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INTRODUCCION:

El pulpo Octopus maya cuenta con tres caracteristicas principales que lo hacen relevante para
el estudio de su conducta de alimentacion. Por una parte, se trata de una especie endémica de
la peninsula de Yucatan, donde ademas es un recurso pesquero de principal importancia para
el desarrollo de la region (Cabrera y Defeo, 2001). En segundo lugar, O. maya presenta
desarrollo semi-directo, es decir, que durante los primeros 10-15 dias de vida, presentan
caracteristicas en su desarrollo que conforman una fase de transicidon hacia el estadio juvenil
(Moguel, et al., 2010). Esta es una caracteristica que comparte con pocas especies de su
género y que implica grandes diferencias en la conducta de los juveniles tempranos
comparada con aquella de las especies que tienen una marcada fase post-embrionaria y un

estadio de paralarva antes de su asentamiento bentdnico.

En primera instancia, mediante lo reportado por los pescadores locales sobre los adultos, y a
través de la experiencia y los datos experimentales sobre juveniles obtenidos en la UMDI Sisal,
se sabe ademads, que los individuos de esta especie estan fuertemente asociados a los
cangrejos como alimento en todas las etapas de su ciclo de vida. Se ha encontrado que no sdlo
los comen con mas frecuencia que otras presas, sino que, hasta el momento, las dietas
artificiales que incluyen cangrejos aunque sea parcialmente inducen en los pulpos una mayor
tasa de crecimiento que con cualquier otra dieta que no los contenga. (Aguila, et al., 2007;

Quintana, et al., 2010).

Conocer los mecanismos mediante los cuales esta asociacién se produce y modifica, asi como
saber cual es su funcién ecoldgica han sido las preguntas que se ha tratado de responder con

este estudio.



ANTECEDENTES

IMPORTANCIA DEL PULPO COMO RECURSO:

El interés econdmico y ecolégico de los pulpos ha venido aumentando debido a una mayor
presencia de éstos en los mercados de los paises del Mediterraneo, América del Sur y Asia, asi
como a una alta capacidad de sobrevivir en cautiverio, tolerando manipulaciéon extensiva
(Iglesias, et al., 2004). En México el pulpo ocupa el octavo lugar de capturas, siendo uno de los
recursos mas importantes en la peninsula de Yucatan, y en términos econdmicos constituyen
el primer recurso pesquero, y el segundo en volumen de captura de la region (Valencia y Regis,
2007). La pesca se basa en dos especies, 0. maya y O. vulgaris, que contabilizan 80% y 20% del
total de capturas, respectivamente (Arreguin — Sdnchez, 2000; Valencia y Regis, 2007). Su alto

valor comercial ha motivado la formacién de flotas pesqueras en toda la zona de distribucidn.

En los ultimos afios se han realizado esfuerzos para conocer aspectos nutricionales, fisiolégicos
y reproductivos de varias especies de pulpo con el fin de cultivarlos en instalaciones acuicolas
(Van Heukelem, 1977; Hanlon y Forsythe, 1985). Actualmente el principal problema al que se
enfrenta la acuicultura del pulpo es la calidad nutricional de las dietas artificiales y su escaso
poder atrayente para los organismos, lo que ha resultado en la imposibilidad de un cultivo

rentable hasta el momento (Boletzky y Hanlon, 1983).

La carencia de interés de los cefalépodos por alimentos sin movimiento, como por ejemplo las
dietas artificiales, ha sido un importante impedimento para el desarrollo de rutinas de
mantenimiento y el cultivo en todo el mundo, adicionado al hecho de que las dietas vivas son
mas costosas y mas dificiles de obtener (Boletzky y Hanlon, 1983). Sin embargo, las
investigaciones para desarrollar dietas artificiales para sustituir el alimento vivo, parecen
prometedoras debido a que los cefalépodos han resultado mas propensos de lo que se

pensaba, a consumir alimento no vivo tras un acondicionamiento en el laboratorio (Lee, 1992).

ECOLOGIA DE LA CONDUCTA:

La forma como la conducta contribuye a la supervivencia y reproduccién de los organismos
esta necesariamente ligada a su ecologia, puesto que los rasgos conductuales que resulten en

una elevada adecuacion, se mantendran en las siguientes generaciones. De esta forma los
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atributos conductuales ayudan a explicar los patrones de abundancia y distribucion de las
poblaciones en la naturaleza. Los patrones conductuales se muestran como el resultado de la
seleccidn natural, y han evolucionado en relacion al ambiente fisico y social en el que viven los

individuos (Trowbridge, 1991; Hager, 2004; Boletzky, 2003)

Estos tres aspectos (conducta, ecologia y evolucion) estdn intimamente relacionados, y las
preguntas a cerca de cualquier patrén de comportamiento pueden responderse desde varios
puntos de vista: el funcional, es decir, sobre la funcién que tiene dicho comportamiento en la
vida del individuo que lo presenta; el causal, sobre las causas que lo originan; el ontogénico,
sobre la forma cémo se desarrolla durante la vida de un individuo; y el de su historia evolutiva

(Tinbergen, 1963).

Dado que estos abordajes implican diferentes escalas temporales, los estudios sobre las causas
proximales de un comportamiento (los mecanismos mediante los cuales se verifica), y las
causas Ultimas o distales, (referentes a su valor para la sobrevivencia y/o reproduccién de los
individuos), representan diferentes formas de llegar al resultado de por qué un animal se
comporta de una forma determinada. El presente estudio, abordara las preguntas a responder
desde el enfoque de la ecologia de la conducta que se centra en el aspecto funcional, el del
valor adaptativo de los comportamientos a estudiar y que no es excluyente con un posible

enfoque proximal alternativo, sino que ambos se complementan (Hager, 2004).

CONDUCTA ALIMENTARIA:

En lo que a la conducta selectiva de alimento se refiere, se pueden establecer dos extremos en
cuanto a estrategias utilizadas por el depredador; una estrategia generalista en la que éste
minimiza el tiempo de busqueda y manipulacién pero acepta alimento de menor contenido
energético, y otra de especializacion, en la que el depredador se centra casi exclusivamente en
las presas mas nutritivas aunque el tiempo de manipulacion de éstas sea mayor (Krebs y
Davies, 1993). Los primeros son animales con una dieta amplia, constituida por la mayoria de
las presas potenciales con las que entran en contacto; en el otro extremo los depredadores
especialistas tienen una dieta mucho mas restringida. La mayoria de los animales no exhiben
ninguno de estos dos comportamientos alimentarios extremos, sino que presentan una
estrategia intermedia que depende de multiples factores entre los que se encuentran la edad,
el habitat, el sexo, el nivel tréfico, etc. Y que resultard mas favorable para su supervivencia y

éxito reproductivo.



Algunas teorias ecoldgicas se han caracterizado por asumir que los especialistas poseen
habilidades alimenticias superiores a las de los generalistas, en relacidn a los alimentos sobre
los cuales se han especializado (Patridge, 1976). Esta asuncion puede implicar rasgos
fisiolégicos, morfoldgicos o conductuales. En cuanto a la morfologia, es logico pensar que una
estructura seleccionada para una Unica funcion sera mas eficiente al realizarla de lo que lo sera
otra que puede desempefar varias funciones, pero en el caso de la conducta no
necesariamente existe tal compromiso, ya que un mismo organismo puede desarrollar
distintos patrones conductuales adecuados cada uno a cada tipo de alimento, sin que esto

implique una menor eficiencia (Drummond, 1983).

Otros estudios (Whitfield, et al., 2009) establecen que no existen diferencias en el éxito
reproductivo o supervivencia entre depredadores especialistas y generalistas, lo que indica
que ambas estrategias son equivalentes en términos de adecuacién, ya que cada una de ellas
sera mas ventajosa a diferentes niveles de abundancia de presas o predictibilidad ambiental. Al
respecto, Evans (2002) demostré en experimentos con avispas que un comportamiento
alimentario especialista dominaba en la mayoria de las especies, y sugirié que este era mas
ancestral que el generalista, que surgid de la necesidad de adaptacion de estos organismos a la
abundancia relativa de sus presas. Cabe sefialar, sin embargo, que el costo ecolégico de la
especializacién es una reducida eficiencia, o incluso reducida capacidad para utilizar presas
alternativas, mientras que su costo evolutivo puede ser una capacidad limitada para usar

nuevos recursos de mayor valor que estén disponibles (Trowbridge, 1991).

Entre los mecanismos que han sido evocados para explicar la seleccidon de dieta se encuentran
los relacionados con la Teoria de Forrajeo Optimo (TFO). De acuerdo a esta teoria, se espera
que los individuos seleccionen la presa mds provechosa, tomando la menos provechosa, sélo
cuando la oportunidad de eleccidn es limitada (Hughes, 1979). Este comportamiento esta
relacionado con la ventaja evolutiva que le confiere a los individuos la maximizacién de la tasa
de consumo de energia en la forma de una “moneda de cambio” definida para cada sistema

depredador/presa (Krebs y Davies, 1993).

La mayor parte de los estudios sobre la conducta de forrajeo selectivo han utilizado el modelo
clasico, donde la moneda de cambio utilizada para predecir el valor de la presa es la tasa de
obtencién de energia 6 rendimiento, definido como la cantidad de biomasa consumida por
unidad de tiempo de manipulacion (Charnov, 1976). Sin embargo en versiones posteriores, el
modelo también incluyd el tiempo invertido en buscar, reconocer (Elner y Huges, 1978), y

consumir una presa como parte de la inversién en tiempo empleado durante la depredacion
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(Huges, 1979). Asimismo, otros autores han sefalado que el rendimiento (sensu Charnov,
1976) no estima de manera precisa el valor de una presa, y que es necesario considerar otros
costos, como aquellos relacionados con el uso de energia metabdlica durante la depredacion
(Killen, et al., 2007), con los cambios en el valor relativo de las presas a lo largo del desarrollo
ontogénico de los depredadores (Mascard y Seed, 2001), y con el riesgo de dafios estructurales
en los apéndices usados durante la alimentacién (Juanes y Hartwick, 1990; Smallegange y Van
der Meer, 2003). En su trabajo de revisiéon Juanes y Hartwick (1990) concluyeron que en
general, los cangrejos braquiuros, por ejemplo, seleccionaron presas (bivalvos) mas pequefias
que lo establecido por la TFO, y sugirieron que se debia al dafio causado en las quelas de los
cangrejos al abrir las valvas de los organismos de mayor tamafio. Estas, al ser mds duras y
resistentes, constituian una limitante que debia incluirse en el costo energético de la

alimentacion.

PREFERENCIA:

En el contexto de la ecologia de la conducta, el término preferencia ha sido referido a la
existencia de una discriminacion o comportamiento de seleccion activo (sensu Barbeau y
Scheibling, 1994) sobre una o mas opciones de alimento, de habitat, de hospedero, etc.,,
cuando los organismos son confrontados con diversas alternativas, todas ellas potencialmente
adecuadas (Liszka y Underwood, 1990; Olabarria, et al., 2002). La preferencia por una de las
alternativas implica, por tanto, el rechazo de otras que estén igualmente disponibles
(Olabarria, et al., 2002; Allainé, et al., 1994). En contrapartida, la seleccién pasiva es el
resultado de las propiedades fisicas del sistema (por ejemplo, abundancia relativa de presas,

diferencias en vulnerabilidad o tasas de encuentro, etc.) (Barbeau y Scheibling, 1994).

A pesar de lo anterior, la mayoria de los estudios sobre preferencia se limitan a establecer si
existen diferencias significativas entre los consumos de las distintas presas (Dicke, et al., 1989;
Darmaillaq, et al., 2004a, 2004b; 2006), o bien entre las proporciones en que dichas presas son
consumidas con respecto a sus abundancias relativas en la naturaleza (Chesson, 1978;
Lechowicz, 1982). En estos casos no queda demostrado si las diferencias encontradas son
producto de un acto de preferir o de las mencionadas propiedades del sistema depredador-

presa.

=  Preferencia innata:




En su revision a cerca de los patrones de forrajeo potencialmente heredables, Barbosa y
Castellanos (2005) reportan la identificacion de influencias genéticas sobre los rasgos
morfoldgicos que afectan a la naturaleza del ataque, a la facilidad de atrapar a las presas y a
las imagenes de busqueda utilizadas durante el forrajeo. De acuerdo con estos autores,
también se ha comprobado que los genes determinan si los individuos exhibiran un modo de
alimentacién solitario o gregario, asi como el ajuste de su esfuerzo predatorio en respuesta a
la disponibilidad local de presas. Por tanto, los genes subyacen al aprendizaje en el sentido de
que determinan parcialmente los fenotipos morfolégicos y conductuales relevantes para la

alimentacién (Barbosa y Castellanos, 2005).

En su libro sobre la forma como la evolucién de aves y mamiferos se ve afectada por el
aprendizaje social, Avital y Jablonka (2000) sostienen que de la informacién transmitida a las
siguientes generaciones, la que esta basada en rasgos conductuales, no esta controlada sélo
genéticamente, dado que animales con genes muy similares pueden manifestar y por tanto
transmitir conductas muy distintas. Estos autores sugieren que existe otro sistema de
transmision de la informacién, un sistema conductual que estd superpuesto al sistema
genético. Al contrario que la informacién contenida en los genes, aquella contenida en una
conducta debe ser utilizada y desplegada para poder manifestarse como ventajosa y en
consecuencia ser diferencialmente transmitida (es decir, una conducta cuya base genética ha
sido heredada, si no se despliega no se manifestara como ventajosa perdiendo su valor

selectivo y eventualmente su transmisidn).

En el caso del presente estudio, una imagen de busqueda por un determinado alimento que ha
resultado en una elevada adecuacién, puede ser transmitida a las siguientes generaciones, en
la medida en que este se siga manifestando y derivando en un mayor éxito reproductivo. Esta
imagen de busqueda que se manifiesta desde los primeros dias de vida de los individuos esta
fuertemente influenciada por los genes y en ese sentido se le ha llamado predeterminada. La
influencia que los factores ambientales en sus distintas escalas tienen sobre la conducta es
minima en los primeros dias de vida, sin embargo, aumenta y se retroalimenta positivamente
con el tiempo. Por tanto, dado que la interaccién con el ambiente en mayor o menor medida
siempre influye sobre la conducta desplegada, no se puede calificar una imagen de busqueda
como un rasgo estrictamente innato. A efectos de este trabajo, hablaremos de conductas
innatas para referirnos a aquellas que se despliegan desde el nacimiento, donde la influencia
de los componentes ambientales se minimiza en tanto que la influencia de los genéticos

adquiere importancia.



= |mpronta

La experiencia temprana puede ser muy importante en cuanto a la determinacion de ciertos
aspectos del comportamiento adulto, y ha probado ejercer una influencia crucial vy
permanente en una variedad de fendmenos, como la conducta alimentaria, la organizacion de
la conducta maternal, la conducta agresiva, y el establecimiento de ritmos diurnos (Immelman,

1975).

