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RESUMEN: Las aves frecuentemente utilizan senales actsticas de alarma para alertar a co- y heterospecificos
de la presencia cercana de una amenaza. Los emisores pueden usar una seinal Unica o largas secuencias de
llamados repetitivos las cuales pueden producir un efecto sostenido en el comportamiento de los receptores de
la senal. La tasa a la cual los llamados de alarma son dados pueden también revelar la ‘urgencia’ o nivel de riesgo
percibido por el emisor. En la Ratona Comun, Troglodytes musculus, los individuos reproductivos dan llamadas de
alarma repetitivas cuando una amenaza es detectada cerca del nido. Para entender la informacion que puede
codificar el numero de llamadas y su tasa de emisién dadas por la Ratona, testeamos la respuesta de individuos
a senales experimentalmente manipuladas. Reprodujimos a campo llamados de alarma que difirieron en su
tasa de repeticidon y duracién (numero de notas) y registramos la probabilidad de respuesta, la latencia de res-
puesta, la distancia minima de aproximacion al parlante, y el tiempo que permanecieron cerca del parlante de
conespecificos. Las Ratonas responden mas frecuentemente y rapidamente a llamados de alarma repetidos a
altas tasas. Ademas, los individuos permanecieron més tiempo cerca del parlante cuando reprodujimos llama-
dos a tasas altas de repeticién y también a secuencias mas largas de llamados. Sin embargo, los individuos se
aproximaron mads al parlante cuando reprodujimos secuencias largas de llamados a tasas bajas. Proponemos
que la repeticion de las llamadas puede revelar la persistencia del estimulo, mientras que la tasa de repeticién
de los llamados podria codificar informacion acerca del nivel de riesgo detectado. Estos hallazgos contribuyen a
entender la informacién que los receptores extraen de las sefiales de alarmas de coespecificos.

PALABRAS CLAVE: comunicacion, llamadas de disuasion, tasas de repeticion, Troglodytes musculus

Las senales de alarma acusticas son una estrategia
antidepredatoria sencilla y ampliamente utilizada por
aves y mamiferos, que puede alertar a individuos de la
misma y de otras especies sobre la presencia de peli-
gro en las inmediaciones (Klump & Shalter 1984, Caro
2005). Comprender los elementos de la vocalizacion
que desencadenan una respuesta en los receptores de
la senal es importante para entender la importancia
biolégica y la evolucion del disefio de las llamadas de
alarma (Guilford & Dawkins 1991, Rowe 2013).

Lasllamadas de alarma varian ampliamente tanto

entre especies como dentro de ellas. La estructura de
la llamada puede variar segun el tipo de depredador
o el nivel de riesgo, lo que brinda informacion con-
textual sobre la amenaza detectada (e.g., Leavesley
& Magrath 2005, Templeton et al. 2005, Suzuki 2011,
2016, Sommer et al. 2012, Kalb et al. 2019, Fernandez
& Carro 2022). Ademas, las vocalizaciones de alarma
pueden consistir en un elemento Gnico o en una serie
corta de elementos discretos (o llamadas), o bien
en una secuencia repetitiva mas larga de llamadas
separadas por periodos variables de silencio (Le Roux
et al. 2001). A veces, los emisores pueden utilizar
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llamadas de alarma unicas para senalar a los miem-
bros del grupo la presencia cercana de una amenaza,
pero en otros casos pueden emplear secuencias mas
largas de llamadas repetitivas. Leavesley y Magrath
(2005), por ejemplo, descubrieron que el Sericornis
de Ceja Blanca (Sericornis frontalis) utiliza sefiales con
un mayor numero de elementos cuando la distancia
con un depredador es menor, lo que provoca una res-
puesta mas inmediata de los oyentes. Por el contrario,
cuando el depredador se encuentra mas lejos, los
individuos emiten vocalizaciones con menos elemen-
tos. Las ardillas (Sciuridae) también muestran varia-
ciones en sus vocalizaciones de alarma: utilizan una
repeticion de unos pocos llamados cuando detectan
una amenaza cercana, lo que desencadena una rapida
respuesta de huida en quienes los escuchan, asi como
otras vocalizaciones mas prolongadas, con una mayor
repeticion de llamados que estimulan la vigilancia
en quienes las reciben (Loughry & McDonough 1988,
Sloan & Hare 2004).

La repeticién de las sefales en los sistemas acus-
ticos de alarma ha sido una incégnita. A primera vista,
la repeticion de una senal podria atraer la atencién
de un depredador hacia el emisor y aumentar su
detectabilidad y el riesgo de ser presa. Por lo tanto,
la repeticién de las senales al emitir la llamada de
alarma deberia tener algun significado funcional.
Schleidt (1973) sugirié que la repeticion frecuente de
las senales puede producir un efecto sostenido en el
comportamiento de los destinatarios de las senales.
En ese sentido, la repeticién de una senal (‘senaliza-
cién ténica’) podria reforzar el significado de la senal
emitida. Por lo tanto, la repeticién no actia como
multiples senales discretas, sino que genera un efecto
continuo o sostenido en el estado del receptor.

