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RESUMEN

En el presente estudio se caracterizaron las respuestas de escape de Litopenaeus
setiferus y Litopenaeus vannamei en términos de las distancias de reaccion (Dr) y
distancias, tiempos, velocidades y angulos de escape (De, Te Ve, Ang esc), ante el ataque
de un depredador natural, la jaiba Callinectes ornatus. Se disefiaron experimentos para
determinar si las respuestas de escape de los camarones pueden ser evocadas aun en
ausencia de la percepcion visual, asi como en condiciones en las que el estimulo percibido
no es de origen quimico. Se video grabo el primer “tail flip” de cada respuesta, y a partir del
analisis de imagenes, se obtuvo la medicién precisa de las variables cuantitativas. Los
resultados obtenidos evidenciaron que las estrategias de escape de ambas especies fueron
similares en lo general, y todas las variables del escape analizadas resultaron
estadisticamente parecidas. Por otra parte, la Dr de L. setiferus y L. vannamei ante el
ataque de una jaiba fue similar cuando tenian vision y cuando estaban impedidos de ella (F
= 2.44; p = 0.09), siendo la distancia de reaccion promedio para ambas especies de 10.44 +
0.4 cm. La De de camarones con vision tuvo un valor promedio de 27.1 £ 9.3 cm, pero fue
significativamente mayor cuando estaban impedidos de visién en los camarones de ambas
especies (F = 9.92; p < 0.001). El Te de L. setiferus y L. vannamei en el tratamiento con
vision fue de 0.5 + 0.3 seg. Sin embargo, no fue posible descartar el efecto de la
manipulaciéon experimental a la que fueron sujetos los camarones para impedirlos de vision.
En consecuencia, una interpretacion concluyente sobre la velocidad de escape también se
vio comprometida, y sélo se puede afirmar que L. setiferus y L. vannamei alcanzaron una
Ve de 59.52 + 25.6 cm/seg en el tratamiento con vision. No se encontraron diferencias
significativas en los angulos de escape de los camarones con y sin vision (W= 0.63; p= 0.73
y F= 2.3; p = 0.14 para L. setiferus y L. vannamei respectivamente), y ambas especies
desplegaron la mayoria de sus escapes hacia angulos entre los 90°-180°.

Ante un estimulo artificial, las Dr de L. setiferus y L. vannamei mostraron diferencias
(F =31.7; p < 0.001), siendo significativamente menores (7.2 + 3.23 cm) que aquellas ante
una jaiba (10.44 + 0.4 cm). De igual forma, se evidenciaron diferencias en la De de ambas
especies (F = 22.30; p < 0.001), siendo significativamente menor ante el estimulo de una
jaiba que ante el estimulo artificial (36.5£17.3 cm). Por su parte, el Te ante el estimulo
artificial fue de 0.5 + 0.3 seg para ambas especies, y no se evidenciaron diferencias cuando
se enfrentaron a una jaiba comparado con cuando fueron estimulados artificialmente (F =
0.0005; p = 0.98). Los camarones de ambas especies desplegaron escapes entre los 74°y
124°, y de acuerdo con el analisis estadistico circular, los angulos de escape de L. setiferus
y L. vannamei fueron diferentes dependiendo de la naturaleza del estimulo que recibieron
(F=8.01; p= 0.01; W= 12.4; p< 0.01 para L. setiferus y L. vannamei respectivamente).

La comparacion de la conducta de escape de L. setiferus y L. vannamei en el
presente trabajo mostrd que ambas especies utilizan la misma estrategia de escapes
rapidos por medio de un tail-flip denominado “jack-knife”, aunado a la inclusion de
elementos imprevisibles. Tal comportamiento es conocido como comportamiento proteano,
y su frecuencia en muchas especies y a través de muchos taxa constituye una indicacion de
su importancia en un contexto evolutivo.

Por otra parte, las similitudes en la respuesta de escape bajo condiciones de falta de
vision, sugieren que en estas especies son suficientes las sefiales quimicas y mecanicas,
que pueden ser percibidas a distancia relativamente mayores, para poder desplegar un
escape exitoso. Asi mismo, los resultados evidencian que son especies capaces de modular
sus respuestas de escape, dependiendo del tipo de estimulo que perciben, y es posible que
esta capacidad les permita distinguir entre un evento de depredacién y algun disturbio de
otro tipo presente en el ambiente.

Palabras clave: Litopenaeus setiferus, Litopenaeus vannamei, respuesta de escape, tail-flip,
interaccion depredador-presa.



ABSTRACT

During this research, the escape response of Litopenaeus setiferus and Litopenaeus
vannamei were characterized based on the reaction distance (Dr) and distances, time,
velocity, and angle of escape (De, Te Ve, Ang esc); when facing the attack from a natural
predator, crab Callinectes ornatus. Research experiments were designed to determine
whether the escape response of shrimps can be evoked even during the absence of visual
perception, as well as when the stimulus perceived is not chemical. The first ‘tail flip’ of each
response was recorded in video, and based on the image analysis the quantitative variables
were measured. Results showed that the escape strategies of both species were similar,
and that all the escape variables analysed were statistically similar. The Dr value for L.
setiferus and L. vannamei, when facing crab, was similar under both conditions when they
were able to see and when they were not (F = 2.44; p = 0.09), being the average distance of
reaction for both species of 10.44 + 0.4 cm. The average value for De of shrimps able to see
was 27.1 £ 9.3 cm, but was significantly larger when shrimps of both species were not able
to see (F =9.92; p < 0.001). The Te value for L. setiferus and L. vannamei in the experiment
where shrimps were able to see was 0.5 £ 0.3 seg. However, the effect of handling during
the experiments to prevent shrimps from seeing could not be discarded. Consequently, the
interpretation regarding the velocity of the escape was compromised, and it can only be
stated that L.setiferus and L. vannamei reached a Ve value of 59.52 + 25.6 cm/seg in the
experiment where shrimps were able to see. Significant differences were not found in the
angles of escape of shrimps able to see and those who were not (W = 0.63; p=0.73 and F
= 2.3; p = 0.14 for L. setiferus and L. vannamei respectively), and both species displayed
most of their escapes in angles between 90° and 180°.

When having an artificial stimulus, the Dr for L. setiferus and L. vannamei showed
differences (F = 31.7; p < 0.001), being significantly smaller (7.2 + 3.23 cm) than those
facing a crab (10.44 + 0.4 cm). In the same way, differences in both species were
determined (F = 22.30; p < 0.001), being significantly smaller when having a stimulus from
the crab than from the artificial stimulus (36.5 = 17.3 cm). The Te value for both species
when having the artificial stimulus was 0.5 + 0.3 seg, and differences were not identified
when facing a crab compared to when they had the an artificial stimulus (F = 0.0005; p =
0.98). Shrimps of both species displayed escapes between 74° and 124°; and, according to
the statistical circular analysis, the angles of escape of L. setiferus and L. vannamei were
different according to the type of stimulus exposed to (F = 8.01; p = 0.01; W =12.4; p < 0.01
for L. setiferus and L. vannamei respectively).

The comparison of the escape behaviour of L.setiferus and L.vannamei undertaken
in this research showed that both species used the same strategy for fast escapes through a
tail flip called “jack-knife”, together with unpredictable elements. Such behaviour is known as
“protean” and its frequency in many species and taxa constitutes and indicator of its
evolutionary importance.

The similarities in the escape response when not being able to see suggest that in
these species the chemical and mechanic signs, that can be perceived from a relatively
large distance, are enough to display a successful escape. In addition, results showed that
the species are able to control their escape response according to the type of stimulus
exposed to, and therefore it is possible that this ability allows them to distinguish between a
predatory event and disturbances in the environment.

Key words: Litopenaeus setiferus, Litopenaeus vannamei, escape response, tail-flip, predator-prey
interaction.



l. INTRODUCCION Y ANTECEDENTES

Los camarones peneidos son un recurso pesquero muy preciado mundialmente por su alto
valor econémico y su gran demanda en el mercado internacional. Como resultado de su
explotacion irracional en casi todos los mares del planeta (Schuliz et al., 2002), la pesqueria
de los camarones peneidos se encuentra en un estado de sobreexplotacion (Gamez, 1992),
y la demanda de este recurso ha sido cubierta en gran medida debido a la expansion de la
acuacultura, no obstante el desarrollo de esta actividad se ha visto obstaculizada por
diversos factores entre los que destacan principalmente la escasa difusion y asimilacion de
los conocimientos técnicos basicos, apoyos insuficientes para la transferencia de tecnologia
y recursos financieros limitados (SAGARPA, 2001; CONAPESCA, 2003) lo que se ha visto
reflejado principalmente en mortalidades catastroficas y pérdidas econdmicas en todo el

sector (JSA Shrimp Virus Work Group, 1997).

En América, el camaroén blanco del Pacifico, Litopennaeus vannamei (Boone, 1931)
ha sido la especie mas cultivada, con una produccion cercana a las 132 mil toneladas
anuales (Rosenberry, 2000; Cuzén et al.,, 2004). Es una especie nativa de la Costa Oeste
del Pacifico, y su distribucion se extiende desde el Golfo de California, México, hasta las
costas del Norte de Peru (Pérez-Farfante, 1997; FAO, 2002) (Figura 1). Se encuentra en
aguas costeras de hasta 72 m de profundidad, pero es mas abundante sobre fondos
fangosos, puede alcanzar una longitud total maxima de 230 mm y de 90 mm de longitud de

caparazon (FAQO, 2002).

Siendo originaria de la costa Americana del Pacifico, su introduccién en la costa
Atlantica de este continente, se ha llevado a cabo desde Brasil hasta Estados Unidos,
desarrollando de forma importante la industria camaronicola de muchos paises americanos
(FAO, 2002). Por tal motivo, L. vannamei ha sido introducida por algunos acuacultores en el
Golfo de México, y se propone aumentar su cultivo extendiéndose a mas granjas

camaronicolas en el pais, siendo de mayor importancia la region del Sureste (FAO, 1980).



Figura 1. Mapa de distribucién de Litopenaeus vannamei (tomado de FAO, 2000, 2005)

El camardn blanco del Pacifico, L vannamei, y el camardn blanco del Atlantico, Litopenaeus
setiferus (Linnaeus, 1767), son dos especies congéneres comercialmente importantes (Gross et
al., 2001). Esta ultima, es una especie alternativa de cultivo para el Golfo de México (Sandifer et
al., 1993), y se distribuye desde la Costa Atlantica Norte de los Estados Unidos hasta el Noreste
de la Peninsula de Yucatan (FAO, 1980; Pérez-Farfante, 1997) (Figura 2). Es abundante en
lagunas costeras y estuarios del Golfo de México (FAO, 2000, 2005). Esta bien adaptada a
ambientes de baja salinidad, puede tolerar bajos niveles de oxigeno disuelto (Rosas, et al., 1999),
y se encuentra en general a menos de 27 metros de profundidad. Sus antenas son de 2.5 a 3
veces mas largas que su cuerpo, y su cabeza es alargada y relativamente delgada (Muncy, 1984).
Posee cromatéforos muy espaciados de un caracteristico color blanco azulado; los pleépodos
presentan tonalidades rojo oscuras y los margenes del telson son verdosos. El abdomen esta
conformado por 4-6 segmentos y el telson presenta un surco intermedio. Los machos miden
aproximadamente 182 mm de longitud y la hembra puede llegar a medir 200 mm, siendo ambos

semejantes en longitud durante la etapa juvenil (Williams, 1984).

Segun lo referido por Robertson, et. al. 1993, la mayoria de las especies de camarones
peneidos poseen un surco adrostral (camarones acanalados) y presentan un patrén de actividades

similar, siendo tipicamente activas durante la noche y enterrandose durante el dia (Hindley, 1975)



lo que es contrastante con lo observado en las especies de camardn blanco que no poseen surco
adrostral (camarones no acanalados) entre las que se encuentran L vannamei y L. setiferus, que

son activas durante el dia y la noche y generalmente no se entierran (Pérez-Farfante, 1969).

Los camarones adultos de ambas especies habitan en ambientes marinos, mientras

que los estadios de poslarva a juvenil, habitan ambientes estuarinos (FAO, 1980).

Figura 2. Mapa de Distribucién de Litopenaeus setiferus (tomado de FAO, 2000,2005)

El cultivo de L. vannamei, dentro del area geografica del camarén blanco del
Atlantico L. setiferus, ha incitado la preocupacion con respecto a riesgos ecologicos
potenciales (Misamore y Browdy, 1996), y varios gobiernos y organizaciones ambientalistas
(JSA Shrimp Virus Work Group, 1997), sostienen que ante fendmenos ambientales
imprevistos como inundaciones o huracanes podria presentarse una liberacién masiva de L

vannamei hacia los sistemas costeros del Atlantico, donde habita L. setiferus.

Dada su capacidad adaptativa, L. vannamei podria responder favorablemente ante
las condiciones ambientales que le ofrecen los sistema estuarinos del Golfo de México, y
completar exitosamente su ciclo de vida. Algunos estudios indican que en condiciones de
laboratorio L. vannamei tiene un indice de crecimiento 2 a 3 veces mayor que L. setiferus y

una eficiencia de asimilacién del doble que la especie nativa (Rosas et al., 2001).



Asimismo, se ha demostrado que L. vannamei presenta un mayor grado de selectividad del
microhabitat que L. setiferus (Magalldn, 2005). Por estas razones se puede considerar a L.
vannamei como una especie no nativa con un alto potencial de invasién, que bajo

determinadas condiciones pudiera llegar a desplazar a L. setiferus de su nicho original.

El ambiente marino ha sido considerado como un medio de alta estabilidad, en el
que factores como la temperatura, salinidad y concentracion de oxigeno se mantienen
dentro de intervalos relativamente estrechos. En contraste, la variabilidad constituye una
caracteristica distintiva del ambiente estuarino (Odum, 1972). Aqui se presentan cambios
rapidos, asi como amplios intervalos, de salinidad y temperatura, los cuales estan
frecuentemente asociados con disminuciones en la concentracién de oxigeno y un aumento
de la materia organica disuelta (Newel, 1976 en Rosas y Sanchez, 1994). Estas condiciones
constituyen retos fisiolégicos para los organismos que habitan tales ambientes (Levinton,
1982), ya que deben de contar con limites amplios de tolerancia fisiolégica (Odum, 1972),
es decir, dichos organismos requieren de mecanismos fisiolégicos y conductuales que les
permitan mantener su medio interno compatible con las funciones metabdlicas celulares

(Rosas y Sanchez, 1994).