Lorenz (1935) en sus publicaciones, establecié las cuatro caracteristicas principales de la
impronta: 1) tiene lugar sélo durante un periodo de tiempo restringido de la vida del individuo,
el periodo sensible; 2) es irreversible, no puede olvidarse lo aprendido; 3) Implica el
aprendizaje de caracteres especificos supra-individuales; 4) Puede darse en el momento en el

cual aun no se haya formado una reaccién propia.

Los procesos de impronta, se diferencian de otros tipos de aprendizaje, porque ocurren
durante un corto periodo sensible en una etapa muy temprana en la vida de los animales.
Dicho periodo implica una fase de susceptibilidad finamente definida, si la experiencia
relevante se proporciona antes o después del mismo, no existiran efectos similares detectables

a largo plazo (Immelman, 1975).

En cuanto a la irreversibilidad de la impronta, si bien la persistencia para toda la vida ha sido
probada sélo en algunos casos de impronta sexual (Immelmann, 1972) en la mayoria de los
casos si se da por un periodo determinado que es mas o menos largo dependiendo de la

especie y del tipo de impronta (Immelman, 1975; Healy, 2006).

La preferencia por una presa con la cual han estado visualmente familiarizados, podria permitir
a los juveniles tempranos que carecen de cuidado parental, maximizar sus oportunidades de
sobrevivir inmediatamente después del nacimiento (Darmaillacq, et al., 2006; Healy, 2006). En
el caso de organismos de larga vida que habitan en ambientes cambiantes, la persistencia de

esta preferencia podria ser incluso desventajosa (Healy, 2006).

En lo que respecta a impronta alimentaria, ademds de estas dos caracteristicas, algunos
autores (Immelman, 1975; Healy, 2006) sefialan que ésta se da incluso sin que haya ningun
tipo de refuerzo, que es un factor necesario para considerar un aprendizaje asociativo (Agin, et
al., 2006), sin embargo otros autores han considerado que la impronta alimentaria ocurre,
cuando tras alimentar a los juveniles tempranos con un alimento determinado, estos muestran

una subsecuente preferencia por dichos alimentos (Burghardt y Hess, 1965; Punzo, 2002).



= Aprendizaje asociativo:

En un ambiente donde la disponibilidad de presas varia, una estrategia de alimentacion
ventajosa seria aquella que permitiese al individuo aprender de su entorno, y ejercer su
preferencia concordantemente. El aprendizaje es el proceso que se manifiesta mediante
cambios adaptativos en la conducta individual como resultado de la experiencia (Fiorito y
Scotto, 1992). Esta experiencia puede presentarse de diferentes formas, pero sélo implicara un
aprendizaje asociativo cuando exista una etapa de sensibilizacidon previa y una recompensa o
castigo asociado al estimulo que dispara la conducta. La sensibilizacién es una respuesta
adaptativa que un animal manifiesta a corto plazo que hace probable una respuesta a
recompensas o castigos cuando éstos tienen lugar antes de la prueba a realizar (Cole y Adamo,
2005; Hanlon y Messenger, 2005). Por ejemplo, un animal que recibe una descarga eléctrica
cada vez que trata de atacar a un determinado objeto aprenderd, después de un determinado
numero de repeticiones, a no acercarse a él, mientras que si por el contrario, el animal es
alimentado cuando ataca dicho objeto, aprendera a atacarlo y lo hard cada vez con mas
frecuencia. Por tanto, la decision de qué presa cazar puede verse afectada por la propia
preferencia del depredador, o bien, por el rechazo de especies de caracteristicas que se han
identificado como no deseables a través de la experiencia previa (Darmaillacq, et al., 2004b).
Se sabe que la capacidad de aprender de una experiencia desagradable asociada a un dafio
potencial en la ingestidn de un alimento, puede influir en la subsecuente seleccién de alimento

(Carew y Sahley, 1986; Welzl, et al., 2001; Darmaillacq, et al., 2004b; Agin, et al., 2006).

Los pulpos son animales cuyo comportamiento puede ser facilmente modificado mediante la
experiencia (Yarnall, 1969). Las bases para el estudio del aprendizaje se establecieron a raiz de
una serie de experimentos con Octopus vulgaris, realizados entre los afios 50 y 60 en la
Estacion Zooldgica de Napoles (Por ejemplo; Boycott & Young, 1955; Wells, 1963; Young,
1963). Resultado de estos estudios se cuenta con una gran cantidad de informacién sobre el
aprendizaje en cefalépodos que corroboran la idea de que éstos poseen el sistema nervioso
central mas desarrollado entre los invertebrados y exhiben capacidades conductuales
sorprendentes, que pueden llegar a parecerse a las de los vertebrados inferiores (Packard,

1972; Fiorito y Scotto, 1992; Boal, et al., 2000).

CONDUCTA ALIMENTARIA EN PULPOS:



Como cazadores solitarios, los pulpos son exploradores, perciben cualquier objeto novedoso
que se presente en su campo visual y han demostrado una gran capacidad de adaptacion
conductual a las circunstancias y a las condiciones ambientales, lo que debid haber contribuido
al éxito de su proceso evolutivo (Hochner, et al., 2006). Ademas son depredadores versatiles
(Ambrose y Nelson, 1983) con adaptaciones morfoldgicas y conductuales que les permiten
manipular diversos tipos de presas (Rodhouse y Nigmatullin, 1996), desde algunas
relativamente indefensas como poliquetos, hasta otras bien protegidas como bivalvos,
gasterépodos y cangrejos, e incluso de rapido desplazamiento como los peces (Steer y
Semmens, 2003). Con base en el elevado niumero de especies encontradas en su dieta, varios
pulpos han sido descritos como especies oportunistas. Se han reportado mas de 59 especies
de presas en O. bimaculatus y mas de 22 en O. vulgaris, en California y el Mediterraneo,

respectivamente (Ambrose, 1983).

En contraste con el gran interés volcado en el estudio del forrajeo en vertebrados, son pocos
los estudios de campo que se han realizado con cefaldpodos y concretamente en pulpos,
siendo la principal causa de esto la dificultad para tener acceso a ellos en el medio natural, ya
que pasan la mayor parte del dia ocultos en sus refugios. Algunos trabajos, sin embargo, han
arrojado cierta luz sobre sus estrategias de alimentacion. Ambrose (1983) demostré que en
Octopus bimaculatus provenientes de California la preponderancia de gasterépodos en la dieta
natural (75%) se debid al hecho de que éstos son muy abundantes en la zona de estudio, en
contraste con la rareza de los cangrejos; sin embargo, estos ultimos resultaron consumidos
mas frecuentemente en pruebas de laboratorio. Resultados similares fueron obtenidos en
trabajos con otras especies de pulpo (Smith, 2003; Ibafiez y Chong, 2008), lo cual demuestra
que la dieta dependera no solo de la preferencia alimentaria sino también de la disponibilidad
diferencial de tipos de alimento. No existen estudios sobre la dieta natural de 0. maya y de
entre sus presas potenciales, se desconoce la diversidad de presas que son consumibles, sobre

todo por los juveniles de esta especie.

Algunos estudios hechos con cefaldpodos, han sugerido la existencia de una preferencia innata
por cierto tipo de alimentos (Darmaillacq, et al., 2004a). Ademas, se reporta que O. maya
(Voss y Solis-Ramirez, 1966) de aproximadamente 45 dias de edad (desde la eclosidn) prefirio
cangrejos sobre palaemdnidos, a pesar de que nunca habia estado en contacto con los

primeros (Rodrigues, 2007).

Sin embargo, aun cuando la definicion de preferencia difiere entre unos y otros autores, y con

ello los métodos para determinarla, Darmaillacq, et al., (2006) encontraron que la preferencia



presuntamente innata de Sepia oficinalis por camarones podia ser modificada mediante
procedimientos de experiencia temprana habituando a los organismos a una presa no
preferida (Darmaillacq, et al., 2004a) o simplemente exponiéndolos a estimulos quimicos o
visuales de la misma (Darmaillacq, et al., 2006). Estos autores, demostraron de esta manera la
existencia de una impronta alimentaria por una presa no preferida, que ocurrié sélo dentro de
un periodo sensible establecido y sugieren que ésta, en animales que no gozan de cuidado
parental, constituye un balance ventajoso entre la seleccidén de alimento mediante aprendizaje
por “pruebay error”, que puede ser un proceso largo y riesgoso, y las preferencias innatas que

restringen la alimentacidn a un solo tipo de presa.

A pesar de que ciertas preferencias alimentarias puedan existir de forma innata, o establecerse
mediante la exposicion a estimulos en los primeros dias de vida, entre los cefaldopodos se ha
demostrado que en los pulpos existe sensibilizacién tanto por discriminacion tactil (Wells y
Wells, 1957; Wells, 1963), como por estimulos quimicos (Chase y Wells, 1986; Welzl, et al.,
2001) y visuales (Fiorito y Scotto, 1992, Boal, et al., 2000, Cole y Adamo, 2005) y la existencia
de un aprendizaje observacional referido a la capacidad de utilizar informacion proveniente de

los conspecificos (Fiorito y Scotto, 1992; Hochner, et al., 2006).

En un pulpo recién nacido, su experiencia individual, es poca 6 nula, por tanto, la mayor parte
de su comportamiento estara definido por patrones seleccionados naturalmente, y que estdn
determinados de forma genética (Boletzky, 2003). Sin embargo, sus conocidas habilidades de
aprendizaje sugieren que las preferencias alimentarias, ademds de estar determinadas por los
genes, son el reflejo de la experiencia adquirida durante la vida de los individuos (Avital y

Jablonka, 2000)

=  Adaptaciones morfoldgicas para la alimentacion:

En los cefaldpodos, las adaptaciones morfoldgicas para la alimentacion se centran
fundamentalmente en los brazos, en la boca y en el tracto digestivo. La musculatura de los
brazos los hace flexibles, extensibles, retractiles y fuertes. Estos apéndices estan normalmente
provistos de ventosas, verdaderos 6rganos de sujecidon que permiten agarrar presas de mayor
tamafio que ellos mismos. Ademas, las ventosas son quimiorreceptoras de gran potencia
(Rocha, 2003; Hanlon y Messenger, 2005), y aquellas que se encuentran en posicidn terminal,
les confiere la capacidad de buscar alimento en las cuevas, a pesar de carecer de boca terminal
(Hanlon y Messenger, 2005). En los pulpos, la umbrela o membrana interbraquial, sirve

también para apresar a uno o mas organismos al mismo tiempo. Aunque la umbrela permite a
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los cefalépodos capturar presas de igual o mayor tamafio que ellos mismos, la boca es
pequefia y el esdéfago, que pasa a través del cerebro, bastante estrecho y poco dilatable. Por lo
anterior, los cefalépodos no pueden ingerir presas enteras sino trozos de las mismas, que
consiguen despedazandolas con los picos o0 mandibulas, tarea en la que interviene la radula y
las secreciones de las glandulas salivares (Rocha, 2003). En algunos pulpos, las glandulas
salivares posteriores secretan toxinas, que ayudan a paralizar a las presas durante el proceso

de ingestion (Hanlon y Messenger, 2005).

El tracto digestivo de cefaldpodos esta bien diferenciado, pero es corto, y en el caso de los
octépodos puede contener reservas vitelinas. Estas disposiciones permiten la alimentacion

oportunista (Hanlon y Messenger, 2005)

SENTIDOS Y ESTIMULOS

Los cefaldpodos pueden detectar y reconocer una presa a través de varios sentidos, ya sean
solos o combinados, tales como: la vista, el olor, el tacto a distancia mediante una estructura
parecida a la linea lateral de los peces y, posiblemente, mediante el oido (Hanlon y Messenger,

2005).

"= Estimulos visuales:

Los ojos son uno de los rasgos mas grandes y visibles de los cefalépodos. Presentan una
disposicion ortogonal que proporciona la base para la sensibilidad a la luz polarizada, misma
que ha sido demostrada fisioldgica (Sugawara, et al., 1971 citado por Hanlon y Messenger,
2005) y conductualmente (Packard, 1969). Ademas, el cerebro de los pulpos esta lateralizado
simétricamente. Esto implica que cuando observan un estimulo, lo hacen empleando un ojo
como dominante, independientemente de cual de los dos sea (Byrne, et al., 2004). Casi todos
los cefalépodos tienen sdlo un pigmento visual, la rodopsina, evidencia de que no poseen
visién en color (Messenger, 1977). En cuanto al campo de visién, los pulpos, tienen los ojos
situados a los lados de la cabeza, y aunque su visién es monocular, su campo de visidn
potencial es de 360°, por tanto los pulpos pueden percibir objetos que se aproximen desde

todas las direcciones (Byrne, et al, 2006).

Entre los cefalépodos, la importancia de la visién en la alimentacion ha sido ampliamente

demostrada (Messenger, 1971; Chichery y Chichery, 1992; Agin, et al., 2006). Los pulpos
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parecen usar la vision durante el forrajeo para determinar la ruta a seguir, para buscar
predadores y presas, y encontrar el camino de regreso al refugio (Hanlon y Messenger, 2005).
En la mayoria de los casos el movimiento es el estimulo clave para la iniciacion vy
mantenimiento del ataque (Boal y Golden, 1999) y la deteccion visual de presas, puede
implicar contraste, tamafio, forma u orientacién. Ibafiez et al., (2009), comprobaron que el
Octépodo Robsonella fontaniana, de entre varias especies de crustaceos (sus presas favoritas),
consumidé en mayor proporcién aquellas altamente mdviles. A pesar de esto en el caso de los
pulpos, el movimiento no siempre es necesario, se ha visto, por ejemplo que O. vulgaris ataca
frecuentemente a cangrejos (Smith, 2003), pero algunos individuos pueden alimentarse
también de bivalvos y gasterépodos sedentarios (Wodinsky, 1969; Ambrose y Nelson, 1983).
Esto posiblemente se deba a que en ciertas circunstancias, la quimiorrecepcion también puede

ser utilizada para guiar a los pulpos hacia sus presas (Chase y Wells, 1986; Lee, 1992).

= Estimulos quimicos:

La funcidn jerdrquica de los estimulos quimicos como moduladores de la alimentacién fue bien
descrita en el modelo propuesto por Lindstedt (1971). Este modelo subdivide las respuestas de

un organismo a un estimulo quimico en tres etapas:

1. Orientacioén, en la cual los quimicos funcionan como atrayentes o repelentes

2. Iniciacidn de la alimentacidn, en la cual el quimico actiia como incitante o supresor

3. Continuacion de la alimentacién, en la cual los quimicos funcionan como estimulantes

o disuasivos.

La quimiorrecepcidn es muy comun e importante en todos los animales y es posible reconocer
tres sistemas quimiorreceptores que van aumentando en sensibilidad: un sentido quimico
general, un sentido quimiotactil y la quimiorrecepcion a distancia u olfato (Boal y Golden,
1999). Los pulpos, y quiza todos los cefaldpodos, son sensibles a los estimulos quimicos y
tactiles en toda su superficie corporal, pero principalmente lo son en las ventosas (Graziadei,

1965).