En algunos casos, la repeticién de los llamados
genera un incremento en el estado de alerta de los
receptores prolongandose por mas tiempo del que
lo hacen cuando se usan llamados simples (e.g.,
Harris et al. 1983, Loughry & McDonough 1988, Le
Roux et al. 2001). En el Mielero de Nueva Holanda,
Phylidonyris novaehollandiae, McLachlan y Magrath
(2020) encontraron que los individuos respondian al
primer elemento del llamado de alarma de un coes-
pecifico evaluando el nivel de riesgo. Sin embargo,
era mas probable que los individuos huyeran cuando
los llamados tuvieran mds elementos. Entonces, la
repeticion de los elementos en una llamada de alarma
podria pensarse como un mecanismo para asegurar
que los receptores han recibido la senal, pero también
podria hacerla mds confiable y resistente a los errores
(McLachlan & Magrath 2020).

Por otra parte, la tasa a la cual se repite una
senal puede informar acerca del grado de urgencia o
inmediatez del peligro detectado (Morton 1977). Esta
hipotesis de urgencia propone que las secuencias de
llamados podrian senalar la naturaleza o ubicacién
de la amenaza en una situacion de riesgo. Esto puede
lograrse alterando la estructura de los llamados, com-
binando distintos llamados, o cambiando el patréon
temporal de repeticion de los llamados (Manser 2001,
Leavesley & Magrath 2005, Schlenker et al. 2016). Por
ejemplo, Baker y Becker (2002) encontraron que los
Carboneros de Cabeza Negra (Poecile atricapilla) sena-
lizan la inmediatez de una amenaza o la proximidad
de un depredador alterando la tasa de emisién de los
llamados. En el Cuervo Americano (Corvus brachyrhyn-
chos), los llamados de alarma con una mayor duracién
y una alta tasa de repeticién reflejan un grado mayor
de riesgo (Yorzinski & Vehrencamp 2009). Shah et al.
(2015) también encontraron que la Gaviota Argéntea
(Larus argentatus) incrementaba la tasa de emision de
llamados de alarma con el nivel de riesgo percibido,
y los receptores respondian con mayor urgencia a
secuencias de llamados reproducidos a una tasa alta
de emision.

En la Ratona Comun Sudamericana, Troglodytes
musculus, los individuos frecuentemente emiten lla-
mados de alarma durante la nidificaciéon cuando se
les coloca un modelo de depredador cerca del nido o
cuando una amenaza (e.g., un humano) se aproxima
al nido (Fasanella & Fernandez 2009, Fernandez
et al. 2012, Fernandez & Carro 2022). Ademas de
producir vocalizaciones, los
acciones conspicuas, incluyendo el aproximarse y

individuos realizan

alejarse repetidamente del depredador o amenaza
detectada, y ocasionalmente realizan ataques fisicos
(Fernandez et al. 2024). Aunque esos llamados no son,
en sentido estricto, llamadas de alarma dado que son
dirigidas hacia el depredador, son capaces de atraer
la atencién de individuos co- y heteroespecificos,
promoviendo una respuesta de acoso comunitaria
(Carro & Fernandez 2021). En un experimento pre-
vio, hemos encontrado que las Ratonas se aproxi-
maban a un parlante que reproducia sus llamados
mas frecuentemente cuando la tasa de repeticion de
esos llamados era mas alta que cuando dicha tasa
era baja (Carro & Fernandez 2021, Fernandez et al.
2023). Esta respuesta parece indicar que la simple
repeticion de los llamados no seria suficiente para
desencadenar una respuesta en los receptores y que
la misma depende del patrén temporal de emision de
las llamadas. Sin embargo, una senal emitida a una
tasa alta posee un numero mayor de llamadas y un
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menor intervalo entre llamados que una senal emitida
a una tasa mas baja en un mismo intervalo de tiempo,
por lo que no es sencillo identificar especificamente
el elemento estructural presente en las senales que
desencadena la respuesta en los receptores.