Asi mismo, los estuarios albergan grandes poblaciones de relativamente pocas
especies. La carencia de competidores y la gran cantidad de nutrientes contribuyen a que
se tengan las condiciones para soportar densas poblaciones de especies comercialmente
explotadas (Levinton, 1982). Para muchas especies el ambiente estuarino representa el
lugar ideal para la alimentacion, debido entre otros factores, a la abundancia de recursos y
el bajo riesgo de depredacion. Son particularmente importantes como zonas de crianza o
“guarderias” para las etapas juveniles de diversas especies, quienes se refugian en ellos
durante esta etapa de su ciclo de vida antes de salir a mar abierto (Levinton, 1982). En el
caso de los camarones peneidos comercialmente importantes, los adultos viven y desovan

frente a la costa y van a los estuarios como poslarvas, donde encuentran el alimento y la



proteccion que necesitan para su rapido crecimiento. Los camarones maduros vuelven

posteriormente a las aguas mas profundas del mar para su reproduccién (Odum, 1972).

Entre las fuerzas que mantienen el equilibrio dindmico de los ecosistemas estuarinos
se encuentran las interacciones poblacionales, en particular, las relaciones de competencia
y depredacion, que en estos ecosistemas ocurren en un marco de abundancia de recursos y
de diversidad de productores y consumidores (Price y Hilleberg, 1982; Elner y Campbell,
1987; Gonzalez-Gurrian et al., 1989, en Rosas y Sanchez, 1994; Domenici y Blake, 1997).
Por lo anterior, se han llevado a cabo estudios extensivos sobre los sistemas depredador-
presa en el ambiente estuarino (Virnstein, 1979; Wooldridge y Webb, 1988; Posey y Hines,
1991; Daly y Damkaer, 1986), y el incremento en el conocimiento de estos sistemas se ha
convertido en el principal objetivo en la ecologia costera. La depredacion, en particular, es
un factor estructural importante de las poblaciones y comunidades (Jensen y Jensen, 1985;
Virnstein, 1977; Kent y Day, 1983; Rafaelli et al., 1989). La alta diversidad y la riqueza de
especies en ciertos ensamblajes puede estar relacionado con la depredacién (Leber, 1985;
Paine, 1966), y se piensa que muchas caracteristicas, incluyendo los rasgos de historias de
vida, han evolucionado como resultado de la presion de la depredacién (Blundon y

Kennedy, 1982; Seed y Brown, 1978; Seed, 1993).

Los cangrejos de la familia Portunidae son abundantes en los ecosistemas costeros
del Atlantico de América, y se ha demostrado el papel dominante que desempefan en la
determinacion de la distribucion y abundancia de las poblaciones que constituyen sus
presas (Blundon y Kennedy, 1982; Sanchez Salazar, 1986). Las jaibas del género
Callinectes, son depredadores importantes en los sistemas estuarinos, mismos que utilizan
como zonas de crianza (Gerard et al., 1999). En su dieta incluyen grandes cantidades de
poslarvas y juveniles de camarones peneidos (Rosas y Sanchez, 1994), asi como
nematodos, poliquetos, microbivalvos, materia vegetal y detrito (Haefner, 1990; Olinto et al.,
2002; Buchanan y Stoner, 1988). Callinectes presenta diferentes patrones de consumo de

alimento, asociados a la talla y la época del afio (Rosas, 1989). En general, varios autores



han observado que conforme aumenta el tamafio de las jaibas, el material vegetal, los
sedimentos y los residuos animales disminuyen, mientras que los micromoluscos vy
crustaceos aumentan en la dieta (Mascaro et al., 2007). Los adultos del género Callinectes
tienen la capacidad para consumir presas mayores, lo que evidencia la relacion entre la
cantidad de energia invertida en la alimentacion, el habitat que ocupan y la disponibilidad de
recursos (Rosas y Sanchez, 1994). Segun Mascard et al. (2003), en condiciones de
laboratorio, una jaiba de 30-50 mm de ancho de caparazon, es capaz de consumir hasta 3.9
camarones de 70 a 90 mm de largo total por dia, mientras que una jaiba de 90-110 mm

puede consumir hasta 5 camarones de la misma talla por dia.

Callinectes ornatus, se distribuye practicamente en todo el Atlantico Occidental
desde Carolina del Norte (EUA) hasta Rio Grande del Sur (Brasil). Habita fondos arenosos,
fangosos o de conchas muertas, teniéndose registros de hasta 75 metros de profundidad,
principalmente en proximidades de rios y bahias en aguas de salinidad moderada (Melo,
1999 en Baptista, 2003). Presenta un ciclo de vida complejo existiendo etapas
caracteristicas en zonas estuarinas asi como en mar abierto (Pita et al. 1985 en Baptista,
2003). Su actividad alimenticia es preferentemente nocturna (Reigada y Negreiros-
Franzoso, 2001). Es un depredador oportunista que presenta una dieta diversa, mostrando
una clara preferencia por los crustaceos y los moluscos, lo que sugiere que juega un
importante papel en la regulacién de la distribucion y abundancia de estas especies

(Mantelatto y Christofoletti, 2001).

En la interaccion de depredacion entre jaibas del género Callinectes y camarones
peneidos, los ataques de las jaibas generan diversas respuestas de escape. Entre ellas se
encuentran la natacion de escape y los arranques rapidos, comportamientos comunes de
organismos acuaticos y componentes criticos de las interacciones depredador-presa
(Nauen y Shadwick, 1999). La respuesta de escape de un animal, que consiste en rapidas
aceleraciones como una reaccion a estimulos amenazantes (Domenici, 2002), tiene como

objetivo minimizar la probabilidad de ser capturado por un depredador que se aproxima. El



éxito del escape esta condicionado a que la presa se retire de la trayectoria inicial del
ataque, y que posteriormente siga una trayectoria tal que minimice la probabilidad de
captura y/o la probabilidad de busqueda del depredador si éste decide emprenderla (Arnott
et al.,, 1999). Este comportamiento se conoce como proteano y ha sido considerado un
rasgo evolutivo surgido como resultado de la fuerte presion que ejerce la depredacion

(Driver y Humphries, 1988).

Las respuestas de escape pueden ser afectadas por los tipos de refugio disponibles
en el habitat, asi como la forma en que la presa los utiliza. En casos donde el refugio tiene
una ubicacion especifica con respecto a la posicion inicial de la presa y el depredador, ésta
tendra una fuerte influencia sobre la direccién del escape (Arnott et al., 1999). Asimismo, las
respuestas pueden variar dependiendo del tamafio y tipo de depredador, y de los
mecanismos mediante los cuales la presa los detecta (visidon, quimio- y mecano-recepcion;
Berghahn et al., 1995; Breithaupt et al., 1995; Wiese, 1976). Finalmente, las trayectorias de
escape también dependen de caracteristicas anatomicas vy fisiolodgicas de las presas (Arnott
et al., 1999; Daniel y Meyhdfer, 1989), asi como de aspectos conductuales resultantes de la
integracion de la informacion al alcance de la presa en cada momento decisivo a lo largo del

ataque (Wine y Krasne, 1972; Arnott et al., 1999).

Los crustdceos decapodos poseen o0jos compuestos, que son estructuras
naturalmente complicadas (Cronin y Jinks, 2001). En la mayoria de las especies de
crustaceos que presentan metamorfosis, las larvas son planctonicas en alguno de sus
periodos de desarrollo, etapa en la que la vision juega un papel importante, entre otras
cosas, para la evasion de depredadores (Cronin y Forward, 1980), por lo que claramente
dependen de sus ojos bien desarrollados para sobrevivir. En la etapa adulta, los crustaceos
siguen utilizando el disefio de los ojos compuestos de la etapa larval con algunas
modificaciones (Cronin y Jinks, 2001) y de igual forma la vision es empleada para tareas
mucho mas elaboradas como seleccién de pareja, comunicacion, reconocimiento, captura

de alimento, etc. (Wehner, 1981 y Cronin, 1986 en Cronin y Jinks, 2001).



En cuanto al papel que tiene la vision en la evasion de los depredadores por larvas de
cangrejo, Forward (1976, 1977) menciona que éstas comunmente inician una fuerte
tendencia a la natacién fotonegativa cuando la intensidad de luz decrece, algo que podria
ocurrir al acercarse un depredador. La velocidad de la presa y su ubicacion precisa deberia
resultar en un escape efectivo ante depredadores potenciales u otros organismos
planctivoros. En el mar, las capturas de camaron se correclacionan positivamente con las
turbidez y negativamente con la luz, lo que apunta a la deteccion visual de las artes de
pesca que puede influir en las capturas independientemente si los animales se encuentran
enterrados o sobre el sedimento. Lo anterior fue corroborado por Berghahn (1995), quien al
realizar estudios de laboratorio bajo condiciones controladas, encontré que las bajas
capturas durante el dia o en aguas con poca turbidez, parecen ser resultado del escape del

camarén debido a su deteccion visual.

Por otra parte, las sefiales hidromecdanicas son de gran importancia en el ambiente
marino y son utilizadas por los peces (detectadas por la linea lateral), como detonador del
comportamiento de escape. Estas sefiales también son detectadas por los crustaceos
(Breithaupt et al., 1995); Wiese (1976,) encontrd que los cangrejos obtienen informacion de
la direccion y la naturaleza de algun tipo de disturbio mecanico utilizando receptores que
consisten en numerosos vellos cuticulares mecanorreceptores que se encuentran
distribuidos en toda la superficie de su cuerpo y son tan importantes en la busqueda de
alimento (Breithaupt et al., 1995) como en la evasién de depredadores (Blake y Hart, 1995).
En el copépodo Gaussia princes los estimulos utilizados para identificar y localizar otros
individuos implican toda una variedad de sefales quimicas y mecanicas; sin embargo, los
resultados de estudios previos han demostrado que las sefiales mecanicas son suficientes
para obtener alimento (Yen & Fields resultados no publicados en Fields et al., 2002) y
desplegar respuestas de escape (Haury et al., 1980, Fields y Yen 1997, Kigrboe et al., 1999

en Fields et al., 2002).



No existe informacion suficiente en lo que respecta a las respuestas de escape de L.
setiferus y L. vannamei ante el ataque de un depredador natural (en presencia y ausencia
de vision) y estimulos artificiales. Sin embargo, se han analizado las respuestas de escape
de organismos acuaticos como cetaceos, otros crustaceos y principalmente peces
(ej.Domenici y Blake, 1993; Domenici et al 2000; Domenici, 2002; Arnott et al 1999). Estos
ultimos se centran en la locomocion y maniobrabilidad de peces con diferente morfologia
corporal y diferente tipo de habitat, y su objetivo principal ha sido estudiar la relacion entre el
tipo de habitat y la forma de desplazamiento. Estos estudios han encontrado que los peces
provenientes de habitats complejos necesitan mayor capacidad de maniobra, lo que los ha
llevado a abandonar la natacion oscilatoria y emplear la propulsion de las aletas pectorales
o dorsales y anales (Domenici y Blake, 1997). Esto ha resultado en un tipo de nado mas
eficiente ante amenazas de depredadores que cohabitan en este tipo de habitats (Domenici
y Blake, 1997). Algunos de los autores, han establecido que la distribucion circular de las
trayectorias de escape en el pez angel (Pterophyllum eimekei) muestran un patrén bimodal

(Domenici y Blake, 1993).

A diferencia de los peces, los crustaceos cuando son atacados intentan escapar
mediante un coleteo o “tail-flip” que lanza al organismo en diferentes direcciones,
generalmente hacia atras (Neil y Ansell, 1995, Arnot et al., 1998). Dentro del grupo de los
crustaceos, existe una gran diversidad morfolégica, de habitat y de formas de vida, por lo
que el mecanismo con el que opera el tail-flip varia entre las especies (Neil y Ansell, 1995).
Arnott, et al (1998) examinaron el mecanismo del tail-flip en el camarén café Crangon
crangon, encontrando que las propiedades cinéticas de los coleteos varian con la talla del
camaron. Ellos senalaron que en la medida en que se incrementa la longitud del cuerpo del
camaron, la flexién y re-extension decrece y la duracion del coleteo se incrementa. En un
estudio con la langosta espinosa de California Panulirus interruptus, Nauen, et al (1999)
examinaron variables morfoldgicas, cinéticas y del funcionamiento del tail-flip, y encontraron

que al igual que C. crangon, las langostas incrementan la duracion del coleteo conforme



aumenta el tamafo, y que esto era debido a un decremento en la frecuencia de contraccion

del musculo abdominal

El tail-flip, estd regulado por circuitos neuronales, y el funcionamiento de este
mecanismo en crustaceos ha sido estudiado intensivamente (Herberholz et al., 2004). Una
caracteristica central del sistema son los dos pares de fibras gigantes que se localizan
dorsalmente, la gigante medial y la gigante lateral, que responden a estimulos rostrales y
caudales respectivamente, y que dirigen distintos tipos de flexion de la cola (Wiersma, 1947
en Heitler et al., 2000). Heitler et al. (2000) describieron el sistema de escape del
estomatdpodo, camaron mantis Squilla mantis e hicieron una comparacion con el sistema
que se presenta en varios decapodos. Encontraron que S. mantis muestra diferentes niveles
de respuesta de escape para estimulos rostrales y mecanicos (contacto y vibracion).
Hicieron la primera descripcion de esta respuesta en un grupo que divergié tempranamente
en la evolucion de los malacostracos. Por lo anterior, sus resultados proporcionan evidencia
fisioldgica y conductual para hacer una propuesta sobre el desarrollo de las extremidades
antes que la cola en la evolucién del componente anatomico de la respuesta de escape en

estos organismos.

En 1999, Arnott et al., realizaron estudios sobre las trayectorias de escape del
camaroén café C. crangon, en respuesta a un depredador natural, el bacalao Gadus morhua
y a estimulos artificiales. Ellos encontraron que la direccion inicial del escape es
influenciada por una interaccion entre el conjunto de angulos del primer tail-flip que el
camarodn es capaz de ejecutar y el riesgo de ser interceptado por un depredador durante la

etapa inicial de un escape.

Considerando lo anterior, este proyecto aborda la problematica del estudio de las
interacciones entre jaibas de la especie Callinectes ornatus, que se distribuye en la zona
norte de la peninsula de Yucatan, y camarones peneidos, utilizando las herramientas de
modelacion matematica y del disefio experimental bajo condiciones rigurosamente
controladas. La informacion obtenida permitira contar con una descripcion detallada de los

factores de caracter conductual (trayectorias de escape) que determinan el resultado de un
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ataque. El estudio de las trayectorias de escape y los factores que las determinan tienen
relevancia en el marco de las interacciones potenciales que se establezcan entre
Callinectes ornatus, L. setiferus y L. vannamei, en caso de que estas especies llegaran a

cohabitar en las aguas costeras del Golfo de México.

