad que los maches ambos tamafios,

debido al dimorfismo sexual en las pinzas.
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2. Diseffo del experi mento

Los ejemplares deNeoheliceutilizados en los experimentos pertenecieron a dos
categorias de tamafio: grandes (machos: ancho de caparazén = 3,08 + 0,02 cm; hembras:
3,07 £ 0,03 cm) y pequeiios (machos: 2,55 + 0,02 cm; hembras: 2,54 + 0,01 cm). Para
minimizar el efecto del estado reprductivo en las hembras, se verific6 que estas no
estuvieran en fase de receptividad sexual mediante analisis del opérculo moévil (Sal Moyano
et al., 2012). Los individuos se mantuvieron en aislamiento dentro de frascos de vidrio con
2 cm de agua salada y eayuno durante el estudio.

El experimento evalud el efecto del tamafio corporal en la toma de decisiones ante
dos estimulos visuales (pequefio y mediano), utilizando cuatro grupos: machos grandes
(MG), machos pequefios (MP), hembras grandes (HG) y hembras pequefias (HP). La muestra
total incluyé 26 hembras (13 grandes: 6 con estimulo mediano, 7 con pequefio; 13
pequefas: 6 con mediano, 7 con pequefo) y 26 machos (13 grandes: 6 con mediano, 7 con
pequefio; 13 pequefos: 6 con mediano, 7 con pequefio). Las pruebas se iniciaron el dia
posterior a la captura en las rias y se extendieron durante 7 dias, evaluando cada cangrejo
una Unica vez con 5 repeticiones de un Unico estimulo (mediano o pequefio). Este periodo
fue seleccionado porque, segun observaciones previas (Gancedo et al., 2020) y redaka
del capitulo anterior, la respuesta conductual se mantiene estable durante este tiempo de
ayuno, lo que permite aislar el efecto del tamafio corporal sin interferencias del hambre.

En cada dia experimental, se evaluaron entre 6 y 8 individuos, equilibrando la
proporcion de sexos y tamafios de estimulo. Los ensayos se realizaron en un corredor de 30
cm de ancho (vs. 40 cm usado previamente), ya que estudios anteriores indican que esta
dimensién maximiza las respuestas predatorias a distancias cercanas (Gancedo et al., 2020).

La Figura 28 detalla el protocolo experimental.

71



Dia1 Dia2 Dia3 Dia4 Dia5 Dia6é Dia7
| | | | | |

1
0:&
- L 2
He .

HG 7% MG & HP & MP e M « P

Figura 28. Protocolo experimental. En este experimento, evaluamos la respuesta de cangrejos machos y
hembras de dos tamafios corporales (grandes y pequefios) ante estimulos visuales de tamafio mediano (M) o
pequefio (P). Se analizaron 52 individuos: 26 hembras (13 grandes: 6 con M, 7 con Ppd@uefias: 6 con M, 7

con P) y 26 machos (13 grandes: 6 con M, 7 con P; 13 pequefios: 6 con M, 7 con P). Los experimentos iniciaron
24 horas postcaptura y se extendieron durante 7 dias experimentales, siguiendo un disefialédnceado donde
cada individuo fue evaluado en una Unica sesion de 5 ensayos con un solo tamafio de estimulo. La figura
ejemplifica para el dia 4, como fueron distribuidos los animales y estimulos. En el resto de los dias las

distribuciones fueron similares.

3. Respuestas comportamental es despl egad

del est?2mul o.

El andlisis de las respuestas promedio generales entre cangrejos grandes y
pequefiosrevelo diferencias significativas. Los ejemplares pequefios (P) demostraron
sermas sensibles o reactivos, mostrando unmaayor probabilidad de respuesta generagn
comparacion con los de mayor tamafio (p < 0.01; Fig. 29). Estas diferencias en las
probabilidades segun el tamafio corporal también se observaron en lesspuestas
especificas de antipredacion y persecucion: los cangrejos pequefios R)sentaron una
mayor probabilidad de huiry una menor probabilidad de perseguir a los estimulos que los
grandes (G) (RA: G P,p < 0.01; RP: G P,p < 0.01). Por el contrariono se detectaron
diferencias significativasen la probabilidad derespuestas de inmovilidad(freezing) entre
ambos grupos (RF: G P,p = 0.12), por lo que esta variable fue excluida de los analisis

posteriores.
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Figura 29. Probabilidades de respuesta promedio segun el tamafio de los cangrejos. Probabilidad
promedio de respuestas de cangrejos grandes (G) y pequefios (P) al conjunto de estimulos (mediano y pequefio)
para la respuesta general (R: barras grises) y respuestas especificas de antipredacion, freezing y predacion (RA,
RF y RP, respectivaente, barras de colores). Las diferencias estadisticas se evaluaron mediante la prueba de

Wilcoxon. **: p < 0.01. Las barras representan la media y los bigotes el error estandar de la media.

Dado que nuestro experimento incluyé ambos sexos, se evalud si estos patrones se
replicaban considerando la variable sexo. Para ellcalculamos la probabilidad de respuesta
general al estimulo (R) para cada uno de los sexos y tamafios evaluados. La prdioaloi de
respuesta general (R) fue cercana o superior al 75% en todos los grupos, lo que indica que
el estimulo present6 alta relevancia para los cangrejos (Fig. 30, barras grises). Al analizar
por sexoslos machos pequefios (MP) mostraron una probabilidadde respuesta
significativamente mayor que los machos grandes (MG), en concordancia con las tendencias
del analisis general (p < 0.01). En las hembras, aunque las probabilidades de respuesta
siguieron la misma tendencia (mayor en pequefias [HP] vs. grandé#G]), estas diferencias

no alcanzaron significacion estadistica (p=0.16Fig. 30).
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Figura 30. Probabilidades de respuesta promedio segln el tamafio y sexo de los cangrejos. Probabilidad
promedio de respuestas de machos grandes (MG) y pequefios (MP) Y hembras grandes (HG) y pequefas (HP) al
conjunto de estimulos para la respuesta general (R: barras grises) y respuestas especificas de antipredacion y
predaciéon (RA y RP, respeistamente, barras de colores). Las diferencias estadisticas se evaluaron mediante la
prueba de Wilcoxon.*: p < 0.05;**: p < 0.01y ***: p < 0.001 Las barras representan la media y los bigotes el
error estandar de la media.

Al examinar las respuestas especificas observamos que los MG atacaron con mayor
probabilidad (RP: MG MP, p < 0.001) y huyeron con menor probabilidad (RA: MGAP, p <
0.01) que los MP. En hembras, aunque HG tendieron a atacar mas y HP a huir mas, las
diferencias no fueron significativas (RA: HG HP, p = 0.13; RP: HGHP, p = 0.38). Al
comparar MG y HG del mismo tamafio corporal, los MG presentaron probabilidades de
atague significativamente mayores (p < 0.05) (Fig. 30, barras de colores).

Con relacién a las respuestas de los animales en funcién del tamafio del estimulo (M
y P), se evaluaron las respuestas generales (R), antipredatorias (RA), y predatorias (RP)
dentro de cada categoria de tamafio corporal y sexo. En la respuesta general (Rs@0
encontraron diferencias significativas entre estimulos medianos y pequefios dentro de
ninguna de las categorias de tamafo 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 esdbs los casos,
independientemente del tamafio del estimulo (Fig. 31, barras grises).

En la respuesta antipredatoria (RA) se observaron patrones mas contrastantes. Los
MG nohuyeron del estimulo pequefio 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
estimulos (MP: p = 0.56). Las HG tendieron a huir mas ante el estimulo mediano que el

pequefio aunque esta diferencia no fue estadisticamente significativa (HG: p = 0.19). En
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cambio, las HP mostraron probabilidades significativamente mayores de huida ante el
estimulo mediano que ante el pequefio (HP: p < 0.05) (Fig. 31, barras en tonalidades rojas).
Para la respuesta predatoria (RP) no se encontraron diferencias significativas entre
estimulos en machos (MG: p = 0.34; MP: p = 0.42). Los MG persiguieron con una
probabilidad cercana a 0.75 tanto a estimulos medianos como pequefios, mientras que los
MP lohicieron con una probabilidad cercana 8.4 anteambos estimulos. En las HG tampoco
se observaron diferencias (HG: p = 0.51), con probabilidades de respuesta cercanas a 0.5
para estimulos medianos y 0.6 para pequefios. Esta tendencia se acentud en las HP, que
mostraron probabilidades de persecucién sigfiicativamente mayores hacia el estimulo

pequefio y muy bajas hacia el mediano (HP: p < 0.05) (Fig. 31, barras en tonalidades azules).
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Figura 31. Probabilidad de R, RA y RP frente a estimulos medianos y pequefios en cada categoria de
tamafio corporal y sexo. Probabilidad promedio de respuestas de machos grandes (MG), pequefios (MP) y
hembras grandes (HG) y pequefias (HP) para cada tamafio de estimulo para la respuesta general (R: barras
grises) y respuestas especificas de antipredacion y predacion (RA y RP, eztivamente, barras de colores). Las
diferencias estadisticas se evaluaron mediante la prueba de Wilcoxdn.p < 0.05 Las barras representan la

media y los bigotes el error estandar de la media.

Con el objetivo de explorar cédmo varia la preferencia relativa entre RP y RA, se
compararon ambas respuestas dentro de cada combinacion de tamafio corporal y estimulo.
En machos grandes (MG) tanto con el estimulo mediano (M) como con el pequefio (P),
predominaron significativamente las RP sobre las RA (M: RAvs. RP, p<0.01; P: RAvs. RP, p
< 0.01) (Fig. 32).En machos pequefios (MP), estas diferencias no se observaron: las
probabilidades de RA y RP fueron semejantes con ambos estimulos (M: p=0.74; P: p =0.57),
con valores cercanos a 0.35.

En hembras grandes (HG), frente al estimulo mediano las probabilidades de RAy RP

fueron similares (p = 0.56), comparables a las observadas en MP con este estimulo. En
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cambio, frente al estimulo pequefio se registrd una probabilidad significativamente mayor
de RP que de RA (p < 0.01).

En hembras pequefias (HP), ambos tamafios de estimulo generaron diferencias
significativas entre RA y RP: el estimulo mediano provocé mayores probabilidades de RA,

mientras que el pequefio generé mayores probabilidades de RP (p < 0.05 en ambos casos).
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Figura 32. Comparacién entre probabilidades de respuestas antipredatorias (RA) y predatorias (RP)

ante estimulos medianos (M) o pequefios (P) dentro de cada categoria de tamafio corporal (MG, MP, HG,

HP). Probabilidad promedio de respuesta de machos grandes (MG) y pequefios (MP) Y hembras grandes (HG)
y pequefias (HP) para la RA y RP para cada tamafio de estimulo. Las diferencias estadisticas se evaluaron
mediante la prueba de Wilcoxon*: p < 0.05;**: p < 0.01. Las barras representan la media y los bigotes el error

estandar de la media.

4. Efecto del tamafo corporal sobr e / a

predatoria

Por otro lado, evaluamos el efecto del tamafio corporal sobre la distancia de
respuesta predatoria (RP), bajo la hip6tesis de que los cangrejos de mayor tamafio, al
percibir estimulos pequefios 0 medianos como presas potenciales, iniciarian la persecucién
desde distancias mayores, como resultado de una evaluacion temprana del estimulo como
recurso. Por el contrario, esperdbamos que en los cangrejos pequefios la persecucion
iniciara a distancias mas cortas, debido a una categorizacion mas tardia del estimulo oom
presa.

Para evaluar esta hipétesis, primero se calculé la distancia cangragsetimulo (DCE)
de las respuestas predatorias en machos y hembras de ambos tamafios (grandes y

pequeiios). Dentro de cada grupo definido por sexo y tamafio corporal (MG, HG, MP, HP), se
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comparo la distancia promedio a la que los cangrejos iniciaron la persecucion de estimulos
medianos (M) o pequefios (P). Los resultados mostraron que, en linea con lo observado para
cangrejos de tamafo intermedio (Gancedo et al., 2020; Salido et al., 2028p, se
encontraron diferencias significativas en la DCE para la persecucién de estimulos medianos
0 pequefios dentro de cada grupo (MG: MP,p=0.49; MP: M P,p =0.66; HG: M P,p=0.13;

HP: M-P,p =0.70) (Fig. 33).
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Figura 33. Comparacion entre las distancias de respuestas predatoria entre estimulos medianos (M) o
pequefios (P) dentro de cada categoria de tamafio corporal (MG, MP, HG, HP). Distancia cangreje estimulo
promedio de los machos grandes (MG) y pequeiios (MP) Y hembras grandes (HG) y pequefias (HP) para la RP
para cada tamafio de estimuloLas diferencias estadisticas fueron evaluadas usando ARmova.Las barras
representan la mediay los bigotes el error estdndar de la media. Los puntos grises representan los datos de cada

ensayo en los que se observé dicho comportamiento.

Debido a la ausencia de diferencias significativas entre los tamafios de estimulo, se
agruparon los datos correspondientes a estimulos medianos y pequefios para comparar la
distancia de persecucién entre sexos y tamafos corporales. Los analisis revelaron ,que
contrariamente a lo esperado, no hubo diferencias significativas en la DCE entre cangrejos
COAT ARG U bDPANOAdT 6 AAT 601 AA AAAA OAgl -
pe M mhxtn (0 E puhogMRppoie; HEHP:AE 0. B)EOMNAdT T A O
de estos resultados, se combinaron los datos por tamafio dentro de cada sexo para realizar
una comparacion entre sexos, la cual tampoco mostré diferencias significativas
(H=15,72+0,72; M=17,21+0,74; hembras vs. machop,= 0.19). Estos hallazgos indicaque,
en estos tamafios corporalesi el sexo, ni el tamafio de la presanfluyé de manera
determinante en la distancia desde la cual se inicia la persecucion a los estimulos evaluados.

En estudios previos con cangrejos de tamafo intermedio expuestos a estimulos

medianos o pequefios, se observod que estos iniciaban persecuciones a distancias promedio
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de ~15 cm (Gancedo et al., 2020). Los resultados del presente capitulo muestran que,
independientemente del tamafio grande o pequefio 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, mas alla del tamafio corporal del individuo y de su sexo, la distancia 6ptima
de persecucién ante estimulos pequefios y medianos se mantiene dentro de un m@ng

especifico cuando los animales se encuentran con bajos niveles de ayuno.

DI scusi - n

Los resultados de este capitulo demuestran que el tamafio corporal es un factor
intrinseco determinante en la probabilidad y tipo de respuesta deoheliceante estimulos
ambiguos. Nuestros datos, ademas, revelaron un patrén no previsto inicialmente en
relaciébn a la reactividad de los animales a este conjunto de estimulos. Los cangrejos
pequefios presentaron una mayor reactividad frente a este conjunto de ésulos que los
individuos de mayor tamafio (Fig. 29), lo cual refleja variaciones en la relevancia que estos
estimulos tienen para cada grupo. Esto respaldaria el papel del tamafio relativo en la
evaluacion del estimulo(Costa etal., 2008; Robinson & Wellborn, 1987)

En relacion con nuestra primera hipétesis, plantedbamos que los cangrejos
pequefios percibirian este conjunto de estimulos como amenazas, mostrando mayores
probabilidades de respuesta antipredatoria (huida). Encontramos que los individuos
pequefios presentaon una reactividad general mas alta que los grandes (Fig. 29), lo que
indica una mayor sensibilidad al estimulo. Sin embargo, esta mayor reactividad no se
tradujo en un predominio de respuestas antipredatorias: observamos probabilidades
similares para respuestas predatorias yantipredatorias (Figs. 29 y 30). Esto indica que, en
condiciones de bajo ayuno, el rango de tamafios de estimulo evaluados se ubica cerca del
umbral de categorizacion para los cangrejos pequefios, lo que genera una alternancia entre
Su interpretacion como amenaza o como pras Este patrén podria 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 hipotesis, los cangrejos grandes (~3 cm de ancho de
caparazén) mostraron mayor probabilidad de ataque, lo que respalda la idea de que este
rango de estimulos Bz y P AA OO OAI Adi AT OPIT OAIT q AO
Sn embargo, los cangrejos pequefios (~2.5 cm de caparazén), no priorizaron respuestas
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antipredatorias como se esperaba, sino que mantuvieron probabilidades similares de
atague y huida. Este patron sugiere que, para individuos pequefos, los mismos estimulos
(~40zx¢ b AA OO OAI Adail AT OPi OA1 @ OA AT AOGAT OOAT Al
costos de categorizar errébneamente como amenaza O como presa son altos. Esta
incertidumbre podria explicar la distribucién equilibrada de respuestas predatorias y
antipredatorias.