En este estudio nos propusimos evaluar si la
respuesta de los receptores en la Ratona Comun
Sudamericana (de aqui en mdas Ratona Comun)
depende del nuimero de llamados emitidos o del
patrén temporal de repeticion de esos llamados.
Utilizando un experimento a campo, comparamos
la respuesta de las Ratonas cuando reprodujimos
secuencias de llamados largas y cortas a diferente tasa
de repeticién. De acuerdo a la hipdtesis de senaliza-
cién ténica, esperamos que los receptores respondan
mas frecuentemente y por mas tiempo a las secuen-
cias largas de llamados que a las secuencias cortas,
independientemente de la tasa de repeticién. Por otra
parte, sila tasa de emision de los llamados tiene valor
informativo para los receptores, esperamos que la
respuesta de éstos esté mads relacionada a la tasa de
repeticion que al numero de llamadas emitidas.

METODOS

Llevamos a cabo el estudio en un sitio cercano a
San Martin de los Andes, Neuquén, Argentina (40°7’S,
71°18°’0) durante las estaciones reproductivas de
2022, 2023, y 2025 (noviembre-diciembre). El sitio
de estudio comprende un bosque de 14 ha compuesto
principalmente de Nothofagus antarctica y N. obliqua
(Material Suplementario Fig. S1). Censos regulares
(2-3 dias/semana) realizados desde fines de septiem-
bre hasta fines de diciembre de cada afio nos permitio
identificar entre 25 y 35 territorios defendidos por
machos durante esas estaciones reproductivos (GJF,
observacion personal).

DISENO EXPERIMENTAL

Para evaluar el efecto de la tasa de repeticién y el
numero de llamadas en la respuesta de las Ratonas
Comunes, realizamos un experimento de campo en el
cual manipulamos ambos parametros dentro de una
secuencia de llamados (Tabla 1). Utilizamos llama-
dos Tipo I, los cuales tienen un pico de frecuencia de
4-6 kHz y una duracién de 200-600 ms (Fig. 1). Esos
llamados son producidos durante eventos de acoso y
usualmente atraen la atencién tanto de individuos co-
como de heterospecificos (Carro & Fernandez 2021,
Ferndndez & Carro 2022, Fernandez et al. 2023). En
primer lugar, utilizamos grabaciones de secuencias de
llamados de alarma de 3 min de duracion que difirie-
ron en su tasa de repeticion de llamados. Para ello uti-
lizamos grabaciones de llamados realizadas a campo
de tres individuos diferentes, los cuales modificamos
posteriormente en el laboratorio. Solo utilizamos los
llamados de tres individuos para minimizar la varia-
bilidad potencial en la respuesta causada por utilizar
distintos llamados, aun aunque esto podria limitar la
generalidad de la respuesta. Realizamos las grabacio-
nes a campo utilizando un grabador digital Marantz
PMD-660 (Marantz, Japon; tasa de muestreo: 44.1
kHz; precision: 16-bit; formato del archivo: .wav) con
un micréfono unidireccional Sennheiser K6/ME66
(Sennheiser Electronic GmbH and Co. KG, Wedemark,
Alemania). De las grabaciones de cada individuo
seleccionamos seis llamados con caracteristicas
espectrales similares y construimos un archivo de
sonido de 3 min de duracién repitiendo la secuencia
de llamados. Tres archivos de sonido fueron creados,
cada uno con los llamados grabados de un individuo,
usando una tasa de repeticién alta (~95 llamados/min;
de aqui en mads, Alta), y otros tres archivos usando una
tasa de repeticion baja (30 llamados/min; de aqui
en mas, Baja). Esas grabaciones constituyeron los
tratamientos que fueron similares en duracion pero

Tabla 1. Disefo experimental de los ensayos a campo. Los tratamientos fueron reproducciones de llamadas de alarma de Ratona Comun
Sudamericana (Troglodytes musculus) que variaron en su tasa de repeticion y en el numero de llamadas reproducidas. Alta representa secuencias de
3-min de duracion reproducidas con una tasa alta de repeticion (~95 llamados/min); Baja representa secuencias de 3-min de duracién reproducidas
con una tasa baja de repeticion (30 llamados/min); Acorta representa la reproduccion de 30 llamados de alarma reproducidos a una tasa alta de repe-
ticion (~95 llamados/min); Beorta representa la reproduccion de 30 llamados reproducidas a una tasa baja de repeticion (30 llamados/min).

. . Numero de Tasa de llamado Numero de Tasa de Duracion de la
Tratamiento Duracion (s) . .
llamados (llamados/min) ensayos llamado secuencia
Alta 180 285 95 17 Alta Larga
Baja 180 90 30 17 Baja Larga
Acorta 19 30 95 18 Alta Corta
Beorta 60 30 30 17 Baja Corta
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que difirieron en su tasa de repeticién de llamados.
Las tasas de repeticion de llamados de las Ratonas
Comunes varian con el riesgo percibido (Fernandez &
Carro 2022), variando de unos pocos llamados (0 - ~30
llamados/min) cuando el riesgo percibido era muy
bajo a muchos llamados a tasas muy altas (~90 a >120
llamados/min) cuando el riesgo era alto. Entonces,
consideramos que las tasas de 30 llamados/miny 95
llamados/min eran representativos de situaciones de
bajo y alto riesgo respectivamente.