En este sentido, el analisis estadistico de las trayectorias de escape es una
herramienta importante para probar hipétesis con respecto a las interacciones depredador-
presa. El estudio de las trayectorias de escape de un animal, en este caso L. vannamei y L.
setiferus, y sus consecuencias en términos de sobrevivencia, pueden llevar a un mejor
entendimiento de las interacciones depredador-presa en una variedad de habitats. Lo
anterior es fundamental para conocer el efecto que dichas interacciones tienen en la

estructura y funcionamiento de las comunidades estuarinas (Domenici, 2002).

Por otra parte, en el contexto de los riesgos potenciales asociados a los fenédmenos
de bio-invasién, el conocimiento de aspectos préximos y funcionales de las interacciones
depredador presa, es util para predecir el impacto de disturbios naturales y antropogénicos
sobre los habitats naturales de las poblaciones que participan en dichas interacciones

(Domenici, 2002), asi como en el conjunto de los ecosistemas de los que forman parte.

Los resultados del presente trabajo aportaran informacion valiosa respecto a las
consecuencias de la invasion de especies no-nativas en sistemas ecoldgicos del Golfo de
México, y podran servir como base para establecer normas reguladoras en el uso y

aprovechamiento de los recursos de la zona costera.



Il. HIPOTESIS

Debido a las diferencias de crecimiento, metabdlicas y de uso de habitats observadas entre
L. vannamei y L. setiferus es posible que estas especies presenten diferentes distancias de
reaccion, distancias, velocidades y angulos de escape ante distintos tipos de estimulos
(jaibas C. ornatus y estimulos artificiales). Asimismo, se espera que existan diferencias en
las caracteristicas del escape de ambas especies dependiendo de la naturaleza del

estimulo (ataque de la jaiba, estimulo artificial y ataque de la jaiba en ausencia de vision).

[ll. OBJETIVOS
3.1 GENERAL

Conocer las caracteristicas de la conducta de escape de L. vannamei y L. setiferus

en respuesta al ataque de la jaiba C. ornatus y de estimulos artificiales.

3.2 PARTICULARES

. Caracterizar y comparar las respuestas de escape de L. setiferus y L.
vannamei ante el ataque de la jaiba C. ornatus, en términos de las distancias de reaccion,
velocidades y angulos de escape.

o Caracterizar y comparar las respuestas de escape de L. setiferus y L.
vannamei inducidas por un estimulo artificial, en términos de las distancias de reaccion,
velocidades y angulos de escape.

. Determinar si las respuesta de escape de ambas especies pueden ser
evocadas aun en ausencia de visién, ante la aproximacion de C. ornatus y si las

caracteristicas de dichas respuestas son diferentes bajo esta condicion experimental.



IV. MATERIALES Y METODO

4.1 Origen de los organismos experimentales

Las jaibas C. ornatus se obtuvieron a partir de colectas en la costa del Puerto de
Sisal, Yucatan, realizadas a partir del mes de mayo, 2005, y durante los meses posteriores,
en la medida que se requirieron para el experimento. Las colectas se realizaron a bordo de
una lancha de fibra de vidrio de 7 m de eslora, con motor fuera de borda de 8 HP. En la
captura de las jaibas, se utilizaron dispositivos rectangulares (20 X 60 X 40 cm), de alambre
recubierto de plastico y amarrados a un flotador mediante un cabo de nylon de 0.5
pulgadas. Cada dispositivo presentaba una entrada en forma de embudo, con la boca mas
ancha hacia afuera, y una camara central conteniendo la carnada (cabezas de bagre o
corvina). Las colectas se llevaron a cabo entre las 4:00 y las 10:00 h.

Los individuos capturados fueron medidos con la ayuda de un vernier (+ 0.1 mm) y
solo se seleccionaron las jaibas de 9 - 11 cm de ancho de caparazén (AC mm: distancia
maxima entre las espinas laterales cefalo-toracicas). Se seleccionaron individuos machos,
en estadio de intermuda y con todos los apéndices completos. Las jaibas se transportaron al
laboratorio en neveras acondicionadas con hojas de mangle como refugios provisionales
para conservar la humedad y evitar ataques entre ellas que pudieran dafar los apéndices.
Las jaibas se colocaron en tinas (400 I) para su aclimatacion, manteniendo aireacion
constante, y se alimentaron ad libitum con calamar fresco dos veces al dia. Antes de cada
alimentacion, se retiraron los sedimentos del fondo y restos de alimento no ingerido por
medio de un sifén.

Los camarones de la especie L. setiferus fueron capturados en los meses de mayo y
noviembre, por medio de una red de arrastre riberefa. Se hicieron arrastres de 5 - 10 min a
una profundidad promedio de 2.5 - 3.5 metros, cerca de la Boca de Zacatal, en la Laguna de
Términos, Campeche. Después del arrastre, los organismos fueron colocados en un
recipiente con agua del medio y aireacion constante, para seleccionar sélo 300 camarones
que se encontraran en buen estado. Los organismos se colocaron en bolsas de polietileno

de 60 x 90 cm (calibre 300), en un volumen de aproximadamente 5 litros de agua del medio
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con oxigeno a saturacion. Se colocaron alrededor de 50 organismos por bolsa, y trozos de
hielo alrededor de las bolsas para controlar la temperatura y reducir el metabolismo de los
organismos durante su transporte al laboratorio.

Alrededor de 450 camarones de la especie L. vannamei, fueron proporcionados por
Industrias Pecis S.A. de C.V., ubicada en Sisal, Yucatan, y se trasladaron al laboratorio en
un contenedor plastico con el agua de los estanques de produccién y oxigeno disuelto a
saturacion.

Los camarones de ambas especies fueron aclimatados durante aproximadamente 20
min. antes de su liberacién en estanques circulares externos de 20,000 | de capacidad, con
circulacion continua de agua marina (35 ppm) y aireacién constante. Se alimentaron
diariamente con pellet para camaron (Rangen Inc.) en 10% de la biomasa humeda del

estanque dos veces al dia (8:00 y 18:00 h).

4.2 Protocolo experimental

Los experimentos se llevaron a cabo en una habitacién de fibra de vidrio provista de un
sistema de aire acondicionado (26 £ 1 °C) con el interior pintado de color negro para tener
las condiciones de iluminacion controladas. Cada experimento consistié en una serie de
pruebas individuales (n = 40 camarones de cada especie) en las que se indujo una
respuesta de escape de un camaron ante el ataque de una jaiba o de un estimulo artificial.
El dispositivo experimental consistié en una “arena” circular de fibra de vidrio translicido
(1.26 cm de diametro y 7 cm de profundidad de agua, 28 + 1 ° C de temperatura y salinidad
39 + 1 ppm), iluminada por la parte inferior a una distancia de 30 cm. En la arena eran
colocados los organismos experimentales durante 15 min con aireacion constante. Al inicio
de cada prueba, se suspendi6 la aireacion y desde atras de un teldn, se filmé el evento
utilizando una camara digital Canon Elura 90 A KIT, colocada a 2.50 metros del fondo de la
arena experimental con el fin de obtener la imagen completa de la circunferencia. Se analizé
solo el primer coletazo (“tail-flip”) de cada camardn, usando una resolucién de 30 cuadros
s™ (Arnott et al., 1999). El tiempo maximo de grabacién se extendié hasta aproximadamente

10 minutos o bien, hasta el momento en que terminé el primer escape.
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Al terminar cada prueba, se realizdé un recambio del 100% del agua de la arena
experimental para evitar cualquier sesgo en la respuesta de los camarones debida a
cambios en la composicién quimica del agua. Asimismo, se obtuvieron la longitud total del
camaron (LT: distancia maxima entre el extremo del rostro y el extremo del urépodo) y el
ancho de caparazén de la jaiba (AC), y se registrd la posicion de los quelipedos cortador
(menor: Qm) y triturador (mayor: QM), considerandose como diestra la jaiba que presenta el
quelipedo triturador del lado derecho. Antes de cada evento, las jaibas se mantuvieron en
un periodo de ayuno de dos dias para inducir un mayor interés de la jaiba hacia el camaron

y que el ataque se diera mas rapidamente.

4.2.2 Experimento |; Efecto de la Ausencia de Vision.

Dentro de la arena experimental se colocaron un juvenil de camardén y una jaiba
fuera de cualquier contacto fisico mediante un cilindro de PVC (20 cm de diametro y 12.5
cm de altura). El cilindro presentaba perforaciones para permitir el intercambio de
sustancias quimicas entre los organismos (Arnott et al., 1999), y fue retirado mediante un
dispositivo mecanico operado por detras del teldn al inicio de cada prueba.

Se utilizaron 41 L. setiferus y 41 L. vannamei de 7 - 9 cm LT y con los apéndices
completos. Asimismo, se utilizaron 82 jaibas macho de la especie C. ornatus, en estadio de
intermuda y con los apéndices completos. Se procuré6 mantener una proporciéon del LT
presa: AC depredador 1:1.

Para determinar si las respuestas de escape de los camarones pueden ser evocadas
aun en ausencia de percepciones visuales ante la aproximacién de una jaiba, se llevaron a
cabo una serie de pruebas en las que los organismos fueron cegados mediante la
aplicacion de una capa de pintura acrilica en ambos ojos. Se utilizaron 40 L. setiferus y 40
L. vannamei y 80 jaibas con las mismas especificaciones descritas anteriormente.
Asimismo, se utilizaron dos grupos control de organismos de 40 L. setiferus y 40 L.
vannamei a los que se manipuld de la misma manera que a los organismos experimentales,

pero soélo se simuld la aplicacion de la pintura acrilica en los ojos, esto con el objeto de
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corroborar que las respuestas observadas eran resultado del tratamiento (ausencia de

visién) y no de la manipulacion. Para los grupos control se utilizaron otras 80 jaibas.

4.2.3 Experimento II: Efecto del estimulo artificial.

Se utilizaron 43 L. setiferus y 43 L. vannamei de 7 - 9 cm LT para evaluar las
respuestas de escape ante un estimulo artificial. Se llevo a cabo una serie de pruebas en
las que el camarén fue amenazado con una varilla de acero cubierto con cinta aislante
negra (1 cm de diametro), movida aceleradamente hacia él. El extremo de la varilla, se
mantuvo bajo la superficie del agua, a 20 cm del cuerpo del camardn y en un angulo con
respecto a la base de la arena de 30 - 45°, aproximadamente. No se tomaron en cuenta los
casos en los que la varilla entr6 en contacto con el camarén o con la base de la arena, ni
cuando la aproximacion del estimulo no se realizé en linea directa con respecto al cuerpo
del camardn. Cada uno de 43 L. setiferus y 43 L. vannamei recibié la aproximacion del
estimulo en ocho intervalos angulares de 45°, en tanto que el experimentador permanecia
por detrds y en linea con la varilla, manteniendo sélo la cabeza y las manos visibles (Arnott
et al., 1999). En este experimento se realizaron un total de 344 pruebas para cada especie
de camaron, pero se obtuvieron al azar unicamente 38 y 39 escapes para L. setiferus y L.
vannamei, respectivamente, con la finalidad de asegurar la independencia estadistica entre

los datos de diferentes angulos de ataque.

4.3 Analisis de los datos

4.3.1 Video analisis

Para el andlisis de los datos s6lo se tomaron en cuenta los videos en los que los
camarones respondieron con al menos un coletazo. Las aberraciones esféricas del sistema
de video se corrigieron mediante la filmacion y digitalizacion de las dimensiones grabadas
dentro de la arena. Las distancias filmadas fueron calibradas y siempre estuvieron
referenciadas a un objeto de dimensiones conocidas dentro del campo de filmacion
(moneda de 10 pesos).

Tomando en cuenta las velocidades de escape registradas para peneidos (0.26 —
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1.42 m s™7), se realizé el andlisis utilizando una resolucién de 33 cuadros s™. Todas las
mediciones se efectuaron a partir del centro de masa del camarén, norte del camarén y
centro de masa de la jaiba (Arnott et al., 1998).

Los videos se digitalizaron en una computadora personal utilizando el programa
Pinnacle Studio (Version 8). Cada escape se capturé en formato AVI con la maxima
resolucién que permite el equipo empleado (30 cuadros s™). Se identificaron los ataques y
las respuestas de escape analizando los videos cuadro por cuadro. Se registraron dos
imagenes en formato JPEG de cada video: la primera imagen corresponde al tiempo inicial
del ataque (T;), definido como el instante inmediatamente antes de que el camaron
comience a girar el cuerpo hacia un lado y todavia se encuentre con el dorso hacia arriba; y
la segunda imagen corresponde al tiempo final (Tf), definido como el instante
inmediatamente después de que el camardn ha terminado de realizar el primer coletazo y
se encuentra de nuevo con el dorso hacia arriba Se llevé a cabo la optimizaciéon de las
imagenes del T; y T del escape utilizando el programa de analisis de imagenes Image Pro
Plus (Version 4.5). El tiempo de escape (Te) se definié como T;—T,.

Las trayectorias de escape de L. setiferus y L. vannamei en cada serie experimental
fueron obtenidas a partir de las distancias y angulos de los vectores que las componen
mediante el analisis de las imagenes con el Image Pro Plus. Para ello se identificaron

previamente el centro de masa y el norte del camardn, y el centro de masa de la jaiba:

. Centro de masa del camardn: parte media en un plano dorso-medial entre el
primer y el segundo segmento abdominal.
o Norte del camaron: definido por la direccion en la que se dirige el rostro.

o Centro de masa de la jaiba: parte media dorsal del caparazon.

Igualmente, se midid la distancia de reaccion (Dr) de cada camaron, que
corresponde a la distancia que hay entre el centro de masa del camardn y el centro de
masa de la jaiba o de la punta de la varilla (en el caso del estimulo artificial) en el T; (Arnott

et al., 1998, 1999). A partir de la sobreposicion de imagenes del T; y Ty, se midid la
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distancia de escape (De), definida como la distancia entre el centro de masa del camaron
en el T;y en el centro de masa del camaron en el T, Con la distancia y el tiempo de escape,
se calculé la velocidad de escape (Ve), como la De entre el Te (cm s™):

A partir de la imagen sobrepuesta del T; y T se registro el angulo de escape (Ang

esc®) como el angulo (en el sentido de las manecillas del reloj) que se forma entre los

vectores:
1. Norte del camaron — Centro de masa del camarén en T,y ;
2. Centro de masa del camardén en T; — Centro de masa del camarén en T;.