El andlisis por sexo y tamafio de estimulo aport6 matices adicionales a esta
ET OAOPOAOAAEET | &ECO8 op U o0¢Q8 %l AAT COAET O
probabilidades de respuesta predatoria tanto hacia estimulos medianos como pequefios,
indicando una categorizacion clara de ambos tamafios como presa. En cambio, las hembras
grandes redujeron los ataques frente al estimulo mediano, probablemente porque, aunque
OA AT AOAT OOA AAT 601 AA O1 OAIT Ci OPOAOGAGR OO I A
debido al dimorfismo en sus pinzas.

En cangrejos pequefios, los machos no mostraron una categorizacion clara, lo que
sugiere que los tamarfios evaluados pueden ser interpretados tanto como presa 0 amenaza.
Este patron es coherente con la variabilidad intraindividual observada en cangrejos de
tal AdT T AAEATT AT Al #AbPpOOIT ph ATTAA Al CcOITO
mantenian respuestas predominantemente predatorias o antipredatorias a lo largo de
varios ensayos. Esto refuerza la hipétesis de que rasgos consistentes de personalidad
podrian modular la clasificacion de un estimulo ambiguo, especialmente en tamafios
corporales para los cuales la categorizacion del estimulo es menos evider#a.contraste,
las hembras pequefias diferenciaron entre tamafios, atacando mas al estimulo pequefio y
huyendo ante el mediano, lo que indica que para ellas el pequefio se percibe como presa y
el mediano como potencial predador.

Respecto a nuestra segunda hipétesis, en la que planteabamos que los cangrejos
grandes categorizarian estos estimulos como presas, exhibiendo mayor probabilidad de
atague e iniciando la persecucion a mayores distancias. Confirmamos parcialmente esta
hipotesis. Por un lado, encontramos que los cangrejos grandes presentaron mayor
probabilidad de respuestas predatorias que los pequeiios (Fig. 29), lo que coincide con lo
esperado. Sin embargo, observamos que la distancia de comienzo de la persecucién (DCE)
no fue mayor en los individuos grandes, manteniéndose constante en torno a los 15 cm en
todos los grupos (Fig. 33). Este patron fue consistente en todos los grupos evaluados (MG,
MP, HG y HP), lo que sugiere que, una vez categorizado el estimulo como presaclan se
ejecuta dentro de un rango de distancia fijo, independientemente del tamafio corporal o el
sexo. Cabe recordar que en el capitulo anterior se observaron diferencias entre sexos

cuando se evalud en cangrejos de tamafio intermedio esta distancia, coachos iniciando
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la persecucion a mayor distancia que las hembras. Ese experimento incluyé animales con
un rango mucho mas amplio de dias de ayuno (1 a 22 dias) que el presente experimento. La
diferencia entre ambos resultados sugiere que el mayor grado de ayuno pondria de
manifiesto diferencias en las distancias de respuesta predatoria entre macho y hembras que
no se observan en animales aun no tan hambrientos.

En cuanto a la tercera hipoétesis, que proponia que las hembras atacaran con menor
probabilidad que los machos en ambos tamafios debido al dimorfismo sexual en las pinzas,
los datos respaldaron esta prediccion. El dimorfismo sexual influyé en las decisiones
comportamentales: los machos grandes atacaron con mayor probabilidad que las hembras
grandes (Fig. 30), un patron observado tanto en este experimento como en animales de
tamafio intermedio evaluados en el Capitulo 1. Esta diferencia podria deberse a la
morfologia especializada de las pinzas de los machos, adaptadas para la manipulacién de
presas y el combate intraespecifico. Las hembras, en cambio, con quelas mas pequefas,
podrian ver limitada su capacidad de manipulacién frente a presas de cierto tamafiotdss
resultados refuerzan la idea de que las diferencias sexuales en estructuras morfoldgicas
clave modulan decisiones ecolbgicas relevantes en contextos de predacion.

En conjunto, identificamos que el tamafio relativo entre el cangrejo y el estimulo
influye en la evaluacion inicial de este como recurso o amenaza, modulando la probabilidad
y tipo de respuesta. Ademas, nuestros resultados apuntan a la existencia de un uahliole
DCE (~15 cm) para iniciar respuestas de persecucion. La respuesta no se inicia a partir de
un umbral de tamafio aparente, ya que la distancia es fija e independiente del tamario real
del objeto (Gancedo et al., 2020 y resultados de este capitulo). Esitmifica que el cangrejo
mide la distancia absoluta al objeto. Esta capacidad podria depender de mecanismos de
estimaciéon de distancia por visién binoculaHarper et al., 2023; Scarano et al., 2018)
posiblemente vinculados a procesos de estereopsis como los descritos en mali@esner
etal., 2019; Nityananda eal., 2016)

En resumen:

1. El tamafio relativo entre el cangrejo y el estimulo guia en parte la evaluacion inicial
del mismo como amenaza o recurso, influyendo en la probabilidad y tipo de
respuesta.

2. Una vez que el estimulo es identificado como presa, la respuesta de persecucion se
inicia a una distancia fija de alrededor de 15 cm, independientemente del sexo o el

tamafio corporal del animal.
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Capitulo 3: Influencia del contexto
social sobre la toma de decisiones.
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1. Efecto de | a presencia de un conespec?f

cangrejo

La supervivencia de los animales depende en gran medida de su capacidad para
procesar de manera eficiente la informacion sensorial que reciben de entornos
frecuentemente complejos. Este proceso se torna ain mas desafiante en aquellos animales
que presentanlimitaciones en sus capacidades sensoriales, ya que resulta particularmente
dificil para estos animales diferenciar entre la informacion relevante y el "ruido”, este
altimo compuesto por objetos 0 movimientos irrelevantes en su entorno (Tsetsos et al.,
2016; Faisal et al., 2008)En este contexto, los animales deben ser capaces de enfocar su
atencion sobre estimulos relevantes mientras ignoran aquellas distracciones irrelevantes
(Lev-Ari et al., 2022). Este fenémeno de seleccion de estimulos es lo que se conoce como
atencion.

La atencion desempefia un papel fundamental en decisiones como la de escapar de
un predador o perseguir una presa. Para una presa, la eleccion de a qué estimulo atender se
vuelve ain mas compleja cuando varios predadores se aproximan al mismo tiempo, lo que
incrementa el riesgo percibido y genera informacién conflictiva que el sistema nervioso
debe procesar (Bagheri etl., 2022). En estas situaciones, los animales suelen atender a la
amenaza mayor o mas inmediata, lo que puede mermar su capacidad para deteotras
amenazas en su entorno. De manera similar, cuando los predadores deben seleccionar una
presa entre multiples opciones disponibles, también enfrentan un desafio atencional
semejante.

Existen dos mecanismos principales de atencidon que los animales emplean tanto al
enfrentar multiples predadores como al seleccionar entre varias presas:

3Aci 1 Al T AAATEOIT AA 1T A OAOAT AEel AEOEAEAA
responder a multiples estimulos en simultaneo. Un ejemplo de este mecanismo se observa
en el lagarto Podarcis lilfordi, que ha sido registrado escapando en una direcciéon que
maximiza la distancia con respecto a dos predadores que se aproximan al mismo tiempo
desde direcciones opuestas (Coopat al, 2007). Esta estrategia, aunque efectiva, requiere
un mecanismo de "atencion dividida", que implica la capacidad de integrar y procesar
informacion de multiples fuentes al mismo tiempo. Esto probablemente demanda una
considerable inversién de recursos neurales.

El segundo mecanismo atencional implica que los animales elijan centrar su
respuesta Unicamente en el estimulo mas relevante, ya sea un predador o una presa que
represente respectivamente el mayor riesgo o el mayor beneficio, ignorando a los demas.

Esta esrategia de "atencion selectiva" permite priorizar un estimulo sobre otros percibidos,
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lo que facilita la toma de decisiones rapidas y reduce la carga cognitiva en el sistema
nervioso. Sin embargo, este enfoque puede no ser 6ptimo, ya que el predador que es
percibido como menos peligroso podria eventualmente capturar a la presa, o una pregee

no se prioriza podria ser la mas vulnerable a ser capturada.

Muchos animales suelen desplazarse grandes distancias en busqueda de alimento,
lo cual dificulta la tarea de seguirlos con el nivel de detalle necesario para investigar el efecto
de la atencién selectiva sobre este comportamiento. Otros, sin embargo, coet@angrejo
Neohelice despliegan gran parte de sus comportamientos de predacién y escape en la
proximidad de sus refugios o cuevas (cuevocentricos). Como ya vVvimos, estos
comportamientos, pueden ser facilmente evocados mediante el uso de un estimulo en
movimiento controlado dentro de una arena en el laboratorio. Este entorno experimental
permite investigar como la presencia de un congénere influye en la toma de decisiones del
cangrejo frente a la aparicién de un objeto cercano que se mueve a nivel del suelgue
puede representar una presa o un predador. En tal circunstancia, el cangrejo se encuentra
en presencia de dos estimulos visuales puntuales que pueden estar moviéndose
simultdneamente, el congénere y el objeto experimental.

Nuestra hipétesis primera es que los cangrejos ejercen atencién selectiva, por lo que
su respuesta al estimulo visual no se vera alterada por la presencia de un congénere. Ya que,
segun la teoria de la atencién selectiva, los animales enfocan su atencidrekeestimulo que
consideran mas relevante, el que en este caso nosotros postulamos que seria el objeto
novedoso que aparece moviéndose en la arena. Nuestra hipétesis alternativa es que los
animales dividen su atencién entre el estimulo visual y el congéme De ser esta correcta,
esperamos que haya diferencia entre el desempefio de animales que se encuentran solos y
el de aquellos que se encuentran acompafiados en la arena, pudiendo en situacion de
compafia encontrarse respuestas que fuesen mayores o mensrgque en solitario. Por
ejemplo, al atague de un eventual predador las respuestas evasivas podrian verse
disminuidas por el efecto de diluciébn del riesgo que introduce la compafiia o verse
amplificadas por un incremento en la alerta provisto por el congéner De modo parecido,
frente a una eventual presa las respuestas de ataque pueden verse disminuidas o
sinérgizadas por efectos de competencia.

Para evaluar estas hipotesis, en este tercer capitulo de la tesis se analizara la
respuesta de cangrejos machos y hembras frente al estimulo, tanto de manera individual
como en presencia de un congénere de igual o de distinto sexo. El objetivo es profuadiz
en los factores externos al estimulo, en este caso el contexto social, que influyen en la toma
de decisiones de estos animales y en cémo la atencién y proximidad de otra animal afecta

Sus respuestas.
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2. Diseffo experi mental y ani mal es

Para evaluar el efecto de la presencia de un conespecifico en la toma de decisiones
respecto al estimulo visual, se evaluaron cangrejddeohelicemachos y hembrasadultos de
tamafio mediano (con un ancho de caparazén de 2.77+0.02 y 2.8+0.01 cm, respectivamente)
en dos contextos sociales posibles: individualmente (contexto solitario) y en parejas
(contexto acompafiados). Conforme se describié en los materiales y métodos getesale
esta tesis, se realizaron marcas con liquido corrector blanco en el caparazde cada
cangrejo, consistiendo en dos puntos o dos triangulos, uno en la parte anterior y otro en la
parte posterior del caparazon. El uso de las diferentes formas en este experimento en
particular permitié distinguir a los cangrejos durante la evaluaciéren parejas, ya que los
mismos presentaban tamafios de quelas y caparazdén semejantes.

La mitad de los cangrejos fueron estimulados primero individualmente y luego de
transcurridos unos 4 o 5 dias en pareja, mientras gue la otra mitad fueron probados primero
en pareja y luego individualmente (Fig. 34). El intervalo de dias entre las sesionds
evaluacion 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
tamafios de estimulos (M: mediano o P: pequefio), evaluando en total 52 cajgs hembras
en solitario (HS: 26 con el pequefio y 26 con el mediano) y 56 cangrejos machos en solitario
(MS: 26 con el pequefio y 30 con el mediano). Las parejas podian consistir en dos machos
(MM), dos hembras (HH) o uno de cada sexo (MH). Se evaluaronpkejas de hembras
(HH: 8 con el pequeiio y 8 con el mediano), 18 parejas de machos (MM: 8 con el pequefio y
10 con el mediano) y 20 parejas de macHeembra (MH, 10 con el pequefio y 10 con el
mediano). El experimento inici6é al dia siguiente de la captura des cangrejos y tuvo una
duracion de 22 dias (Fig. 34). En cada dia 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 acompafiados) y con uno de dos tamafios de estimulos posibles (mediano o pequefio).
Evaluamos un total de 52 cangrejos hembras y 56 cangrejos machos en solitario y por loidah6 parejas de
hembras, 18 de machos y 20 de machos y hembras. Los contextos sociales (solitario o acompafiado) asi como
los estimulos (P o M) a utilizar fueron aplicados en un disefio balanceado. La mitad de los animales fue evaluada
primero en un contex solitario y luego de 4 o0 5 dias en un contexto de parejas y la otra mitad fueron evaluados

primero acomparfados y luego en solitario.

3. Efecto de | a presencia de un conespe

un ambiente novedoso

La presencia de individuos de la misma especie, o conespecificos, puede tener un
impacto significativo en el comportamiento de exploracién de ambientes novedosos en los
animales. Varios estudios han investigado los efectos de los conespecificos en la eapion
y han encontrado que la presencia de estos puede facilitar (Kawaguchiagt 2007), inhibir
(Edenbrow & Croft, 2012) o no afectar la exploracién de los animaléBrown & Laland,
2003).

Los cangrejodNeohelicehabitan cangrejales densamente poblados, por lo cual estan
frecuentemente expuestos a la presencia de otros individuos de su misma especie. En estos
hébitats, los cangrejos interactian y compiten por recursos esenciales, tales como cuevas,
alimento y parga. Esta interaccion con conespecificos podria influir en su comportamiento
exploratorio. En nuestros experimentos, los cangrejadeohelicano fueron alimentados. Por

lo tanto, suponemos que la presencia de un conespecifico inducivd aumento en la
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actividad exploratoria debido a la competencia por la busqueda de recursos. Nos
planteamos entonces que, cuando estan en presencia de otro individuo, los cangrejos
mostrardn un aumento en su actividad exploratoria en comparacion a la exploracion

exhibida auando son evaluados en la condicion solitaria.