La quimiorrecepcién de contacto es importante en el reconocimiento de presas, aspecto muy
relevante para los octdpodos si se tiene en cuenta que muchos de los pulpos de aguas
someras, cazan explorando con sus brazos bajo las rocas y en las cuevas (Fiorito y Gherardi,

1999). La sensibilidad de las ventosas de O. vulgaris ha sido investigada experimentalmente
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por Wells (1963; 1965), quien encontrd que los animales pueden llegar a distinguir mediante el
tacto, incluso entre dos elementos que solo difieren en su composicién quimica. Ademas,
pueden detectar diferencias muy pequefias en el sabor de los objetos que manipulan (Hanlon

y Messenger, 2005).

Los pulpos pueden ser entrenados facilmente para discriminar entre estimulos quimicos (Wells
y Wells, 1957; Wells, 1963, 1965). Chase y Wells (1986) mostraron que O. vulgaris se movia
corriente arriba hacia una solucién de adenosin mono-fosfato (AMP), y en menor grado hacia
soluciones de glicina y acido glutdmico. Lee (1992) demostré que individuos O. maya fueron
fuertemente atraidos hacia algunas sustancias (extracto de cangrejo, prolina 6 ATP), mientras
que otras como la betaina provocaron un efecto opuesto. Estos hallazgos sugieren que la
quimiorrecepcidn a distancia puede ser mdas importante para guiar a los pulpos hacia su
alimento de lo que se habia pensado (Lee, 1992). Estudios recientes (Mather y Anderson,
2007) realizados con E. dofleini han mostrado que animales que no pudieron desarrollar un
aprendizaje basado en estimulos Unicamente visuales de la presa, si consiguieron hacerlo
cuando se afiadieron los estimulos quimicos de la misma. Como resultado de este aprendizaje
los pulpos fueron capaces de reducir el tiempo de su comportamiento exploratorio antes de
atrapar a una presa detras de un vidrio. Esto podria indicar la existencia de una integracion de
la informacion quimiotactil y visual, cuyas areas de almacenamiento en el cerebro se
encuentran en diferentes regiones (Mather, 2008). Estos y otros estudios (Boal y Golden,
1999), han puesto de manifiesto la importancia de los estimulos quimicos, tanto como
complemento de los visuales, como por si mismos, para la interpretacion de sefales que

incluyen la deteccidn de sus presas y de sus depredadores.

CAZA:

Por lo dicho anteriormente, los pulpos tienen caracteristicas anatdomicas que les permite ser
cazadores visuales y/o tactiles (Forsythe y Hanlon, 1997). Los ataques en los que O. vulgaris,
utiliza la visién han sido bien descritos por Maldonado (1964). En cautiverio, la secuencia
descrita es la siguiente: ante la oferta de un cangrejo, primero presentan un movimiento de la
cabeza, como si estuvieran estimando la distancia a la presa; después se lanzan al ataque
nadando a propulsidn con los brazos hacia atras y cuando el cangrejo esta cerca, deceleran y

caen sobre él con la membrana interbraquial expandida (Yarnall, 1969).
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Un pulpo puede acercarse a su presa nadando o arrastrandose hacia delante, hacia atras, o
desde los lados, sin embargo, la mayoria de los ataques se inician desde una posicion en la que
el nado es hacia delante (Hanlon y Messenger, 2005). En pulpos adultos, la distancia cubierta
con este nado, puede ser tan corta como 50 cm, pero dicha distancia proporciona el impulso
necesario para una aproximacion mas rapida de lo que seria posible si esta no existiera

(Yarnall, 1969).

La alimentacién mediante el tacto es de gran importancia en los pulpos, ya que asi pueden
abarcar grandes dreas. Igualmente, por la noche o en condiciones de baja visibilidad el uso del
tacto puede ser una forma efectiva de localizar el alimento (Hanlon y Messenger, 2005). Estas

tacticas no pueden ser relacionadas con el esquema de ataque visual.

Existen por tanto, diferentes técnicas de caza adoptadas por cada especie en particular. Las
mas caracteristicas en el caso de los pulpos, segun la clasificacion de Curio (1976) (citado por

Rocha, 2003; Hanlon y Messenger, 2005) son las siguientes:

- Emboscada: El pulpo espera a la presa hasta que ésta se acerque lo suficiente para
atacarla de forma repentina. Esta es una técnica muy comun entre los cefalépodos.
Observaciones recientes realizadas por nuestro equipo de trabajo han detectado que
éste es el mecanismo que utilizan los juveniles de O. maya para atacar a presas “tipo

camardn” en lo que a forma y movimiento se refiere.

- Persecucion: El depredador persigue a la presa estimando su posicién en el espacio y
lanzdndose hacia ella con la previsién de que ésta permanecera inmdvil. Esta es la
técnica que comunmente usan los pulpos cuando atacan a cangrejos (Maldonado,

1964)

- Caza especulativa: Consiste en saltar sobre una presa potencial, especulando que el

dispositivo de caza serd capaz de atraparla. Es lo que hace un pulpo cuando se deja

caer sobre un cangrejo con los brazos abiertos y la umbrela totalmente extendida.

Existen otros modos de caza comunes, ademas de los descritos por Curio (1976, citado por
Hanlon y Messenger, 2005). Por ejemplo, pueden capturar a sus presas mediante ataques
laterales, usando uno o varios brazos de un lado. Byrne, et al., (2006), encontraron en sus

estudios con O. vulgaris una fuerte coordinacion entre el ojo que usan para ver a su presa, y el
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brazo con el que se aproximan a la misma, sin embargo la lateralizacion motora, a diferencia

de la visual, no se ha podido corroborar.

DESARROLLO Y CICLO VITAL DE O. maya:

El pulpo rojo O. maya es una especie endémica, bentdnica, que habita en aguas someras de la
plataforma continental de las costas de la Peninsula de Yucatan, desde Ciudad del Carmen,
Campeche hasta Isla Mujeres, Quintana Roo (Voss y Solis, 1966). Hasta hace poco se creia que
los juveniles de O. maya al nacer presentaban todas las caracteristicas de un individuo adulto:
brazos habiles, capacidad para reptar, atrapar a sus presas y adoptar una vida bentdnica casi
de inmediato. Sin embargo, estudios recientes han demostrado que existen ajustes
morfoldgicos y fisiologicos durante las primeras etapas de su desarrollo, los cuales sugieren
gue estos organismos pasan por un periodo de transicion entre la vida embrionaria y la etapa
juvenil (Moguel, 2007; Lépez, 2009). Asi, se ha propuesto que en los primeros dias de vida los
pulpos pasan por tres fases bien definidas: la embrionaria, post-embrionaria y juvenil (Rosas,
et al., 2007b). Dichos estudios (Moguel, et al., 2009) han analizado la fisiologia, morfometria,
actividad enzimatica y la respuesta de ataque de juveniles de O. maya y mostraron que tras su
eclosién, preservan sus caracteristicas embrionarias, tales como brazos relativamente cortos,
reservas vitelinas, inmadurez digestiva y en los primeros cuatro dias de vida, falta de respuesta

ante estimulos de las presas, lo que denota un limitado comportamiento predatorio.

La fase post-embrionaria se caracteriza por ajustes de la morfologia externa (cambios en la
proporcidén que guardan los brazos con el largo total), de la morfologia interna (absorcién de
las reservas lipidicas), y de la fisiologia nutricional (disminucion de los niveles de lipidos
corporales) (Moguel, et al., 2010). Esta fase esta marcada por la coexistencia de dos sistemas
de acceso al alimento: una fuente de energia embrionaria en forma de vitelo, y un aporte de
energia externo mediante la captura de alimento que es rapidamente digerido. Aunque la
reserva vitelina es de relativamente corta duracidn, los organismos que nacen completamente
desarrollados, contienen reservas suficientes que les permiten practicar y mejorar su condicidn
de cazadores (Boletzky, 2003). Desde que nacen pueden nadar activamente mediante
propulsiéon a chorro, y son probablemente depredadores carnivoros. Sus brazos, aunque a
menudo muy cortos, estdn equipados con ventosas capaces de sujetar presas de un tamano
mayor en relacidon al propio (Boletzky, 1977). Esto permite sugerir que dichos cambios

preparan a los organismos para su vida como depredadores activos.
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TIPOS DE PRESAS Y CAMBIOS EN LA DIETA DURANTE LA ONTOGENIA:

La dieta de los pulpos se determina principalmente mediante tres métodos: 1) colectando e
identificando los restos de las presas alrededor de sus refugios (Grisley, et al., 1996), 2)
examinando los contenidos estomacales (Ibafiez y Chong, 2008), y 3) mediante observaciones
directas (Smith, 2003). Todos estos métodos han arrojado que la dieta de los pulpos en el
medio natural estd constituida principalmente por cangrejos y, en menor medida, otros
crustaceos, aunque también se alimentan de gasteropodos y bivalvos, y eventualmente
pueden incluir otros cefaldpodos, foraminiferos, poliquetos e incluso peces (Solis-Ramirez,
1967; Nixon, 1983; Smith, 2003; Sen, 2007). A pesar de esto, se ha comprobado que pulpos de
tamafio pequeiio pueden rechazar a algunas especies de cangrejos, lo que podria deberse a
diferencias en la palatabilidad o a la presencia de sustancias repelentes para el depredador
(Iribarne, et al., 1991). Un estudio realizado por Ojeda y Dearborn (1991), mostrd que los
crustdceos, y en particular los decdpodos contienen uno de los mas altos contenidos caldricos
entre los invertebrados marinos, lo cual sugeriria una estrategia de depredacion basada en la

maximizacion de energia.

En cautiverio, los cangrejos siguen siendo su presa habitual (Boletzky y Hanlon, 1983), pero no
la Unica (Ambrose y Nelson, 1983), ya que ademads, los pulpos pueden ingerir alimento
pelletizado (Rosas, et al., 2007a). Por lo anterior, se les considera depredadores activos, que
pueden alimentarse oportunistamente del alimento que esté disponible (Ambrose y Nelson,
1983). La estrategia particular de cada individuo dependera de la disponibilidad y tamafio de
las presas (Ambrose y Nelson, 1983), asi como de los programas de alimentacién heredados
(Barbosa y Castellanos, 2005) y de su experiencia (Croy y Hughes, 1991). En el caso de O.
maya, por observacidén del contenido estomacal de ejemplares capturados en el mar, se
considera que su presa natural es el cangrejo. Ademds se emplean Unicamente decapodos en
la pesca de pulpo con gareteo: el cangrejo moro (Menippe mercenaria), el maxquil (Libinia
dubia) y las jaibas (Callinectes spp) (Solis-Ramirez, 1962, 1967). Esta especie de pulpo también

acepta presas no vivas o dietas preparadas en los cultivos de laboratorio (Rosas, et al., 2007a).

Mientras que el nimero de presas fluctia en el espacio y en el tiempo, generando ciclos de
alimentacién que reflejen esta variabilidad (Blanc y Daguzan, 2000; Hanlon y Messenger,
2005), el tamafo de las presas seleccionadas, cambia a medida que el depredador crece. Los

organismos mas grandes, no solamente son mas rapidos y mdviles, sino que han adquirido
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nuevos organos efectores que les permiten la captura y manejo de presas mas fuertes (Hanlon

y Messenger, 2005).

El cambio ontogénico de la dieta en los pulpos, esta fuertemente relacionado con el desarrollo
de cada especie en particular. En tanto que se cuenta con bastante informacién sobre O.
vulgaris, en el caso de 0. maya dicho desarrollo no ha sido ampliamente descrito, y solo se
cuenta con estudios a cerca de la forma como ciertos elementos influyen en el procesamiento
del alimento como son la secrecién de enzimas (Moguel, 2007) o el desarrollo de la glandula

digestiva (Lopez, datos no publicados).

Finalmente uno de los hechos mas destacables en lo que respecta a sus dietas, y que influencia
en gran medida su ecologia y comportamiento, es que las tasas de crecimiento son muy
elevadas: independientemente de la dieta, entre el 30% y el 60% peso himedo del alimento
ingerido es usado para el crecimiento (Van Heukelem, 1977; Hanlon y Forsythe, 1985). La dieta
natural de estos organismos debe ser tal que satisfaga los altos requerimientos energéticos

gue alimentan tanto procesos catabdlicos como anabdlicos.
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HIPOTESIS

1. La fuerte asociacion alimentaria de los pulpos O. maya con cangrejos, se debe a una
preferencia de consumo por los mismos tal que, cuando los cangrejos sean una de las
opciones, los pulpos los consumiran preferentemente pero cuando éstos no sean
ofrecidos los pulpos no manifestaran preferencia por consumir ninguna presa en

particular.
Predicciones:

i. Los pulpos consumiran una mayor proporciéon de cangrejos que de
palaeménidos cuando estos sean presentados simultdneamente que

cuando se presenten por separado

ii. Los pulpos consumiran palaemdnidos y anfipodos en igual proporcion
cuando estos sean presentados simultdneamente que cuando se

presenten por separado

2. La preferencia alimentaria de los pulpos O. maya por cangrejos es producto de la
existencia de una imagen de busqueda heredada tal que, cuando los cangrejos sean
una de las opciones, los pulpos los atacaran preferentemente, pero cuando estos no
sean ofrecidos los pulpos no manifestaran preferencia por atacar a ninguna presa en

particular

Predicciones:

i. Los pulpos atacardan a una mayor proporcién de cangrejos que de
palaeménidos cuando estos sean presentados simultdneamente que

cuando se presenten por separado

ii. Los pulpos atacaran a palaemoénidos y anfipodos en igual proporcion
cuando estos sean presentados simultdneamente que cuando se

presenten por separado

3. Los juveniles de O. maya presentaran la capacidad de modificar sus patrones de

preferencia mediante impronta.
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4.

Predicciones:
i. Después de la impronta, los pulpos atacaran a una proporcion igual o
menor de cangrejos que de palaemdnidos cuando estos sean

presentados simultdaneamente que cuando se presenten por separado

Los juveniles de O. maya presentaran la capacidad de modificar sus patrones de

preferencia como respuesta a un aprendizaje asociativo

Predicciones:
i. Después del condicionamiento con palaemdnidos, los pulpos atacaran
a una proporciéon igual o menor de cangrejos que de palaemdnidos

cuando estos sean presentados simultdneamente que cuando se

presenten por separado.
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1)

2)

3)

4)

OBJETIVOS

Determinar si los juveniles del pulpo O. maya exhiben una preferencia innata por

consumir cangrejos.

Determinar si la preferencia de juveniles de O. maya por cangrejos estd asociada a una

imagen de busqueda innata.

Determinar si los patrones previos de preferencia de ataque de los juveniles de O.

maya, pueden ser modificados mediante impronta.

Determinar si los patrones previos de preferencia de ataque de los juveniles de O.

maya, pueden ser modificados mediante aprendizaje asociativo.
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MATERIALES Y METODOS

OBTENCION Y MANTENIMIENTO DE LOS ORGANISMOS EXPERIMENTALES:

Los pulpos O. maya utilizados para los experimentos fueron juveniles eclosionados en las
instalaciones de la UMDI-Sisal, obtenidos de los desoves en cautiverio de hembras silvestres
procedentes de la costa de la peninsula de Yucatdn. Los pulpos fueron pescados mediante el

método llamado “gareteo”, utilizando jaiba como carnada.