Los angulos de escape se midieron con respecto al eje longitudinal del camarén (con el
rostro apuntando a los 0°), y aquellos entre 0° y 180° se designaron con sus valores
correspondientes positivos, mientras que aquellos entre 180° y 360° también fueron
transformados en su complemento y designados como valores de 0° -180° negativos. Con
los datos estandarizados, las respuestas en las cuales el camardn escapd hacia su lado
derecho (+ 0° -180°) se denominaron escapes ipsilaterales, y aquellos hacia su lado
izquierdo, escapes contralaterales (- 0° -180°). Los resultados obtenidos se expresaron en la
forma de campos vectoriales con las frecuencias de los angulos de escape, usando
diagramas radiales (agrupadas en sectores de 45°) en los cuales la distancia del origen es
proporcional a la frecuencia de escape en la direccidon especificada (Arnott et al., 1999).

El angulo de ataque (Ang ataqg°®) de las jaibas (Unicamente en los experimentos | y II)

se registr6 como el angulo (en el sentido de las manecillas del reloj) que se forma entre los

vectores:
1. Norte del camaron — Centro de masa del camarédn; y
2. Centro de masa del camarén — Centro de masa de la jaiba.

Los angulos de ataque también se midieron con respecto al eje longitudinal del
camaron (con el rostro apuntando a los 0°) y aquellos entre 0 y 180° se designaron con sus

valores correspondientes positivos, mientras que aquellos entre 180 y 360° fueron
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transformados en su complemento, y designados como valores de 0-180° negativos. Con
los datos estandarizados, los ataques provenientes del lado derecho del camarén (+ 0-180°)
se denominaron ataques ipsilaterales, y aquellos provenientes de su lado izquierdo, ataques
contralaterales (- 0-180°).

Para conocer las caracteristicas de los ataques de las jaibas (Unicamente
experimento 1), se registraron la posicién de ataque del depredador asi como el o los

quelipedos que utilizé para emprender el ataque (QM, Qm o, ambos quelipedos: AQ).

4.3.2 Andlisis estadistico

4.3.2.1 Experimento |: Efecto de la Ausencia de Vision.

a) Ataques
i. Angulo de ataque L. setiferus vs L. vannamei.

Para determinar si el angulo de los ataques ipsilaterales y contralaterales en el experimento
| era similar, se compararon la media angular de los ataques ipsilaterales con la media
angular de los ataques contralaterales para cada especie y tratamiento por separado. Para
ello se utilizé la prueba de Watson y Williams (F) para distribuciones circulares no uniformes
y normales, o bien, la prueba de Mardia-Watson-Wheeler (W) para distribuciones no
uniformes y no normales (n > 9, y sin datos empatados). Previo al analisis se corroboré la
no uniformidad (prueba de Rayleigh, Z), y la normalidad (prueba de Watson - Von Mises,
U?) de las distribuciones circulares (Anexo 1). Dado que en todos los casos las medias no
fueron significativamente diferentes (todas p = 0.05), se conjuntaron todos los angulos de
ataque sobre cada especie en cada experimento para ser expresados en una escala de O-
180° (sin importar si eran ipsi- o contralaterales).

Para determinar si existe alguna diferencia en el angulo de ataque de las jaibas
sobre ambas especies cuando los camarones si pueden ver, se compararon las medias
angulares de los ataques mediante pruebas de Watson y Williams o Mardia-Watson-
Wheeler, segun fuera el caso (Anexo 2). Dichas comparaciones se realizaron entre

especies, y posteriormente entre tratamientos.
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ii. Andlisis de distribucion de frecuencias de ataques ipsilaterales vs
contralaterales.

Para determinar si la distribucién de frecuencias de ataques ipsi y contralaterales en
ambas especies y en los tratamientos era diferente, se aplic6 una prueba de mutua
independencia usando la distribucion de X? en un arreglo tridimensional con “tratamiento”,

“especie” y “lado del ataque” como las tres categorias de clasificacion.

iii. Andlisis de distribucion de frecuencias de ataques con QM, Qm y AQ.
Se calcularon la frecuencia de ataques con el QM, Qm, y AQ para cada especie y para cada
tratamiento por separado. Para determinar si la distribucion de ataques emprendidos por C.
ornatus con alguno o ambos de sus quelipedos fue similar para L. setiferus y L. vannamei
en el experimento |, se aplicé una prueba de mutua independencia utilizando la distribucion
de X% en un arreglo tridimensional, con “especie”, “tratamiento” y “quela con la que se

emprendié el ataque” como las tres categorias de clasificacion.

b) Escapes
i.- Distancia de reaccion (Dr), Distancia de escape (De), Tiempo de escape (Te)
y Velocidad de escape (Ve).
Los valores de Dr, De, Te y Ve de ambas especies de todos los tratamientos
se analizaron mediante un ANOVA bifactorial, con dos factores fijos (“especie” y
“tratamiento”). En el caso de encontrar diferencias significativas entre tratamientos (y que la
interaccion no tuviese un efecto significativo), se compararon las medias de dichas variables

mediante los siguientes contrastes especificados a priori:

1. con vision vs control de procedimiento

2. con vision + control de procedimiento vs sin visiéon



Previo al analisis los datos fueron transformados (logaritmo), y se corroboro

homogeneidad de varianzas mediante la prueba de Cochran.

ii.- Angulo de escape.

Para determinar si el angulo de los escapes ipsilaterales y contralaterales era similar,
se compararon la media angular de los escapes ipsilaterales con la media angular de los
escapes contralaterales para cada especie por separado. Esto se hizo mediante pruebas de
Watson y Williams o Mardia-Watson-Wheeler, dependiendo de si las distribuciones eran o
no, normales (Anexo 3). Dado que en todos los casos las medias no fueron
significativamente diferentes (todas p = 0.05), se conjuntaron todos los angulos de escape
de cada especie para ser expresados en una escala 0°-180° (sin importar si eran
ipsilateales o contralaterales). Posteriormente, se compararon las medias angulares de los
escapes de L. setiferus y L. vannamei mediante las mismas pruebas (Anexo 4) descritas

para los ataques y siguiendo el siguiente orden:

1. L. setiferus (con vision) vs L. setiferus (control de procedimiento)
2. L. setiferus (con vision) vs L. setiferus (sin vision)

3. L. vannamei (con vision) vs L. vannamei (control de procedimiento)
4, L. vannamei (con vision) vs L. vannamei (sin vision)

5. L. setiferus (con vision) vs L. vannamei (con vision)

6. L. setiferus (sin visién) vs L. vannamei (sin vision)

iii.- Distribucion de frecuencias de los escapes ipsilaterales y contralaterales.

Para probar la hipotesis de que la frecuencia de escapes ipsilaterales y
contralaterales en ambas especies y en todos los tratamientos era diferente, se aplicé una
prueba de mutua independencia usando la distribucién de X? en un arreglo tridimensional,

como se describié anteriormente para los ataques.



iv.- Asociacion de frecuencias de escapes y ataques.

Para conocer si en el experimento | existia una asociacién en la frecuencia del lado
en el que se efectuaba el escape relativo al del ataque, se aplicd una prueba de asociaciéon
utilizando la distribucién de X? en un arreglo tridimensional, con “tratamiento”, “lado del
escape (mismo lado o lado contrario al del ataque)”’ y “especie de camaréon” como las tres

categorias de clasificacion.

4.3.2.2 Experimento II: Efecto del estimulo artificial.

a) Escapes

i.- Distancia de reaccién (Dr), Distancia de escape (De), Tiempo de escape (Te)
y Velocidad de escape (Ve).

Los valores de Dr, De y Te de los escapes de ambas especies ante una jaiba

(resultados del tratamiento “con vision” del experimento ) y aquellos ante el estimulo
artificial (experimento Il) se analizaron mediante un ANOVA bifactorial, con dos factores fijos
(“especie” y “tratamiento”). Previo al andlisis los datos Dr, Te y Ve fueron transformados
(logaritmo), y se corroboré homogeneidad de varianzas mediante la prueba de Cochran.
Dado que en la Ve se encontré heterogeneidad de varianzas incluso después de la

transformacion, se procedié a analizar estos resultados con t- Student.

ii.- Angulo de escape.

Se compararon las medias angulares de los escapes ipsilaterales y contralaterales
mediante pruebas de Watson y Williams o Mardia-Watson-Wheeler (Anexo 3), y dado que
en todos los casos las medias de los escapes no fueron significativamente diferentes (todas
p = 0.05), se conjuntaron todos los angulos de escape de cada especie para ser expresados
en una escala 0°-180° (sin importar si eran ipsilateales o contralaterales). Posteriormente,
se compararon las medias angulares de los escapes de L. setiferus y L. vannamei mediante
las mismas pruebas (Anexo 4) descritas anteriormente para el experimento | y de acuerdo al

siguiente orden:



1. L. setiferus (jaiba) vs L. setiferus (estimulo artificial)
2. L. vannamei (jaiba) vs L. vannamei (estimulo artificial)

3. L. setiferus (estimulo artificial) vs L. vannamei (estimulo artificial)

iii.- Distribucion de frecuencias de los escapes ipsilaterales y contralaterales.

Para probar la hipotesis de que la frecuencia de escapes ipsilaterales y
contralaterales en ambas especies y ante el ataque de una jaiba y el estimulo artificial era
diferente, se aplicéd una prueba de mutua independencia usando la distribucién de X? en un

arreglo tridimensional, como se describié anteriormente.

iv.- Asociacién de frecuencias de escapes y ataques.

Para conocer si en el experimento Il existia una asociacién en la frecuencia del lado
en el que se efectuaba el escape relativo al del ataque, se aplicd una prueba de asociaciéon
utilizando la distribucion de X? en un arreglo tridimensional, con “tratamiento”, “lado del
escape (mismo lado o lado contrario al del ataque)”’ y “especie de camaréon” como las tres

categorias de clasificacion.



V. RESULTADOS

Se realizaron un total de 930 pruebas video grabadas: 82, 80 y 80, para los
tratamientos de camarones con vision, sin visidén y control de procedimiento del experimento
| (estimulo del depredador), respectivamente; y 688 para el tratamiento del estimulo artificial
del experimento Il. Sin embargo, se utilizaron para el analisis 82, 80, 79, y 80 pruebas para
los experimentos respectivos, correspondiendo Unicamente a los escapes exitosos (que el
camaron sobreviviera) consistentes en al menos un “tail flip” por parte del camaron, y
asegurando la inclusion de réplicas que fueran estadisticamente independientes en cada
caso. Del total de pruebas analizadas durante el experimento | (241), s6lo 14 camarones
fueron atrapados y consumidos después de presentar la respuesta de escape,
representando entre 5.8% del total de escapes analizados. El 94.2% restante (227 pruebas)

se consideraron escapes exitosos para el intervalo de tiempo examinado.

Los valores medios (+ desviacion estandar: de) de LT de L. setiferus y L. vannamei,
y los valores medios de C. ornatus (solo experimento |) utilizados en los diferentes
tratamientos se muestran en la Tabla 1. A pesar de que las tallas de ambas especies de
camarodn utilizadas en los diferentes tratamientos fueron muy similares entre si (7 — 9 cm
LT), se encontré que los L. vannamei del tratamiento con visién del experimento | tuvieron
un LT significativamente menor que aquellos sin vision (t = 2.5; p < 0.05). De la misma
manera, los camarones de ambas especies utilizados en el experimento Il con el estimulo
de la jaiba tuvieron una LT significativamente mayor que aquellos utilizados con el estimulo

artificial (t = 3.3 y t=3; p < 0.01, para L. setiferus y L. vannamei, respectivamente).



Tabla 1. Valores medios (+ de) de LT de los camarones y AC de las jaibas utilizadas a lo
largo de los experimentos | (depredador natural) y Il (estimulo artificial).

Tratamiento L. setiferus L. vannamei C. ornatus

Experimento |

Control (con visién) 84105 85+0.6 94105
Sin visién 8.2+0.7 8.8+04 9.7+0.5
Control de procedimiento 8+0.5 804 9.5+04

Experimento Il

Estimulo artificial 8.01+0.6 8+1 -

5.1 Experimento I: Efecto de la vision

a) Ataques
i. Angulos de ataque

Los histogramas circulares de los angulos de ataque de C. ornatus sobre ambas
especies de camaron en el tratamiento con vision (Figura 3A y 3B), muestran que la media
angular (x desviacion estandar, de) del vector en el caso del ataque sobre L. setiferus fue
49.4 £ 56.3°, en tanto que sobre L. vannamei fue 39.9 + 43.2°. La magnitud media de los
vectores fue de 0.62 y 0.75 para L. setiferus y L. vannamei, respectivamente. Los
histogramas de los angulos de ataque de C. ornatus sobre ambas especies de camaron en
el tratamiento sin vision (Figura 3C y 3D), muestran que la media angular (+ de) del vector
en el caso del ataque sobre L. setiferus fue 59.63 + 59.67°, en tanto que sobre L. vannamei
fue 61.17 £ 52.73°. La magnitud media de los vectores fue de 0.58 y 0.65 para L. setiferus y

L. vannamei, respectivamente.
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Figura 3. Angulos de ataque de C. ornatus sobre L. setiferus y L.
vannamei en el tratamiento con vision (A y B) y sin vision (C y D), el
grosor de las barras representa clases de 45°, la linea soélida denota
el vector promedio (+ IC 95%).

Las pruebas de Mardia-Watson-Wheeler (para datos no uniformes y no normales;
ver anexo 2), mostraron que los angulos de ataque sobre ambas especies bajo el
tratamiento con vision (W =5.663; p = 0.06) y sin visiéon (W =0.46; p = 0.8) fueron
estadisticamente similares. Dado que tampoco se encontraron diferencias significativas
entre las medias angulares de los ataques de C. ornatus sobre L setiferus durante los
tratamientos de camarones con y sin vision (W=3.28, p= 0.2) ni sobre L. vannamei durante
esos mismos tratamientos (W = 0.87; p = 0.65), se puede decir que los ataques de las

jaibas en el presente trabajo tuvieron una media angular general de 52° + 54°.



ii. Frecuencia de atagues ipsilaterales vs contralaterales

En el experimento |, los ataques ipsilaterales y contralaterales de las jaibas sobre L.
setiferus con vision representaron el 47.5% y 52.5%, en tanto que para aquellos impedidos
de vision representaron el 37.5%, y 62.5% del total de los ataques, respectivamente. Para L.
vannamei, los ataques ipsilaterales y contralaterales sobre camarones con vision
representaron el 53.8% y 46.2%, en tanto que aquellos sobre los camarones sin vision
representaron el 52.5%, y 47.5%, respectivamente (Tabla 2). La prueba de X? tridimensional
mostré que la distribucion de los ataques ipsi y contralaterales por parte de C. ornatus fue
similar para ambas especies a lo largo de ambos tratamientos (X?> = 1.45; p = 0.84),
indicando que los camarones de ambas especies recibieron los estimulos de ataque desde
su lado derecho e izquierdo de manera similar independientemente de si poseian o no
vision.