Para evaluar esta hipétesis medimos la actividad exploratoria de los cangrejos
machos y hembras en los diferentes contextos sociales (solitario y acompafiados) durante
los 10 min de adaptacion a la arena, previa al paso del estimulo visual. El analisisale |
actividad exploratoria de las hembras de las parejas hembitzembra (HH) comparada con
la de machehembra (MH), asi como la exploracién de los machos de las parejas macho
macho (MM) comparada con la de machoeembra (MH), no mostraron diferencias
significativas (HH-MH, p=0.3; MMMH; p=0.49). Debido a que estas comparaciones no
presentaron diferencias, combinamos los datos de cada sexo en dos categorias: hembras
acompafadas (HA), que implicaban aquellas hembras evaluadas en las parejas HHy MH, y
machos acmpafnados (MA), que incluian aquellos cangrejos machos evaluados en las
parejas MM y MH. La intensidad de exploracion observada entre cada una de estas
categorias tampoco revel6 diferencias estadisticamente significativas (Fig. 35, -NA, p=
0.55).

Los niveles de exploracion de la arena realizados por machos y hembras cuando
estos animales eran evaluados en solitario también fueron similares (Fig. 35, -NIS,
p=0.96). Sin embargo, al comparar la exploracién promedio entre contextos sociales, se
observd una disminucién significativa de esta actividad cuando los animales se encontraban

en presencia de un conespecifico (Fig. 35, ##\ y MSMA, p < 0.001).
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Figura 35. Promedio de la actividad exploratoria de los cangrejos en cada contexto social. Se muestra la
actividad exploratoria promedio calculada como ehumero de cuadrante atravesados pocangrejos machos y
hembras evaluados en solitario (MS y HS) y acompafiados (MA y HA) durante la etapa de adaptacién previa al

paso del estimulo. Las barras representan la media y los bigotes, el error estandar de la media. Los puntos grises
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representan los valores individuales de actividad exploratorialLas diferencias estadisticas fueron evaluadas

mediante la prueba de Wilcoxon. ***: p < 0.001.

Esta disminucion en el valor promedio de la exploracion que se observa en los
animales acompafados 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 disminuirian su actividad pueden ir
desde un aumento en el nivel de la precaucién, a un fenémeno de atencién dividida entre el
territorio a explorar y la observacién del comportamiento del otro individuo. Br otro lado,
si el cambio en la exploracion fuese solo en uno de los individuos de la pareja, podria
interpretarse que entre los miembros de la pareja estaria ocurriendo un fenémeno de
dominancia y subordinacion.

Para determinar si la disminucién en el nivel de exploracion en pareja se debe a una
reduccién en la actividad de ambos animales o si es solo uno de ellos quien disminuye su
exploracién, consideramos por un lado a los individuos que fueron los mas explomds
(+E) de la pareja y por otro a los que fueron los menos exploradore€]. En la Figura 36A,
observamos que la comparacién de las medias en exploracién entre los individuos mas y
menos exploradores mostrd diferencias significativas dentro de cada urde los tipos de
parejas evaluadas (HH, MH: mas vs menos explorador, p < 0.001; MM: mas 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 explmn mas por un
lado y los que exploraron menos por el otro, es decir una comparacion sesgada por la
seleccién y por lo tanto estadisticamente ilegitima. Para determinar si las diferencias entre
los individuos que se mostraron mas exploradores de aquellogue fueron menos
exploradores eran producto de la seleccion de los datos o constituian diferencias reales
entre esos dos grupos de individuos, medimos la exploracion realizada por los miembros
mas y menos exploradores de cada pareja, pero ahora duranteelaaluacion en solitario. Si
la intensidad exploratoria constituye un rasgo identitario de cada individuo deberia ocurrir
que las diferencias observadas en la condicién en pareja debieran mantenerse en la
condicion en solitario. Al comparar la exploraciérle los animales, clasificados como mas y
menos exploradores en pareja, cuando fueron evaluados de forma individual, no se
encontraron diferencias significativas (Fig. 36B). Las hembras mas y menos exploradoras
de las parejas HH no presentaron diferenciadgnificativas (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 observads entre el miembro mas y el miembro menos explorador

cuando estan 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 caracteristica de ser mas o

menos exploradores como rasgo identitario.
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Figura 36 A. Actividad exploratoria promedio de los miembros de cada tipo de pareja (HH, MH y MM), separados
segun la intensidad de respuesta exhibida en la condicibn acompafiada (+E: mas exploradoreE:ymenos
exploradores). B. Promedio de la actividad exploratoria de los cangrejos en la condicion solitaria, clasificados
segln su tipo de pareja e intensidad de respuesta en la condicion acompafiada (+E: mas exploradeEesyenos
exploradores). Se agruparon segun la pareja a lagpertenecian durante la evaluaciéon enonjunto: 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 estandar de la media. Los puntos grises representan los valores
individuales de actividad exporatoria. Las diferencias estadisticas fueron evaluadas mediante la prueba de
Wilcoxon. **: p < 0.01; ***: p < 0.001.

Continuando con el intento de determinar si la disminucion de la actividad
exploratoria observada en presencia de un congénere es resultado de una reduccién
conjunta de ambos individuos o si solo uno de ellos es el responsable de esa reduccion,
comparamos ahora la actividad exploratoria que desplegaron los individuos entre los
contextos solitario y acompafiado, por un lado de los individuos identificados como mas
exploradores durante su evaluacion en parejg por otro lado los identificados como menos
exploradores.

Sin embargo, antes de proceder con ese analisis, cabe aclarar que en el contexto
acompafiado no se encontraron diferencias significativas entre los machos mas
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 mas
exploradoras de las parejas HH y MH (p = 0.60), ni entre las hembras menos exploradoras
(p = 0.20). La comparacion entre sexos en los animales mas exploradores tampoco mostro
diferencias significativas (p = 0.1), lo mismo que para los menos exploradores (p = 0.58).
Por lo que, para una mejor interpretacion de los resultados, combinamos los datos de los

sexos Yy obtuvimos los valores de actividad exploratoria promedio para los cangrejosequ
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cuando estaban en pareja fueron los mas exploradores por un lado y para los menos
exploradores por el otro.

Al realizar el mismo analisis comparativo para la condicion solitaria, no se
encontraron diferencias significativas en la actividad exploratoria entre los machos mas
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 (HHMH, p = 1) ni entre las
hembras menos exploradoras (HH- MH, p = 0.45). Y nuevamente, debido a que la
comparacionentre los cangrejos mas exploradores machos y hembras, asi como los menos
exploradores machos y hembras no mostraron diferencias, decidimos agrupar los sexos
(més exploradores MS HS, P= 0.83 y menos exploradores M$S, p=0.33) en cangrejos

solitarios mas y menos exploradores.
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Figura 37. Actividad exploratoria promedio de los cangrejos entre contextos sociales separados segun las
categorias de intensidad de respuesta mostrada en la condicion acompafada. Las barras representan la media
y los bigotes, el error estandar de la media. Los purg@rises representan los valores individuales de actividad

exploratoria. Las diferencias estadisticas fueron evaluadas mediante Wilcoxon test ***: p < 0.001.

Los analisis previos habilitaron el agrupamiento de los datos y las comparaciones
estadisticas que se muestran en la Figura 37, donde se evidencia que tanto los cangrejos
més 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 disminucién general de actividad exploratoria en el contexto acompafiado mostrada en
la figura 35, es el resultado de una reduccion de actividad en ambos miembrosaeareja,
descartando la explicacion en términos de dominancia y subordinacion. Este hallazgo

refuerza la idea de que la presencia de otro cangrejo actia como un factor modulador de la
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actividad exploratoria, posiblemente debido a un fenémeno de atencién dividida, donde la
necesidad de vigilar y tal vez mantener distancia con el otro individuo limita la exploracion
del entorno.

Ahora que ya analizamos los efectos que la presencia de un conespecifico 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 | a presencia de un conespe

estZ2mul o novedoso

La busqueda 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 disposicion de los individuos a interactuar con s recursos.

En diversas especies, se ha observado que el entorno social puede facilitar el
acercamiento a alimentos u objetos novedosos, ya que los individuos experimentarian
menos estrés cuando son evaluados en grupos en lugar de estar solos. Ademas, la aceptacion
de alimentos nuevos puede ser facilitada al observar a los congéneres manipulandolos o
comiéndolos (Lawrence et al., 2021). Entre los animales en los que se ha observado este
fendmeno se incluyen cuervos (Miller eal., 2014), murciélagos (Cvikel eal., 2015),
roedores (gerbos, Forkman, 1991), pinzones cebras (Benskin at, 2002), monos
capuchinos (Dally efal., 2008; Stéwe eal., 2006) y peces cebra (Kareklas ef., 2018). Por
lo tanto, el contexto social puede reducir las latencias de acercamiento &rdinuir el miedo.

Sin embargo, también se han observado retrasos e incluso inhibiciones en el acercamiento
y aceptacion de alimentos novedosos en un contexto social (peces: Brown & Laland, 2002,
2001; Ryer & Olla, 1991; herrerillos comunes: van Oers ak, 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 faciligar |
deteccién de predadores y, por lo tanto, la respuesta ante ellos, como ocurre cuando los
animales emiten sefiales de alarma (por ejemplo, los perros de las praderas (Hoogland,
1981), antilopes (Makin etal., 2019; Pays eal., 2012) y ranas (Ferrari etal., 2007; Relyea,
2004), alertando a otros miembros del grupo para que adopten comportamientos
defensivos. Sin embargo, en otros casos, la presencia de conespecificos puede disminuir la
respuesta de huida. Esto se ha observado, por ejemplo, en los cardunsede peces, donde

la presencia de muchos individuos puede diluir el riesgo y retrasar la reaccién ante una
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amenaza (Nadler etl., 2016; Domenici & Batty, 1997, 1994), y en marmotas donde la
presencia de un congénere retrasa la respuesta ante un predador (Moncluskt 2015).

Nuestra hipotesis sobre el comportamiento predatorio del cangrejo es que, debido
al estado de ayuno de los animales, el mismo se vera potenciado (sinergizado) por la
presencia cercana de otro individuo que también necesita alimentarse, mientras que el
comportamiento de escape se vera sinergizado por las posibilidades de alerta mas
temprana del predador que aportaria la presencia cercana de un congénere.

Para evaluar como afecta la presencia de un conespecifico la respuesta de los
cangrejos ante el estimulo visual, calculamos la probabilidad de los animales de responder
(R) al objeto en diferentes contextos sociales. Las probabilidades de respuesta gendeal
los cangrejos, tanto machos como hembras, evaluados en forma individual con un estimulo
pequefio 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 similituden la
probabilidad de respuesta se observé cuando estos animales se encontraban acompafiados,
donde la probabilidad de respuestas entre estimulos fue semejante (MM:R, p=0.91; HH:

M - P, p=0.30; MH: M- P, p=0.22). Por este motivo, combinamos los daode las
probabilidades de ambos tamafos de objetos para comparar las probabilidades de
respuestas de los cangrejos machos y hembras entre contextos sociales.

El analisis de la probabilidad de respuesta de las hembras de las parejas hembra
hembra (HH) y machehembra (MH), asi como la probabilidad de respuesta de los machos
de las parejas macheanacho (MM) y machehembra (MH), no mostraron diferencias
significativas (HHMH, p=0.12; MMMH; p=0.28). Debido a que estas comparaciones no
presentaron diferencias combinamos los datos de cada sexo en las mismas categorias
descritas en los resultados anteriores: hembras acompafiadas (HA) y machos acompafiados
(MA). En la figira 38 se muestran las probabilidades promedio de respuesta de los
cangrejos, tanto machos como hembras, en cada condicion social. Las probabilidades de
responder al estimulo (R) fueron similares entre sexos en los animales evaluados dentro de
cada condicén social (HSMS, p=0.11 y HAMA, 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 conespecifico, responden con probabilidades
significativamente menores al estimulo que cuando se encuentran solos ##&,p < 0.01y
MSMA, p < 0.001). Estos resultados contradicen nuestra hipétesis a priori acerca del
sinergismos en las respuestas que esperabamos encontrar por la presencia de un congénere
en la arena.

En la condicién "acompafiados”, del total de los ensayos evaluados, se observo 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 reacciond, y en un 6,7% ninguno de los dos mostro

respuesta al estimulo.
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Figura 38. Probabilidad de responder al objeto observada en cada sexo y condicion social. Promedio de la
probabilidad de respuesta (R =RA+RF+RP) observado en cangrejos hembras y machos solos (HS y MS,
respectivamente) y acompafiados (HA y MA). Las barras muestran madi los bigotes el error estandar de la

media. Las diferencias estadisticas fueron evaluadas mediante Wilcoxon test **: p < 0.01; ***: p < 0.001.

Como lo discutimos para la disminucién en la actividad exploratoria, la reduccion
observada en la probabilidad de respuesta de los animales acompafiados mostrada en la
Figura 38 podria deberse a que ambos cangrejos de la pareja reducen su respuesta al
estimulo en similar proporcion, 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 analisis de la actividad exploratoria (Figs. 35,36 y 37ar@
determinar cudl de estos dos escenarios es el causante de la disminucion observada en la
probabilidad de respuesta de los animales acompafnados, clasificamos a los miembros de la

pareja segun su reactividad al estimulo. De esta manera, a aquellos miegthde la pareja

NOA DPOAOGAT OAOI T 1 AUl OAO DPOI AAAETI EAAAAOG AA OAODC
OAAAOEOI 06 jc2qh U Al 1001 i EATAOT AA 1 A PAOAE/
AATT T ET AT T O O AR).Edla Kghrd 208, BI3éndmos fue la comparacion de

las medias de la probabilidad de respuesta al objeto entre estas categorias mostrd
diferencias significativas dentro de cada uno de los tipos de parejas evaluadas (MM, MH:
mas vs. menos reactivo, p < 0.001; HH: mas vs. menos raaxtp < 0.01).
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Figura 39 A. Probabilidad promedio de respuesta al estimulo de cada miembro de la pareja diferenciados segin
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de pareja (HH, MH y MM)B. Probabilidad promedio de respuesta al estimulo de los cangrejos en el contexto
solitario, clasificados segun el tipo de pareja e intensidad de respuesta (+R: mas reactiRl; menos reactivo)
mostrada en la condicion acompafiada. Los cangrejos estan agrdpa segun el tipo de pareja al que pertenecian
durante la evaluacion 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, chatifé
como MS. Las barras muestran media y los bigotes el error estandar de la media. Las diferencias estadisticas

fueron evaluadas mediante Wilcoxon test ***: p < 0.001.

Sin embargo, como mencionamos anteriormente en el analisis de la actividad
exploratoria, estos resultados deben ser tomados con cautela, ya que esas diferencias
podrian ser simplemente consecuencia de la forma en que se constituyeron los grupos
seginelmAi AOT NOA OAOPITAEe 1T UO Al T AEAOI 8 0AOA
OAAAOEOT 06 U Oi ATT O OAAAOQEOI 06 1T AGAOOGAAAOG Al
los mismos animales son evaluados de forma individual, comparamos la probabilidad de
respuesta al objeto entre los individuos mas reactivos de la pareja y los menos reactivos,
pero en la condicién solitario.

Si, al hacer esta comparacion, los individuos que eran mas reactivos en pareja
también lo son cuando estan solos, en comparacién con aquellos que fueron menos
reactivos en pareja, esto indicaria que la mayor o menor probabilidad de respuesta refleja
una caacteristica identitaria de los individuos. Es decir, aquellos que responden menos en
pareja lo hacen también cuando estan solos. Al comparar la probabilidad de respuesta al
objeto de los animales, clasificados como mas y menos reactivos en pareja, cugndoon
evaluados de forma solitaria, no se observaron diferencias significativas (Fig. 39B, HS de las
parejas HH: mas vs. menos reactivos, p =0.91; HS y MS de las parejas de MH: mas reactivos
vs. menos reactivos, p= 0.58, y MS de las parejas de MM: méstieas vs. menos reactivos,

p =0.14). Esto muestra que las diferencias observadas entre los cangrejos identificados

COmOo mas y menos reactivos en pareja no se mantienen cuando estos son evaluados de
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forma solitaria. En otras palabras, esa clasificacion no refleja una caracteristica intrinseca
de los individuos.