Las hembras fueron mantenidas en acuarios de 250 L de capacidad con circulacion y aireaciéon
constantes, un fotoperiodo de 12:12 horas de luz:oscuridad, y un nivel de iluminacién de 80
lux hasta el desove. Los acuarios estuvieron iluminados con luz roja y el agua se mantuvo a una
temperatura de 27°C £ 2°C y una salinidad de 36 ppm. Una vez producido el desove, la puesta
se trasladé manualmente a acuarios de 28 L de capacidad para el proceso de incubacion que
dura aproximadamente 50 dias. Durante el mismo, se mantuvieron las mismas condiciones de

luz temperatura, salinidad y circulacion que para las hembras.

Al momento de nacer, los organismos fueron individualizados en recipientes cuadrados de
plastico, con un volumen de aproximadamente 1 L. Como refugio, contaron con un cono opaco
de pléstico de 1.5 cm de didmetro y 2 cm de largo. Este, se fij6 al fondo en la parte posterior
central de los recipientes con la abertura orientada hacia el centro del recipiente. De esta
forma, al momento de los experimentos, el pulpo podia ver a las presas incluso desde su

refugio (Figura 1).
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Figura 1: Refugios cdnicos de pldstico opaco utilizados durante los experimentos de preferencia
alimentaria del pulpo O. maya. Notar la forma como un pulpo de 7 dias utiliza dichos refugios,
asomdandose al exterior.

Cada recipiente fue situado en el interior de tinas de 26 L de modo que el niumero de
recipientes por tina asegurara un adecuado flujo de agua. Para ello, se abrieron dos ventanas
en cada recipiente y se cubrieron con malla mosquitera de 1.19 mm de luz de malla. Las tinas
se introdujeron a un sistema de recirculacién cerrado, aislado del sistema general para evitar
la presencia de estimulos externos. Los animales se mantuvieron a una temperatura de 27°C +
2°C y con un fotoperiodo adaptado a las condiciones naturales de luz hasta el dia del

experimento.

DEFINICION DE LAS PRESAS EXPERIMENTALES Y SUS TAMANOS:

Las presas utilizadas en los experimentos fueron cangrejos (Pachygrapsus sp.)(Figura 2),
palaeménidos (Palaemonetes vulgaris) (Figura 3), y anfipodos (Elasmopus sp., Hyale media

(Figura 4A), Melita planaterga y Parhyale hawaiensis (Figura 4B).

Figura 2. Cangrejo Pachygrapsus sp colectado en la orilla de la playa de Sisal, Yucatan

Figura 3. Palaemdnido Palaemonetes vulgaris colectado en la ciénaga de Sisal, Yucatan
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A) B)

Figura 4. A) Anfipodo Hyale media, y B) Anfipodo Parhyale hawaiensis. Los anfipodos son una de las
tres presas utilizadas en este estudio, estos fueron colectados en la orilla de la playa de Sisal, Yucatan. B)

Estas fueron seleccionadas con base en la intencién de utilizar animales que auln
perteneciendo al mismo grupo animal (Subfilum Crustacea) difirieran en su morfologia,
posiciéon en la columna de agua y movimiento, puesto que no se pretende corroborar

preferencias por especies concretas sino por “tipos” de organismos.

Los cangrejos y anfipodos fueron capturados manualmente en la zona intermareal de las
costas de Sisal durante la marea baja. Los palaemdnidos fueron capturados mediante redes en
las orillas de la ciénaga de Sisal. Todas las presas fueron mantenidas en peceras con agua
marina en flujo continuo y alimentadas ad libitum con pellet para camardn hasta el inicio de

los experimentos.

= Presas: relacion de tallas:

De manera preliminar y con el fin de determinar el tamafio adecuado de cada tipo de presa, en
relacidn al tamafio de los pulpos experimentales, se utilizd una muestra al azar de 20 pulpos de
7 dias de nacidos y se realizaron pruebas en las que se les ofrecio presas de distintas tallas:
cangrejos, 0.5 cm — 1.1 cm de ancho de caparazdén; palaemoénidos, 1.3 cm — 2.3 cm y anfipodos,
los que pudieron atravesar un tamiz de 1.19 mm de luz de malla. Ademas, se procurd que los
diferentes tipos de presas tuvieran tamafios lo mas parecido posible entre si. Las medidas
corporales que se usaron para obtener la relacidn entre las presas y los depredadores fueron la
longitud de los tentaculos del pulpo (LTe), ancho del caparazén de los cangrejos (AC) longitud
total de los palaemdnidos (LT), asi como en el caso de los anfipodos, el tamafio de la luz de

malla para que estos no pudiesen atravesarla. La LTe de los pulpos, se mididé en todos los casos
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el dia del experimento, y siempre después del mismo para evitar el estrés inducido por la

manipulacion.

Resultado de estas pruebas, y a pesar de que no se encontraron en ningun caso tamafios
minimos consumibles, se establecieron los intervalos de las tallas de las distintas presas que

serian usadas en los experimentos:

- Cangrejos: 0.6 cm —0.8 cm de AC
- Palaeménidos: 1.3 cm — 1.5 cm de LT para las pruebas en las que la otra opcién son
anfipodosy 1.5 cm — 1.8 cm de LT para las pruebas en las que la otra opcion son cangrejos.

- Anfipodos: Los que no atraviesan una luz de malla de 1.19 mm.

Dado que los pulpos de 7 dias son capaces de consumir palaemonidos de un rango amplio de
tamafios (Rosas, C., Com. Pers.) y con la finalidad de minimizar las diferencias en tamafo de las
presas ofrecidas como alternativa, se utilizaron palaemdnidos de dos intervalos distintos de
largo total. Asi, cuando la presa alternativa fueron cangrejos, se utilizaron palaemdénidos mas
grandes que cuando la presa alternativa fueron anfipodos. Ademas, todos los cangrejos fueron
despojados de sus quelas, ya que el tamafio de éstas presenta una gran variacion
interindividual y dado que tienen un papel importante en la imagen que el cangrejo ofrece al
depredador, pueden suponer un factor de variabilidad. Finalmente, todos los pulpos fueron

pesados al nacer y se eligieron aquellos con un peso entre 0.10 gy 0.15 g.

DISENO EXPERIMENTAL

Todas las pruebas se llevaron a cabo en los propios recipientes donde se mantuvo a los pulpos
desde su nacimiento, cada pulpo fue utilizado sélo una vez para evitar cualquier tipo de

aprendizaje.

=  Experimentos para determinar la preferencia de juveniles de O. maya por sus

presas:

Dado que hasta aproximadamente el sexto dia de vida, los juveniles de O. maya poseen
reservas vitelinas, los experimentos utilizaron en todos los casos animales que tuvieran por lo
menos 7 dias de nacidos. Asi, los organismos experimentales fueron mantenidos en ayuno
desde su eclosion hasta el momento de la prueba. Esto ayudé a equiparar el nivel de apetito y

garantizar una buena respuesta ante las presas. Para evitar cualquier tipo de habituacién, se
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asegurd que los pulpos no hubieran tenido contacto previo con ningun tipo de estimulo

guimico ni visual de las presas.

Con el objetivo de determinar si los juveniles de 0. maya exhiben un comportamiento de
preferencia Unicamente por cangrejos, se realizaron 2 experimentos. Estos tuvieron el fin de
confirmar la hipdtesis de que la preferencia se presenta sélo por cangrejos, de modo que si
éstos no constituian una de las opciones ofrecidas, se esperaba que los pulpos no mostraran

preferencia alguna.

Los experimentos consistieron en:

1. PRUEBAS DE DEPREDACION:

A. Pruebas de seleccidén entre cangrejos y palaemaonidos.

B. Pruebas de seleccion entre palaemoénidos y anfipodos.

Para ambos experimentos se tomaron 21 pulpos al azar, y se asignaron también

aleatoriamente a tres tratamientos con 7 réplicas cada uno. Los tratamientos fueron:

- Tratamiento sin opcion 1 (SO1): Los pulpos fueron expuestos sélo a la presa 1.

- Tratamiento sin opcion 2 (SO2): Los pulpos fueron expuestos sdlo a la presa 2.

- Tratamiento con opcidn (CO): Los pulpos fueron expuestos a los dos tipos de presas en

igual niumero cada una de ellas y al mismo tiempo.

En todos los casos el nimero de presas ofrecidas fue de 6 en total, y se introdujeron al mismo
tiempo en el interior de los acuarios experimentales. Se permitié el consumo de presas por
parte de los pulpos durante una hora, al cabo de la cual se contabilizé el nimero y tipo de
presas consumidas, ya fuera parcial o totalmente. El tiempo experimental fue lo
suficientemente corto como para que los pulpos no tuvieran tiempo de saciarse, ni de
aprender tras la primera ingesta, pero a la vez lo bastante largo para que pudieran consumir
mas de una presa. Los datos analizados fueron el nimero de presas consumidas por todos los
pulpos (7) en cada tratamiento, y su representacion grafica fue la proporcidn correspondiente

del total de las 42 presas ofrecidas en cada tratamiento.

2. PRUEBAS DE RESPUESTA DE ATAQUE:
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Para determinar el tipo de presas que los pulpos atacan preferencialmente, se realizaron
también pruebas de respuesta de ataque de pulpos O. maya de 7-8 dias de edad, ante

estimulos quimicos y visuales de las mismas presas.

Para ambos experimentos se tomaron 42 pulpos al azar, y se asignaron también

aleatoriamente a tres tratamientos con 14 réplicas cada uno. Los tratamientos fueron:

- Tratamiento sin opcion 1 (SO1): Los pulpos fueron expuestos sdlo a la presa 1.

- Tratamiento sin opcién 2 (SO2): Los pulpos fueron expuestos sélo a la presa 2.

- Tratamiento con opcion (CO): Los pulpos fueron expuestos a los dos tipos de presas en

igual nUmero cada una de ellas y al mismo tiempo

Para este fin, las presas fueron presentadas simultdaneamente a cada uno de los 42 pulpos (14
por tratamiento) en los acuarios experimentales. Las presas fueron colocadas en camaras de
acrilico transparente y perforadas para permitir la recepcién de estimulos tanto visuales como
guimicos, y las cdmaras fueron separadas entre si por un plastico opaco con el fin de evitar
ambigliedades en el registro de la eleccién del pulpo en el ataque. Dichas cdmaras se
introdujeron en cada caso en una posicion relativa a la del pulpo de modo que éste siempre las
tuviera de frente y a la misma distancia (Figura 5 A y B). Para intensificar el estimulo saliente e
incentivar el ataque, se colocé mas de un individuo presa en cada camara (dos cangrejos, dos

palaemaénidos y tres anfipodos, respectivamente).

14 cm
&cm

14 cm
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Figura 5. A) Esquema del dispositivo experimental. (1) refugio del pulpo, (2) y (3) cdmaras destinadas a
albergar a las presas. B) Fotografia del dispositivo durante uno de los experimentos de respuesta de
ataque.

La respuesta de los pulpos se consideré un ataque cuando:

- El pulpo se acercaba a una de las cdmaras nadando con los brazos hacia atras con un
movimiento dirigido y se pegaba a ella, llegando a introducir en algunas ocasiones, uno
0 mas de sus brazos por los orificios.

- El pulpo se arrastraba por el fondo hasta llegar a una de las cdmaras y la alcanzaba con
uno o mas de sus brazos, para terminar pegandose a ella por su region ventral (Figura

6)

No se considerd un ataque cuando:

- El pulpo avanzaba hacia las presas pero no tocaba la cdmara
- El pulpo tocaba la cdmara pero en vez de pegarse a ella, se alejaba

- El pulpo se escondia tras la cdmara.

Figura 6. Pulpo O.maya de 7 dias presentando una respuesta de ataque durante uno de los
experimentos para determinar preferencia de alimento. Se observa al pulpo estirando y alargando los
brazos, tal que las ventosas se encuentran pegadas a la cdmara de acrilico que contiene a las presas.
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La prueba iniciaba en el momento en que las presas eran introducidas en los acuarios
experimentales. Si pasados 30 minutos del inicio de la prueba, el pulpo no habia mostrado el
comportamiento definido como ataque, se registraba como una falta de respuesta y el dato
era incluido como tal en el andlisis estadistico. Dicho analisis s6lo tomd en cuenta la primera

respuesta de cada pulpo, tras la cual el individuo experimental era retirado.

Los datos analizados fueron el nimero total de ataques llevados a cabo por los pulpos en cada
tratamiento y a cada presa y su representacion grafica fue una proporcién de los pulpos que

atacaron a cada presa, con respecto al total de pulpos en cada uno de los tres tratamientos.

= Experimentos para modificar la preferencia de juveniles de O. maya por sus

presas: impronta.

Para determinar si el ataque preferencial a cierto tipo de presa puede ser modificado por una
impronta alimentaria, se sometid a juveniles de O. maya a una fase temprana de exposicién a
palaemaénidos, el tipo de presa no preferido. Puesto que el establecimiento de los periodos
sensibles no es el objetivo de este trabajo y para asegurarnos de que la sensibilizacidn ocurria,
los organismos fueron expuestos ante estimulos quimicos y visuales de 20 palaemdnidos
desde antes de su eclosion y hasta las 48 horas después de nacidos. Para asegurarnos de que
no hubiera retribucién alimentaria, las presas fueron colocadas en una cdmara transparente y
perforada, de modo que los pulpos pudieran recibir los estimulos quimicos y visuales de las

presas, pero no pudieran consumirlas.

Transcurrido este periodo de sensibilizacién, todas las presas fueron retiradas y los pulpos
permanecieron sin alimentarse hasta el dia 7 de edad. En ese momento se realizo la prueba de
respuesta de ataque entre la presa supuestamente preferida (cangrejos) y la improntada
(palaemodnidos). El procedimiento a seguir para esta prueba, fue igual al descrito para los
experimentos que se llevaron a cabo para la determinacién de la preferencia de los juveniles

de O. maya por sus presas.

En cada experimento los organismos experimentales fueron asignados aleatoriamente a

alguno de los tres tratamientos:

1. Tratamiento sin opcidn 1 (SO1): Exposicion sélo a la presa 1 en ambas camaras.
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2. Tratamiento sin opcién 2 (SO2): Exposicidon sélo a la presa 2 en ambas camaras.

3. Tratamiento con opcidn (CO): Exposicidn a los dos tipos de presas al mismo tiempo, una

en cada cdmara.

Los datos analizados, de igual manera que para las pruebas de respuesta de ataque anteriores,
fueron el niumero total de ataques llevados a cabo por los pulpos en cada tratamiento y a cada
presay su representacion grafica fue una proporcion de los pulpos que atacaron a cada presa,

con respecto al total de pulpos en cada uno de los tres tratamientos (14).

= Experimentos para modificar la preferencia de juveniles de O. maya por sus

presas: aprendizaje asociativo.