En una segunda instancia, construimos archivos
con secuencias de llamados cortos usando los mismos
llamados de alarma grabados a campo que se mencio-
naron anteriormente. Esas secuencias constaron de
301lamados de alarma, variando su tasa de repeticion.
Construimos tres archivos de sonido conteniendo 30
llamados repetidos a una tasa alta (~95 llamados/
min; de aqui en mas, Acorta), y otros tres archivos con
30 llamados repetidos a una tasa baja (30 llamados/
min; de aqui en mas, Bcorta). Entonces, los archivos
de los llamados repetidos a una tasa alta tuvieron una
duracion de 19 s, mientras que aquellos repetidos a
una tasa baja duraron 60 s, en ambos casos con una
duracion menor a los archivos previamente descritos.

Los experimentos a campo siguieron los proce-
dimientos generales descritos en Ferndndez et al.
(2023). Realizamos los ensayos en sitios donde loca-
lizamos uno o més individuos (usualmente el macho
y la hembra) en las cercanias. Colgamos un parlante

portatil (Stromberg Bent, respuesta en frecuencia:
~100 Hz - 15 kHz) de la rama de un arbol a 1.0-1.5 m
de altura del suelo y a ~20 m de las aves localizadas.
Utilizamos una cinta para delimitar los 10 m de dis-
tancia desde la fuente del sonido (parlante) a cada lado
del parlante antes del experimento. Un observador se
coloco a ~10 m del parlante y realizo el registro de
datos. Cuestiones practicas no nos permitieron regis-
trar los datos en forma ciega. Sin embargo, el obser-
vador no tenia a priori expectativas acerca de cual de
las hipotesis podria ser apoyada por el ensayo, lo cual
reduce el posible sesgo en la observacion. Los archi-
vos que fueron reproducidos fueron seleccionados al
azar, intentando balancear los diferentes tratamien-
tos. Antes de iniciar la reproduccién de los archivos,
el experimentador esper6 un min para asegurarse
que los individuos focales no estaban dando llama-
dos de alarma o estaban realizando algiin evento de
acoso. Reprodujimos los archivos a un nivel maximo
de presion sonora de ~60 dB (A) (medido a 1 m con un
decibelimetro TES-1350A; TES Electrical Electronic
Corp., Taiwan), similar al registrado a campo en
Ratonas (media = 58.75 dB, rango: 56—64 dB; Corral
et al. 2012). Una vez que la reproduccioén del archivo
comenzd, realizamos una observacion focal de 3 min
de duracion del primer individuo que se aproximo a
menos de 10 m del parlante. Los registros fueron gra-
bados utilizando un grabador digital Tascam Dr-05
(Tascam Co.) y transcritos en el laboratorio.

Realizamos un total de 69 ensayos en 35 sitios

Figura 1. Espectrograma (izq.) y espectro de potencia (der.) de un llamado Tipo I de la Ratona Comun Sudamericana (Troglodytes musculus). E1
espectrograma fue obtenido usando el paquete estadistico seewave (Sueur et al.2008) en R, usando una transformacién rapida de Fourier (FFT:

512 puntos; superposicion: 75%; ventana: Hanning).
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(Material Suplementario Fig. S1): 34 ensayos utili-
zando secuencias largas de llamados con una tasa
alta (n = 17) y baja (n = 17) de repeticion, 17 ensayos
usando secuencias cortas de llamados a una baja tasa
de repeticion, y 18 ensayos utilizando secuencias cor-
tas de llamadas repetida s a una tasa alta. Entonces,
en este experimento, la duracién de las secuencias
de llamados reflejo el numero de llamados repetidos.
Algunos sitios fueron muestreados mas de una vez
(numero modal de ensayos por sitios = 1, rango = 1-6),
por lo que un mismo individuo pudo haber sido tes-
teado mds de una vez. Sin embargo, nunca repetimos
el mismo tratamiento en un sitio y dejamos un inter-
valo de al menos una semana entre ensayos en un
mismo sitio o en sitios cercanos (< 200m). Los sitios
muestreados en cada sesion estuvieron separados por
mas de 100m.

Registro de datos

Cuantificamos el comportamiento del individuo
focal, aquel que primero se aproximé a < 10 m del
parlante. En solo cuatro ensayos, dos individuos se
aproximaron al parlante. Aunque la presencia de otro
individuo puede afectar la respuesta del individuo
focal, la baja frecuencia de ocurrencia en los experi-
mentos que realizamos no nos permite evaluar esta
posibilidad.