Hasta el momento, hemos observado que, en presencia de un conespecifico, los
cangrejos muestran una disminucion en su probabilidad de respuesta al objeto. Y como
dijimos, este patron de disminucion podria ser producto de una reduccion de reactividad al
estimulo similar en ambos miembros de la pareja, o de solo uno de los dos miembros de la
pareja. Para continuar evaluandolo comparamos, de forma semejante a lo realizado para la
actividad exploratoria, la probabilidad de respuesta al objeto de cada categoriie
intensidad de respuesta (mas 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 acompafiado, no se encontraron
diferencias significativas entre las probabilidades de respuesta al objeto de los machos mas
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 otrartp, la
comparacion entre sexos en los animales mas reactivos no mostro diferencias significativas
(p = 0.45), y lo mismo se observoé para los menos reactivos (p = 0.77). Por lo que, para una
mejor interpretacion de los resultados, combinamos los datos des sexos y obtuvimos los
valores promedio de probabilidad de respuesta al objeto para los cangrejos acompafiados
MAs y menos reactivos.

Al realizar el mismo analisis comparativo para la condiciéon 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 rezctiv
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 dtos mismos tipos
de parejas (p = 0.73). Y una vez mas, debido a que la comparacién entre machos y hembras
mas reactivos no mostré diferencias, y a que la correspondiente comparacion entre los
menos reactivos tampoco (mas reactivos MBS, P=0.06 y menosactivos MSHS, p=0.86),
decidimos agrupar los sexos en cangrejos solitarios mas y menos reactivos.

Estos analisis habilitaron el agrupamiento de los datos y las comparaciones
estadisticas que se muestran en la Figura 40, donde se evidencia que los cangrejos mas
reactivos tuvieron probabilidades de respuesta al estimulo que fueron similares estando
solos o acompafiados (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 acompariado, p < 0.001). Esto sugiere que la disminucién de respuesta
observada en el contexto acompafiado es consecuencia de la reduccién de tan solo uno de

los miembros de la pareja, aquellos que integran el grupo de los menos reaas.
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Figura 40. Promedio de la probabilidad de respuesta de los cangrejos entre contextos sociales (solitario o
acompafiado), comparados segun las categorias de su intensidad de respuesta mostrada en la condicion
acompafiada. Las barras muestran media y los bigotes el erestandar de la media. Las diferencias estadisticas

fueron evaluadas mediante Wilcoxon test ***: p < 0.001.

Una posible interpretacion seria que la reduccion de respuesta del miembro menos
reactivo se produce para evitar el contacto fisico y eventual conflicto con el miembro mas
reactivo. Podria tratarse entonces de un establecimiento de jerarquias, donde unolds
animales seria dominante y el otro subordinado. En este sentido, el miembro menos
reactivo podria necesitar mantener su atencién dividida entre el estimulo y el miembro mas
reactivo. Esta necesidad de vigilar la respuesta de su compafiero limitaria®spuesta al

objeto.

5. Rel aci -n entre [ a actividad expl or a

respuesta al objeto novedoso

Una pregunta que surge a partir de estos hallazgos es si existe una relacion entre el
nivel de actividad exploratoria del individuo y su probabilidad de respuesta al objeto. Mas
aun, cabe preguntar si la reduccién en la exploracién que se observa en prasarde un
congénere esta vinculada de alguna forma con la disminucion en la respuesta al objeto que
se produce en esa misma condicion. Para explorar en mayor profundidad estas posibles
relaciones, analizamos la correspondencia entre la actividad exploraiarde 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 exploracion (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 condicion social.

Para realizar este analisis dividimos la actividad exploratoria (AE) de los cangrejos
en 4 rangos de distancia recorrida, que comprendian 20, 40, 60 u 80 cuadrantes atravesados
(ver métodos). En los animales cuya actividad exploratoria se encontraba dentde cada
uno de estos intervalos, se calculé la media de la probabilidad de respuesta al objeto con su
correspondiente error estandar. La Figura 41 ilustra los resultados. La actividad
exploratoria de los cangrejos que fueron evaluados individualmente (ctexto solitario,
representado en azul) no muestra relacion con la probabilidad con la que estos responden
al objeto, ya que animales que exploran con diferentes intensidades responden de forma
similar al estimulo. En este contexto social todos los animalesaluados respondieron con
altas probabilidades al objeto.

En contraste, cuando estos mismos animales fueron evaluados en pareja (contexto
acompanfado, representado en naranja), se observé una relacion entre el nivel de actividad
exploratoria (AE) y la probabilidad de responder al estimulo (Pr). Aquellos individuogue
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 mas

activa respondieron con probabilidades de alrededor de 0.75.
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Figura 41. Relacion entre la actividad exploratoria previa (AE) realizada por los animales y la
probabilidad de responder al estimulo (Pr) para cada contexto social (Solitario 0 acompafiado). Los
animales fueron separados en 4 grupos de acuerdo con su nivel de actividad exploratoria. Dentro de cada uno
de estos grupos se calculd la probabilidad promedio de responder al objeto para cada contexto social. Las barras
muestran media y los bigotes keerror estandar de la media. Los nimeros en negrita representaa tantidad de

animales dentro de cada uno de estos intervalos y contextos.
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Se realizé una prueba de KruskalVallis para comparar la probabilidad de respuesta
(Pr) entre los diferentes grupos de actividad exploratoria (AE) cuando los cangrejos estaban
solos. La comparacion de las probabilidades de respuesta al objeto entre losldgoes de
AE no mostr6 diferencias significativas (p = 0.78), lo que sugiere que, en la condicién
"Solitario", la probabilidad de respuesta no se relaciona con la intensidad de exploracién
exhibida por los animales.

En cambio, al analizar la probabilidad de respuesta (Pr) en la condicién
"Acompafiado", la comparacién de las probabilidades entre los grupos de distinto nivel de
AE mostraron diferencias significativas (p < 0.001). Esto sugiere que los niveles de activida
exploratoria se relacionan con la probabilidad de respuesta cuando los cangrejos estan
acompafiados, pero no cuando estan en solitario. Al comparar las probabilidades de
respuesta en la condicion "acompafados" segun los blogues de actividad exploratosa,
encontraron diferencias significativas entre los bloques de muy baja{20) y baja actividad
(20-40) (p < 0.01), asi como entre los de muy baja-®0) y moderada actividad (4060) (p
< 0.001). En cambio, no se observaron diferencias entre los bloques con baja y moderada
actividad (20-40 vs 4060, p = 0.07), entre baja y alta actividad (2@0 vs >60, p = 0.33), ni
entre moderada y alta actividad (4060 vs >60, p = 0.45).

Estos resultados indican que los niveles de actividad exploratoria (AE) estan
asociados a la probabilidad de respuesta (Pr), pero solo cuando los animales estan
acompanfados. En efecto, en la condicidn de pareja, los cangrejos con niveles mas 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. Asi, la presencia de un conespecifico 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 relacion con el establecimiento de
jerarquias sociales, donde uno de los animales se comporta como dominante, expioi@y
respondiendo mas intensamente al estimulo, mientras que el otro actia 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 estimulo externo novedoso. En
situaciones donde ambos individuos se enfrentan al mismo objeto o evento, la atencion de

uno puede ver® modulada por las sefiales o comportamientos del otro, lo que podria alterar
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su capacidad para detectar y reaccionar al estimulo, sea este una potencial amenaza o una
recompensa. Resulta natural suponer que el efecto de la presencia de otro individuo
dependera de la distancia a la que el mismo se encuentre. Por lo tanto, nos promaos
evaluar como la distancia a la que se encuentran los individuos en la condicién de pareja
afecta sus comportamientos. Para ello, medimos las distancias entre los cangrejos cuando
el estimulo comenz6 a moverse en todos los ensayos en los que fuercaleadas las parejas.
Agrupamos estas distancias en bloques de 15 cm, lo que nos permitié definir 4 blogues de
distancias: bloque 1 (615 cm), bloque 2 (1530 cm), bloque 3 (3045 cm), bloque 4 (>45
cm). La Figura 42 muestra el promedio de la proporcion densayos en los que los cangrejos
respondieron al objeto en funcién de la distancia a la que se encontraba el conespecifico. En
los ensayos en los que los cangrejos se encontraban muy proximos entre si (bloque 1:
distancias de 015 cm), la proporcién promedo de ensayos en la que los cangrejos
respondieron al estimulo fue de 0.55. Sin embargo, en aquellos ensayos en que la distancia
entre ellos fue mayor a 15 cm, la probabilidad de responder aumenté, alcanzando valores
de 0.75 (Fig. 42).
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Figura 42. Efecto de la proximidad del conespecifico sobre la proporcion de ensayos en las que los
cangrejos responden al estimulo. A. Ejemplo de una posible disposicién de los cangrejos en un ensayo, donde
la distancia entre el cangrejo 1y el cangrejo 2 esté definida como distancia cangregmgrejo (DCC) al momento

en que el estimulo comienza a moversB. Proporcién promedio de ensayos con respuesta al objeto agrupados
segun la distancia entre los individuos. Las diferencias estadisticas fueron evaluadas mediante ARTanova test.

**: p < 0.01. Las barras muestran media y los bigotes el error estandar de ladize

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 andlisis ARTanova. Los resultados indicaron que las proporciones proméxl
mostradas en ensayos en que los individuos se encontraban a distancias mayores a 15 cm
no fueron significativamente diferentes entre si (bloque 2 a 4, Pr= 0.75), pero fueron

significativamente mayores a las probabilidades observadas en el bloque 1 (p8®D.para
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todas las comparaciones). Por lo tanto, la probabilidad de los cangrejos de responder al
estimulo se ve afectada a partir de cierto nivel de cercania entre los individudsstos
hallazgos sugieren que, a distancias muy préximas, los cangrejos podrian estar atendiendo
tanto al comportamiento y actividad de su congénere como al estimulo, lo que podria
reducir su respuesta al objeto. Mientras que, a distancias mayores, los cajgs estarian
menos distraidos por el congénere, lo que llevaria a una mayor atediciy probabilidad de

respuesta al estimulo.

/. Efecto de la distancia al objeto en movimiento sobre la

probabilidad de respuesta en contexto social

En estudios previos realizados con individuos en condicion de solitario en la arena
analizamos como la distancia del cangrejo al objeto y la distancia a la trayectoria del
estimulo, afectan sus probabilidades de respuesta. Esos estudios mostraron por ejéanp
que la RP es evocada a una distancia fija de alrededor de 15 cm, con independencia de si el
objeto era de tamafio pequefio 0 mediano y con independencia de si el mismo se encontraba
acercandose o alejandose del cangrejo (Gancedo et al., 2020). En el abpf de esta tesis
mostramos ademdas que esa distancia no depende de si los animales son grandes o
pequefios. En diversos animales se conoce que las distancias de respuesta a estimulos
visuales que representan amenazas o recompensas pueden verse afectadasgpresencia
de otros individuos de la misma especie (amenazas: Beauchamp, 2015; Stankowich &
Blumstein, 2005; Lima, 1995; recompensas: Drakeley at., 2015; Coolen eal., 2003). Por
lo tanto, decidimos evaluar si las distancias a la que responden kEngrejos al objeto estan
afectadas por la presencia de un congénere. Para ello, comparamos las distancias de
respuesta de los cangrejos al estimulo (DCE) medidas en condicion de solitario y en
condicién de pareja. Estas fueron consideradas como aquellsise separaban el centro del
cangrejo del centro del estimulo 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 estimulo pequefio (P), fueron comparables a las
observadas en individuos expuestos a uno mediano (M) (machos:MP p = 0.35; hembras:
P-M,p = 0.46). Este mismo resultado se observé también en el contexto de parejas, donde
el tamafio del estimulo no tuvo un efecto significativo en la DCE (parejas MMMPp = 0.88;
parejas HH: PM, p = 0.24; parejas MH: PV, p = 0.56). En consecuencia, los datos de bos
tamafios de estimulo 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 andlisis de las distancias de respuesta en hembras de parejas HH y MH, asi como
en machos de parejas MM y MH, no revel6 diferencias significativas (hembras-MH: p =
0.16; machos MMMH:p= 0.22). Por lo tanto, los datos se combinaron en hembras
acompafnadas (HA) y machos acompafiados (MA). Tampoco se encontraron diferencias
significativas entre las DCE de machos y hembras evaluados en solitario {MS;p = 0.64)
ni entre hembras y machos evaluados en parejas (HMA;p= 1). Finalmente, la
comparacion delas distancias de respuesta de cangrejos en presencia de un congénere
mostro ser significativamente mas corta que cuando fueron evaluados de forma individual
(solitario vs acompafadop < 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 condicibn acompafiada, 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 respondié
primero al estimulo era el que se encontraba mas cerca de este, mientras que el restante

8,9% (12 ensayos) el primer cangrejo en responder estaba mas alejado del estimulo.
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Figura 43. Efecto de la presencia de un conespecifico en la distancia de respuesta del cangrejo al
estimulo. Promedio de la DCE comparada entre condiciones sociales (Solitario vs Acompafadasis
diferencias estadisticas fueron evaluadas mediante ARTanova test. ***: p < 0.001. Las barras muestran media y
los bigotes el error estandar de la media. Los puntos grises representan los valores individuales de distancias de

respuestas en cada ensayo.

En resumen, los datos de este andlisis muestran que la presencia de un congénere
modifica significativamente la distancia a la que los cangrejos responden al estimulo,

reduciéndola en comparacion 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 seccion 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 estimulo. Ese
50% en el que ambos miembros de la pareja responden podria componerse de distinta
manera: a) podria 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, podria ocurrir que, en el 100% de las parejas
evaluadas, ambos miembros respondieron en aproximadamente la mitad de los ensafess
decir, entre 2 y 3 ensayos).

Para investigar si la decision de ambos animales de responder al objeto permanece
constante a lo largo de los ensayos o si cambia, analizamos para cada pareja en cuantos
ensayos presentaron respuestas conjuntas, en cuantos solo uno de los miembros respénd
y en cuantos 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 aguellos donde ninguno deddiesponder 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 ety®s, 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.
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Figura 44. Proporcion de ensayos en los que ambos, uno solo o ninguno de los miembros de las parejas
responden al estimulo. Se muestra la proporcién de los 5 ensayos en los que ambos cangrejos respondieron al
objeto (azul), solo uno lo hizo(rojo) o ninguno respondié (gris). Los nimeros que se encuentran debajo de cada

columna representa a cada una de las parejas que fueron exadas en estos experimentos.
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Si bien el analisis presentado en la Figud resume las probabilidades de respuesta
de todos los individuos y ensayos, no revela como responden entre si los dos miembros de
una pareja a diferentes distanciagntre individuos. Para obtener unanejor comprension
del comportamiento de los cangrejos en parejaategorizamoscada ensayode la pareja
segun si respondieron ambos, uno o ninguno de los cangrejdasiegoutilizando los mismos
intervalos de 15 cm empleados en la Figura 42alculamos para cada bloque de distancias
la proporcién de ensayos en lagijue ambos miembros, uno solo o ninguno respondié al
objeto. Este enfoque no solo permite evaluar la disminucién de la probabilidad de
respuestas a distancias cortas, sino también comprender cémo esa disminucion se
manifiesta en el comportamiento de ambos miembros de la diada.