Para comprobar si el ataque preferencial a cierto tipo de presas puede ser modificado
mediante un aprendizaje asociativo, se sometid a juveniles de O. maya a un condicionamiento
previo. Este consistié en alimentarlos desde su nacimiento y hasta el dia 14 de edad con una
presa supuestamente no preferida (palaemédnidos), permitiendo el consumo de las mismas
como la retribucién que requiere todo aprendizaje asociativo. La alimentacion de los
organismos experimentales se suspendido 48h antes de la realizacion de la prueba, para

garantizar una buena respuesta ante los estimulos de las presas y equiparar el nivel de apetito.

Una vez terminada esta etapa, se realizd un experimento que siguid el mismo disefo
experimental y procedimiento metodoldgico descritos para los demas experimentos de
respuesta de ataque. Se contrasté la respuesta de ataque de los juveniles de 0. maya hacia

cangrejos (presa supuestamente preferida) vs palaemaénidos (la condicionada).
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ANALISIS ESTADISTICO

Con la finalidad de comprobar las hipdtesis experimentales, los datos de todos los
experimentos fueron analizados con tablas de contingencia de X, siguiendo lo propuesto por
Underwood vy Clarke (2005). A diferencia de las pruebas tipicas de X°, en este método se
estiman las frecuencias esperadas mediante el método de maxima verosimilitud, lo cual

permite el uso de un disefio asimétrico en la tabla de contingencia.

Dicho método de maxima verosimilitud es un procedimiento para estimar los coeficientes de
un modelo o los parametros de una distribucion de probabilidad, y se basa en el principio de
que entre todas las explicaciones posibles para los datos obtenidos, la mejor es aquella que
hace que los datos observados sean los mas probables (Teorema de Bayes). Por tanto, el
método de maxima verosimilitud permite escoger el valor estimado del parametro tal que este

tenga la mayor probabilidad de ocurrir segun los datos que hemos observado.

Debido a estas caracteristicas, este procedimiento asegura operar estadisticamente en un
valor de alfa cercano al estipulado (0.05) y mantiene la probabilidad de cometer un error tipo |

cercano a dicho valor.

Tabla 1. Tabla de contingencia para el analisis estadistico de los resultados de todos los experimentos,
tanto de depredacién, como de respuesta a estimulos por parte de O. maya.

Para los tratamientos SO1 y SO2, m; m; son el nimero de presas consumidas, o en su caso, respuestas
de ataque ante dichas presas. M; e M, son el nimero total de presas ofrecidas a los pulpos (o en su
caso, el numero total de pulpos sujetos a los estimulos de las presas).

Para los tratamientos CO, n; n, son el numero de presas tipo 1 y tipo 2 consumidas, o en su caso,
respuestas de ataque a dichas presas. N es el nimero total de presas tipo 1y tipo 2 ofrecidas (o en su
caso, el nimero de pulpos sujetos a estimulos de dichas presas).

Presas consumidas Presas no consumidas
TOTAL
(6 respuestas de ataque) (6 sin respuesta)
TRATAMIENTOS A Presa 2
SO1 m. | === 1-m 1 M1
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s02 | - m 1—m2 M2

Cco ni ) 1-nqin, N

De acuerdo con Underwood y Clark (2005), las caracteristicas que hacen la utilizacidon de esta
tabla asimétrica una mejor alternativa en comparacién con la tabla comin de x° son las

siguientes:

- Permite que queden celdas libres y por tanto, se puede hacer distincidn entre tipos de
presay no entre el lugar que ocupan.

- Trabaja con frecuencias relativas

- Las frecuencias esperadas se calculan a partir de las observadas SO (sin opcion) por lo
gue son distintas en cada celda lo que deriva en una mayor exactitud

“_ n

- Mantiene un mejor valor de “a” cuando la “n” es pequeia
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RESULTADOS

EXPERIMENTOS PARA DETERMINAR LA PREFERENCIA DE JUVENILES DE O. maya POR SUS
PRESAS:

1. DEPREDACION:
A. Cangrejos vs palaemédnidos:

Los pulpos experimentales, tuvieron al dia 7 de nacidos tentaculos con 1.28 cm + 0.12 cm de
largo promedio y un coeficiente de variacion del 9.7%. De un total de 21 pulpos, 19 (90.5%)
respondieron consumiendo alimento 1h después de la introduccidn de las presas en los

acuarios.

En general, los porcentajes de presas consumidas por tratamiento fueron bajos (Figura 7).
Cuando los pulpos fueron expuestos a una Unica opcion de alimento, consumieron 11
cangrejos y 12 palaemoénidos. Cuando fueron expuestas a ambas presas simultdneamente,

consumieron 5 cangrejos y Unicamente 1 palaemadnido.

100,00 -

80,00 ~

60,00 -
| Cang.

40,00 - | Palaem.

% Presas consumidas

20,00 ~

0,00 -+ T
Sin Opcidn Con Opcion

Figura 7: Porcentaje de cangrejos y palaemdnidos consumidos por juveniles de O.maya de 7 dias de
edad, transcurrida 1 hora desde su presentacion en los tratamientos sin y con opcion alternativa de
presas. Sobre cada barra se representa el nimero de presas consumidas en cada tratamiento. El 100%
corresponde a 42 presas de cada tipo en el tratamiento “Sin opcidn” y a 42 en total para el tratamiento
“Con opcion”.
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Asimismo, en la figura 8 se presentan las tasas de consumo individual promedio en cada

tratamiento

B Cangrejos

M Palaemoénidos

N2 de presas consumidas por hora

Sin Opcion Con Opcion

Figura 8. Numero promedio de cangrejos y palaeménidos consumidos por pulpo en cada tratamiento
sin y con opcidn alternativa de presas transcurrida 1 hora desde su presentacién. Sobre cada barra se
representa el nimero total de presas de cada tipo ofrecidas a cada pulpo segun sea el tratamiento.

La prueba estadistica indicd que no hay diferencias significativas entre las frecuencias
observadas y esperadas (Tabla 2). De esta manera, la proporcion con la que los pulpos
consumieron cangrejos y palaemdnidos cuando no tuvieron opcidn de elegir, fue similar a la
proporcién con la que los consumieron cuando si tuvieron dicha opcién. Estos resultados
indican que cuando son presentados con una alternativa de cangrejos y palaemdnidos, O.

maya de 7 dias no mostraron preferencia por consumir ningun tipo de presa en particular.

Tabla 2: Frecuencias observadas y esperadas (entre paréntresis) de cangrejos y palaemdnidos
consumidos por O. maya de 7 dias de edad durante los experimentos de depredacién. Los cuadros
sombreados corresponden a los términos que mas aportaron al valor de .

CANGREJOS PALAEMONIDOS | NO CONSUMIDO TOTAL

Sin opcién 1 11 (12.27) 31 (29.73) 42
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Sin opcion 2 12 (10.66) 30 (31.34) 42
Con Opcién 5 (3.21) 1 (2.79) 36 (36) 42
126

B. Palaemodnidos vs anfipodos:

X’=2.55

p=0.11

Los pulpos experimentales, tuvieron al dia 7 de nacidos tentaculos con 1.30 cm * 0.10cm de

largo promedio y un coeficiente de variacion del 7.8%. De un total de 21 pulpos, 19 (90.5%)

respondieron consumiendo alimento 1h después de la introduccidn de las presas en los

acuarios.

En general los porcentajes de presas consumidas fueron bajos (Figura 8). Cuando los pulpos

fueron expuestos a una Unica opcién de alimento, consumieron 11 palaemdnidos y 20

anfipodos, mientras que cuando fueron expuestas a ambas presas simultdneamente,

consumieron 5 palaemodnidos y 5 anfipodos.

% Pesas consumidas

100,00

80,00

60,00

40,00

20,00

0,00

Sin Opcion

Con Opcion

H Palaem

| Anfip.

Figura 9: Porcentaje de palaemdnidos y anfipodos consumidos por juveniles de O. maya de 7 dias de

edad, transcurrida 1 hora desde su presentacion en los tratamientos sin y con opcion alternativa de

presas. Sobre cada barra se representa el nimero de presas consumidas en cada tratamiento y para
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cada presa. El 100% corresponde a 42 presas de cada tipo en el tratamiento “Sin opcién” y a 42 en total
para el tratamiento “Con opcion”.

Asimismo, en la figura 10 se presentan las tasas de consumo individual promedio en cada

tratamiento

3.5

2,5
M Palaeménidos

1,5 m Anfipodos

N2 de presas consumidas por hora
[

0.5

Sin Opcion Con opcion

Figura 10. Numero promedio de palaeménidos y anfipodos consumidos por pulpo en cada tratamiento
sin y con opcién alternativa de presas transcurrida 1 hora desde su presentacion. Sobre cada barra se
representa el nimero total de presas de cada tipo ofrecidas a cada pulpo segun sea el tratamiento.

La prueba estadistica indicd que no hay diferencias significativas entre las frecuencias
observadas y esperadas (Tabla 3). De esta manera, la proporcidon con la que los pulpos
consumieron palaemédnidos y anfipodos cuando no tuvieron opcién de elegir fue similar a la
proporcién con la que los consumieron cuando si tuvieron dicha opcién. Estos resultados
indican que cuando son presentados con una alternativa de palaemdnidos y anfipodos, O.

maya de 7 dias no mostraron preferencia por consumir ningun tipo de presa en particular.

Tabla 3: Frecuencias observadas y esperadas (entre paréntresis) de palaemodnidos y anfipodos
consumidos por O. maya de 7 dias de edad durante los experimentos de depredacién. Los cuadros
sombreados corresponden a los términos que mds aportaron al valor de )(2.
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PALAEMONIDOS |  ANFIPODOS | NO CONSUMIDO TOTAL
Sin opcidn 1 11 (11.86) 31 (30.14) 42
Sin opcion 2 20 (19.35) 22 (22.65) 42
Con Opcidn 5 (3.80) 5 (6.20) 32 (32) 42
126

¥=0.74

p=0.39

2. RESPUESTA A ESTIMULOS:

A. Cangrejos vs palaeménidos:

Los pulpos experimentales tuvieron al dia 7 de nacidos tentaculos con 1.28 cm + 0.13 cm de

largo promedio y un coeficiente de variacién del 10.2%. De un total de 42 pulpos, 26 (61.9%)

respondieron atacando a alguna presa 30 minutos después de la presentacion de las mismas

en los acuarios.

Cuando los pulpos fueron expuestos a una Unica opcion de alimento, 8 de ellos atacaron a los

cangrejos y 9 atacaron a los palaemodnidos. Cuando fueron expuestas a ambas presas

simultdneamente, se registraron 8 ataques a cangrejos y 1 solo ataque a palaemdnidos (Figura

11).
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Figura 11: Porcentaje de juveniles de O. maya de 7 dias de edad que respondieron atacando a
cangrejos y palaemoénidos transcurridos 30 minutos desde su presentacién en los acuarios en los
tratamientos sin y con opcion alternativa de presas. Sobre cada barra se representa el nimero de
ataques en cada tratamiento. EI 100% corresponde a 14 pulpos para cada uno de los tratamientos “Sin
opcién” y a 14 en total para el tratamiento “Con opcion”.

La prueba estadistica indicé que si hay diferencias significativas entre las frecuencias
observadas y esperadas (Tabla 4). De esta manera, la proporcién con la que los pulpos
atacaron a cangrejos y palaeménidos cuando no tuvieron opcidon de elegir fue
significativamente distinta a la proporcién con la que las atacaron cuando si tuvieron dicha
opcion. Estos resultados indican que ante la presencia de cangrejos y palaemadnidos, O. maya

de 7 dias mostraron una preferencia por atacar a cangrejos.

Tabla 4: Frecuencias observadas y esperadas (entre paréntresis) de ataques de pulpos O. maya de 7
dias de edad ante estimulos quimicos y visuales de cangrejos y palaeménidos durante el experimento de
respuesta de ataque. Los cuadros sombreados corresponden a los términos que mads aportaron al valor
de )(2.

CANGREJOS PALAEMONIDOS | NO CONSUMIDO TOTAL
Sin opcién 1 8 (9.09) 6 (4.91) 14
Sin opcidn 2 9 (7.58) 5 (6.41) 14
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Con Opcién 8 (4.91) 1 (4.09) 5 (5) 14

42

¥’=5.24

p=0.022

B. Palaemodnidos vs anfipodos:

Los pulpos experimentales tuvieron al dia 7 de nacidos tentaculos con 1.29 cm + 0.15 cm de
largo promedio con un coeficiente de variacion del 11.9%. De un total de 42 pulpos, 25 (59.5%)
respondieron atacando a alguna presa 30 minutos después de la presentacion de las mismas

en los acuarios.

Cuando los pulpos fueron expuestos a una Unica opcién de alimento, 8 de ellos atacaron a
palaeménidos y 8 atacaron a anfipodos. Cuando fueron expuestas a ambas presas
simultdneamente, se registraron 4 ataques a palaemodnidos y 5 ataques a anfipodos (Figura

12).
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Figura 12: Porcentaje de juveniles de O. maya de 7 dias de edad que respondieron atacando a
palaemodnidos y anfipodos transcurridos 30 minutos desde su presentacion en los acuarios en los
tratamientos sin y con opcion alternativa de presas. Sobre cada barra se representa el nimero de
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ataques en cada tratamiento. El 100% corresponde a 14 pulpos para cada uno de los tratamientos “Sin
opcidn” y a 14 en total para el tratamiento Con opcién”.

La prueba estadistica indic6 que no hay diferencias significativas entre las frecuencias
observadas y esperadas (Tabla 5). De esta manera, la proporcidon con la que los pulpos
atacaron palaemédnidos y anfipodos cuando no tuvieron opcidén de elegir fue similar a la
proporcién con la que las atacaron cuando si tuvieron dicha opcion. Estos resultados indican
gue ante la presencia de palaemdnidos y anfipodos, es decir, cuando los cangrejos no eran una
alternativa), O. maya de 7 dias no mostraron preferencia por atacar a ningln tipo de presa en

particular.

Tabla 5: Frecuencias observadas y esperadas (entre paréntresis) de ataques de pulpos O. maya de 7
dias de edad ante estimulos quimicos y visuales de palaemdnidos y anfipodos durante el experimento
de respuesta de ataque.

PALAEMONIDOS ANFIPODOS NO CONSUMIDO TOTAL
Sin opcién 1 8 (7.82) 6 (6.18) 14
Sin opcién 2 8 (8.17) 6 (5.83) 14
Con Opciodn 4 (4.40) 5 (4.60) 5 (5) 14
42

¥'=0.09

p=0.76

EXPERIMENTOS PARA MODIFICAR LA PREFERENCIA DE JUVENILES DE O.maya POR SUS
PRESAS: IMPRONTA

Los pulpos experimentales, tuvieron al dia 7 de nacidos tentaculos con 1.19 cm % 0.14cm de
largo promedio y un coeficiente de variacién del 11.7%. De un total de 42 pulpos improntados
con palaeménidos, 28 (66.7%) respondieron atacando a alguna presa 30 minutos después de la

presentacién de las mismas en los acuarios.