Tabla 2. Frecuencia de ataques de C. ornatus sobre el lado contra e ipsilateral de L. setiferus y

L. vannamei durante los tratamientos con y sin visién del experimento |. Entre paréntesis se
muestra el porcentaje de cada valor sobre el total de ataques.

L. setiferus L. vannamei
Contra Ipsi Contra Ipsi
Con vision 21 (13%) 20 (12.3%) 21 (13%) 20(12.3%)
Sin vision 25 (15.4) 15 (9.3%) 21 (13%) 19 (12 %)

iii.  Frecuencia de ataques con diferente quelipedo
El analisis tridimensional de X? sobre la frecuencia de los ataques desplegados con
la QM, Qm y AQ, mostré que la distribucién de los ataques en el experimento | es similar
para ambas especies, y a lo largo de los tratamientos (X* = 8.48; p = 0.29), lo que indica
que las jaibas atacaron a L. seiferus y L. vannamei indistintamente con QM, Qm y AQ sin

mostrar un patrén (Tabla 3).



Tabla 3. Frecuencia de ataques de C. ornatus desplegados con el quelipedo mayor (QM), el menor (Qm) y
ambos quelipedos (AQ) sobre camarones L. setiferus y L. vannamei durante los tratamientos con y sin vision
del experimento |. Entre paréntesis se muestra el porcentaje de cada valor sobre el total de ataques.

L. setiferus L. vannamei
QM Qm AQ QM Qm AQ
Con visién 13 (8.1%) 12 (7.5%) 15 (9.3%) 13 (8.1%) 17 (10.6%) 11 (6.8%)
Sin vision 5(3.1%) 14 (8.7%) 21 (13%) 11 (7%) 15(9.3%) 14 (8.7%)

b) Escapes

i. Distancias de reaccion (Dr), distancias de escape (De), tiempos de
escape (Te) y velocidades de escape (Ve).

El analisis bifactorial de la Dr mostré que el término de la interaccion no fue
significativo (F = 0.33; p = 0.72); que ambas especies presentaron una Dr estadisticamente
similar (F = 2.58; p = 0.11); y que la distancia minima con la que L. setiferus y L. vannamei
reaccionaron ante el ataque de una jaiba fue similar independientemente del tratamiento al
que los camarones fueron sometidos (F = 2.44; p = 0.09; Figura 4). Dada la ausencia de
diferencias significativas, se puede decir que la Dr media (£ 1Cgs¢,) de los camarones ante el
ataque de C. ornatus fue de 10.44 + 0.4 cm; y que la Dr minima y maxima presentadas

durante el experimento | fueron 3.41 y 21.5 cm, respectivamente.
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Figura 4. Distancias de reacciéon (cm) medias de L. setiferus y L. vannamei en los
tratamientos con vision, sin vision y control de procedimiento; (= media +
desviacion estandar: de).

El analisis bifactorial de la De mostré que el término de la interaccién no fue
significativo (F = 1.71; p = 0.18) y que ambas especies presentaron una De
estadisticamente similar (F =0.04; p = 0.84). Sin embargo, la De de los camarones de
ambas especies vario significativamente entre tratamientos (F = 9.92; p < 0.001; Figura 5).
Dado que no se encontraron diferencias significativas entre la De de camarones del grupo
con vision (control) y aquellos provenientes del control de procedimiento (F = 1.39; p =
0.24), se asumio que la manipulacién llevada a cabo para cegar experimentalmente a los

camarones no tuvo un efecto significativo sobre esta variable lineal.

Al comparar la De de los camarones con y sin vision, se encontré que los camarones
escaparon a una distancia significativamente mayor cuando estaban impedidos de vision
que cuando si podian ver (F = 18.34; p < 0.001). La De media (z ICgys9) de los camarones de

ambas especies con vision fue de 27.1 £ 9.3, en tanto que los valores minimos y maximos

--31--



fueron 12.6 y 59.1 cm respectivamente. La De media (x ICgs¢,) de los camarones impedidos
de vision fue de 34.1 £ 13, en tanto que los valores minimos y maximos en este caso fueron

9y 66 cm.
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Figura 5. Distancias de escape (cm) medias de L. setiferus y L. vannamei en los

tratamientos con vision, sin vision y control de procedimiento; (¢ media +

desviacion estandar: de).
El analisis bifactorial del Te mostrdé que el término de la interaccion no fue significativo (F =
1.41; p = 0.24), y que ambas especies presentaron una Te estadisticamente similar (F =
1.02; p = 0.31). EI Te de ambas especies ante el ataque de una jaiba fue diferente
dependiendo del tratamiento al que los camarones fueron sometidos (F = 10.77; p < 0.001;
Figura 6). En este caso se encontraron diferencias significativas entre el Te de camarones
con vision y los del control de procedimiento (F = 6.45; p < 0.05). Este resultado sugiere que
la manipulacion para cegar experimentalmente a los camarones tuvo un efecto significativo
sobre el tiempo de escape, e impidié la continuacion del analisis. Los valores minimos de Te
observados para los camarones con visién, sin vision y del control de procedimiento fueron

0.16, 0.20 y 0.16 seg; en tanto que los valores maximos fueron 2.16, 1.76 y 1.33 seg,

respectivamente.



09t

0,8}

0,7}

0,6

0,5

Tiempo de Escape (seg)

0,4}

0,3}

02} -1

0,1

Lsefiferus  Lvamnamei  Lsefiferus  Lvannanei  Lsetiferus Lvannarrei
convisién  conusion  sinvsien  sinusion oA e corirol do
procedimiento procedimiento

Figura 6. Tiempo de escape (seg) promedio de L. setiferus y L. vannamei en los
tratamientos con vision, sin vision y control de procedimiento; (° media + desviacion
estandar: de).

El analisis bifactorial de la Ve mostré que el término de la interaccién no fue
significativo (F = 1.23; p = 0.29); que ambas especies presentaron una Ve estadisticamente
similar (F = 1.34; p = 0.25); y que la Ve a la que escaparon ambas especies ante el ataque
de una jaiba fue similar independientemente del tratamiento al que los camarones fueron
sometidos (F = 1.25; p = 0.29; Figura 7). Dada la ausencia de diferencias significativas, se
puede decir que la Ve media (£ 1Cgs59,) de los camarones ante el ataque de C. ornatus fue de
59.52 + 25.6 cm/seg; y que la Ve minima y maxima presentadas durante el experimento |

fueron 8.55 y 170.8 cm, respectivamente.
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Figura 7. Velocidad de escape (cm/seg) promedio de L. setiferus y L. vannamei en
los tratamientos con vision, sin vision y control de procedimiento; (= media *
desviacion estandar: de).

ii. Angulo de escape

Los histogramas circulares de los angulos de escape de L. setiferus y L. vannamei
en el experimento | se muestran en la Figura 8. Las medias angulares (+ de angular) de los
vectores en el caso L. setiferus con visién, sin vision y en el control de procedimiento fueron
124 + 36°, 119.4 £ 47°, y 120 £ 44°, respectivamente. En el caso de L. vannamei fueron
116.2 £ 42.4°, 102 + 43.1°, y 106.5 + 34°, respectivamente. La magnitud media de los
vectores de los escapes de L. setiferus fue 0.82, 0.72 y 0.75 para los camarones con vision,
sin vision y control de procedimiento, respectivamente. La magnitud media del vector de los
escapes de L. vannamei fue 0.80, 0.80 y 0.84 para los camarones con vision, sin vision y

control de procedimiento, respectivamente.
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Figura 8. Angulos de escape de L.setiferus y L. vannamei en el experimento I:
tratamientos con vision (A y B), sin vision (C y D) y control de procedimiento (E y
F) el grosor de las barras representa clases de 45°, la linea sdlida denota el
vector media (£ IC 95%).

La prueba paramétrica de Watson-Williams (para datos normales no uniformes; ver
anexo 4) para comparar el angulo de los escapes de L. setiferus y L. vannamei cuando los
camarones podian ver mostraron que las medias angulares de ambas especies fueron
estadisticamente similares (F= 0.731; p = 0.4). Por su parte, la prueba no paramétrica de

Mardia-Watson-Wheeler (para datos no uniformes y no normales; ver anexo 4), mostré que



las medias angulares de los escapes de las dos especies cuando los camarones estaban

impedidos de vision también fueron estadisticamente similares (W= 3.6; p = 0.2).

La prueba de Watson-Williams (ver anexo 4) mostré que el angulo de escape de L.
setiferus con visién y aquellos del control de procedimiento fueron estadisticamente
similares (F= 0.2; p = 0.7). Por su parte, la prueba de Mardia-Watson-Wheeler (ver anexo 4)
mostré que el angulo de escape de L. setiferus con y sin vision también fue similar (W=
0.63; p= 0.73), por lo que se puede decir que los escapes de L. setiferus con y sin vision en

el presente trabajo tuvieron una media angular general de 118°+ 43°.

En el caso de L. vannamei, la prueba de Watson-Williams (ver anexo 4) mostré que
el angulo de escape de L. vannamei con vision y aquellos del control de procedimiento
fueron estadisticamente similares (F= 1.3; p = 0.3). Asimismo, una segunda prueba de
Watson-Williams (ver anexo 4) denot6é que el angulo de escape de L. vannamei con y sin
vision también fue similar (F= 2.3; p = 0.14) por lo que se puede decir que los escapes de L.
vannamei con y sin visién en el presente trabajo tuvieron una media angular general de

106°+ 41°.

iii.  Frecuencia de escapes ipsilaterales vs. contralaterales

El anélisis tridimensional de X? sobre la frecuencia de escapes ipsi y contralaterales
efectuados por L. setiferus y L. vannamei en los diferentes tratamientos del experimento |,
mostré que existe una asociacion significativa entre alguna de las tres categorias de
clasificacion (X* = 15.19; p < 0.05). Las pruebas de independencia parcial mostraron que la
categoria “tratamiento” y “lado de escape” se encuentran significativamente asociadas (X? =
15.20 y X? = 15.14; ambas p < 0.05), en tanto que la categoria especie es independiente de
ambas (X* = 2.52; p = 0.93). Estos resultados indican que tanto L. setiferus como L.
vannamei escapan mas frecuentemente hacia su lado derecho que hacia el izquierdo en el

tratamiento con visién que lo esperado por azar (Figura 9).
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Figura 9. Distribucidon de frecuencias de escapes ipsilaterales y contralaterales de L. setiferus y L.
vannamei en los tratamientos con vision (A) y sin vision (B), se muestra que existe una asociacion entre
el tratamiento y el lado de escape independientemente de la especie.

iv. Asociacion entre frecuencias de ataques y escapes

El anélisis tridimensional de X? sobre la frecuencia del lado del escape (en relacion
al lado en que recibian el ataque) de L. setiferus y L. vannamei en los diferentes
tratamientos del experimento |, mostré que no existe una asociacion significativa entre la
frecuencia del lado de escape para ninguna de las dos especies en ninguno de los
tratamientos (X? = 3; p =0.9). Es decir, los camarones escaparon mas frecuentemente
hacia el mismo lado que recibian el ataque, independientemente de la especie y del

tratamiento al cual estaban sujetos (Figura 10A y 10 B).
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Figura 10. Distribucidon de frecuencias del lado de escape de L. setiferus y L. vannamei, relativo al lado
de ataque, en los tratamientos con vision (A) y sin vision (B); se observa que la frecuencia del lado de

escape de los camarones (hacia el mismo lado o hacia el lado contrario de donde provenia el ataque), es
similar para ambas especies y tratamientos.

5.2 Experimento II: Efecto del estimulo artificial

En la tabla 4, se muestra el nUmero de escapes que resultaron seleccionados al
azar del total desplegados por cada especie de camardn al recibir el estimulo artificial
desde 8 angulos diferentes durante el experimento Il. Asi, por ejemplo, fueron
seleccionados al azar 5 escapes de L. setiferus de un total de 40 que los camarones de

esta especie desplegaron al recibir el estimulo artificial desde 0—45°

Tabla 4. Frecuencia de escapes desplegados por L. setiferus y L. vannamei dependiendo del angulo en el que

se les aplicd el estimulo artificial. Entre paréntesis se muestra el porcentaje de cada valor sobre el total de
escapes.

Ipsilaterales Contralaterales
0° 45° 90° 135° 180° 225° 270° 315°
5 8 4 1 3 2 7 8
L. setiferus
(13.16%) (21.1%) (11%) (3%) (8%) (5.3%) (18.4%) (21.1%)
) 8 7 4 2 0 1 8 9
L. vannamei

(21%) (18%)  (10.3%) (5.1%)  (0%) (3%)  (21%)  (23.1%)




a) Escapes
i. Distancias de reaccion (Dr), distancias de escape (De), tiempos de
escape (Te) y velocidades de escape (Ve).

El analisis bifactorial de la Dr mostré que el término de la interaccion no fue
significativo (F = 1.10; p = 0.3) y que ambas especies presentaron una Dr estadisticamente
similar (F = 1.05; p = 0.31). Sin embargo, la distancia minima con la que L. setiferus y L.
vannamei reaccionaron fue diferente dependiendo del tipo de estimulo al que los camarones
fueron sometidos (F = 31.7; p < 0.001), encontrandose que la Dr de los camarones de
ambas especies fue significativamente menor cuando eran atacados artificialmente que
cuando eran atacados por una jaiba (Figura 11). La Dr media (z I1Cgs¢,) de los camarones de
ambas especies ante el estimulo de la jaiba fue de 9.8 + 3 cm, en tanto que los valores
minimos y maximos fueron 5 y 16 cm. La Dr media (+ 1Cgs¢) de los camarones ante el
estimulo artificial fue de 7.2 + 3.23 cm, en tanto que los valores minimos y maximos en este

caso fueron 2.5y 17 cm
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Figura 11. Distancias de reaccion (cm) medias de L. setiferus y L. vannamei ante el
estimulo de una jaiba y ante un estimulo artificial; (- media + desviacion estandar:
de).