En la Figura 45, observamos que la proporcion de ensayos en los que ambos
cangrejos responden al estimulo es baja, de alrededor de 0.3, a distancias entre individuos

menores a 15 cm, pero aumenta a mas de 0.5 a partir de distancias mayores a 15 cm.
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Figura 45. Proporcion de ensayos en los que ambos, uno solo o ninguno de los miembros de las parejas
responden al estimulo para cada blogue de distancias entre los animales al momento de la respuesta.  Se
muestra la proporcion de los 5 ensayos en los que ambos cangrejos respondieron al objeto (azul), solo uno lo

hizo(rojo) o ninguno respondié (gris).

La proporcibn de ensayos en los que solo un individuo responde es de
aproximadamente 0.45 y casi no varia con las diferencias de distancia. Finalmente, la
proporcién de ensayos en los que ningun cangrejo responde es ~0.2 en distancias menores
a 15 cm, a pdir de la cual se reduce mucho. Estos resultados sugieren que la presencia muy
cercana de un congénere estaria operando como distractor y por lo tanto reduciendo la

respuesta al estimulo
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En conjunto, este analisis complementa los hallazgos de las Figudy 42 al
proporcionar una vision mas detalladalelo queocurre a distancias menores a 15 cm, donde
mayoritariamente observamos la respuesta de usolo miembro de la pareja (posiblemente
el masreactivo). Ademas observamosqgue la caida en la probabilidadde respuestaa esta
distancia se debe en parte a que ambos miembros de la paréjgciden no respondea al
estimulo cuando se encuentran mupréximos. En contraste, a distancias mayoreambos

miembros de la parejamantienen probabilidades de respuesta mas altas.

9. Probabilidades comportamentales especificas en cada contexto

social

Los andlisis anteriores de este capitulo fueron realizados considerando las
respuestas generales al estimulo. 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 podria ser afectada de modo diferente por el contexto social.
En relacion a la RP, podria suceder que en contextos donde los cangrejosemluados en
parejas estas respuestas aumenten en comparacion a las observadas cuando los animales
son evaluados de forma individualEsto es porque la proximidad y la interaccion entre los
miembros de la pareja pueden fomentar comportamientos competitivos o cooperativos que
podrian inducir un mayor impulso para atacar al estimulo. Sin embargo, también podria
ocurrir que la RP disminuyaen presencia de un congénere, a causa por ejemplo de la
distraccion sobre la atencién al estimulo que demanda esa preség Para el caso de las RA
podemos también esperar 0 bien un aumento o una disminucién por la presencia del
congénere. En el primer caso podria haber un aumento de sensibilidad en la deteccién del
predador aportado por la respuesta de evitacién ejecutadzor el congénere. En el segundo,
el comportamiento del congénere podria distraer la atencion sobre la presencia del eventual
predador o también podria reducir la percepcion de riesgo. Asi, tanto para la RP como para
la RA es dificil postular a priori una fp6tesis sobre si la presencia cercana de un congénere
puede provocar un aumento o una reduccion de las probabilidades de ejecutarlas. Lo mismo
ocurre con la RF. Nos propusimos entonces analizar los efectos del acompafiamiento sobre
cada tipo de respuesta pr separado. Para ello comparamos las probabilidades de
respuestas especificas de cada animal en los diferentes contextos sociales en los que fueron
evaluados: solitario y acompafiados. La probabilidad para las parejas fue calculada para
cada miembro de ladiada y luego promediada para todos los animales evaluados en dicho

contexto.
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El andlisis de la probabilidad de las diferentes respuestas de las hembras que se
encontraban formando las parejas hembrdaembra (HH) y machehembra (MH), asi como
las probabilidades de los machos de las parejas machwcho (MM), machehembra (MH),
no mostraron diferencias significativas (RA: HHMH, p= 0.33, MMMH, p=0.95; RF: HHVIH,
p=0.89; MMMH; p=0.92; RP: HHMH, p=0.63, MMMH, p=0.78). Debido a esto, combinamos
los datos de cada sexo en dos categorias: hembras acompafadas (HA), que comprende
aquellas hembras evaluadas en las parejas HH y MH, y machos acompafiados (MA), que
comprende aquellos cangrejos machos evaluados en las parejas MM y MH.

La Figura 46, muestra la probabilidad de cada respuesta especifica para cada sexo
comparandose 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: HEIA y MSMA, p < 0.05; RF: HBA, p < 0.01, M3/1A, p < 0.001). No
encontramos diferencias significativas en la respuesta predatoria de machos y hembras
entre contextos sociales (RP: HEA, p= 0.94, MSJA, p =0.18).
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Figura 46. Promedio de las probabilidades de los comportamientos especificos de antipredacion (RA),

freezing (RF) y predacion (RP) observado en cada contexto social de hembras y machos. Las barras de
colores representan los promedios de las probabilidades de observar cada comportamiento especifico 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 errorestandar de la media. Las diferencias estadisticas 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, podria

ocurrir que, en presencia de un conespecifico, el tipo de respuesta (RA, RF o RR)rib de
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los miembros de la diada condicione cual seria el tipo de respuesta del otro. Ademas, como
mencionamos en la seccién 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 respondio, y (3) ninguno respondid. En este sentido, se
podria formular la hip6tesis de que, en el caso (1), el hecho de que un animal ataque al objeto
podria generar una sinergia en el segundo animal, induciendo unaspesta similar. De
manera analoga, la respuesta de escape de uno de los animales podria incitar una respuesta
evasiva en el comparfiero. Para analizar en mayor profundidad si la respuesta de un
individuo influye en el comportamiento de su pareja, considerans Unicamente aquellos
ensayos en los que ambos cangrejos responden y el primero en responder era el mas

cercano al objeto, que como dijimos es lo que ocurri6 en el 91,1% de los ensayos. Definimos

AT i1 OAAT COAET pd A ANOAIT 1 qué respbrdigddpri@rb  h | AAET
estaban mas préximos al objeto, mientras que los individuos mas distantes que
OAODPI T AEAOIT TUO OAOAA EOAOIT AAOGECT AAT O AT i1 (

tipo de respuesta inicial de un miembro de la pareja influye ela del otro, calculamos la
probabilidad de RA, RF o RA del cangrejo 2 en funcion del tipo de respuesta del cangrejo
1(Fig. 47).

En los ensayos en los que el cangrejo 1 respondié con RA (n = 11), el cangrejo 2
mostrd 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 proporcion de ensayos con RP, RA y RF no fueron significativamente diftze
(RP-RA: X2 =0.00, df = 1, p £ RFRA/RFRP :X2 = 2.06, df = 1, p = 0.15). Por otro lado,
cuando el cangrejo 1 respondié con RF (n = 50), el cangrejo 2 mostr6 una mayor
probabilidad de responder con el mismo comportamiento (68%, n = 34 ensayos), seguido
de un 22% de RP (n = 11) y un 10%le RA (n = 5). Las proporciones de RF fueron
significativamente diferentes de las RP y RA (RRP: X2 =21.82, df = 1, p < 0.001; RRA:
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). malmente, cuando el cangrejo 1 respondié de forma predatoria (n = 62),
el cangrejo 2 respondié 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 si de las RA (X2 =
8.1, df =1, p<0.01). Por ultimo, las RF no fueron significativamente diferentes de las RA (X2
=2.16,df =1, p = 0.14).

La interpretacién 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 vezsa dande

puede observarse alguna influencia es cuando el cangrejo 1 realiz6 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 realizé una RP (62 de 123
ensayos, o sea un 50,4%) la probabilidad de RP en el cangrejo 2 fue simd&;& %), es decir

que el cangrejo 2 respondié como lo hubiese hecho si hubiese sido el primero en responder.
Finalmente, aquellos casos donde el cangrejo 1 realizé una RA fueron muy pocos (11 de 123,

apenas 9%) por lo que el andlisis sobre el comportamiemtdel cangrejo 2 no resulta

representativo.
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Figura 47. Promedio de las probabilidades de los comportamientos especificos de antipredacion (RA),
freezing (RF) y predatorias (RP) observado en el cangrejo 2 separados segun 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 especifico observaden los cangrejos 2. Las diferencias estadisticas

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 respondi6 (n = 117
ensayos), el 60/% de los casos (71 ensayos) correspondié al cangrejo que se encontraba
mas cercano al objeto, mientras que en el 39,3% restante (46 ensayos) correspondi6 al
individuo que estaba mas alejado del estimulo. Al analizar el comportamiento especifico de
ese 607 % 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 predatenial
23,9% fue de freezing y en €,9% fue antipredatoria. Esto sugiere que cuando el cangrejo
més cercano decide atacar al objeto el cangrejo mas alejado del estimulo decide no

responder mayoritariamente (Fig. 48).
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Figura 48. Promedio de las probabilidades de los comportamientos especificos de antipredacion (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 especifico en los cangrejos 1.

10. Efectos de | a presencia de conespec

respuesta de predaci -n y de escape en

La distancia a la que los animales responden a amenazas o presas esta influenciada
por el contexto ecoldgico y las interacciones sociales (Stankowich & Blumstein, 2005). Las
presas pueden ajustar sus distancias de respuesta segun el nimero y tipo de premtad,
mientras que los predadores modifican sus estrategias de caza dependiendo de si cooperan
0 compiten con conespecificos (Vardi etl., 2017; Ward & Webster, 2016; Embar et al.,
2014; Kratina et al., 2009). En investigaciones previas, demostramos ques lcangrejos
inician comportamientos de persecucién a una distancia fija de un objeto en movimiento,
independientemente del tamafio de este (Gancedo et al.,, 2020). Posteriormente,
observamos que las respuestas antipredatorias (RA) en cangrejos ocurren atdrixias
significativamente mayores que las de freezing (RF) y que las respuestas predatorias (RP),
siendo las distancias de freezing también mayores que las de predacion (Salidalet2023).

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 llevd a investigar si las diferencias contextualesespecificamente, la presesia de
conespecificos también podrian influir en las distancias de respuesta. Cabe destacar que,
aunque las probabilidades de predacion no variaron entre individuos solitarios y en parejas,
hipotetizamos que podrian surgir diferencias sutiles en las distaias a las que los cangrejos

inician sus respuestas a estimulos. 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 veian afectadas
por la presencia de un conespecifico.

El andlisis de las distancias cangrejestimulo (DCE) para las respuestas especificas
(RA, RFy RP) en hembras de parejas hemirambra (HH) y machehembra (MH), asi como
en machos de parejas machmacho (MM) y machehembra (MH), no revel6 diferencias
significativas (RA: HHMH, p = 0.77; MMMH, p = 0.07; RF: H#¥IH, p = 0.99; MMMH, p =
0.98; RP: HHMH, p = 1.0; MMMH, p = 0.29). Dado que estas comparaciones no fueron
significativas, combinamos los datos por sexo en dos categorias: hembras acompafadas
(HA) 2 incluyendo HH y MM y machos acompafados (MA) incluyendo MM y MH .
Tampoco se observaron diferencias significativas entre sexos para ninguna respuesta (RA:
HA-MA, p = 0.44; RF: HMA, p = 0.95; RP: HMA, p = 0.33), por lo gue agrupamos ambos
Sexos en unaategoria Unica denominada "acompafiados".

El analisis de las DCE en individuos solitarios (hembras solitarias, HS; machos
solitarios, MS) tampoco mostré diferencias significativas entre sexos (RA: S, p = 0.77;
RF: HSMS, p = 0.95; RP: HEIS, p = 0.23), lo que permitié agruparlos en la categari
"solitarios".

La Figura 49 muestra que la DCE para las respuestas antipredatoria (RA) y de
predacién (RP) disminuye significativamente en presencia de un conespecifico. En
condiciones solitarias, los cangrejos inician RA a una distancia promedio de ~32 cm, lo que
refleja una evitacion 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 evitacion
hasta que el estimulo esta mas cerca. De manera similar, la distancia RP también idigye
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 esta mas proxima.

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 gugiere que la
distancia a la que deciden freezar no se ve afectada por la presencia de conespecificos.

Estas distancias reducidas en RA y RP se alinean con la hipétesis de la atencién
dividida: la presencia de conespecificos obliga a los cangrejos a distribuir su atencién entre
monitorear a su comparfiero (p. €j., interacciones agonisticas o vigilancia) y pesder al

estimulo, retrasando sus reacciones hasta que el estimulo estd mas cerca.
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Figura 49. Promedio de las distancias de las respuestas de antipredacion (RA), freezing (RF) y
predatorias (RP) en cangrejos evaluados en solitario (S) y acompafados(A). Las barras representan la
media y los bigotes el error estdndar de la media. Los puntos grises individuales muestran las distancias
observadas en cada ensayo donde se registrd cada tipo de respuesta fue obsenlaaadiferencias estadisticas

fueron evaluadas usando AR‘&nova. **: p < 0.01 y ***: p < 0.001.

11. /| nteracci -n entre [individuos antes

con el objeto

La capacidad de responder a un estimulo 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 estimulos 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 pi@rmi
una deteccion y evasion mas efectiva de los predadores, una mejor defensa y localizacion de
alimentos y recursos (Nelson, 2005). Por otro lado, dado que los recursos suelen ser
limitados, esto podria dar lugar a la competencia entre los miembros de uwjrupo
(Huntingford, 2013). Asi, las interacciones agonisticas surgen como consecuencia de un
conflicto en términos de adquisicion de recursos (alimento, territorio, acceso a pareja), cuya
resolucién esta asociada en ultima instancia con la aptitud individl (Arnott & Elwood,
2009; Eggert etal., 2008).

Los cangrejos interactlan constantemente tanto entre ellos como con su entorno.

En contextos de competencia, especialmente por territorio, parejas sexuales o0 recursos
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alimenticios, estas interacciones pueden derivar en comportamientos agonisticos (Santos
et al., 2021). Los resultados de estas interacciones pueden ser diversos, como la aparicion
de lesiones fisicas tras enfrentamientos o el establecimiento de jerarquiasciales como
consecuencia de la competencia (Graham & Herberholz, 2009; Goessmanal.e2000).

En cada sesion de nuestros experimentos pueden distinguirse tres fragmentos
temporales diferentes: uno consiste en la adaptacion a la arena, durante la cual los animales
exploran el terreno sin ser estimulados con el objeto, a este fragmento lo llamarenipse-
estimulacion”. Otro que comprende la duracion de los cinco ensayos en que los animales
son estimulados con el objeto, al que denominamos "ensayos de estimulacién”. Y un tercer
fragmento que comprende la suma de los intervalos de tiempo entre los ensay al que
llamamos " entre estimulos”. La duracidn de la prestimulacion es equivalente a la suma de
los tiempos entre-estimulos.

Dado que existen estos tres momentos en la evaluacion 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 estimulo (prestimulacién) y, por otro lado, después
de la presentacion de este (entr@stimulos). En el trabajode Kaczeretal. (2007) en
Neohelice definieron como un comportamiento agonistico a aquellos movimientos bruss
de un animal hacia el otro que llevan a un contacto fisico entre ellos. Estos ataques
incluyeron diversos tipos de contacto entre la pinza(s) y el cuerpo del oponente, como
golpeteos (togues vigorosos y rapidos), empujar o envolver (un movimiento de ueeaambas
pinzas para abrazar a un congénere). Utilizando estos mismos criterios para definir una
interaccion agonistica, calculamos la frecuencia de ataques en cada tipo de pareja (macho
macho, hembrahembra y machoe hembra) que ocurrian durante la preestimulacién y los
tiempos entre- estimulos.