39



Cuando los pulpos fueron expuestos a una Unica opcion de alimento, 11 de ellos atacaron a
cangrejos y 10 atacaron a palaemoénidos. Cuando fueron expuestas a ambas presas
simultdneamente, se registraron 10 ataques a cangrejos y 2 ataques a palaemédnidos (Figura

13).
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Figura 13: Porcentaje de juveniles de O. maya de 7 dias de edad que respondieron atacando a
cangrejos y palaemoénidos transcurridos 30 minutos desde su presentacién en los acuarios en los
tratamientos sin y con opcion alternativa de presas. Sobre cada barra se representa el nimero de
ataques en cada tratamiento. El 100% corresponde a 13 pulpos para cangrejos y 12 para palaemoénidos
en el tratamiento “Sin opcién” y a 13 en total para el tratamiento “Con opcion”.

La prueba estadistica indicé que si hay diferencias significativas entre las frecuencias
observadas y esperadas (Tabla 6). En este caso, la proporcién con la que los pulpos atacaron
ambas presas cuando no tuvieron opcién de elegir fue significativamente diferente a la
proporcién con la que las atacaron cuando si tuvieron dicha opcion. Estos resultados indican
que O. maya de 7 dias improntados con palaemdnidos, mantuvieron su preferencia por atacar

a cangrejos.

Tabla 6: Frecuencias observadas y esperadas (entre paréntresis) de ataques de pulpos O. maya de 7
dias de edad imrpontados con palemdnidos y ante estimulos quimicos y visuales de cangrejos vy
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palaemodnidos durante el experimento del efecto de la impronta en la respuesta de ataque. Los cuadros
; . . 2
sombreados corresponden a los términos que mas aportaron al valor de x".

CANGREJOS PALAEMONIDOS | NO CONSUMIDO TOTAL
Sin opcion 1 9(9.87) 4 (3.13) 13
Sin opcién 2 9(7.72) 3(4.28) 12
Con Opcidn 9 (5.41) 1(4.59) 3(3) 13
¥'=6.09
p=0.013

EXPERIMENTOS PARA MODIFICAR LA PREFERENCIA DE JUVENILES DE O. maya POR SUS

PRESAS: APRENDIZAJE ASOCIATIVO

Los pulpos experimentales tuvieron al dia 16 de nacidos tentaculos con 1.62 cm * 0.15 cm de

largo promedio y un coeficiente de variacidon del 9.3%. De un total de 42 pulpos alimentados

con palaemodnidos hasta el dia del experimento, 31 (73.8 %) respondieron atacando a alguna

presa 30 minutos después de la presentacion de las mismas en los acuarios.

Cuando los pulpos fueron expuestos a una Unica opcién de alimento, 11 de ellos atacaron a

cangrejos y 11 atacaron a

palaeménidos. Cuando fueron expuestas a ambas presas

simultdneamente, se registraron 8 ataques a cangrejos y 1 ataque a palaemoénidos (Figura 14).
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Figura 14: Porcentaje de juveniles de O. maya de 16 dias de edad que respondieron atacando a
cangrejos y palaemonidos transcurridos 30 minutos desde su presentacién en los acuarios en los
tratamientos sin y con opcion alternativa de presas. Sobre cada barra se representa el nimero de
ataques en cada tratamiento . El 100% corresponde a 14 pulpos en cada uno de los tratamientos “Sin
opcion” y a 14 en total para el tratamiento “Con opcién”.

La prueba estadistica indicé que si hay diferencias significativas entre las frecuencias
observadas y esperadas (Tabla 7). En este caso, la proporcién con la que los pulpos atacaron
ambas presas cuando no tuvieron opcién de elegir fue significativamente diferente a la
proporcién con la que las atacaron cuando si tuvieron dicha opcidn. Estos resultados indican
que O. maya de 16 dias, alimentados desde su nacimiento con palaeménidos (es decir, con una
presa no preferida), no cambiaron su patron de seleccidn y continuaron mostrando

preferencia por atacar cangrejos.

Tabla 7: Frecuencias observadas y esperadas (entre paréntresis) de ataques de pulpos O. maya de 16
dias de edad, alimentados desde su nacimiento con palaeménidos, ante estimulos quimicos y visuales
de cangrejos y palaemédnidos durante el experimento del efecto del aprendizaje asociativo en la
respuesta de ataque. Las celdas sombreadas corresponden con los términos que mds aportaron al valor
de )(2.

CANGREJOS PALAEMONIDOS | NO CONSUMIDO TOTAL
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Sin opcion 1 11 (11.56) 3 (2.44) 14
Sin opcion 2 11 (10.11) 3 (3.89) 14
Con Opcidn 8 (4.80) 1 (4.20) 5 (5) 14
42

¥=5.01

p=0.025
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DISCUSION

El estudio de la preferencia por un determinado tipo de habitat, alimento, hospedero, etc., ha
sido abordado en numerosas ocasiones como un intento de comprender e incluso predecir el
comportamiento selectivo de un organismo (ver Lechowicz, 1982). En muchos de estos
estudios, se han descubierto patrones de asociacion, que los autores han identificado como
una seleccién basada en la preferencia por parte de los organismos por ese tipo de alimento,
habitat, u hospedero (Fast y Ambrose, 1976; Sabelis, 1990; Guo, et al., 1996). Algunos de los
trabajos han empleado andlisis estadisticos dirigidos a corroborar asociaciones que se
distingan de aquéllas dadas aleatoriamente, como por ejemplo, pruebas binomiales o de chi
cuadrada (Gwaltney y Brooks, 1994; Khan, et al., 2003; Darmaillacq, et al., 2004a, b, 2006), o
bien, pruebas que usan la regresidn logistica para establecer preferencias parciales
(Smallegange, et al., 2008). También estan los que han utilizado comparaciones directas de las
medias correspondientes a las dos (o mas) alternativas presentadas basadas en pruebas
paramétricas, incurriendo en la falta de independencia estadistica entre tratamientos, ya que
el aumento en la frecuencia de eleccidn de una de las alternativas necesariamente implica la
disminucién en la frecuencia de la contraria (Crowe y Underwood, 1998; Chapman, 2000).
Mientras que en éste Ultimo grupo en ocasiones no se han tomado en consideracidn algunos
de los requisitos fundamentales para la aplicacion de pruebas paramétricas, volviendo sus
conclusiones poco confiables (Hurlbert, 1984; Zuur, et al., 2007), en los dos primeros casos, los
resultados deben, en todo caso, ser considerados indicadores de la presencia de asociaciones
entre los individuos vy el tipo de item seleccionado, y no necesariamente el resultado de una

preferencia por el mismo.

Como algunos autores han sefalado (Barbeau y Sheibling, 1994; Underwood, et al., 2004,), el
gue exista una asociacidn estadisticamente significativa no implica que se tienen evidencias
irrefutables sobre el mecanismo mediante el cual dicha asociacidn se efectua. Es posible que la
asociacién a ese item en particular esté mejor explicada por el conjunto de caracteristicas
fisicas del individuo (ej: quelas especializadas en cangrejos; Seed y Huges, 1997), del tipo de
item (ej: vulnerabilidad de la concha de un bivalvo presa de un cangrejo; Ameyaw-Akumfi y
Huges, 1987; Mascaro y Seed, 2001; Smallegange y Van Der Meer, 2003) y de las que tienen
ambos en conjunto (ej: aclimatacién no exclusiva de un hospedero a una anémona; Rodriguez-

Pestafia, 2007), e incluso por las caracteristicas de los otros items en el sistema (ej: abundancia
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relativa de otros tipos de presas accesibles; Ambrose y Nelson, 1983) y la secuencia con la que
son encontrados cada uno de ellos (Jubb et al., 1983), que por una preferencia basada en la
decisién activa de asociarse a ese item y no hacerlo con otros de diferente tipo (Barbeau y

Sheibling, 1994).

Basandose en el hecho de que cierto alimento se presenta en una mayor proporcion en la
dieta que aquella en la que se encuentra en la naturaleza, algunos trabajos (Chesson, 1978;
Rissing, 1981; Lechowicz, 1982) han concluido que existe una preferencia por ese tipo de
alimento en particular. Sin embargo, en estos casos no se ha tenido en cuenta el tiempo que
un animal emplea en buscar, capturar, manipular y consumir el alimento, y que derivan en que
una presa pueda ser consumida en mayor proporcién que lo esperado aun sin que esto
implique ningun tipo de comportamiento selectivo por parte del depredador (Singer, 2000;
Underwood, et al. 2004). Por ejemplo, los tiempos de busqueda del alimento estan
determinados por la densidad de los distintos tipos de presa, por sus abundancias relativas
(Elner y Hughes, 1978) y por la imagen de busqueda del depredador (Jubb, et al., 1983). Todas
estas caracteristicas estan intrinsecamente definidas por la distribucion de todos los
elementos del sistema; por lo tanto, su descripcion depende en gran medida de la escala
espacial y temporal que se utilice para medirlas (Mackay y Underwood, 1977; Moran, 1985;

Dicke, et al., 1989; Chapman, 2000).

Para identificar el proceso en el que la preferencia explique la asociacidon de un depredador a
una presa en particular, es necesario comparar lo que ocurre cuando un individuo se ve
confrontado con mas de una alternativa con lo que ocurre cuando no tiene dicha alternativa.
Dado que la conducta de preferir Unicamente se hara evidente en la situacidn en la que existan
alternativas, cualquier diferencia entre ambas situaciones serd el producto exclusivo de la
accion de preferir. Por lo anterior, es imprescindible que los disefios experimentales sobre
seleccidn incluyan tratamientos control en los que los organismos sean confrontados con una
situacién en la que no pueden elegir (Underwood et al., 2004). Estos disefios experimentales
van acompafiados de técnicas estadisticas especificamente desarrolladas para probar hipdtesis
sobre conducta selectiva y preferencias (ver Barbeau y Sheibling, 1994; Underwood y Clarke,
2005; Mascard, et al., 2006;), y generan resultados conclusivos que pueden ser contrastados

con aquéllos obtenidos por otros autores.

Considerando lo anterior, el presente estudio utilizé un disefio experimental que validase el
proceso de identificacion de dicha preferencia. Este se basé en la comparacién de la cantidad

de presas de un tipo que habian sido consumidas (6 atacadas) por los pulpos cuando éstas se
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presentaron solas, con aquélla cuando se presentaron en combinacidn con otro tipo de presas
(Lizska y Underwood, 1990; Olabarria, et al. 2002; Underwood y Clark, 2005). Asi, en cada uno
de los experimentos se obtuvo una respuesta concluyente acerca de la naturaleza de la
seleccidn (activa vs pasiva) por parte de los pulpos a ese tipo de presa en particular, y bajo las
condiciones particulares de cada experimento. Asimismo, los resultados descansan sobre
estimativa realista de la probabilidad de cometer errores Tipo | (“rechazar hipdtesis nulas que
son verdaderas”) cercana a un valor de 0.05; por lo cual, los experimentos en los cuales se
comprobaron preferencias de ataque (es decir, todos los experimentos de respuesta de ataque

en los que estaban involucrados los cangrejos como presa alternativa) son robustos y

confiables (=95% de confianza).

EXPERIMENTOS DE DEPREDACION:

En los experimentos de depredacion realizados con pulpos de 7 dias se encontrd que no habia
preferencia por consumir ningln tipo de presa en particular, y los pulpos de esta edad
consumieron cangrejos, palaemaonidos y anfipodos en proporciones estadisticamente similares
cuando éstas fueron presentadas tanto solas como simultdaneamente (Tabla 2, Figura 7; Tabla

3, Figura 9).

Cabe destacar que las pruebas preliminares realizadas para elegir las presas que produjesen
una mayor respuesta por parte de los pulpos indicaron que tanto los cangrejos, como los
palaeménidos y anfipodos, son presas apropiadas para O. maya de estas edades. Estas
pruebas mostraron que los anfipodos son consumidos en igual proporcién que la Artemia spp.
(p=0.16), uno de los alimentos utilizado habitualmente en el cultivo de pulpos O. maya en sus
primeros dias de vida (datos no publicados). Por otra parte, los palaeménidos pueden
funcionar como dieta base, ya que son consumidos con normalidad y proporcionan un buen
crecimiento a los pulpos desde que empiezan a alimentarse de fuentes externas (Rosas, C.,
Com. Pers.). Finalmente los propios resultados del experimento de depredacion, mostrando
que los cangrejos son consumidos en iguales proporciones que los palaeménidos cuando son
presentados por separado, constituyen una prueba en si misma de que ambas presas son

equivalentes en cuanto al tiempo que el pulpo emplea en consumirlas.

A pesar de lo anterior, los porcentajes de presas consumidas durante estos experimentos, en

general no superaron el 30% de las presas ofrecidas, excepto en el caso de los anfipodos

46



presentados sin opcién, en donde el porcentaje fue de 47.7 % (Figuras 7 y 9). Dado que no se
puede atribuir el bajo consumo a las caracteristicas de las presas, y que los pulpos O. maya de
7 dias, no solo necesitan consumir alimento, sino que estan capacitados para cazar (Boletzky,
1977; Moguel, et al., 2009; Rosas, C., Com. Pers.), este bajo consumo podria deberse a la
saciedad y su relacion directa con el tiempo que dura la digestion del alimento consumido. Una
duracion excesiva de la digestion del alimento en comparacidon con el tiempo experimental
empleado (1 hora), puede explicar que los pulpos hayan pasado la mayor parte del tiempo de

exposicién a las presas, digiriendo los primeros items que habian consumido.

Ademas, la gran desviacion estandar que presentan los promedios en las tasas de consumo de
los pulpos de cada tratamiento, indica que la cantidad potencial de alimento que cada uno
puede ingerir a tan corta edad varia mucho entre individuos (Figuras 8 y 10), lo que implica
que la condicién en la que se encuentra cada pulpo también va a variar. Esto dificulta la
interpretacion de los datos, ya que en lo que respecta al consumo de alimento por pulpos de

corta edad, existen diferentes variables de confusion.

En general se reconocen varias etapas en un evento de depredacion: busqueda,
reconocimiento, ataque, manipulacion, consumo y digestion (Griffiths y Seiderer, 1980;
Mascard y Seed, 2000). Jeschke, et al. (2002), tras aplicar ecuaciones del tiempo de
manipulacion y de digestién a datos de numerosos depredadores disponibles en la literatura,
concluyeron que en la mayoria de los casos, la tasa de depredacién maxima esta limitada por
el tiempo de digestidon (en contraste con el tiempo de manipulacion). La saciedad ha sido
usada para explicar patrones de la conducta selectiva de alimentacion en el pasado (Mascaré,
et al., 2007) y en este caso, dicha limitacion podria verse agravada por la corta edad y pequefo
tamafio de los animales experimentales. Durante las pruebas preliminares realizadas para
establecer los tiempos de duracién de los experimentos se encontré que apenas habia
diferencias entre el nimero de presas consumidas por los pulpos de 7 dias al haber
transcurrido 1, 3 y 5 horas desde que las presas eran introducidas en los acuarios. Esto permite
sugerir, que no sea el tiempo experimental la causa del bajo consumo sino la saciedad inducida
por la elevada biomasa de las presas en relacion al pequefio tamafio del estémago de los

pulpos de esta edad.