El analisis bifactorial de la De mostro que el término de la interaccion no fue
significativo (F = 0.8; p = 0.1) y que ambas especies presentaron una De estadisticamente
similar (F = 0.5; p = 0.5). Sin embargo, la De de los camarones de ambas especies varid
significativamente entre tratamientos (F = 22.30; p < 0.001), encontrandose que la De de los
camarones de ambas especies fue significativamente menor ante el estimulo de una jaiba
que ante el estimulo artificial (Figura 12). La De media (+ 1Cgys¢,) de los camarones de ambas
especies ante el estimulo de una jaiba fue de 26.3 + 9.7 cm, en tanto que los valores
minimos y maximos fueron 15 y 59.1 cm. La De media (x I1Cgys) de los camarones ante un
estimulo artificial fue de 36.5 £ 17.3 cm, en tanto que los valores minimos y maximos en

este caso fueron 10.5y 104 cm.
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Figura 12. Distancia de escape (cm) medias de L. setiferus y L. vannamei ante el
ataque de una jaiba y ante un estimulo artificial; (- media + desviacion estandar: de).

El analisis bifactorial del Te mostré que el término de la interaccién no fue
significativo (F = 0.007; p = 0.93); que ambas especies presentaron una Te

estadisticamente similar (F = 0.07; p = 3.4), y que el tiempo al cual escaparon ambas



especies fue similar independientemente del tipo de estimulo al que los camarones fueron
sometidos (F = 0.00; p = 1; Figura 13). Dada la ausencia de diferencias significativas, se
puede decir que el Te media (£ 1Cgys9,) de los camarones ante estimulo de una jaiba o ante el
estimulo artificial, fue de 0.5 £ 0.3 seg; y que el Te minimo y maximo presentados fueron

0.13y 2.2 seg, respectivamente.

0,9

o o o
(2] ~ oo

Tiempo de Escape (seg)
& =
£ 3]

o
w

o
N

0,1
L. setiferus_ L. vannamei_ L. setiferus_ L. vannamei_
jaiba jaiba estimulo artificial estimulo artificial

Figura 13. Tiempo de escape (seg) promedio de L. setiferus y L. vannamei ante el
ataque de una jaiba y ante un estimulo artificial; (- media + desviacion estandar: de).

No fué posible analizar la Ve por medio de un analisis bifactorial debido a que existe
heterogeneidad de varianzas aun cuando los datos han sido transformados con logaritmo (C
= 0.38; p < 0.05). Por lo anterior, se aplicaron pruebas de t de student para varianzas
heterogéneas cuyo resultado mostré que la Ve de L. setiferus y L. vannamei ante un
estimulo artificial es similar (t= -1.07; p= 0.29), por lo que la respuesta fue analizada para
ambas especies en conjunto. La Ve ante un estimulo artificial fue significativamente mayor
que ante una jaiba (t= -3.53; p< 0.001; Figura 14). La Ve media (z ICgys%) de ambas especies
ante el estimulo de una jaiba fue de 62 * 22 cm/seg, en tanto que los valores minimos y

maximos fueron 9 y 137 cm/seg. La Ve media (z ICgs¢,) de ambas especies ante un estimulo

Y



artificial fue de 93 + 60.5 cm/seg, en tanto que los valores minimos y maximos en este caso

fueron 19 y 348 cm/seg.
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Figura 14. Velocidad de escape (cm/seg) promedio de L. setiferus y L. vannamei
ante el ataque de una jaiba y ante un estimulo artificial; (= media + desviacion
estandar: de).

ii. Angulo de escape
Los histogramas circulares de los angulos de escape de L. setiferus y L. vannamei en el
experimento Il se muestran en la Figura 15 A, B, C, D. Las medias angulares (+ de angular)
de los vectores en el caso L. setiferus ante el estimulo de una jaiba y ante el estimulo
artificial fueron 124 + 36°, y 95 £ 53°, respectivamente. En el caso de L. vannamei fueron
116.2 £ 42.4°, y 74 + 49.03°, respectivamente. La magnitud media del vector de los escapes
de L. setiferus fue 0.8 y 0.7 para los camarones ante la amenaza de la jaiba y estimulo
artificial, respectivamente. La magnitud media del vector de los escapes de L. vannamei fue

0.8 y 0.7 para los camarones ante la jaiba y ante el estimulo artificial, respectivamente.
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Figura 15. Angulos de escape de L. setiferus y L. vannamei ante la amenaza
de una jaiba C. ornatus (A y B) y ante un estimulo artificial (C y D), el grosor
de las barras representa clases de 45°, la linea sdlida denota el vector
media (+ IC 95%).

La prueba no paramétrica de Mardia-Watson-Wheeler (para datos no uniformes y no
normales; ver anexo 4), mostré que las medias angulares de los escapes de las dos
especies cuando los camarones fueron atacados artificialmente fueron similares (W= 5; p=

0.1).

La prueba de Watson-Williams (ver anexo 4) mostré que el angulo de escape de L. setiferus
ante el ataque de la jaiba y el estimulo artificial fue estadisticamente diferente (F= 8.01; p=
0.01; Figura 15A y C). Asi mismo, la prueba de Mardia-Watson-Wheeler (ver anexo 4)
mostré que el angulo de escape de L. vannamei ante el ataque de la jaiba y aquellos ante el

estimulo artificial fueron estadisticamente diferentes (W= 12.4; p< 0.01; Figura 15B y D).



iii.  Frecuencia de escapes ipsilaterales vs. contralaterales

El analisis tridimensional de X? sobre la frecuencia de escapes ipsi y contralaterales
efectuados por L. setiferus y L. vannamei en los diferentes tratamientos del experimento II,
mostré que existe una asociacion significativa entre alguna de las tres categorias de
clasificacion (X* = 11.34; p < 0.05). Las pruebas de independencia parcial mostraron que la
categoria “tratamiento” y “lado de escape” se encuentran significativamente asociadas (X? =
9.6 y X? = 9.9; ambas p < 0.05), en tanto que la categoria especie es independiente de
ambas (X* = 0.94; p = 0.92). Estos resultados indican que tanto L. setiferus como L.
vannamei escapan mas frecuentemente hacia su lado derecho que hacia el izquierdo en el

tratamiento con estimulo de la jaiba que lo esperado por azar (Figura 16A, B).

A Estimulo de la jaiba B Estimulo artificial
40.0, 40.0,
30.0 300,
20-0“‘ L. setiferus 20.0' ’ L. setiferus
100 m L. vannamei 10.0, m L. vannamei
0.0 7 T
contralateral contralateral
ipsilateral ipsilateral

Figura 16. Distribuciéon de frecuencias de escapes ipsilaterales y contralaterales de L. setiferus y L.
vannamei en los tratamientos ante el estimulo de la jaiba (A) y ante el estimulo artificial (B), se
muestra que existe una asociacion entre el tratamiento y el lado de escape independientemente de
la especie.

iv. Asociacion entre frecuencias de ataques y escapes
El analisis tridimensional de X sobre la frecuencia del lado del escape (en relacion al lado
en que recibian el ataque) de L. setiferus y L. vannamei ante la jaiba y ante el estimulo
artificial, mostré que no existe una asociacion significativa entre la frecuencia del lado de
escape para ninguna de las dos especies en ninguno de los tratamientos (X? = 4.4; p =0.4).
Es decir, los camarones escaparon mas frecuentemente hacia el mismo lado en que
recibian el ataque, independientemente de la especie y del tratamiento al cual estaban

sujetos (Figura 17A, B).
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Figura 17. Distribucién de frecuencias del lado de escape de L. setiferus y L. vannamei, relativo al lado de
ataque, en los tratamientos ante el estimulo de la jaiba (A) y estimulo artificial (B). Se observa que la
frecuencia del lado de escape de los camarones (hacia el mismo lado o hacia el lado contrario de donde
provenia el ataque), es similar para ambas especies y tratamientos.



VI. DISCUSION

Los resultados de este estudio muestran algunas de las caracteristicas que forman parte de
la respuesta de escape de L. vannamei y L. setiferus cuando fueron enfrentados a la
amenaza de un depredador natural, la jaiba C. ornatus, asi como cuando fueron
estimulados artificialmente con una varilla de metal. Este conjunto de caracteristicas,
contribuyeron a desplegar escapes que se consideraron exitosos, puesto que los
camarones lograron alejarse del depredador y/o del estimulo artificial en el intervalo de

tiempo examinado.

La comparaciéon de la conducta de escape de L. setiferus y L. vannamei a lo largo
del presente trabajo mostré que ambos camarones utilizan la misma estrategia, que es
también a su vez similar a la descrita para otros crustaceos decapodos pequefios, como el
camardn café Crangon crangon (Arnott et al., 1999) y la gamba Palaemon elegans (Guerin,
2004). Esta consiste en escapes rapidos por medio de un tail-flip denominado “jack-knife”,
aunado a la inclusion de elementos imprevisibles (trayectorias de escape aleatorias,
variacion en el tiempo y distancias de escape, giros repentinos o comportamientos
intermitentes y repentinos disefiadas para confundir los sistemas sensoriales de los
depredadores). Este comportamiento es conocido como comportamiento proteano, y es un
rasgo frecuente en muchas especies a través de muchos taxa (e.g. Drivers y Humphries,

1988; Domenici y Blake, 1993).

Las respuestas de escape de ambas especies no solo fueron similares en lo general,
sino todas las variables del escape que fueron cuantificadas tanto en el experimento en
ausencia de visién, como en el del estimulo artificial resultaron estadisticamente parecidas.
La ausencia de diferencias entre las dos especies se explica sobre la base de que ambas
juegan un papel funcional similar en los ecosistemas costeros: tienen habitos similares
(Pérez-Farfante, 1969; Hindley, 1975; FAO, 2000; 2002; 2005), depredadores naturales
similares (Mantelatto y Christofoletti, 2001), y por tanto, rasgos conductuales similares. Sin

embargo, mientras los camaronesde la especie L. setiferus fueron capturados de las



lagunas costeras del sur del Golfo de México, los de la especie L. vannamei utilizados en
este experimento provenian de la generacién F-4 de una granja camaronicola de la region,
y nunca habian estado en el medio natural. En este contexto, la ausencia de diferencias
implica que los rasgos de la conducta de escape que fueron analizados no fueron
modificados ni modulados a través de la experiencia previa, sino que forman parte de un

comportamiento predeterminado.

Basandonos en lo anterior, es posible predecir que ante jaibas del género
Callinectes como depredador natural, L. vannamei y L. setiferus tendran una respuesta de
escape similar, lo que no representa mayor ni menor ventaja para ninguna de las dos
especies; sin embargo, es importante resaltar que para poder realizar predicciones mas
complejas sobre el comportamiento de escape de estas especies ante la presion de la
depredacion existente en las aguas costeras del Golfo de México, seria conveniente tomar
en cuenta otras variables importantes y determinantes de la conducta de evasién como por
ejemplo: el uso de refugios y el enterramiento en el sedimento ante el ataque de un
depredador, ya que necesariamente al estar en peligro, ambos podrian desplegar
comportamientos tales como la competencia por los refugios, lo que los obligaria a invertir
mayor energia ante la lucha contra competidores y depredadores, que al crecimiento

individual.

6.1 Ataques de C. ornatus

Los angulos de ataque de C. ornatus sobre ambas especies de camaron se dieron
mas frecuentemente entre los 0°-90°; es decir, las jaibas generalmente atacaron a los
camarones por la parte anterior de su cuerpo tanto del lado derecho (ipsilateral) como del
izquierdo (contralateral) del camarén (Figura 1), siendo la media general de los ataques 52°

1 54°.

El angulo desde donde proviene el ataque influyé de manera importante sobre la
direccion en la cual los camarones dirigieron su escape, ya que al recibir los ataques en su

parte anterior, la direccion de los escapes fueron generalmente hacia la parte posterior
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(Figura 8). Guerin (2004) encontré un comportamiento de escape similar en Palaemon
elegans, que respondi6 a ataques ocurridos desde los sectores anteriores con

desplazamientos cuya direccion fue hacia la parte posterior y viceversa.

Muchos cangrejos portunidos presentan heteroquelia (ej: Thalamita danae,
Thalamita crenata) que consiste en que poseen una quela trituradora grande, adaptada
principalmente para generar fuerzas de compresion (Warner y Jones, 1976), y una quela
cortadora menos robusta con caracteristicas mas finas, especializada en cortar o desgarrar
(Seed, 1986). Durante la alimentacioén, estos dos tipos de quelas presentan funciones
diferentes (Seed, 1990; Rheinallt y Hughes, 1985), sin embargo, las quelas de los
decapados desempenan funciones importantes durante la defensa y la reproduccién (Seed,
1986; 1990), por lo que no se puede considerar que su morfologia, anatomia y biomecanica
son el resultado exclusivo de presiones de seleccion asociadas a la alimentacion. C.
ornatus, atacé a los camarones de ambas especies con la QM, Qm o AQ indistintamente, y
no utilizé ninguna de las dos quelas para realizar alguna funcion especifica durante los
ataques. Esto puede deberse a que los camarones constituyen una presa de cuerpo blanda,
facil de triturar, cortar o partir con cualquiera de las dos quelas, y las jaibas no requieren de
un uso diferencial de éstos para alimentarse de ellos (Mascar¢ et al., 2003). El uso indistinto
de ambos quelipedos durante el ataque le confiere a la jaiba un ahorro de tiempo y una
mayor eficacia, ya que no requiere encontrar la posicion desde la cual el ataque al camaron

se realice con una quela en particular para ser exitoso. .

Estos resultados sugieren que las diferencias mecanicas y morfologicas de las quelas en la
conducta alimenticia de los cangrejos brachiuros tienen mas aplicacion cuando se trata de
presas con conchas duras. En el caso de los moluscos bivalvos y gasteropodos, la quela
cortadora es usada para sostener o manipular a la presa, mientras que la quela trituradora
es la encargada de aplicar la fuerza de compresién que rompe la concha (Seed, 1986;
Lawton y Hughes, 1985). Una vez que la concha ha sido rota, y que el cangrejo tiene libre
acceso a la carne de la presa, ambas quelas son usadas para extraerla y llevarla a los

apéndices bucales (Mascar6 1998).



6.2 El efecto de la vision en el escape de los camarones

L. setiferus y L. vannamei ante el ataque de la jaiba presentaron Dr similares cuando
tenian visién y cuando estaban impedidos de ella (Figura 2), siendo la distancia de reaccion
promedio para ambas especies de 10.44 = 0.4 cm. Este valor es ligeramente mayor al
reportado por Hernandez-Diaz (2008) (7.64 + 2.62 cm) para F. duorarum y por Hernandez-
Orts (2005) para L. setiferus (8.54 + 3.40 cm) en experimentos que también utilizaron una
jaiba como depredador. En el caso de F. duorarum, Hernandez-Diaz (2008), los camarones
también fueron cegados experimentalmente, y tampoco se encontraron diferencias
significativas en las distancias de reaccion. Dado que los tres estudios se realizaron bajo
condiciones experimentales muy similares, estas diferencias podrian ser debidas a que se
analizé un menor nimero de escapes en los dos ultimos trabajos que en el primero (n=94,
n=28, y N=242, respectivamente). Asimismo, se puede deducir que la visidbn en los
camarones peneidos no representa una funcion importante para determinar la distancia
minima a la que se puede acercar una jaiba antes de disparar el mecanismo de escape

caracteristico de estos organismos.