La Figura 50 muestra la mediana de interacciones agonisticas para cada tipo de
pareja durante los 10 minutos que dura la etapa de adaptacion (es decir, gstimulacion).

Se observa que las parejas de machos (MM) presentan un mayor nimero de interacciones
gue las parejas mixtas (MH) (p<0.05). Mientras que entre las parejas de machos (MM) y las
de hembras (HH), asi como entre las de hembras (HH) y macHmmbras (MH), no se
observan diferencias significativas (p=0.22 y p=0.56, respectivamente).

De todas las parejas HH evaluadas, el 68,% presentan dos o mas interacciones
durante la etapa de adaptacion (11 parejas, 22 hembras), el 18,75% presenta una Unica
interaccion agonistica (3 parejas, 6 hembras) y el restante 12,5 % no muestran interaccion
alguna (2 parejas, 4 hembras). En el cade las parejas machanacho (MM), el 7,8% de las

diadas evaluadas interactian en dos 0 mas ocasiones (14 parejas, 28 machos), yt®4 10
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hace en una Unica ocasion (2 parejas, 4 machos) y el, 1% restante no efectda ningun
contacto entre ellos (2 parejas, 4 machos). Por ultimo, 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 mas interacciones durante la prestimulacién, un 10% presenta un Unico
evento de contacto (2 parejas, 2 machos y 2 hembras) y el restante 10% no muestra

interaccion (2 parejas, 2 machos y 2 hembras).
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Figura 50. Promedio de | nUmero de interacciones observadas para cada tipo de pareja durante los
fragmentos temporales de pre -estimulacion y entre -ensayos Las diferencias estadisticas fueron evaluadas
mediante Wilcoxon test. *: p < 0.05.as cajas representan el rango intercuartilico, con la linea 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 pequefios en los extremos corresponden a valores atipsc Los puntos grises representan los

valores individuales de interaccion.

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 contindan
siendo los que mas interaccionan entre ellos (Fig. 50, MNH: p < 0.05). También se
observan diferencias significativas entre las parejas de machos y las de machesnbras (p
< 0.05), pero no asi entre las parejas de hembras y las mixtas (p=0.20) A partir de estos
graficos observamos que las menores interacciones ocurren en las parejas de heasby de
macho-hembra.

De las 16 parejas hembrdnembra (HH) evaluadas, el 25% (4 parejas, 8 hembras)
interacciona en dos 0 mas ocasiones en los intervalos entestimulos, mientras que el
43,75% (7 parejas, 14 hembras) lo hace en un Unico 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 o0 mas interacciones entre los ensayos posteriores al paso del estimulo,
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el 22,2% (4 parejas, 8 machos) interacciona solo unavezy el 11,11% (2 parejas, 4 machos)
restante no interacciona durante esta etapa. En las parejas mixtas madiembra (MH), el
50% (10 parejas, 10 hembras y 10 machos) interacciona dos o mas veces, el 30% (ejps,

6 machos y 6 hembras) lo hace en una Unica ocasion y el restante 20% (4 parejas, 4 machos
y 4 hembras) no presenta interaccion alguna.

Los resultados obtenidos muestran que las interacciones agonisticas son mas
frecuentes en las parejas de machos, tanto en los fragmentos temporales de-pre
estimulacion como en el periodo entreensayos. En contraste, las parejas mixtas y de
hembras presentan menos interacciones. Esto indica que las interacciones agonisticas en
cangrejos parecen estar fuertemente influenciadas por el sexo de los individuos, con los
machos mostrando un comportamiento mas competitivo en comparacién con las hembras

o cuando losmachos estan en presencia de hembras.

12. Consistencia en /las respuestas individuales de los cangrejos

entre contextos sociales

, 1O c¢cOplT AOT i AOG AA AT i Dl OOATI EAT OT ATEI Al e
patrones consistentes de comportamiento exhibidos por individuos dentro de un contexto
especifico o en diferentes contextos. Por ejemplo, algunos individuos pueden mostrar de
manera consistente comportamientos mas agresivos o audaces, mientras que otros pueden
exhibir menos agresién o ser mas cautelosos (Sih at, 2004). Estos sindromes pueden
incluir correlaciones entre diferentes comportamientos, como los que vinculan los
comportamientos antipredatorios con el éxito reproductivo, o la relacién entre la intensidad
de forrajeo y su agresividad en encuentros agonisticos. En el primer caso, por ejemplo,
aquellos individuos que muestran un comportamiento mas cauteloso y una mayor
tendencia a evitar depredadores (es decir, un comportamiento antipredatorio mas
marcado) tienden a tener una mayor supervivencia, lo que, a largo plazo, podria traducirse
en un mayor éxito reproductivo. En el segundo escenario, aquellos animales que muestran
mayores niveles de forrajeo también tienden a ser mas agresivos cuando son evaluados en
otros contextos, sugiriendo una relacién entre la exploracion de recursos y la exhibicion de
comportamientos agresivos.

En nuestros experimentos de este capitulo, cada uno de los animales fue evaluado
en dos contextos diferentes: uno en solitario y otro en compafia de un congénere. Esta
situacion nos proporciona un escenario singular para el estudio de la personalidad ercess

animales, tanto desde una perspectiva contextual (solitarios o acompafiados) como
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temporal (dos sesiones separadas por-8 dias), dada por la evaluacion de cada individuo a
lo largo de una sucesion de ensayos.

Para evaluar la posible existencia de personalidad en los animales recurrimos
nuevamente a la clasificacion utilizada en el capitulo 1 de esta tesis, en la cual agrupamos a
los animales en 3 categorias: cangrejos con caracter predador, a aquellos que pregan
uno 0 mas ensayos con RP pero ninguno con RA, cangrejos con caracter presa, a aquellos
que presentaban uno o0 mas ensayos con RA pero ninguno con RP, y cangrejos indecisos, a
aguellos que presentaban tanto ensayos con RA como RP. Descubrimos quetodal de
hembras evaluadas en solitario, el 90,38% de ellas (47 de 52), presentaron respuestas que
se encuadraron en alguna de las categorias mencionadas, mientras que el restante 9,62 %
no presentaron nunca RA o RP (5 de 52). En aquellas 47 hembras glipresentaron alguna
RA o RP, el 38,3 % (n=18) exhibieron un caracter de presa, 25,53 % (n=12) fueron indecisas
y 36,17% (n=17) mostraron un caracter predador. En cuanto a los 56 machos evaluados en
el contexto solitario, el 100% de ellos presentd, en ahenos 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 caracter predador sobre el
estimulo (Fig. 51, barra de la izquierda en cada panel).

Para determinar si estas caracteristicas de personalidad se sostenian ante un
cambio de contexto, utilizamos el mismo criterio para categorizar las respuestas de estos
mismos animales, pero ahora en presencia de un conespecifico. En el lado derecho de cada
panel de la Figura 51, observamos las probabilidades de comportarse con caracter de presa,
indeciso o predador en presencia de otro cangrejo, de los animales que en solitario
mostraron caracter de presa, indeciso o predador. Aquellos individuos que en isatio se
encuadraban en alguna de estas categorias, pero que en presencia de un conespecifico no la
sostuvieron? es decir, que solo exhibieron una respuesta de freezing o ninguna reaccion al
estimulo» £0AOT T ACOOPAAT O-. Ab81 A AAOACI OpA 02&

Los paneles superiores de la Figura 51 muestran los resultados del analisis 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 caracter predador. Los restantes
cangrejos, hembras (27,81%, n=5) y machos (286, 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 41,7845)
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 conespecifico
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 caracter presa, correspondiendo a 5,89% (n=1)
de las hembrasy 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 caracter 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 caracter presa (rojo), indeciso (verde) o predador (azul) en solitario. Las barras

a la derecha de la linea vertical en cada panel muestran la probabilidad adeimales pertenecientes a cada
categoria que sostuvieron o cambiaron su personalidad de respuesta ante el estimulo en presencia de un
conespecifico. Las probabilidades representadas en color gris corresponden a aquellos animales que, en pareja,
dejaron deresponder de manera predatoria o antipredatoria o indecisa, mostrando Unicamente RF o ausencia
de respuesta al estimulo.
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Los resultados de estos andlisis parecen indicar que los animales no sostuvieron el
caracter que tuvieron en la condicién solitaria de comportarse como presa o0 indeciso
cuando fueron evaluados nuevamente pero ahora en presencia de un congénere.
Idealmente,en el caso de que los animales hubieran mantenido fielmente su caracter, los
graficos de la Figura 51 deberian mostrar en la parte de la derecha de cada panel
(acompafiados) una unica barra con probabilidad del 100% del mismo color de la barra de
la izquierda (solitario). Esto claramente no es asi para el caso de los animales que actuaron
en solitario como presa o como indecisos. En el caso de los que se mostraron con caracter
de predador, mostraron una alta probabilidad para esa modalidad de respuesta taméb
cuando fueron evaluados en forma acompafada (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 interpreta

sencillamente en termino de que los animales mantienen su caracteristica de personalidad.

DI scusi - n

La atencidbn desempefia un papel fundamental como organizadora del
comportamiento animal, permitiendo balancear los riesgos de predacion con las
oportunidades de obtener recursos esenciales (Lima & Dill, 1990). Este mecanismo opera
diferencialmente segun elrol ecoldgico: en predadores visuales, facilita el enfoque en
sefales clave para detectar presas (Ishii & Shimada, 2010), mientras que, en presas, prioriza
la identificacion de amenazas criticas (Ota, 2018). Sin embargo, ante estimulos que resultan
ambiguos para los animale® como objetos que podrian representar tanto amenazas como
recursos? , los individuos enfrentan un desafio cognitivo adicional: categorizar su
naturaleza antes de iniciar respuestas de evitacion o apetitivas.

En presencia de un conespecifico, las decisiones de los animales pueden verse
afectadas por la atencién que el otro individuo demanda, ya que este podria 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 exploracion de los animales de un entorno novedoso, asi como en la respuesta a un
estimulo relevante en movimiento.

En trabajos previos, mostramos que las respuestas de los cangrejos a objetos
moviles dependen en gran medida de las caracteristicas de estos (tamafio, color, forma, etc.)

y sus formas de moverse (trayectoria respecto del individuo, velocidad, etc.) (Gancedal.,
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2020). A su vez, en el capitulo uno y dos observamos que estas decisiones también son
afectadas por factores independientes del estimulo, pero intrinsecos al individuo, como lo
es su estado de ayuno, sexo (Salido et al., 2023) y tamafio. Los resultadosstke @pitulo

en particular amplian este marco al mostrar que factores externos al individuo y distintos
del estimulo, como la presencia proxima de un conespecifico afectan la toma de decisiones
frente a un objeto en movimiento.

La exploracién del entorno con el fin de adquirir recursos esenciales como alimento,
refugio o parejas es una caracteristica profundamente conservada en el reino animal (Réale
et al., 2007). Contrariamente a lo que esperabamos, nuestros resultados mostraugue los
cangrejos en parejas presentaban una exploracion reducida a pesar de su estado de hambre
y la potencial competencia por recursos entre los individuos. La presencia del conespecifico
provocé una disminucién por parte de ambos miembros de la parejan la actividad
exploratoria (Fig. 35), sin observarse diferencias significativas entre sexos. Esto sugiere que
el contexto social? mas que el hambre o la competencia domind las prioridades
conductuales en condiciones de pareja. Esta disminucién en lgpiracion 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
conespecificos (Mainwaring etl., 2011).

La reduccion en la exploracién en nuestros experimentos no se debi6 a diferencias
individuales inherentes (ya que ambos cangrejos se comportaron de forma similar al ser
evaluados en solitario, Fig. 36B), sino a dinamicas sociales desencadenadas por lagmea
del conespecifico. Por un lado, los cangrejos podrian estar utilizando indirectamente la
informacion generada por el comportamiento exploratorio de su compafiero para inferir
caracteristicas del entorno, disminuyendo asi la necesidad de exploraciondividual
(Danchin etal., 2004). Esto coincide con hallazgos en cardimenes de peces, donde la
vigilancia social compite con la exploraciéon individual (Krause & Ruxton, 2002).
Paralelamente, la proximidad entre los individuos incrementa la probabilidad de
encuentros agonisticos, por lo que esta disminucion en la exploracion podria ser una
estrategia de los animales para mantener distancias preventivas y evitar conductas
potencialmente riesgosas (pr ej. movimientos bruscos) que desencadenen una agresion.

Por otro lado, estudios previos demuestran que el tiempo invertido en estas
interacciones reduce la eficiencia de forrajeo y la exploracion, especialmente entre
competidores de tamario similar (Smallegange eil., 2006). En nuestro estudio, durante la
fase de adaptacion a la arena (prestimulacion), el 89% de las diadas de cangrejos
participaron en interacciones (Fig. 50), lo que sugiere que la reduccién en la exploracion

también podria surgir en parte por lacompetencia directa por el tiempo: los momentos
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dedicados al conespecifico podrian estar desplazando oportunidades para explorar el
entorno. La combinaciéon de estos factore® aprovechamiento de sefiales sociales,
prevencion de conflictos y distribucion temporal de actividades ofrece un marco
interpretativo coherente con los patrones observados, aunque se requieren estudios
adicionales para cuantificar su contribucion relativa.

La atencion 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 atencion de un animal se encuentra enfocada en otro estimulo, como ser la proxiaud
de un conespecifico, la aparicion de nuevos objetos que requieren atencion inmediata puede
verse disminuida (Eimer & Grubert, 2014). En el marco de nuestros experimentos, hemos
investigado cdémo los animales reaccionan ante un estimulo, el cual represani@ un objeto
novedoso, en dos contextos sociales: solitarios y acompafados.

Al analizar la probabilidad de respuesta al estimulo, encontramos que los cangrejos
solitarios de ambos sexos mostraron reactividades altas y comparables al objeto (Fig. 38),
lo que sugiere que este estimulo les resulta sumamente relevante. Sin embargoseal
evaluados en pareja emergié un patron asimétrico de respuesta: mientras el individuo mas
reactivo en pareja mantuvo niveles de respuesta similares a los observados en solitario, su
compafero exhibié una marcada disminucién (Fig. 40). Esta divergenciao refleja
diferencias individuales intrinsecas ? ya que ambos cangrejos respondieron con
probabilidades similares cuando fueron evaluados en solitario, sino las demandas
cognitivas impuestas por el contexto social. El individuo menos reactivo probablemien
desvié recursos atencionales hacia el monitoreo del conespecifico (evaluando amenazas
potenciales o evitando conflictos), en detrimento de su decision de responder al estimulo
externo. Contrario a nuestra hipotesis inicial en la que anticipabamos efestsinérgicos en
las respuestas, la presencia social gener6 un costo de atencién dividida, desviando la
atencion hacia el monitoreo del comparfero en desmedro de la atencién hacia el objeto,
inferido esto en base a su menor respuesta al objeto en presencia dn congénere.
Lareduccion asimétricaen la probabilidad de respuesta refleja como los contextos sociales
reconfiguran prioridades atencionales, con el conespecifico actuando como estimulo
competitivo que suprime selectivamente la reactividad en un blividuo (menos reactivo).
Esta tendencia hacia una menor respuesta se observé también en otros animales, como aves
(cuervos, Stowe etl., 2006 ; pinzones cebra, Mainwaring etl., 2011 y peces (salmén
rosado Oncorhynchus ketasalmén del AtlanticoSalmo salar Brown & Laland, 2002, 2001;
Ryer & Olla, 1991 ; y carboneros comundzarus majot (van Oers etl., 2005), los cuales se
acercaban mas rapido a objetos novedosos cuando eran evaluados de forma individual en

comparacion a cuando se encontraban en psencia 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 at., 1994), toma de riesgos (van Oers at., 004,
2005) y alimentacién (Marchetti & Drent, 2000; Coleman & Wilson, 1998). En nuestros
experimentos, el analisis entre la actividad exploratoria y la probabilidad de respuesta al
objeto en distintos contextos sociales revelé que la exploracion durante kvaluacion
individual no muestra una correspondencia clara con la reactividad al estimulo. La Figura
41 indica no solo que los cangrejos evaluados en solitario responden con mayor
probabilidad que los acompafnados, sino también que individuos con nivelegptoratorios
diferentes exhibieron altas probabilidades de respuestas al estimulo. En otras palabras, la
probabilidad de respuesta en cangrejos solitarios se mantuvo elevada independientemente
de si su actividad exploratoria durante la fase de adaptaciénd alta o baja.