La relacién de proporcién entre el peso himedo de los tres tipos de presa con los tamafios
correspondientes a las categorias experimentales fue calculado a partir de datos de tallas y
pesos medidos para diferentes tamanos de presa y es de aproximadamente 20:10:1

(cangrejos:palaemoénidos:anfipodos). A pesar de que el exoesqueleto (que supone gran parte
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del peso del animal) de palaemdnidos y cangrejos era desechado por el pulpo, esta relacion
muestra que seguramente cada tipo de presa inducia un nivel distinto de saciedad en los
animales. Una saciedad diferencial para los diferentes tipos de presas explicaria que los
anfipodos hayan sido las Unicas presas que llegaron a ser consumidas en numeros y
proporciones altas por los pulpos cuando fueron ofrecidas sin otra opcion de alimento (Figura

9).

En este sentido se puede sugerir que las diferencias en los tiempos totales de consumo para
cada tipo de presa una vez que esta habia sido capturada pudieron haber velado las evidencias
de preferencia de los pulpos por atacar a los cangrejos. Comparando los resultados de los dos
experimentos de depredacién (uno con cangrejos y otro sin cangrejos como alternativa de
alimento), se observa que la combinacidn cangrejos-palaemdnidos resultdé en una proporcion
de consumo de 5:1 y 1:1 cangrejos:palaemdnidos cuando los pulpos tuvieron y no tuvieron
opcion de elegir, respectivamente (Tabla 2, Figura 7), indicando que cuando los cangrejos
estan presentes los pulpos los consumen 5 veces mas que la presa alternativa. Esto sugiere
que cangrejos y palaemoénidos son similares en lo que se refiere a la forma como fueron
buscadas, detectadas, atacadas, capturadas y manipuladas por los pulpos, y que las diferencias
observadas al estar ambas presentes pudieron deberse a que los pulpos eligieron atacar a
cangrejos en lugar de palaemédnidos. Una vez atacadas, las presas fueron consumidas y a partir
de este momento, el consumo de la siguiente presa fue mejor explicada por las nuevas
abundancias relativas de ambas presas y por el nivel de saciedad del depredador, que por sus
preferencias alimentarias. Lo mismo, sin embargo, no ocurri6 para la combinacién
palaemoénidos-anfipodos, en donde las proporciones de consumo fueron 1:2 y 1:1
palaeménidos por anfipodo al ser presentadas solas y en simultdneo, respectivamente (Figura.
9, Tabla 3). Si bien la ausencia de preferencias alimentarias era el resultado esperado, cabe
notar que el nimero de anfipodos consumidos casi doblé el de palaemdnidos cuando las
presas fueron presentadas por separado, indicando que algin factor ajeno a la preferencia
influyd en este mayor consumo. En este caso, no solo el tamafio de los anfipodos es
considerablemente menor al de los palaemdnidos, sino que su peso himedo promedio es casi
20 veces menor (anfipodos: 0.003g = 0.001g; palaeménidos: 0.062 + 0.001g). Esta diferencia
pudo haber afectado de dos maneras a la cantidad de presas consumidas. Por una parte, el
aporte individual de cada anfipodo al estomago del pulpo, es menor que el de cada
palaeménido, y por tanto, cada pulpo puede consumir un mayor nimero de los primeros que
de los segundos; y por la otra, el menor tamafio de los anfipodos pudo haber resultado en una

disminucién de los tiempos de manipulacién y de digestion que les permitiéd a los pulpos
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consumir un mayor numero de ellos en el mismo tiempo experimental. Explicaciones de la
preferencia alimenticia basadas en los tiempos de manipulacién de los depredadores han sido
antes ofrecidas por Kislalioglu y Gibson (1976) y Metha (2003), y algunos autores (Knutsen y
Vea Salvanes, 1999; Aljetlawi, et al., 2004) han sugerido que los tiempos de manipulacion de
depredadores pequefios pueden aumentar cuando consumen presas grandes relativas a su
propio tamafio. Ademas del tamafio de las presas, observaciones personales realizadas
durante las pruebas piloto indican que los anfipodos son consumidos practicamente en su
totalidad, mientras que la cabeza y el exoesqueleto de los palaemdnidos son rechazados, lo

que implica también un aumento en el tiempo de su manipulacion.

A pesar de que los juveniles de O. maya presentan respuestas de ataque parecidas a las de los
adultos y cuentan con todos los elementos necesarios para la caza desde sus primeros dias de
vida (Boletzky, 2003; Moguel, et al., 2009), la relacién del largo de los brazos (principal érgano
para la caza) con respecto al total del cuerpo aumenta a medida que éstos crecen (Boletzky,
1977; Moguel, et al., 2009), y con el tiempo van volviéndolos mas rapidos, mas méviles y mas
efectivos en el manejo y captura de presas (Hanlon y Messenger, 2005). Esto indica que la
capacidad predatoria de los juveniles tempranos, es limitada, y permite sugerir que
experimentos futuros contemplen el uso de tiempos de depredacidon prolongados, que
aseguren la exposicion consecutiva de los pulpos a nimeros equitativos de las presas una vez
que la digestion de las primeras consumidas haya sido completada. Dado que tiempos
experimentales mas prolongados podrian mostrar patrones de consumo diferentes a los
observados en el presente estudio, es importante advertir que éstos pueden ser el resultado
de efectos de aprendizaje por asociacidn (ya sea en positivo o en negativo) que ocurren
durante el periodo de alimentacién, y que se vuelven mas probables a medida que aumenta el

tiempo experimental.

Cuando las presas fueron presentadas al mismo tiempo, el numero de palaemédnidos y
anfipodos consumidos fue el mismo (1:1), por lo que no se presentd preferencia alguna. Este
resultado concuerda con la hipdtesis planteada en este trabajo, que estd fundamentada en
que los pulpos son depredadores versatiles y oportunistas, bien adaptados a ambientes
variables donde por tanto tendran que consumir diferentes tipos de presas, ademas necesitan
grandes cantidades de alimento para satisfacer energéticamente sus elevadas tasas
metabdlicas y de crecimiento (Lee, et al., 1991; Domingues, et al., 2007), y son capaces de

ajustar sus enzimas digestivas a diferentes tipos de alimento (Aguila, et al., 2007), por ello si su
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presa preferida no estd entre las opciones que se le presentan, resultaria ventajoso que se

alimentasen de lo que esté disponible para satisfacer dichas necesidades.

EXPERIMENTOS DE RESPUESTA A ESTIMULOS:

La seleccién de una presa es interpretada normalmente como el resultado de un proceso de
evaluacion en el cual el depredador elige o no una de entre todas las alternativas que se le
presentan (Gumbert, 2000). De todas las etapas que componen el proceso de depredacién, la
de ataque es la que refleja la intencionalidad del depredador vy tras la informacién recopilada
durante las etapas anteriores (busqueda, encuentro y reconocimiento) en ésta se toma la
decisién de intentar o no capturar a la presa. El analisis del nimero de ataques como variable
de respuesta evita la necesidad de tener en cuenta otros factores como la saciedad o el aporte
diferencial de cada presa al estomago del pulpo, factores que pueden introducir confusién con
respecto a la pregunta sobre la intencién de cazar exhibida por un depredador. Ademas, en las
pruebas de depredacion el nivel de hambre determina la probabilidad de que el depredador
busque una nueva presa (Jeschke, et al., 2002), lo que compromete la independencia
estadistica de los datos, ya que a medida que el pulpo va consumiendo presas, las
probabilidades de consumir otras nuevamente fluctian dependiendo de la saciedad y de la
experiencia inmediata anterior (Manly, 2006; Underwood y Clark, 2005). En contraposicion, al
considerar solo la primera respuesta de ataque de cada pulpo, los datos obtenidos para el

analisis estadistico son perfectamente independientes.

En el caso de los pulpos, los factores mas determinantes en la evaluacion de sus presas, son en
primer término los visuales, con el movimiento como estimulo principal (Boal y Golden, 1999),
y en segundo, los quimicos (Chase y Wells, 1986; Lee, 1992; Mather y Anderson, 2007). Ambos

factores actuan tanto por separado, como de forma integrada (Kuba, M. Com. Pers.)

1. Preferencia innata:

La existencia de preferencias anteriores a cualquier tipo de aprendizaje, ha sido demostrada en
varias ocasiones en el mundo animal, tanto en experimentos a base de estimulos visuales
(Kelber, 1997; Gumbert, 2000) como quimicos (Riffel, et al., 2008; Dormont, et al., 2010). Este

patrdn innato de preferencia podria ayudar a explicar qué caracteristicas son importantes en el
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medio natural en el momento de seleccionar el alimento (Kelber, 1997). La capacidad de
reconocer y discriminar entre patrones espaciales y formas de los objetos es importante en
muchos aspectos ecoldgicos (Kelber, 2002) y evolutivos (Riffel, et al., 2008), entre ellos la
deteccidon de presas potenciales por parte de un depredador mediante patrones en este caso

visuales y de quimiorrecepcion.

Los resultados de los experimentos de respuesta de ataque mostraron, tal como se esperaba,
que los pulpos con sélo 7 dias de edad atacaron preferencialmente a cangrejos cuando los
palaeménidos eran la otra opcién (Tabla 4 y Figura 11). Sin embargo, no ocurrié lo mismo
cuando las dos presas alternativas eran palaemodnidos y anfipodos, y los pulpos atacaron a
ambas presas de manera similar (Tabla 5 y Figura 12). Esto es, cuando los cangrejos eran una
de las dos opciones de alimento, los ataques fueron el resultado de una decisidn activa de
atacar cangrejos y no palaeménidos. En contraste, cuando los cangrejos no estaban entre las
opciones, los pulpos atacaron a las dos presas alternativas respondiendo a ellas de la misma
manera que si no hubiesen tenido posibilidad de optar; es decir, los ataques fueron una

respuesta pasiva ante cualquier presa potencial.

Dado que ningun pulpo habia estado en contacto con las presas antes de los experimentos y
que este tiempo incluyé toda su vida, podemos asegurar que todos los individuos
experimentales recibieron por primera vez los estimulos visuales y quimiotactiles provenientes
de sus presas en el instante en que éstas fueron liberadas dentro de los acuarios
experimentales. Esto constituye una evidencia a favor de la idea de que dicha preferencia es

de caracter innato, es decir, que responde a una imagen de busqueda heredada.

La existencia de preferencias de alimento innatas en los cefalépodos ha sido previamente
reportada en sepias, quienes a los 3 dias de edad mostraron preferencia por atacar camarones,

su presa mas habitual, cuando los cangrejos fueron la otra opcidn (Darmaillacq, et al., 2004a).

Es importante subrayar que para que pueda ser corroborada la preferencia alimentaria tal y
como fue definida en el presente trabajo (sensu Barbeau y Sheibling, 1994) es requisito que los
depredadores incluyan diversos tipos de presas en su dieta, por tanto, que sean en cierto
grado generalistas. En otras palabras, un depredador especialista no puede “preferir” la presa
en la que se ha especializado, pues en realidad la consume por encima de las demas porque
ninguna otra constituye una alternativa adecuada. En ese sentido, la presa preferida, debe
tener un valor especial para el depredador, por lo cual su predileccion por consumirla

constituye un atributo que se ha fijado a lo largo del tiempo evolutivo, junto con los
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mecanismos que aseguran que se mantenga dicha asociacién. Si ambas presas son comidas
con normalidad y en las mismas proporciones cuando se presentan por separado, entonces,
deberia haber buenas razones para que los cangrejos hayan sido seleccionados naturalmente
como una imagen de busqueda innata, y que dicha imagen sea heredada de una generacién a

la siguiente.

Los cangrejos braquiuros son diversos, muchos de ellos son abundantes en el medio marino
que habitan los pulpos y tienen tamafios apropiados para los pulpos adultos (Power, 1977
Rosas, et al., 2008). Ademads, son lo suficientemente mdviles para disparar una respuesta de
ataque en depredadores para quienes el estimulo inicial es el movimiento (Boyle, 1975).
Quizas presas como los peces también disparan el instinto de caza, pero son menos
vulnerables a la captura por pulpos dada su mayor velocidad de nado (Wardle, 1975; Drucker y
Lauder, 2000). Otros crustaceos como las langostas, quizds gocen de mejores estructuras y
técnicas de defensa ademas de vivir en cuevas guarecidas, que les brindan proteccién (Kelly, et
al., 1999). A diferencia de medusas, anémonas y erizos, los cangrejos no tienen sustancias
neurotodxicas ni espinas cubriéndoles la totalidad del cuerpo, aunque presentan quelipedos y
estructuras de defensa en todo el caparazén (Power, 1977). Estas que pueden ser poderosas
armas ante oponentes de tamafios similares a los suyos, pero que ante un pulpo de tamaio
mediano, con todos los tentaculos ademas de la umbrela siendo utilizados durante el ataque,
pueden representar poca defensa. Por su movilidad, sus habitos bentdnicos, su abundancia y
su diversidad, quizds sean presas ubicuas, mas faciles de detectar, perseguir y capturar que

otros tipos de organismos acuaticos.

En cuanto a las otras presas utilizadas en los experimentos, tanto anfipodos como
palaeménidos son crustdceos de caracteristicas en muchos aspectos similares a las de los
cangrejos: son visibles, relativamente faciles de detectar, aunque por su tamafio (los anfipodos
son mas pequenos) y coloracion (los palaeménidos son mas transparentes), quizas sean menos
conspicuos. Ademas, ni anfipodos ni palaemdnidos cuentan con quelipedos poderosos como
estructuras defensivas importantes, por lo que podrian estar incluso mas desprotegidos que
los cangrejos, y ambos, aunque tienen diferente tipo y direccién de movimiento, son lo

suficientemente lentos como para poder ser atrapados por un pulpo.

Por otra parte, investigaciones en curso sobre los requerimientos nutricionales del pulpo O.
maya apuntan a la idea de que la proteina animal proveniente de los crustaceos les brinda
aminodacidos (Arg, lle y Lys) que son esenciales para un éptimo crecimiento (Aguila, et al.,

2007; Domingues, et al., 2007, Cerezo, et al., 2008). Sin embargo, no parece ser el aspecto
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nutricional el que hace la diferencia por si sélo entre cangrejos y palaemadnidos, dado que el
perfil de aminodcidos es practicamente igual para ambos y producen en los juveniles de O.
maya crecimientos muy similares (Rosas, C., Com. Pers). Por tanto, dado que las tres presas
presentan caracteristicas parecidas, perfiles de aminoacidos comparables, y que todas son
atacadas en proporciones similares cuando son presentadas solas, se sugiere que debe de
haber algin componente en los cangrejos, o bien un conjunto de ellos con propiedades
emergentes que hace con que éstos sean seleccionados activamente frente a las otras

opciones de presa.

En trabajos con otras especies de pulpo Villanueva, et al., (2004) han sugerido que el alimento
a base de cangrejo podria jugar un papel principal en el metabolismo proteico de los pulpos,
explicando asi su valor nutricional. Sin embargo, para identificar las caracteristicas que hacen
de los cangrejos una presa preferida son necesarios estudios adicionales que analicen a fondo
tanto las caracteristicas nutricionales (contenido energético, moléculas esenciales y su papel
en las principales rutas metabdlicas, etc.) como las morfoldgicas (forma, color y contraste,
tamarnio relativo, cantidad de biomasa, etc.) y motoras (direccién y velocidad de movimiento,

habitos y téctinas de defensa y/o escape, etc.) de este sistema depredador-presa.