Asi mismo, la Dr de las especies analizadas, difiere y es mayor a la reportada por Nemeth
(1997) para los camarones de las especies Pandalus danae, Heptacarpus stylus y Crangon
alaskensis con valores de 4, 2.2 y 1.4 cm respectivamente, asi como a la reportada por
Arnott, et al., (1999) para Crangon crangon de 1.1-1.4 cm. Tales diferencias seguramente
estan relacionadas con que estos estudios utilizaron peces como los depredadores en los
experimentos. Nemeth (1997) observo que el pez (Hexagrammos decagrammus) se acerca
a C. alaskensis a baja velocidad antes de comenzar el ataque y posteriormente utiliza una
combinacion de succion y protrusién de la mandibula, lo que le permite quedar muy cerca

de la presa e ingerirla junto con el chorro de agua que entra en su boca a gran velocidad.

Una presa debe reconocer a un depredador a una distancia suficiente para asegurar

que cuenta con el tiempo necesario para ejecutar un escape exitoso (Blake y Hart, 1995).
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Existen reportes que destacan el importante papel que la visién juega en dicho
reconocimiento en otros crustaceos, a través de lo que se conoce como la “respuesta a la
sombra” (Forward, 1976; 1977). Asimismo, se ha sugerido que tanto el estimulo visual como
el mecanico inducen la respuesta de escape conocida como tail-flip en otros decapodos
(Wine y Krasne, 1982). Sin embargo, el habitat comin de los peneidos juveniles son las
lagunas costeras y estuarios, que mantienen regularmente una turbidez alta debido a las
particulas suspendidas. De esta forma los animales que viven ahi dependen de los érganos
sensoriales que detectan estimulos quimicos y mecanicos, mas que de la vision, para
buscar alimento y escapar de sus depredadores (Rosas y Sanchez, 1994). De igual forma,
se ha demostrado que muchos crustaceos tienen habitos nocturnos, y salen de sus refugios
cuando oscurece, mientras que se mantienen en ellos cuando existe luz intensa (Aréchiga y
Atkinson, 1975). Esta informacion permite sugerir que ante el ataque de un depredador
natural (C. ornatus), ademas de percibir estimulos visuales, los camarones percibieron
también estimulos quimicos, que ante la falta de vision, influyeron generando una respuesta

similar a aquella que resultaria en condiciones de recepcion correcta de estimulos visuales.

Otras evidencias que se suman a esta interpretacion es que tanto L. setiferus como L.
vannamei desplegaron la mayoria de sus escapes hacia angulos entre los 90°-180° sin
importar la ausencia de visidon. La respuesta de escape en la que el primer tail-flip siempre
es en direccion lateral con respecto al eje sagital del organismo es consistente con lo
observado en Palaemon elegans (Guerin, 2004), e implica que son suficientes las sefiales
quimicas y mecanicas con las que los camarones perciben al depredador para poder
orientar su escape hacia un angulo que asegure el éxito. Este comportamiento coincide con
el observado por Blake y Hart (1993, 1995), en el cangrejo de rio Pacifastacus leniusculus,
el cual mostré una conducta evasiva en respuesta a estimulos quimicos, tanto en periodos
de luz como de oscuridad. Asimismo, se observd en experimentos con camarén rosado F.
duorarum, cuyo comportamiento de escape ante un depredador natural, es similar en

camarones con y sin vision [137.68° + 26.24° y 125.38° + 30.66° (Hernandez-Diaz, 2008)].



Se ha aplicado el término “handedness” a los sesgos individuales de las presas de
escapar a la izquierda o a la derecha de su eje sagital (Dill, 1977). Con respecto a ésto y al
comportamiento proteano, el término se ha usado para establecer que no es de esperar que
exista un lado preferencial de escape mas alla del que dicta el azar, ya que las tacticas
evasivas que presentan este componente impredecible son las mas exitosas (Waters,
2003). El analisis de la frecuencia de escapes ipsi- y contralaterales del presente estudio
mostré que tanto L. setiferus como L. vannamei escaparon mas frecuentemente hacia el
lado derecho (ipsilateral) que hacia el izquierdo (contralateral) cuando podian ver (Figura 9).
Sin embargo, ambas especies de camarén mostraron una tendencia de dirigir sus escapes
mas frecuentemente hacia el mismo lado en el que provenia el ataque, independientemente
si estaban o no impedidos de visién. Esto puede interpretarse como una estrategia para
colocarse en una posicion de ventaja con respecto al depredador, quien con la inercia de su
propio ataque tendria que invertir mayor tiempo y/o energia para frenar, cambiar
abruptamente el angulo, y redirigir la persecucion. Por otra parte, si el camardon escapara
hacia el lado contrario del ataque, es decir, si siguiera el curso al que apunta el hemisferio
frontal del depredador, favoreceria una persecucion, lo que seria desventajoso en caso de
que el depredador alcanzara mayor velocidad que la presa y/o tuviera la energia suficiente

para sostener el nado persecutorio por un tiempo prolongado.

En su estudio sobre las trayectorias de escape de C. crangon, Arnott et al., (1999)
definieron una “zona de exclusidon” como el intervalo entre 0-63° a la derecha y a la
izquierda del angulo de ataque en el que el camarén nunca escapa. Los autores observaron
que la zona de exclusién se mantuvo constante independientemente de la posicion relativa
del cuerpo del camaron con respecto al angulo de ataque. Dado que en principio los
camarones podian elegir cualquiera de los angulos comprendidos en la “zona de escape”
(intervalo entre 75 -156° a la derecha e izquierda del eje del camardn que corre desde la
punta del rostro a la punta del telson), la zona de exclusién no representa una limitacion
anatémica, sino que refleja una eleccion de comportamiento de estos organismos de no

escapar hacia ciertas direcciones cercanas a las del estimulo. La zona de exclusion definida



por estos autores, y los resultados del presente trabajo en el sentido de que los camarones
escaparon mas frecuentemente hacia el mismo lado en que recibian el ataque (Figura 10),
no estan en contradiccion sino que delimitan un intervalo entre 63 - 90° a la derecha e
izquierda del angulo de ataque cémo el intervalo mas frecuentemente usado por estos
decapodos durante sus escapatorias. Las especies estudiadas aqui no tienden a dirigir su
escape directamente hacia el ataque, pero tal como P. elegans (Guerin, 1995), parecen
mostrar la existencia de un “angulo optimo” para evadir a los depredadores, es decir, en el

cual se podria maximizar la probabilidad de escape.

Las distancias de escape de L. setiferus y L. vannamei en el tratamiento con visién tuvieron
un valor promedio de 27.1 £ 9.3 cm, ligeramente mayores que las distancias de escape
reportadas por Hernandez-Orts (2005) para el camarén blanco del Golfo, L. setiferus (20.13
+ 7.87 cm), y aquellas reportadas por Hernandez-Diaz (2008) para el camarén rosado, F.
duorarum (21.09 + 13.88 cm). Arnott, et al., (1999), sefiala que en su habitat natural
Crangon crangon escapa a una distancia relativamente corta cuando son perturbados y
posteriormente se posan en el sedimento donde permanecen inmdéviles o enterrados. La
arena experimental en la que se llevaron a cabo los experimentos, no proveia un sustrato
donde el camardn pudiera refugiarse, confundirse o enterrarse. Esta condicion experimental
quizas se tradujo en una De relativamente grande que coloca al camarén en una posicion
estratégicamente “segura” en caso de que el depredador emprendiera un nuevo ataque. De
acuerdo con estos autores (Arnott, et al., 1999), al maximizar la distancia presa-depredador
durante la natacién de escape, se hace mas dificil para el depredador identificar la nueva

posiciéon del camarodn.

En el presente estudio, los camarones de ambas especies escaparon a una
distancia significativamente mayor cuando estaban impedidos de visién (Figura 3). Esto
difiere de lo reportado por Hernandez-Diaz (2008), quien encontré que el camardn rosado
escapa a una distancia similar estando o no cegado. El habito de enterramiento esta mas
generalizado entre los camarones del género Farfatepenaeus que Litopenaeus, quienes se

encuentran frecuentemente activos sobre el sedimento (Pérez-Farfante, 1969). Es posible
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que un uso menos frecuente de la estrategia de enterramiento en el escape de un
depredador entre los camarones blancos o no acanalados compense la facultad de

enterrarse y ponerse a salvo en los rosados o acanalados.

De la misma manera, es posible que L. setiferus y L. vannamei, compense la falta de
vision con un aumento en la distancia de escape, respuesta que quizas fue desplegada al
incrementarse la capacidad de percepcion quimica o mecanica del depredador. En relacion
a esto, y considerando una visibilidad limitada en el habitat natural de estos organismos
(p-e. turbidez en el agua), otros autores han sugerido que maximizar la distancia de escape
puede apartar al camaron del campo visual del depredador (Arnott, et al., 1999),

aumentando su posibilidad de éxito.

La variabilidad en la distancia de escape puede ser un rasgo importante en lo que al
comportamiento proteano se refiere, ya que una variacion en la distancia de escape puede
ser simplemente atribuido a que existe un grado de variabilidad inherente, que contribuye
con el elemento impredecible del comportamiento de escape, gracias al cual los
depredadores no son capaces de predecir la distancia a la cual se aleja la presa con un solo
tail-flip (Guerin, 2004), aunque también puede ser debido a un conjunto de factores

intrinsecos que no fueron explorados en el presente estudio.

El Te de L. setiferus y L. vannamei en el tratamiento con vision fue de 0.5 + 0.3 seg, valores
muy similares a los reportados para F. duorarum (0.62 £ 0.10; Hernandez-Diaz, 2008) y L.
setiferus (0.40 + 0.16 seg; Hernandez-Orts, 2005). Sin embargo, no fue posible descartar el
efecto de la manipulacién experimental a la que fueron sujetos los camarones para
impedirlos de vision, sobre esta variable del escape (Figura 6), por lo que no fué posible

completar el analisis.

Afectado el tiempo de escape, la velocidad de escape también se vié comprometida
y Unicamente se puede decir que L. setiferus y L. vannamei alcanzaron una Ve de 59.52 +

25.6 cm/seg en el tratamiento con vision. Esta velocidad es mayor a la reportada para F.



duorarum (31.62 + 11.07 cm/seg; Hernandez-Diaz, 2008) en las mismas condiciones

experimentales, y para L. setiferus (53.86 + 16.93 cm/seg; Hernandez-Orts, 2005).

Existen reportes sobre la forma en la que la longitud del abdomen determina la
rotacion del camaroén previo a la flexion del cuerpo (Daniel y Meyhdfer, 1989) y limita el
angulo de escape del camardn. En tanto que no hay ninguna razén evidente para pensar
que la Dr se vea afectada por el tamafio de los camarones, un incremento en la De, Te y la
Ve podria ser explicado simplemente por una longitud total mayor del abdomen, ya que una
mayor biomasa muscular podria generar una fuerza de contracciéon mayor durante el tail-flip
(Arnott, et al.,, 1988; Daniel y Meyhofer, 1989; Nauen y Shadwick, 1999), que a su vez
resultaria en un desplazamiento mayor en menor tiempo. A pesar de que las tallas de
ambas especies de camaron utilizadas en los diferentes tratamientos fueron similares, los L.
vannamei del tratamiento con vision del experimento | tuvieron un LT significativamente
menor que aquellos sin vision. Sin embargo, lo anterior no ocurrié para el caso de L.
setiferus, dado que los camarones de todos los tratamientos tuvieron LT similares. Aunque
dificilmente se puede asegurar que las diferencias observadas entre la De de ambas
especies entre el tratamiento con y sin visidon se debieron a la diferencia en masa muscular

abdominal, ésta es una posibilidad que no puede ser descartada por ahora.

6.3 El efecto del tipo de estimulo en el escape de los camarones

Ante un estimulo artificial, las Dr de L. setiferus y L. vannamei fueron
significativamente menores (7.2 £ 3.23 cm) que aquellas ante una jaiba (10.44 + 0.4 cm)
(Figura 11). Estos valores son parecidos a los reportados por Arnott et al., (1999) para C.
crangon (4.7-6.5 cm) y por Hernandez-Diaz (2008; 6.19 + 2.52) para F. duorarum, utilizando
un estimulo artificial similar. EI hecho de que ante un estimulo artificial los camarones
reaccionen a una distancia menor que ante el depredador, puede deberse a la inexistencia
de estimulos quimicos que influyan en el nivel de alerta de los camarones. Asi mismo, al
iniciarse el ataque con el estimulo artificial a cierta distancia del camarén, éste alcanza
grandes velocidades logrando llegar muy cerca del cuerpo del camardn en poco tiempo

(Arnott et al., 1999), lo cual contrasta con la estrategia de la jaiba, que se aproxima
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lentamente antes de atacar. Retrasar la primera reaccion ante el ataque hasta el ultimo
momento representa una ventaja para la presa (Webb y Skadsen, 1980), ya que limita la
posibilidad de corregir el ataque ya emprendido por el depredador, impidiéndole alterar
rapidamente la direccion de éste en respuesta a la reaccion inicial de la presa. En
consecuencia, se puede esperar que la Dr varie dependiendo de la velocidad del ataque y
la percepciéon de ésta por parte de la presa. La velocidad de la jaiba en el ataque no fue
medida en este estudio, sin embargo seria interesante incluir ésta y otras variables
asociadas al ataque del depredador y examinar su relacion causal con las variables
asociadas al escape. Asimismo, se puede prever que la Dr se reduzca si los camarones se
encuentran enterrados, ya que la condicién oculta le permite al camaroén retrasar la primera
reaccion ante el ataque. Estudios tedricos y empiricos en varios animales han mostrado que
las distancias de reaccion ante un depredador decrecen cuando la cripsis y el ocultamiento
son utilizados como medios para evitar la deteccion (Heatwole, 1968; Ydenberg y Dill, 1986;

Ellis et al., 1997).