En contraste, al evaluar cangrejos en parejas, emergié una correspondencia entre la
intensidad de exploracién de la arena y la probabilidad de respuesta: los individuos que
exploraron mas activamente la arena mostraron mayor probabilidad de reaccionar al
estimulo (Fig. 41). Esto sugiere que el contexto social modula la toma de decisiones,
alterando el equilibrio entre la exploracién ambiental y la capacidad de respuesta ante
estimulos.

Nuestros hallazgos, junto con los de Bagheri at (2020), destacan cémo los
cangrejos gestionan estimulos competitivos mediante estrategias atencionales
dependientes del contexto. Bagheri y colaboradores (2020) demostraron que los cangrejos
violinistas (Gelasimus dampieyisuprimen respuestas a estimulos menos amenazantes (p.
ej. un objeto que se aproxima tangencialmente) mediante atencion selectiva, priorizando
amenazas directas (objeto en trayectoria de colisién). En cambio, nuestro estudio revela
gue,en contextos sociales, los cangrejos exhib@mcialmente una atencion divididacuando
un conespecifico esta cerca (<15 cm), lo que reduce su reactividad al estimulo. Este declive
en el desempefio refleja el desafio cognitivo de monitorear simultineamentel a
conespecifico (evaluando amenazas, evitando conflictos) y procesar el estimulo externo.

El andlisis de la probabilidad de respuesta de los animales en funcion de la distancia
a la que se encontraba el otro miembro de la pareja revelé un patron interesante. Cuando la
distancia entre los animales era inferior a 15 cm, la probabilidad de que laangrejos
respondieran al estimulo era baja, cercana a 0.5, lo que sugiere un efecto de la proximidad
del conspecifico en su decision de responder. Mientras que a partir de distancias superiores
a 15 cm se observo un aumento significativo en la probabibd de respuesta (Fig. 42). A
distancias cercanas entre los cangrejos (<15 cm) las parejas mostraron tres posibles

escenarios de respuestas: us0% 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 asimetria sugiere que dinAmicas socialegigilancia
mutua, distraccién o evitacién de conflictos compiten por recursos cognitivos, gnerando

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), podria reflejar roles
diferenciados en cuanto que un individuo prioriza el objeto mientras ebtro mantiene
vigilancia. El 20% de nerespuesta mutua probablemente surge de distraccién reciproca o
supresion activa de la conducta hacia el estimulo para minimizar riesgos de conflicto.

Cuando la distancia entre cangrejos supera los 15 cm, la influencia del conespecifico
disminuye y la atencién se centra mayormente en el estimulo. 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 priorizacion de estimulos Unicos, donde los cangrejos se enfocan completamente en
el estimulo mas relevante al desaparecer presiones competitivas. En nuestro sisted®a
estudio, pudimos encontrar que cuando la distancia entre los congéneres es superior a 15
cm, el estimulo recupera prominencia al atenuarse las distracciones sociales, demostrando
cémo la proximidad espacial entre individuos reconfigura las prioridadestancionales.

En el campo, en proximidad de otros individuos ante el paso de un estimulo movil
(presa) se observé un aumento en la probabilidad de respuestas predatorias hacia el mismo
objeto (Tomsic, comunicacion personal), posiblemente debido a que la actividad de un
individuo atrae la atencion de otros hacia el estimulo. Paralelamente, cuando un congénere
huye abruptamente ante una amenaza representada por un objeto de mayor tamafio, esto
suele desencadenar respuestas antipredatorias inmediatas en los cercanos (obseiga
personal). Con estos antecedentes esperabamos que el cambio de contexto (de solitario a
acompafiado) amplificara las respuestas individuales hacia el estimulo. Sin embargo, los
datos experimentales revelaron un patron opuesto. En presencia de un conesffico, las
probabilidades de respuestas antipredatorias disminuyeron de 0.24 a valores cercanos a
0.12, mientras que las conductas dieeezingaumentaron de 0.26 a 0.40. Las respuestas
predatorias, por su parte, se mantuvieron en niveles comparables aslaegistrados en
condiciones solitarias (0.5 vs. 0.45) (Fig. 46).

Esta divergencia podria 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 rapidamente si el estimuésulta
amenazante, ademas de que el espacio abierto reduce interacciones conflictivas. En

contraste, la arena experimentak carente de refugios y con proximidad forzada entre

120



individuos? generé un contexto de exposicion visual permanente, incrementando la
percepcién de riesgo ambiental y social.

Un andlisis mas detallado de estos eventos revel6 que, cuando el individuo méas
cercano al estimulo respondi6é primero predatoriamente (cangrejo 1), el 46.78% de los
segundos respondedores (cangrejo 2) mantuvo respuestas predatorias, posiblemente
interpretando el objeto como presa viable, mientras guespondieron con freezingen el
32.26% de los casos y respuestas antipredatorias en el 20.97% (Fig. 47). Este equilibrio
refleja un céalculo individual entre la oportunidad de aprovechar el estimulo y la necesida
de gestionar riesgos derivados de la proximidad social. La Unica sincronia en las respuestas
notable ocurri6 cuando el cangrejo 1 mostrdé respuestas de freezing: el 68% de los
individuos que respondieron en segundo lugar replicé este comportamiento, sugndo
que la inmovilidad actia como sefial de riesgo contextualmente relevante en ambientes sin
refugios.

En aquellos ensayos en los que solo uno de los miembros respondié al estimulo la
respuesta que con mayor probabilidad se observé fue la predatoria (73,2%) (Fig. 48). La
ausencia de respuesta en el otro individuo podria deberse a una decision del cangraje g
se encuentra mas lejano al estimulo de evitar realizar comportamientos que pudieran
derivar/resultar en un posible enfrentamiento. Ademas, la falta de cuevas, que resultan
claves en la vida de estos animales, en nuestros experimentos podria estar lleddlos a
actuar de manera mas 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 atencién puede dirigirse de forma simultanea a diferentes
objetos o ubicaciones en el espacio visual sigue siendo controvertida. Los modelos seriales
proponen gue la atencién se dirige a un objeto a la vez y se mueve rapidamente entre
objetos, mientras que los modelos paralelos sugieren que la atencion puede asignarse
simultdneamente a varios objetos visuales (Eimer & Grubert, 2014). Nuestros resultados
experimentales apoyan un modelo de atencién jerarquica que combipaocesamiento
paralelo inicial y seleccion serial posterior, modulado por la proximidad social. En la
primera fase, los cangrejos despliegaatencion dividida, detectando simultaneamente el
estimulo y al congénere, pero con recursos limitados que reducen la eficacia ena#ato,
lo que se evidencia en una menor probabilidad de respuesta al estimulo cuando las
distancias entre los individuos son de menos de 15 cm (Figs. 42 y 45). Esto explica también
la alta proporcion de ensayos sin respuesta (25% a <15 cm) y la reducci@iobal de
respuestas antipredatorias (RA: 0.12 en parejas vs. 0.24 en solitarios), ya que la distribuciéon
atencional diluye la capacidad de categorizacién del estimulo. Sin embargo, cuando la

distancia entre individuos supera losl5 cm? umbral que mitiga la interferencia sociab ,
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la atencién dividida recupera eficiencia, aumentando las respuestas de los animales a
valores cercanos a 75%En la segunda fase, latencion selectivaprioriza serialmente un
estimulo segun su relevancia inmediata: en ensayos en los que un solo miembro de la pareja
responde los cangrejos mas cercanos al objeto (60.6% de ensayos) muestran un 73,2% de
respuestas pedatorias, mientras los distantes inhiben sus reacciones, posiblemente para
evitar conflictos o reducir riesgos. En aquellos ensayos en los que lams miembros de la
pareja responden los primeros que lo hacen son con mayor probabilidad aquellos que se
encontraban mas préximos al objeto (91,6%). Asi, el modelo integra: 1) vigilancia paralela,
2) seleccion serial basada en proximidad/riesgo, articulanal flexibilidad cognitiva con
eficiencia energética en entornos dinamicos.

La distancia a la que los animales responden a amenazas o0 estimulosomo
predadores, presas u objetos artificiales estd moldeada por factores ecolégicos y sociales
(Stankowich & Blumstein, 2005). Desde la perspectiva de la presa, la presencia de mulsple
predadores puede amplificar el riesgo percibido, alterando las estrategias de vigilancia. Por
ejemplo, presas expuestas a dos estimulos (p. €j. un predador primario y un conespecifico
competidor) pueden mostrar distancias de respuesta mas cortas (por pegpcion de mayor
amenaza) o mas largas (si priorizan escapar del peligro mas inmediato). Desde la
perspectiva del predador, la presencia de un competidor conespecifico modula las tacticas
de caza: predadores cooperativos como lobos acortan distancias paraordinar tacticas
grupales (Vardi etal., 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 sefales ambientales influyen en las decisiones de respuesta. Por ejemplo, las mantis
dependen de claves visuales (profundidad, forma) para orientarse hacia objetivos,
prefiiendo 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 (arafias robéticas) es cri,
sugiriendo que las amenazas alteran su atencidn y priorizacién (Ings & Chittka, 2008).

Al exponer cangrejos a un estimulo ambivalente (interpretable como predador o
presa), encontramos que los individuos en parejas mostraron distancias de respuesta mas
cortas, es decir cuando el estimulo se encontraba méas cerca para ambos tipos de
comportamiento (evitacién y predacion) comparados con la condicion de solitarios. Este
acortamiento sugiere que la proximidad entre individuos interfiere en la clasificacién del
estimulo, ya sea por distraccion (vigilancia reducida) o por demora en su categorizacion
debido a un fendmeno de atencidn dividida inicial. Curiosamente, la respuestafdeezing se

mantuvo invariable (~25 cm) independientemente del contexto social (p > 0.05), indicando
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que los comportamientos activos de predacion o evitacion son los que se ven afectados por
el contexto social (Fig. 49).

Finalmente, el andlisis de la consistencia comportamental de los cangrejos en
nuestros experimentos nos permitié evaluar la manifestacion de posibles personalidades
en estos organismos. Esto fue llevado a cabo mediante la exposicion de los cangrejos a un
mismo objeto en dos contextos diferentes: uno de forma individual y otro en presencia de
un conspecifico (Fig. 51). En relacién a los cangrejos que exhibieron comportamientos de
tipo presa, se evidencidé una interesante variabilidad en sus respuestas. Aprogidamente
un 33% de las hembras con esta predisposicion conductual mantuvo su comportamiento al
enfrentar el estimulo en presencia de otro cangrejo, mientras que el resto demostré
patrones de respuesta distintos a los observados durante la evaluacién indival. Entre los
machos, Unicamente el 12% de aquellos con comportamiento de presa mantuvo su reaccion
en el contexto de interaccién con otro individuo, mientras que los demas adoptaron un
enfoque predador frente al estimulo al ser evaluados en parejas. &Jposible interpretacion
de estos resultados podria radicar en la percepcion 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 objeém si mismo conlleva. En este sentido, la
comparacion entre estos dos estimulos podria propiciar un cambio en la percepcion del
cangrejo, llevandolo a dejar de considerar al estimulo como una amenaza y, en su lugar,
decidir atacarlo. En contraste, los cagrejos con tendencias predadoras mostraron una
notable coherencia en sus respuestas, lo cual también puede interpretarse en relacion a lo
planteado anteriormente: en comparacion con otro cangrejo, el objeto sigue siendo
considerado una potencial presa. Est resultados aportan informacién sobre la interaccion
entre la percepcion de amenazas y el comportamiento de predacién y escape en cangrejos.
Ademas, respaldan la nocion de que los contextos sociales pueden desencadenar cambios

significativos en las respestas comportamentales.
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Capitulo 4: Efecto de la altura del
estimulo sobre las respuestas
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1. I nfl uencia de [ a altura del est?2mul o

y evitaci-n en cangrejos ante un objeto

A lo largo de esta tesis estudiamos como respuestas antagdnieasomo la huida o
persecuciore observadas erNeohelice granulatdrente a un mismo objeto desplazdndose
a nivel del suelo pueden ser moduladas por distintos factores ajenos al estimulo, como el
nivel de ayuno del animal, su sexo, tamafio corporal y el contexto social (Capitulos 1, 2 y 3).
Estas variables influyeron ena probabilidad de que un cangrejo responda persiguiendo o
huyendo del estimulo, mostrando que la categorizacion de un mismo estita no es fija,
sino que depende de la integracion de multiples factores internos y contextuales.

Dada esta ambigliedad sobre la clasificacion del objeto como presa o predador que
despliegan los animales al objeto moviéndose a ras del suelo, en este capitulo nos
propusimos evaluar si pequefias variaciones en su elevacion por encima del suelo pueden
funcionar como una sefal resolutiva, promoviendo una transicién 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 observé que la altura del estimulo
por si sola puede modificar drasticamente la respuesta: estimulos pequefios desplazados a
nivel del suelo provocaban mayormente persecuciones, mientras que los mismos estimulos
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 critico a partir del cual la respuesta

del animal se define de manera univoca y consistente.

2. Di sefo del experi ment o

Para este experimento se utilizaron cangrejodNeohelice granulatamachos de
tamafio mediano (2.77+0,02 cm de ancho de caparazon), 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 donée s
observo principalmente un efecto del ayuno sobre las respuestas al estimulo. El estudio
evaluo el efecto de la altura de la presentacion del objeto de tamafio mediano (1.8 cm) sobre
las respuestas de los cangrejos. El estimulo fue como ya se describié, 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 relaciésualo:

-Tanza a 1 cm: el borde inferior del estimulo apoyado directamente sobre el suelo

(nivel del suelo).
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-Tanza a 2 cm: el borde inferior del estimulo ubicado aproximadamente a 1 cm del
suelo (nivel 1 cm).

-Tanza a 3 cm: el borde inferior del estimulo ubicado a aproximadamente 2 cm del
suelo (nivel 2 cm).

El experimento involucré 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 dias experimentales comenzando una semana después de su captura en las rias
para aumentar la probabilidad de la respuesta predatoria. Cada dia se testearon entre 6 a 8
individuos, con aproximadamente 2 cangrejos por condicion, manteniendo asi un disefio
balanceado. Todos los ensayos se realizaron en un corredor experimental de ctf de
ancho, donde cada cangrejo fue evaluado una Unica vez bajo una sola condicién de altura.

Dado que, como en los anteriores experimentos, los cangrejos podian moverse
libremente dentro de la arena, la distancia horizontal entre el animal y el estimulo varié
entre ensayos, con un rango entre 5 cm (distancia minima de nuestro criterio de exclusién
entre la trayectoria del estimulo y el cangrejo) y 67 cm (distancia maxima registrada). Esta
variabilidad afecta la posicion visual relativa del estimulo, es decir, su elevacién angular
respecto al horizonte visual del animal. Sin embargo, las condicionexperimentales
definidas corresponden exclusivamente a la altura fisica del estimulo con respecto al suelo,
independientemente de la posicién del cangrejo.