Medimos la latencia de aproximacion del indi-
viduo focal como el tiempo que tardd el individuo
en responder y aproximarse a menos de 10 m del
parlante una vez que se inicio el ensayo. En los casos
donde ningan individuo se aproximo, la latencia fue
considerada maxima (180 s), y los datos fueron consi-
derados como censurados. Una vez que los individuos
se aproximaban, tomamos el tiempo que permanecian
dentro de los 10 m del parlante, el tiempo que perma-
necian a < 5 m del parlante, y la distancia minima de
aproximacion al parlante durante el ensayo. Medimos
la distancia minima de aproximacion con una cinta
metrica una vez finalizado el ensayo y solamente esti-
mada para los individuos que se aproximarona< 10 m
del parlante (n = 44). De la misma manera, estimamos
el tiempo que el individuo focal permanecié a<5my
10 m solamente para los individuos que respondieron
alareproduccion de la cinta (n = 44).

Andlisis de datos

Evaluamos las respuestas de las Ratonas Comunes
utilizando modelos lineales generalizados mixtos
(MLGMs) con la tasa de repeticion de llamados (Alta o
Baja), la duracién de la secuencia de llamados (Larga o

Corta), y la interaccion (tasa de repeticion x duracién
de la secuencia) como predictores. Ademas, inclui-
mos la identidad del archivo de sonido empelado en
la reproduccién como predictor, y la fecha del ensayo
anidado en el afio para controlar por la variacién tem-
poral en las respuestas de las Ratonas (Ferndndez et
al. 2023). La fecha del ensayo fue estimada arbitraria-
mente como el numero de dias transcurridos desde el
1 de octubre. Utilizamos el 1 de octubre como fecha
de referencia dado que en esa fecha muchos de los
territorios reproductivos ya han sido establecidos.
Ademads, para controlar por el uso de los mismos sitios
en mas de un ensayo, incluimos el sitio como factor
aleatorio en todos los modelos.

Pusimos a prueba si la probabilidad de respuesta
de las Ratonas a la reproduccion de los audios dife-
ria entre los distintos tratamientos usando un MLGM
asumiendo una distribucién del error binomial y
utilizando una funcién de enlace logit. La variable
respuesta fue 1 si al menos un individuo se aproximo
a < 10 m del parlante durante el ensayo, o 0 si ningun
individuo respondid.

Utilizamos un modelo de regresion mixto de ries-
gos proporcionales de Cox para comparar la latencia
de aproximacion al parlante entre los distintos tra-
tamientos (ver Ferndndez et al. 2023). La ausencia
de respuesta de un individuo fue considerada una
respuesta censurada (latencia indefinida). Entonces,
incluimos en el modelo una variable dicotomica defi-
niendo si la Ratona Comun respondio o no a la repro-
duccidn del archivo de sonido. El modelo global indicé
que los riesgos en los grupos fueron proporcionales
(x?,=5.61,p =0.35).

Para comparar la distancia minima de aproxima-
cion y el tiempo que los individuos focales perma-
necieron dentro de los 10 m y los 5 m del parlante
entre tratamientos, utilizamos modelos lineales
mixtos, incluyendo solo aquellos ensayos donde al
menos un individuo respondio a la reproduccién de
los llamados. Evaluamos las diferencias en el tiempo
que los individuos focales permanecieron dentro de
los 10 m del parlante asumiendo una distribucién de
errores Gaussiana, y utilizando una funcién de enlace
logaritmica. Evaluamos el tiempo que el individuo
focal permaneci6 dentro de los 5 m del parlante y la
distancia minima de aproximacion al parlante asu-
miendo una distribucién de errores Gaussiana y uti-
lizando una funcion de enlace identidad. Como estos
modelos estuvieron basados sobre un subgrupo de los
datos originales, ajustamos también modelos pesados
de probabilidad inversa (IPW) para esas variables
(Hernan & Robins 2020). Para el modelo pesado del
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tiempo que las Ratonas pasaron a menos de 5 m del
parlante, removimos el sitio como factor aleatorio
debido a problemas de convergencia del modelo
cuando removimos el término de interaccion del
modelo (tasa de repeticion x duracion de la secuen-
cia). La contribucién de la varianza de la variable sitio
en el modelo completo fue ~0.

Analizamos la autocorrelacion espacial en los
residuos de los modelos utilizando el indice I de
Moran sobre los residuos agregados a nivel de sitio y
no encontramos evidencia de estructura espacial (p >
0.05; ver Material Suplementario). En consecuencia,
las estructuras de correlacion especial no fueron
incluidos en los modelos finales.