La importancia de los estimulos quimicos y mecanicos en las interacciones depredador —
presa de organismos acuaticos, esta dada en gran medida a consecuencia de las
caracteristicas predominantes del medio, cuya heterogeneidad hace de la visién una
herramienta restringida (Bronmark y Hansson, 2000). Muchos organismos marinos y de
agua dulce estan activos predominantemente en la noche y es concebible que los érganos
mecanorreceptores jueguen un papel mucho mas importante en su comportamiento que el
sistema visual (Tautz y Sandeman, 1980); en el mismo sentido, diversos autores han
observado que los érganos quimiorreceptores también proporcionan informacién importante
acerca del entorno de los organismos, para quienes los estimulos quimicos tienen
implicaciones fundamentales de supervivencia, crecimiento y reproduccion (Bell y Carde,
1984; Atema 1988; Dodson et al., 1994 en Keller, et al., 2001). Para el caso de las especies
estudiadas aqui, se evidenciaron reacciones de escape ante ambos; estimulos quimicos
(con y sin visién) y estimulos mecanicos (con vision), de los cuales se obtuvieron

respuestas exitosas. Ambas especies mostraron estas reacciones incluso al percibir solo



mecanicamente una amenaza, coincidiendo con lo observado en especies como C. crangon
(Arnott, et al., 1999), que son capaces de detectar vibraciones a través de las vellosidades
que se encuentran distribuidas en toda la superficie corporal, y que son sensibles a la
direccién en la que reciben estimulos mecanicos (Heinisch y Wiese, 1987); sin embargo y a
pesar de ello, en ausencia de visién estos estimulos no son suficientes para generar una
respuesta de escape en esta especie (Arnott, et al., 1999), sugiriendo la importancia de las
sefales visuales cuando una amenaza no puede ser advertida quimicamente. Lo anterior,
no puede descartarse para L. setiferus y L. vannamei ya que no es posible determinar hasta
que punto, la varilla de metal utilizada para infringir la amenaza, pudo ser percibida
visualmente. Asi mismo, no se puede descartar que estas diferencias no estén relacionadas
a la talla significativamente mayor de los camarones usados para el tratamiento del estimulo

artificial.

Muchas decisiones en el comportamiento de los animales, se basan en la informacion
trasmitida a través del sistema sensorial quimico y tactil (Fields, et al., 2002). L. setiferus y
L. vannamei pudieron percibir el estimulo artificial sélo mecanica y visualmente, siendo
estos estimulos suficientes para que se generara un tail flip. Los camarones de ambas
especies desplegaron escapes entre los 74° y 124° (Figura 15C y D), pero el analisis
estadistico circular mostro que los angulos de escape de L. setiferus y L. vannamei fueron
diferentes dependiendo de la naturaleza del estimulo al cual se enfrentaron. Lo anterior
difiere de lo observado en el comportamiento de escape de F. duorarum, al no mostrar
diferencias significativas en los angulos de escape ante ambos tipos de amenazas

(Hernandez-Diaz, 2008).

De acuerdo con Fields et al., (2002), los organismos pueden discernir sefales de
diferente naturaleza y la singularidad de estas sefnales constituye la base para su respuesta.
En este caso, al no percibir sefiales quimicas por parte del estimulo artificial que
identificaran a un depredador potencial, los camarones sélo advirtieron una “amenaza de
peligro”, y aunque escaparon, lo hicieron en angulos diferentes a aquellos utilizados ante el

ataque de una jaiba. De volver a confirmarse la modificacion en los angulos de escape
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dependiendo del estimulo asociado al ataque, se podria sugerir que L. setiferus y L.
vannamei son especies capaces de modular sus respuestas de escape, ante lo que
pareceria ser un evento de depredacién o algun disturbio de otro tipo presente en el

ambiente.

Con base en los resultados sobre el angulo de escape ante el estimulo artificial (Figura
16B), se puede decir que no hay evidencia de “handedness” en estas especies de peneidos,
y que existe la misma probabilidad de que ocurra un escape hacia la izquierda
(contralateral) que hacia la derecha (ipsilateral) del eje sagital del camarén. Sin embargo, de
manera similar a las respuestas ante la jaiba, L. setiferus y L. vannamei presentaron una
tendencia a dirigir sus escapes mas frecuentemente hacia el mismo lado del que percibian
el estimulo artificial (Figura 17). La constancia de esta tendencia tanto en ambas especies
de camaron como bajo las distintas condiciones de los tratamientos utilizados en el presente
estudio, permiten suponer que la direccién del ataque tiene una fuerte influencia sobre la
direccién en la cual los camarones escapan, y que esta tendencia no sélo tiene la finalidad
de evitar o reducir las probabilidades de una persecucién (ante la presencia de un
depredador), sino que puede ser concebida como una estrategia “légica” utilizada para salir

de la trayectoria de cualquier amenaza de una manera efectiva.

No solo la Dr y el angulo de escape variaron ante el estimulo artificial comparado
con el ataque de una jaiba, sino que la De de tanto L. setiferus como L. vannamei fue
significativamente menor ante el estimulo de una jaiba que ante el estimulo artificial (Figura
12). La De media obtenida en este caso fue de 36.5+17.3, este valor es mayor que el
registrado por Hernandez-Diaz (2008) para F. duorarum (20.86 + 12.22 cm) y por
Hernandez-Orts (2005) para L. setiferus 26.2 £ 9.54 cm, sin embargo en este ultimo caso se
analizaron muy pocos escapes (n=11). El hecho de que los camarones escapen a mayor
distancia ante estimulos artificialmente, podria estar relacionado con la habilidad para
detectar la velocidad en la que se aproxima una amenaza, aun cuando no hayan detectado

estimulos quimicos que permitan su identificacion como un depredador. Es posible que al



maximizar la distancia con respecto a la amenaza no identificada aun mas que ante un

depredador “conocido”, el camardn también maximice la ventaja que le da el primer tail-flip.

Considerando la relacién potencial entre el tamafio de los camarones y la distancia
de escape, cabe hacer notar que la LT de los camarones de ambas especies utilizados en
el tratamiento con el estimulo artificial fue significativamente menor que aquellos utilizados
con el la jaiba (t = 3.3 y t = 3; p < 0.01, para L. setiferus y L. vannamei, respectivamente). A
pesar de que la De fue mayor en los camarones con las LT menores, para confirmar
algunas de las ideas que han surgido a los largo de este estudio es necesario re-analizar
estos resultados para descartar el efecto del tamafio en las variables lineales de las

trayectorias de escape de estos organismos.

El Te de ambas especies fue similar cuando se enfrentaron a una jaiba que cuando
fueron estimulados artificialmente (0.5 + 0.3 seg) (Figura 13), y fue menor al reportado para
el camarén rosado (0.62 + 0.13 seg). Por su parte, L. setiferus y L. vannamei alcanzan Ve
similares ante cualquiera de los dos tipos de estimulos a los que fueron enfrentados (Figura
14). La Ve media ante el estimulo artificial fue de 93 + 60.5 cm/seg, un valor mayor al
reportado para L. setiferus de 83 + 0.29 cm/seg (Hernandez-Orts, 2005) y para F. duorarum
de 32.81 + 15.36 cm/seg (Hernandez-Diaz, 2008). Las diferencias con respecto a los
estudios previos realizados bajo circunstancias muy parecidas a los del actual estudio
pueden explicarse por diferencias en el tamafio de la muestra (Hernandez-Orts, 2005), asi
como por diferencias en la resolucion temporal de las imagenes analizadas (Hernandez-
Diaz, 2008). Las similitudes, por su parte, se pueden explicar con base en la De, ya que al
ser estimulados artificialmente los camarones recorrieron una De mayor en el mismo tiempo
comparado con la respuesta ante una jaiba, lo que permite suponer que la velocidad a la
que escapan estos organismos depende de la naturaleza del estimulo y de cémo lo
perciben. Como en el caso de otras variables lineales del escape, se hace indispensable
descartar el efecto del tamafo para confirmar algunas de las hipotesis explicativas de estos

resultados.



Los resultados del presente estudio bajo condiciones controladas nos han permitido
conocer solamente las relaciones causales de los efectos observables teniendo en cuenta
un numero limitado de variables asi como un alto grado de manipulacién, por lo que no
podriamos extrapolar y afirmar que el patrén observado en las respuestas de escape de L.
setiferus y L. vannamei sera igual en el ambiente natural. Sin embargo, dichos resultados si
nos permiten comprender y explicar con gran detalle algunas de las variables que
conforman estas respuestas, al mismo tiempo que permiten postular hipdtesis mas
especificas sobre la naturaleza de un comportamiento tan importante como es el escape,

para futuras investigaciones.



VII. CONCLUSIONES

e L. setiferus y L. vannamei desplegaron una respuesta de escape cuando fueron
atacados por una depredador natural asi como cuando se les ataco

artificialmente.

e L. setiferus y L. vannamei presentan respuestas de escape similares a las
descritas para otros crustaceos decapodos, como el camardon café Crangon

crangon y la gamba Palaemon elegans.

e Las caracteristicas del ataque de C. ornatus sobre ambas especies fueron

similares.

e L. setiferus y L. vannamei ante el ataque de C. ornatus, presentaron Dr similares

cuando tenian vision y cuando estaban impedidos de ella.

e Las De de L. setiferus y L. vannamei fueron similares ante el ataque de C.
ornatus; sin embargo ambas especies escaparon a una distancia mayor cuando

estaban impedidos de vision.

o Ante el ataque de C. ornatus el Te y Ve de ambas especies con vision fueron

similares.

¢ No fue posible descartar los efectos de la manipulacion experimental a la que se
sometieron los camarones para impedirlos de vision por lo que no se completé el

analisis de estas variables bajo esta condicion experimental.

e L. setiferus y L. vannamei reaccionaron a una distancia significativamente menor
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cuando fueron atacados artificialmente que ante la presencia de una jaiba.

L. setiferus y L. vannamei escaparon a una distancia significativamente menor

ante el ataque de una jaiba que ante el estimulo artificial.

El Te y la Ve de ambas especies fueron similares ante el ataque de una jaiba

que ante el estimulo artificial.
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IX. ANEXOS

Anexo 1. Resultados de las pruebas de uniformidad de Rayleigh (Z) y Watson -Von Mises (U?) para las distribuciones de frecuencias de angulos
de ataque ipsi y contralaterales sobre L. setiferus y L. vannamei en los diferentes tratamientos del experimento I. Dado que en todos los casos al
menos un juego de datos resulté con una distribucion significativamente diferente de la normal, la prueba recomendada para la comparacion
entre angulos contra e ipsilaterales fue Mardia —Watson Wheeler (M-W-W); ns: no significativo.

Series de datos Contralaterales Ipsilaterales Prueba de
comparacion
Rayleigh Watson-Von Rayleigh Watson-Von
2) P Mises (U?) P ) P Mises (U?)
L. setiferus 8.831 < 0.001 0.103 <0.05 6.858 < 0.001 0.176 <0.01 M-W-W
Con vision
L. vannamei 12.074 < 0.001 0.156 <0.01 11.17 < 0.001 0.24 <0.01 M-W-W
L. setiferus 7.899 < 0.001 0.224 <0.001 6.244 <0.01 0.109 <0.05 M-W-W
Sin vision
L. vannamei 5.692 <0.01 0.126 <0.01 12.334 < 0.001 0.141 <0.05 M-W-W
Control de L. setiferus 6.061 <0.01 0.118 <0.05 11.187 < 0.001 0.037 ns M-W-W
procedimiento | ‘\annamei  7.609 < 0.001 0.034 ns 7.98  <0.001 0.209 <0.01 M-W-W
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Anexo 2. Resultados de las pruebas de uniformidad de Rayleigh (Z) y Watson -Von Mises (U?) para las distribuciones de frecuencias de angulos
de ataque de C. ornatus (ipsi y contralaterales conjuntados y expresados de 0-180°) sobre L. setiferus y L. vannamei de cada uno de los distintos
tratamientos del experimento |.

Serie de datos L. setiferus L. vannamei
Rayleigh Watson-Von Rayleigh Watson-Von
2) P Mises (U?) P ) P Mises (U?)
Con vision 15.616 < 0.001 0.256 <0.01 23.227 < 0.001 0.355 <0.01
Sin visién 13.518 < 0.001 0.273 <0.01 17.147 < 0.001 0.158 <0.01
Control de
16.418 < 0.001 0.099 <0.05 14.169 < 0.001 0.18 <0.01

procedimiento
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Anexo 3. Resultados de las pruebas de uniformidad de Rayleigh (Z) y Watson -Von Mises (U?) para las distribuciones de frecuencias de angulos
de escape ipsi y contralaterales e de L. setiferus y L. vannamei en los diferentes tratamientos de los experimentos | y Il. Se muestra la prueba de
comparacion entre angulos contra e ipsilaterales recomendada en cada caso: Mardia —Watson Wheeler (M-W-W) y Watson y Williams (W-W); ns:
no significativo.

Series de datos Contralaterales Ipsilaterales Prueba de
comparacion
Rayleigh Watson Rayleigh Watson
2) p von Mises p 2) p von Mises p
(u?) (L%
Experimento |
L. setiferus 9.223 < 0.001 0.044 ns 19.453 < 0.001 0.066 ns W-wW
Con vision L
o 3.654 <0.05 0.026 ns 21.592 < 0.001 0.035 ns W-W
vannamei
L. setiferus 11.945 < 0.001 0.064 ns 8.694 < 0.001 0.103 <0.05 M-W-W
Sin visién L
o 11.024 < 0.001 0.058 ns 12.636 < 0.001 0.045 ns W-W
vannamei
L. setiferus 10.8 < 0.001 0.076 ns 11.469 <0.001 0.051 ns W-W
Control de
procedimiento L 16946 <0.001 0.088  ns 10.501 < 0.001 0.042 ns W-W
vannamei
Experimento II L. setiferus 32.94 < 0.001 0.093 ns 38.476 < 0.001 0.081 ns W-wW
(estimulo L
artificial) o 22.648 < 0.001 0.096 ns 31.101 < 0.001 0.077 ns W-W
vannamei
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Anexo 4. Resultados de las pruebas de uniformidad de Rayleigh (Z) y Watson -Von Mises (U?) para las distribuciones de frecuencias de angulos
de escape (ipsi y contralaterales conjuntados y expresados de 0-180°) sobre L. setiferus y L. vannamei de cada uno de los distintos tratamientos
de los experimentos | y II; ns: no significativo.

Series de datos L. setiferus L. vannamei
Rayleigh Watson-Von Rayleigh Watson-Von
) P Mises (U?) P 2) P Mises (U?)

Experimento |

Control 27.65 <0.001 0.067 ns 23.70 < 0.001 0.05 ns

Sin vision 20.57 < 0.001 0.109 <0.05 22.69 < 0.001 0.053 ns

Control de 2221  <0.001 0.096 ns 2742  <0.001 0.083 ns
procedimiento

Experimento Il (estimulo 2 /o _ 4 901 0.122 <0.05 52.84  <0.001 0.139 <0.05

artificial)
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