La Figura 52 ilustra la relacion geométrica entre el estimulo y el horizonte visual del
cangrejo para una distancia de referencia deDkm. Dado que el estimulo tenia un diametro
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 dermina lo siguiente: en la condicién Suelo (tanza a 1 cm), el borde
superior del estimulo se ubica a 2 cm del suelo, esdir por debajo del horizonte visual del
animal; en la condicién 1 cm (tanza a 2 cm), coincide aproximadamente con el horizonte
visual; y en la condicién 2 cm (tanza a 3 cm), el borde superior del estimulo se encontré a 4
cm del suelo, es decir por encimdel horizonte visual del animal. Esta manipulaciéon nos
permitié explorar como pequefias variaciones en la elevacion del estimuoincluso dentro
de un rango cercano al horizonte visual pueden afectar su percepcion y determinar las

decisiones conductuales @ptadas por los cangrejos frente a él.
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Figura 52. Representacion esquematica de las diferentes elevaciones del estimulo en relacion con la

altura del cangrejo a una distancia cangrejo - estimulo (DCE) de aproximadamente 10 cm. Se ilustran las

tres condiciones experimentales correspondientes a la elevacién del estimulo: 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 referenciasanatomicas 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 tamafio 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 comportamental es despl egaada

estZ2mul o.

Como se menciond previamente, los cangrejos machos fueron sometidos a un ayuno
prolongado de 7 a 21 dias. La probabilidad de respuesta al estimul),(definida como la
proporcion de ensayos con algun tipo de respuesta (ya sea persecucifieezingo
evitacion), alcanzé un 90%, indicando que el objeto fue un estimulo altamente relevante. No
se detectaron diferencias significativas eta respuesta geneal entre las tres condiciones de
altura (R: Suelelcm, p= 0.72; Suek2cm; p=0.11y 1 cr2cm, p= 0.21) (Figira 53, barras
grises).

Sin embargo, al analizar las probabilidades especificas de cada comportamiento,
surgieron  patrones diferenciados. Lasespuestas predatorias (RP, barras

azuladas)disminuyeron cuando el estimulo se elevé a 1 cmy mas aun a 2 gw(0.001) en
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comparacion con la condicion a nivel del suelo, aunque las diferencias entre sueloy 1 cm no
alcanzaron a ser significativasg{= 0.1). Por otro lado, lagsespuestas antipredatorias (RA,
barras rojizas) mostraron un aumento gradual con el cambio de alturas que alcanzé
diferencia significativa en la condicién de 2 cm respecto al suelp € 0.01), mientras que a

1 cm el aumento no alcanzo a ser significativo (sueld cm:p=0.11; 1 cm 2 cm:p = 0.18).

En cuanto alfreezing (RF), no se observaron variaciones significativas entre condiciones

(suelo- 1 cm:p= 0.98; suele 2 cm:p= 0.62; 1 cm2 cm:p= 0.83) (Figura 53, barras de
colores).

1.001 1.001
£

0.751 0.751
- * ok ok
=
o
8 0.50] 0.50
[
o

0.251 0.251

0.001 0.001

Suelo1cm 2cm Suelo1cm 2cm  Sueloicm 2cm Sueloicm 2cm

R RA RF RP

Figura 53. Probabilidades promedio de respuesta general de los cangrejos y de cada tipo particular de
comportamiento segun la elevacion del estimulo. Comparacién de R (barras grises) y RA, RF y RP (barras de
colores) promedios entre cangrejos evaluados con el estimulo a nivel del suelo o elevado a 1 cm o 2 cm de altura.
Las diferencias estadisticas fueron evaluadas mediante el test de Wilcoxon. *: §.685; **: p < 0.01; y ***: p <

0.001. Las barras representan la media y los bigotes el error estandar de la media.

Estos resultados revelan que la altura del estimulo determina el tipo de respuestas
(RP y RA), mientras que la proporcion dfeezingpermanente no se ve afectada. La
transicion desde RP hacia RA se acentla marcadamente a 2 cm de altura, es decir cuando el
cangrejo percibe que el borde superior del estimulo se mueve por encima de é€l. El resultado
demuestra de modo concluyente que pequefios cambies la altura a la que se mueve el
estimulo representan una sefial ecolégica de enorme relevancia en la identifigan del

caracter de presa o predador que realizan estos animales.
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4 . Efecto de | a altura del eséesdméemal sobr e

en cada tipo de respuesta

En el Capitulo 1 observamos que las distancias cangrejstimulo (DCE) asociadas a
las respuestas antipredatorias (RA)reezing(RF) y persecucion (RP) difirieron
significativamente entre si (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 estimulo. Ademas, la distancia a la cual los cangrejos
decidieron iniciar el freezing fue significativamente mayor a aquella de®s ensayos en los
que eligieron iniciar la persecucion (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 elevacién del estimulo. La
comparacion de lasdistancias cangrejeestimulo (DCE) entre las diferentes alturas del
estimulo dentro de cada tipo de respuesta especific® mostr6 diferencias significativas.
Para las respuestas antipredatorias (RA), las distancias promedio fueron similares entre
condiciones (Suelel cm:p = 0.77; Suele2 cm:p = 0.27; 1 cm2 cm:p = 0.27). Este mismo
patron se observo en las respuestas de freezing (RF: Suelacm:p = 0.82; Suele2 cm:p =
0.96; 1 cm2 cm:p= 0.82) y en las predatorias (RP: Suelb cm:p = 0.93; Suele2 cm:p =
0.65; 1 cm2 cm:p = 0.65). Es relevante destacar que, en la condicion de 2 cm de altura, las
RP fueron particularmente escasas (8 ensayos de 165 en total para esta condicion), lo que

limita la deteccion de eventuales diferencias.

5. Transici -n [ ndividual en | a expresi -n de r

alturas

Como se mostrd previamente (Figura 53), la mayoria de los cangrejos respondi6 al
estimulo, con una probabilidad general cercana al 80%, independientemente de la altura a
la que se presentd. No obstante, al desglosar por tipo de comportamiento, se obseraé u
disminucion de las respuestas predatorias (RP) a medida que aumentaba la altura, mientras
que las respuestasantipredatorias (RA) se incrementaron significativamente a 2 cm y las
respuestas de freezing (RF) se mantuvieron estables.

Dado este patrén general, buscamos analizar si estas variaciones reflejan patrones
consistentes en cada individuo o si las respuestas cambian de forma mas variable ensayo a
ensayo en cada animal. Este enfoque permite distinguir si las probabilidades obsmias 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 informacién resulta clave para interpretar como se modulan las decisiones
individuales frente a un mismo estimulo en funcién de la elevacion del estimulo ygrado

de ayuno del animal.

En estudios previos del capitulo 1 de esta tesis, exploramos la consistencia
individual en las respuestas conductuales bajo condiciones sin ayuno prolongado (primeros
dias de traidos del campo), con el objetivo de evaluar posibles rasgos de personalidad. E
cambio, el presente andlisis no busca evaluar posibles rasgos de personalidad, sino describir
coémo varia la respuesta de cada individuo ante un estimulo visual presentado a diferentes

alturas (suelo, 1 cmy 2 cm), en un contexto de ayuno de entre 7 ydias.

RespuelllRAIRARPHERP

Suel o lcm de al Al t

5 4 3 2 1 0 1 2 3 4 5 5 4 3 2 1 0 1 2 3 4 5 5 4 3 2 1 0 1 2 3 4 5
Ensayos Ensayos Ensayos

Figura 54. Nimero de ensayos con respuestas predatorias y antipredatorias desplegadas por cada
individuo a lo largo de los 5 ensayos con el estimulo en diferentes elevaciones (Suelo, 1cm y 2cm de
altura). Cada renglén (barra horizontal) corresponde a un individuo. Los datos fueron agrupados en 3
categorias: cangrejos que realizaron respuestas antipredatorias pero nunca predatorias (barras rojas),
cangrejos que respondieron solo predatoriamente pero nunca #dpredatoriamente (barras azules), y cangrejos

que respondieron tanto predatoria como antipredatoriamente (barras verdes).

Al clasificar a los individuos segun los tipos de respuestas expresadas a lo largo de
los ensayos, observamos lo siguiente: con el estimulo 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 estimulo a 1 cm, 34 individuos
respondieron: 19 Gnicamente con RA, 8 alternaron entre RA'y RP y solo 7 con RP.
Finalmente, con el estimulo a 2 cm, 31 de los 33 cangrejos evaluados mostraron solo RA, RP
0 ambas, donde 28 mostraron exclusivamente RA, 2 solo RP y apenas 1 altern6 entre ambas
(Fig. 54).

Estos resultados permiten observar con mayor claridad la dindmica individual ante

el mismo estimulo visual, y sugieren una transicion conductual progresiva: desde
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respuestas predominantemente predatorias cuando el estimulo esta al nivel del suelo,
pasando por una combinacion de respuestas predatorias y de evitacion a 1 cm, hasta una
expresion casi exclusiva deespuestas antipredatoriascuando el estimulo se presenta a 2

cm de altura.

6. AnS&§lisi s geom®trico del §ngul o de perc

Dado que en la condicién de 2 cm el comportamiento de los animales se inclina casi
exclusivamente por la respuesta de escape, es claro que la elevacién del estimulo es
determinante para su categorizacién como predador. Aunqgue esto ya habia sido observado
previamente con un estimulo moviéndose a 10 cm del suelo (Tomsic et al., 2017), lo
sorprendente de este resultado es que una elevacion mucho menor es ya tan determinante.
Dado que los cangrejos tienen un anillo de maxima agudeza visual que se extiendesuno
pocos grados por encima y por debajo del ecuador del ojo, al que alinean con el horizonte
(Beron de Astrada et al., 2012), resulta interesante determinar cual es el angulo de elevacién
por encima del ecuador de la imagen del estimulo que le indica al awal que se trata
definitivamente de un peligro.

Para ello, calculamos el angulo formado entre el horizonte visual del animal y el
borde superior del objeto. Como se indicé anteriormente, el estimulo consistia en una esfera
negra de 1.8 cm de didmetro suspendida por una tanza que atravesaba su centro
geamétrico. En la condicion de 2 cm de altura fisica (tanza a 3 cm del suelo), el borde
superior del estimulo alcanzaba una altura aproximada de 3.9 cm. Dado que la altura
estimada de los ojos del cangrejo es de 3 cm (Berdén de Astrada et al., 2012), la difeee
vertical con el borde superior del estimulo fue de ~ 0.9 cm.

A partir de esta diferencia vertical y la distancia horizontal promedio entre el animal
y el estimulo en los ensayos con respuesta antipredatoria (32.8 cm), se calcul6 el angulo de

percepcién utilizando la férmula:

1 \ X
— 0O WE =3 e pd7°

Asi, un angulo de elevacion del borde superior del estimulo de apenas 1.57° por
encima del horizonte visual es suficiente para evocar casi exclusivamente comportamientos

tipicamente asociados a predadores.
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DI scusi - n

En los capitulos previos de esta tesis demostramos que un mismo estimulo visual,
presentado a nivel del suelo, puede desencadenar respuestas antagénizasomo huida o
persecucior? en Neohelice granulata dependiendo de factores como el sexo, el nivel de
ayuno, el tamafio corporal o el contexto social. Sin embargo, hasta ahora, el rol de la altura
del estimulo como modulador de estas decisiones no habia sido explorado en profundidad.

En este capitulo mostramos que, si bien la probabilidad general de respuesta se
mantuvo alta (~90%) independientemente de la altura del estimulo, el tipo especifico de
comportamiento exhibido varidé significativamente con la elevacion. Las respuestas
predatorias disminuyeron al presentar el estimulo a 1cm y practicamente desaparecieron a
2 cm por encima del suelo, mientras que las respuestas antipredatorias aumentaron
marcadamente en la condiciébn 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 elevacion vertical del estimulo modula selectivamente las respuestap y
RA y sugieren que una pequefia elevacion del borde superior del estimulo por encima del
horizonte visual del animal constituye un parametro critico a partir del cual los cangrejos
priorizan estrategias antipredatorias, incluso bajo condiciones de alta motivacion
predatoria inducida por el ayuno.

La estimacion del angulo visual del borde superior del estimulo con respecto al
horizonte visual (~1.57°) ubicé al estimulo dentro del rango de maxima sensibilidad visual
(~0Zz5°) reportado en cangrejos violinistas (Smolka edl., 2011) y enNeohelice(Beron de
Astrada et al., 2012). En el estudio de Smolka y col. (2011) se observé que la elevacion del
estimulo influye en las decisiones defensivas, aunque su efecto depende del contexto: las
respuestas son mas probables cerca del horizonte, mientras gakevaciones mayores solo
disparan escape si se combinan con sefiales adicionales como parpadeo o movimiento
rapido. Nuestros resultados muestran qué&leohelictambién usa la elevacion del estimulo
visual como un parametro relevante para categorizar amenazas, incluso bajo condiciones
de ayuno y alta motivacion predatoria.

Nuestros resultados evidencian que estos cangrejos son capaces de integrar
multiples sefiales y elegir entre diferentes estrategias conductuales. Asi como el ayuno
prolongado promueve respuestas de persecucion, este capitulo muestra que diferencias en

un parametro visual externo, como lo es la elevacion del estimulo, puede afectar ese sesgo
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motivacional y promover decisiones defensivas. Esto refuerza la idea de que la
categorizacién de un estimulo como presa 0 amenaza no es fija, sino que se construye
dinamicamente a partir de mdltiples fuentes de informacién, y que factores aparentemente
sutiles como cambios menores en la altura de presentacion del estimulo tienen un impacto

decisivo sobre la eleccion de las respuestas que ejecutan los animales.
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Conclusiones
generales

- Frente a un objeto que se mueve a ras del suelo, identificamos factores
ajenos al estimulo, como el sexo, el nivel de ayuno y el tamafio corporal del
animal, que modulaban sus decisiones de perseguir el objeto o escapar del
mismo.

- Los estimulos pequefios evocaron mayores probabilidades de respuesta
predatoria (RP) en ambos sexos, con machos mostrando RP
significativamente superiores a hembras de igual tamafio.

- Las distancias de inicio de huida (RA) resultaron mayores que las
defreezing(RF) y persecucién (RP). Los machos iniciaron la persecucion al
estimulo a distancias mayores que las hembras.

- El ayuno prolongado increment6 las RP y redujo las distancias de inicio de
la persecucién, pero esto Unicamente ocurrié en machos.

- Determinamos que la eleccion entre persecucién o huida de un mismo
objeto se basaba parcialmente en el valor de la recompensalue-based
decisior).

- El tamafio relativo estimulecangrejo influyéd en su evaluaciébn como
amenaza o recurso. Sin embargo, la persecucién se activo consistentemente
dentro de un umbral espacial fijo (~15 cm), independientemente del sexo o
tamafio corporal.

- El contexto social redujo la exploracién y reactividad al estimulo, con efecto
dependiente de la proximidad entre los individuos.

- Documentamos evidencia de un fenédmeno de atencion dividida: distancias
cortas entre individuos redujeron la respuesta al estimulo.

- ldentificamos un umbral de elevacion del estimulo que, incluso en
condiciones de ayuno, gener6 una transicién de una respuesta predatoria a

una antipredatoria.
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- ldentificamos perfiles individuales de tomas de decisiones consistentes
durante ensayos repetidos ante un mismo estimulo, lo que sugiere indicios

de personalidad en los animales.
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