A pesar de que tiene sentido que exista una preferencia innata por un tipo de presa que
presenta todas las caracteristicas idoneas para ser identificada, atrapada y consumida siempre
que se presente como una alternativa, al mismo tiempo, resultaria ventajoso que otros
mecanismos no-preferenciales operen comandando la seleccion de presas siempre que los

cangrejos no sean una opcidn disponible como alimento.

Autores previos han sugerido que contar con una imagen de busqueda heredada puede
resultar en una ventaja que le confiere al individuo no solo la posibilidad de crecer mas rapido
(imagen de busqueda de alimento (Kelber, 1997; 2002)), de reproducirse mas eficientemente
(imagen de busqueda sexual; (Bogani, et al., 2002)), sino también de sobrevivir (imagen de
busqueda de depredadores (Kelber, 2002). Algunas de estas ventajas se maximizan durante los
primeros dias de vida, ya que la falta de experiencia en distinguir una presa de un depredador
potencial puede llevar a errores fatales. Otros mecanismos de adquisicion de la preferencia
como pueden ser el aprendizaje por asociacién o la impronta, conllevan el riesgo que va

implicito en la exploracién por prueba y error, donde el error, podria significar la muerte.

La preferencia innata, sin embargo, seria desventajosa si resulta en una imagen de busqueda

Unica cuya consecuencia sea la exhibicién de respuestas de ataque exclusivamente cuando un
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pulpo es estimulado por un cangrejo. Una situacidn asi en el caso del pulpo conduciria a tasas
de ingestidon disminuidas y crecimiento lento, dos rasgos que no son caracteristicos de los
pulpos en general, ni en 0. maya en particular (Domingues, et al., 2007; Rosas, et al., 2007a).
Si por el contrario, la preferencia innata no redunda en exclusividad en el consumo de un tipo
Unico de presa (por ejemplo en un depredador especialista), entonces no representa mas que

la ventaja de saber identificar el alimento mas conveniente.

En otro aspectos, la posibilidad no excluyente de identificar a las presas al nacer sin necesidad
de estimulos provenientes de ellas (impronta) ni de aprender a reconocerlas, debe representar
una ventaja especialmente para depredadores que no tienen ningun tipo de cuidado parental,
son de hdbitos solitarios, tienen tasas de crecimiento muy elevadas, requerimientos
nutricionales muy especificos y no tienen fases larvarias en las que los tipos de presa, los

requerimientos fisioldgicos, etc., cambien a medida que éstos crecen.

2. Impronta:

En el presente estudio, el proceso por el cual los animales alimentados desde nacidos con una
presa no preferida, podrian mostrar una preferencia posterior por ella, ha sido considerado
aprendizaje por asociacion, siendo la ingestién del alimento, la retribucidn. Asi, se ha llamado
impronta al proceso mediante el cual los animales que han sido sometidos Unicamente a
estimulos quimicos y/o visuales de una presa (pero no la han consumido), podrian llegar a

mostrar preferencia por ella, aun cuando inicialmente no era la preferida.

Los resultados del experimento de impronta mostraron que a pesar de haber sido expuestos
los pulpos a los estimulos quimicos y visuales provenientes de palaemdnidos durante 48 horas
después de nacidos, O. maya de 7 dias no cambiaron su preferencia inicial por atacar cangrejos

(Tabla 6, Figura 13).

Este resultado contrasta con los resultados obtenidos en experimentos similares realizados
con sepias (Darmaillacq, et al., 2006) en los que la preferencia por camarones pudo ser
modificada tras la exposicién ante estimulos visuales de una presa no preferida (cangrejos). En
el caso del trabajo citado, dicha exposicién ocurrié durante las primeras 5 horas tras la
eclosién y durante un periodo de tiempo de 1-2 horas. Dado que el momento de la exposicion
en el presente trabajo fue aproximadamente similar, el tiempo de exposicién fue mayor, y la
cantidad de presas usadas para estimular a los pulpos fue mayor a los empleados por
Darmaillacq et al. (2006) las divergencias en los hallazgos no pudieron deberse a falta de

estimulos en oportunidad, tiempo o cantidad. Sin embargo, dado que el disefio experimental
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empleado para determinar las preferencias difiere en aspectos muy importantes con el
utilizado en el presente trabajo, ambos estudios no son comparables. En su trabajo, los
autores no contemplan la posibilidad de que los cangrejos no sean una presa adecuada para
las sepias, que no represente una imagen similar a la de los camarones y que, por lo tanto, no
sea equiparable en cuanto a la forma en la que es buscada, capturada y consumida en caso de
gue no hubiera otra disponible. En éste caso, los datos muestran no solo que la preferencia no
se pudo cambiar, sino que se mantuvieron los mismos nimeros y proporciones de ataques que
cuando no hubo exposicion a estimulos de la presa no preferida. Estos resultados indican que
dicha exposicidn no tuvo efecto alguno sobre la seleccién de presa en los pulpos de 7-8 dias de

edad (ver Tabla 4, Figura 11).

Tanto las sepias como los pulpos comparten la caracteristica de no gozar de cuidado parental
(Darmaillacq, et al., 2004a; Hanlon y Messenger, 2005; Healy, 2006) caracteristica que haria
especialmente ventajoso que los juveniles tempranos pudieran adquirir la conducta de preferir
mediante la impronta de aquellas presas que son abundantes en su habitat mas inmediato.
Dado que son especies que necesitan grandes cantidades de alimento para crecer vy satisfacer
sus requerimientos energéticos (Boletzky, 1977), el mecanismo de la impronta podria significar
una ventaja en las primeras fases de la vida, cuando crecer rapido es una de las mejores

formas de sobrevivir.

En lo que respecta a la impronta alimentaria, se ha sugerido (Schausberger, et al., 2010) que
ésta puede resultar ventajosa cuando la disponibilidad de presas varia poco en cada
generacidn, y una determinada presa (en este caso la preferida de forma innata) es
dificilmente consumible para los juveniles tempranos pero no para los adultos. En el caso de
los pulpos O. maya, los juveniles estdan morfoldgica y fisiolégicamente preparados para
alimentarse del mismo tipo de presas que los adultos (crustaceos decdpodos, gasterépodos,
bivalvos e incluso otros cefalépodos; Smith, 2003; Ibafiez y Chong, 2008; Moguel, et al., 2009).
En el presente trabajo, los pulpos desde 7 a 16 dias de edad fueron observados alimentandose
de palaemadnidos, cangrejos y anfipodos vivos, durante los experimentos, asi como de bivalvos

durante las pruebas preliminares.

Esta especie tiene una distribucion geografica restringida, y el habitat que ocupan (litoral de
sedimento arenoso-limoso de baja energia con algunos arrecifes rocosos, cubierto en parte
por la fanerégama Thalassia testudinum, y por diversas algas (Rosas, et al., 2008)) es
relativamente estable, con bastante disponibilidad de alimento. Sin embargo, algunas de las

presas habituales en adultos no estan realmente disponibles en pequefio tamafio, en el habitat
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inmediato de los juveniles (ej: camarones), asi como otras, consumibles por los juveniles, no
alcanzan tamanos apropiados para ser consumidas por los adultos (ej: anfipodos), lo que
resulta en una variacién del tipo de presas en la escala ontogénica, no siendo la condicién

idénea para que se den procesos de impronta alimentaria

3. Aprendizaje asociativo

Hay relativamente poco conocimiento acerca de la relacion entre las preferencias alimentarias
innatas y las adquiridas por aprendizaje. Cudl de las dos tenga una mayor influencia en el
organismo en cuestion, generalmente depende del contexto ecolégico (Kelber, 2010). Se ha
demostrado que las preferencias innatas pueden persistir por largo tiempo, incluso después de
eventos de aprendizaje (Gumbert, 2000; Kelber, 2002; Riffel, et al., 2008), y algunos autores
sugieren que las habilidades de aprendizaje deberian ser ventajosas bajo condiciones naturales
de predictibilidad ambiental intermedia, lo suficientemente impredecibles como para mostrar
un comportamiento rigido, pero lo suficientemente predecibles como para ajustar la propia

conducta a los cambios (Papaj y Lewis, 1993, citado por Kelber, 2010).

Los resultados de este estudio, indicaron que la preferencia innata por atacar cangrejos no
puede ser modificada mediante aprendizaje asociativo (Tabla 7). Los pulpos de 16 dias que
habian sido alimentados Unicamente con palaemdnidos hasta el dia de la prueba, atacaron en
mayor proporcion a cangrejos que a palaemdnidos cuando estos fueron presentados en
conjunto que cuando fueron presentados por separado (Tabla 7, Figura 14). Este resultado
parece contrastar con los numerosos estudios realizados con cefaléopodos desde hace mas de
medio siglo, y que han constatado la capacidad que estos tienen para aprender, tanto por
medio de sefiales visuales (Messenger y Sanders, 1972; Fiorito y Scotto, 1992), como quimicas
(Chase y Wells, 1985; Lee, 1992; Darmaillacq, et al., 2004b). Sin embargo, este hallazgo no
implica que no haya habido un aprendizaje por parte de los pulpos, sino que sélo comprueba
que mediante este mecanismo no se modificd la preferencia anterior. El aprendizaje, por
tanto, pudo haber ocurrido afectando en otros componentes de la alimentaciéon, como por
ejemplo, incrementando la eficiencia de los animales en el forrajeo, o el incremento del
rendimiento del alimento mediante la reduccién de los tiempos de busqueda, manipulacion y
energia invertida en el forrajeo (Shifman y Cohen, 2001; Mather y Anderson, 2007); pudo
haber mejorado las técnicas de caza (Croy y Huges, 1991), y reducido el riesgo de identificar
incorrectamente una presa o depredador potencial. Asimismo, estos resultados tampoco
aseguran que el aprendizaje por asociacién no pueda inducir preferencia por una presa

potencial bajo ciertas condiciones especificas, por ejemplo, cuando los cangrejos no sean una
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de las opciones. Si esto se verificase, habria que descartar la inmadurez de los pulpos de 16

dias como explicacién de los resultados obtenidos en este estudio.

Podria parecer ilégico que un animal generalista y con demostrada capacidad para aprender
como es el pulpo, no pueda cambiar sus preferencias innatas cuando es condicionado con otra
presa potencial que consume con normalidad cuando los cangrejos no estan presentes. Sin
embargo, es razonable pensar que una conducta (perseguir una imagen de busqueda) que ha
sido seleccionada naturalmente, lo haya sido porque reporté al individuo en cuestidn
beneficios tales que derivaron en una elevada adecuacién. No se debe confundir la capacidad
que presenta O. maya de alimentarse de presas alternativas cuando la preferida no estd
presente, con la capacidad de modificar dicha preferencia. Los resultados de este trabajo
indican que en escalas de tiempo muy pequefias (15 dias) la ausencia permanente de
cangrejos y condicionamiento con otras presas no modifica el caracter conductual de atacar
preferencialmente a cangrejos. Sin embargo no es posible determinar si esto ocurriria en

escalas de tiempo mayores donde los componentes ambientales cobran importancia.

En el caso de los pulpos, los estudios sobre su capacidad de aprender han sido realizados casi
en su totalidad con animales adultos, y muy pocos han sido dirigidos a examinar las
capacidades de aprendizaje de los juveniles. Al respecto, solo se han hecho algunos trabajos
con sepias, en los que se sugirid que la memoria a largo plazo de los juveniles tempranos (8
dias), era limitad. Dickel, et al., 2001, comprobaron que mientras las sepias de 30, 60 y 90 dias
mostraron una mejora en su capacidad de retencion mediante aprendizaje por el
procedimiento “prawn in a tube”, no sucedié asi para los animales de 8 dias. Estos autores
sugieren que la edad tiene un efecto importante en el desempefio de las sepias durante la fase
de entrenamiento. Los juveniles de 8 dias mostraron poseer Unicamente algun tipo de
memoria de corto plazo, pero fueron incapaces de mantener lo aprendido cuando hubo
intervalos entre entrenamientos de 30 minutos (Dickel, et al., 2000; 2001). Por lo anterior, es
posible que la capacidad de retencion implicada en el aprendizaje pueda estar limitada en los
juveniles tempranos de O. maya, o bien, que las diferencias entre especies en las respuestas
aprendidas sean mas marcadas que lo que habitualmente se acepta. Al respecto, Geffeney, et
al., (2002) sefialaron que existe la posibilidad de que haya diferencias adaptativas en las

funciones fisioldgicas entre distintas poblaciones o especies relacionadas.

A pesar de que los estudios acerca de las capacidades de aprendizaje de los pulpos son muy
numerosos, hasta el momento no se habia realizado ninguno que evaluara la capacidad de los

juveniles de aprender con respecto a la preferencia de presa. Los resultados obtenidos en este
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estudio prueban que existe una preferencia innata, por atacar cangrejos que aparentemente
no puede ser cambiada mediante los procesos aqui estudiados, sin embargo, el campo esta
abierto para la realizacién de nuevas investigaciones que profundicen en la posibilidad de
crear preferencias aprendidas nuevas entre tipos de presas que no sean cangrejos. Resultados

en este sentido serian de mucha utilidad en el campo de la acuacultura y la pesca con carnada.

Por otro lado, aqui se ha determinado que la preferencia de ataque existe en respuesta a una
imagen completa de la presa, entendiendo por imagen de busqueda en este caso, el conjunto
de caracteristicas quimicas, y visuales (forma, color, tipo de movimiento) tipicas de los
cangrejos. Sin embargo, como parte de las posibilidades de investigacion futura, seria
interesante profundizar en la identificacion de los atributos o caracteristicas de los cangrejos

que son clave para desatar la respuesta de ataque por parte de los pulpos.

Por ultimo, los resultados aqui obtenidos sobre preferencias innatas y su persistencia ante
mecanismos que trataron de contrarrestarla, muestran que a pesar de que la conducta animal
es resultado tanto de los procesos evolutivos como de la experiencia, en las primeras etapas
de la vida de los pulpos los primeros son los dominantes, lo que no descarta que el aprendizaje

por asociacion pudiera revertir las preferencias innatas en pulpos adultos.
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CONCLUSIONES

Los pulpos O. maya de 7 dias de edad no presentaron preferencia por consumir ningun tipo de
presa en particular.

Los pulpos O. maya de 7 dias de edad presentan una preferencia innata por atacar cangrejos
cuando la alternativa son los palaemadnidos.

Los pulpos O. maya de 7 dias de edad no presentan preferencia por atacar a ninguna presa en
particular, cuando los cangrejos no son una de las opciones ofrecidas

La preferencia de los pulpos O. maya de 7 dias de edad por atacar cangrejos, no puede ser
modificada mediante impronta

La preferencia de los pulpos O. maya de 16 dias de edad por atacar cangrejos, no puede ser
modificada mediante aprendizaje asociativo.
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