Realizamos los andlisis estadisticos utilizando R
(version 4.1.3; R Core Team 2020), y realizamos los
MLGM utilizando el paquete estadistico ‘glmmTMB’
(Brooks et al. 2017). Realizamos la regresién de
riesgos proporcionales de Cox utilizando el paquete
estadistico ‘COXME’ (version 2.7.1; Therneau 2015).
Comparamos los modelos anidados con y sin el pre-
dictor usando una prueba de razon de verosimilitud
para evaluar la significacion de las variables pre-
dictoras. Para controlar el muestreo multiple sobre
las mismas muestras de individuos, aplicamos la
correccion de Benjamini-Hochberg (FDR) a los valo-
res p de cada modelo (Benjamini & Hochberg 1995).
Ademads, comparamos los efectos significativos entre
tratamientos calculando las medias estimadas margi-
nales utilizando el paquete estadistico ‘emmeans’ para
R (Lenth 2020). Realizamos las pruebas diagnosticas
de los modelos usando los paquetes estadisticos ‘car’
(Fox and Weisberg, 2019), ‘performance’ (Lidecke et
al. 2021), ‘DHARMa’ (Hartig 2020) y ‘spdep’ (Bivand
2022). Todos los valores p citados son a dos colas, y
consideramos las diferencias significativas cuando p
< 0.05. En este trabajo presentamos tantos los valores
de p sin ajustar (p) como los valores de p ajustados (p
cuando los términos resultaron significativos.

aa'j)

RESULTADOS

La probabilidad de respuesta de la Ratona Comun
varié entre ensayos entre los estimulos que variaron
en la tasa de llamado (x* = 14.20, P < 0.01, Pi< 0.01)
y en su duracion (x* = 5.19, p = 0.02, p . = 0.05). No
hubo un efecto de la interaccion entre el largo de la
secuencia y la tasa de llamado (x*, = 0.03, p = 0.86).
Las Ratonas se aproximaron al parlante mas frecuen-
temente cuando reprodujimos las llamadas de alarma
a una tasa alta que cuando lo hicimos a una tasa
baja (z = 3.34, p < 0.01; Fig. 2). Ademas, las Ratonas

respondieron mas frecuentemente cuando reproduji-
mos secuencias largas de llamados que cuando repro-
dujimos secuencias cortas (z = 2.18, p = 0.03; Fig. 2).
Las Ratonas Comunes respondieron en 16 de los 17
ensayos realizados con secuencias largas de llamados
reproducidos a alta tasa de repeticion (Alta), mientras
que respondieron en 14 de las 18 reproducciones de
secuencias cortas a alta tasa de repeticion (Acorta),
en 10 de las 17 reproducciones de secuencias largas
con tasa baja de repeticion (Baja), y en 4 de 17 repro-
ducciones de secuencias cortas con tasa de repeticién
baja (Bcorta; Fig. 2).

Lalatencia de respuesta a los llamados de coespe-
cificos también variaron con la tasa de repeticion de
los llamados (x* =16.95,p < 0.01,p < 0.01), pero no
hubo efecto de la duracion de la secuencia (x* = 0.63,
p < 0.43), ni un efecto de la interaccion entre la dura-
cién delasecuenciayla tasa de llamado (x?, =2.41,p =
0.13). Las Ratonas se aproximaron mas rapidamente
cuando reprodujimos secuencias de llamados a una
alta tasa de repeticion (tanto cortas como largas) que
cuando reprodujimos secuencias cortas con una baja
tasa de repeticion de llamadas (z = 4.04, p < 0.01; Fig.
3). La propensién a responder de las Ratonas fue

Figura 2. Probabilidad predicha de la respuesta de las Ratonas
Comunes Sudamericanas (Troglodytes musculus) a la reproduccion de
llamados de secuencias de llamados de alarma que difirieron en su
duracidn y tasa de repeticion de los llamados. Alta: corresponde a
secuencias de llamados reproducidas con una tasa alta (~95 llamados/
min); Baja: corresponde a secuencias de llamados reproducidos con
una tasa baja (30 llamados/min). Las barras azules corresponden a

la probabilidad predicha de respuesta a secuencias de 30 llamados
reproducidos con una tasa alta de repeticion (~95 llamados/min) o
con una tasa baja de llamado (30 llamados/min). Las barras rojas
corresponden a la probabilidad predicha de respuesta a secuencias de
llamados reproducidos durante 3 min con una tasa alta de repeticion
de llamados (~95 llamados/min) o con una tasa baja de repeticion (30
llamados/min). El error estandar es también representado para cada
tratamiento sobre las barras.
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mayor cuando reprodujimos secuencias a tasas altas
de repeticién que a bajas tasas como lo refleja su tasa
de riesgo (HR = 4.6).

El tiempo que los individuos que respondieron
permanecieron dentro de los 10 m vari6 con la tasa
de repeticion de los llamados (x?, = 10.85, p < 0.01, p
. < 0-01) y la duracion de la secuencia de llamado (x>,
=4.95,p=0.03,p ,, = 0.05). No hubo un efecto de la
interaccion entre la tasa de llamado y la duracion de
la secuencia (x* = 0.24, p = 0.63). El tiempo que los
individuos permanecieron dentro de los 10 m cuando
reprodujimos secuencias largas fue mayor que cuando
reprodujimos secuencias cortas (z=2.27, p = 0.03; Fig.
4). Ademads, cuando reprodujimos secuencias con una
tasa alta de llamados, los individuos focales perma-
necieron por mas tiempo que cuando reprodujimos
secuencias con tasas de repeticién bajas (z = 3.20, p <
0.01; Fig. 4). Los modelos pesados produjeron resul-
tados similares (Informacion Suplementaria Tabla S1)
pero el efecto de la duracién de las secuencias no fue
significativo cuando ajustamos los valores de P debido
a los testeos multiples (p . = 0.08).

El tiempo que los individuos que respondieron
pasaron a < 5 m del parlante no vario con la tasa de
repeticion de los llamados (x?, = 1.61, p = 0.20; Fig.
5) pero los individuos tendieron (aunque no fue esta-
disticamente significativo) a permanecer cerca del
parlante mas tiempo cuando reprodujimos secuen-
cias largas de llamados que cuando reprodujimos
secuencias cortas (x?, = 3.22, p = 0.07; Fig. 5). No hubo
un efecto de interaccion entre la tasa de llamado y la
duracion de la secuencia en la respuesta de la Ratona
(x*, = 0.01, p = 0.77). Resultados similares fueron
obtenidos cuando evaluamos la tasa de repeticion de
llamados y la duracién de la secuencia de llamados
usando modelos pesados (Informacién Suplementaria
Tabla S1).

La distancia minima en que las Ratonas Comunes
se aproximaron al parlante no varioé entre tratamien-
tos. No hubo un efecto de la tasa de repeticidon de los
llamados, ni de la duracion de la secuencia de llama-
dos sobre la distancia a la cual se aproximaron entre
tratamientos (x2, = 3.00, p = 0.08,y x*, =1.29,p = 0.26,
respectivamente; Fig. 6). Un efecto estadisticamente
no significativo fue detectado cuando consideramos
la interaccion entre tratamientos (x?, = 3.09, p = 0.08).
El modelo pesado apoyo¢ el efecto de interaccién entre
la tasa de repeticidén de los llamados y la duracion
de las secuencias (Material Suplementario Tabla
S1). Contrastes a posteriori revelan que las Ratonas
Comunes se aproximaron mas al parlante cuando
reprodujimos secuencias largas de llamados con

Figura 3. La propension de las Ratonas Comunes Sudamericanas
(Troglodytes musculus) a aproximarse al parlante cuando reprodujimos
secuencias de llamados de alarma que variaron en la tasa de repeti-
cion de los llamados y en el numero de llamados. Alta: corresponde a
secuencias de llamados reproducidas con una tasa alta de repeticion
(~95 llamados/min); Baja: corresponde a secuencias de llamados
reproducidos con una tasa baja de repeticion (30 llamados/min);
Corta: corresponde a secuencias de 30 llamados; Larga: corresponde a
secuencias de llamados reproducidos durante 3 min.

Figura 4. Tiempo invertido a menos de 10 m del parlante por las
Ratonas Comunes Sudamericanas (Troglodytes musculus) cuando
reprodujimos secuencias de llamados de alarma que variaron en la
tasa de repeticion de los llamados y en el numero de llamados. Alta:
corresponde a secuencias de llamados reproducidas con una tasa alta
de repeticion (~95 llamados/min) durante 3 min; Baja: corresponde a
secuencias de llamados reproducidos con una tasa baja de repeticion
(30 llamados/min) durante 3 min; Acorta: corresponde a secuencias de
30 llamados a una tasa alta de repeticion (~95 llamados/min); Beorta:
corresponde a secuencias de 30 llamados a una tasa baja de repeti-
cion (30 llamados/min). Se representan los valores medianos (lineas
negras), el rango intercuartil de 25-75% (cajas), y los valores extremos
(lineas). Los puntos negros representan los datos brutos obtenidos.
Las Ratonas Comunes invierten mas tiempo a menos de 10 m del
parlante cuando los llamados son reproducidos con una alta tasa de
repeticion (~95 llamados/min), pero también cuando la secuencia de
llamados fue mas larga (3 min).
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una baja tasa de repeticion comparado a la distancia
aproximada cuando reprodujimos secuencias cortas
ylargas a una tasa de repeticion alta (z = 2.62, p = 0.04,
yz=23.16, p = 0.02, respectivamente; Fig. 6).

DISCUSION

Las Ratonas Comunes respondieron a la repro-
duccion de llamadas de alarma dependiendo de la
tasa de repeticion de las llamadas y la duracién de
la secuencia de llamados. Las Ratonas respondieron
aproximandose al parlante mas frecuentemente
cuando reprodujimos secuencias de llamados con una
tasa alta de repeticién que cuando lo hicimos con una
tasa baja, y cuando utilizamos secuencias largas de
repeticion que cuando utilizamos secuencias cortas.
Sin embargo, la aproximacion fue mas rapida cuando
reprodujimos llamados a una tasa alta. El tiempo que
las Ratonas permanecieron cerca del parlante (< 10
my < 5 m) fue también mayor cuando reprodujimos
secuencias de llamados a una tasa alta de repeticion
y con una mayor duracion que cuando reprodujimos
llamados en una secuencia mds corta y con una tasa
de repeticién menor. Independientemente del tiempo
que pasaran cerca del parlante, la distancia minima
de aproximacion de las Ratonas Comunes al parlante
fue menor cuando reproducimos sus llamados en una
secuencia larga a una tasa baja.

La tasa de repeticion de los llamados parece ser la
principal caracteristica de la vocalizacion de alarma
que desencadena la respuesta en los receptores en la
Ratona Comun. La tasa de llamado es una caracteris-
tica que los receptores pueden relacionar directamente
al nivel de excitacion de los individuos y, entonces, al
riesgo percibido por el emisor (e.g., Owings & Virginia
1978, Harris et al. 1983, Manser 2001, Baker & Becker
2002, Yorzinski & Vehrencamp 2009, Shah et al. 2015,
Wheatcroft 2015, Common et al. 2025). En las Ratonas
Comunes, la tasa de llamado se incrementa con el
nivel de riesgo, probablemente reflejando un estado de
mayor excitacién y apoyando la hipotesis de urgencia
(Fernandez & Carro 2022). Las diferencias encontradas
entre las respuestas a los llamados emitidos a diferen-
tes tasas pueden implicar que los llamados producidos
a una alta tasa generan también una mayor excitacion
en los receptores, llevandolos a buscar mas inten-
samente la fuente de la sefial. Estudios previos han
también demostrado que esos llamados pueden atraer
coespecificos, particularmente cuando son produci-
dos a una tasa alta de repeticion (Carro & Fernandez
2021, Fernandez et al. 2023). Asi, aunque los llamados
parecen tener como objetivo ahuyentar al depreda-
dor, los coespecificos parecen obtener informacion y

Figura 5. Tiempo invertido a < 5 m del parlante por las Ratonas
Comunes Sudamericanas (Troglodytes musculus) cuando reprodujimos
secuencias de llamados de alarma que variaron en la tasa de repeti-
cion de los llamados y en el numero de llamados. Alta: corresponde a
secuencias de llamados reproducidas con una tasa alta de repeticion
(~95 llamados/min) durante 3 min; Baja: corresponde a secuencias de
llamados reproducidos con una tasa baja de repeticion (30 llamados/
min) durante 3 min; Acorta: corresponde a secuencias de 30 llamados
a una tasa alta de repeticion (~95 llamados/min); Beorta: corresponde
a secuencias de 30 llamados a una tasa baja de repeticion (30 lla-
mados/min). Se representan los valores medianos (lineas negras), el
rango intercuartil de 25-75% (cajas), y los valores extremos (lineas).
Los puntos negros representan los datos brutos obtenidos. No se
detectaron diferencias en el tiempo invertido por los individuos a < 5
m del parlante entre los distintos tratamientos.

Figura 6. Distancia minima al parlante a la que las Ratonas Comunes
Sudamericanas (Troglodytes musculus) se aproximaron cuando repro-
dujimos secuencias de llamados de alarma que variaron en la tasa de
repeticion de los llamados y en el nuimero de llamados. Alta: corres-
ponde a secuencias de llamados reproducidas con una tasa alta de
repeticion (~95 llamados/min); Baja: corresponde a secuencias de
llamados reproducidos con una tasa baja de repeticion (30 llamados/
min); Acorta: corresponde a secuencias de 30 llamados a una tasa alta
de repeticion (~95 llamados/min); Beorta: corresponde a secuencias

de 30 llamados a una tasa baja de repeticiéon (30 llamados/min). Se
representan los valores medianos (lineas negras), el rango intercuartil
de 25-75% (cajas), y los valores extremos (lineas). Los puntos negros
representan los datos brutos obtenidos. Las Ratonas Comunes se apro-
ximaron mas al parlante cuando reprodujimos secuencias con una baja
tasa de repeticion de llamados (30 llamados/min) durante 3 min.
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responder a la estructura temporal del llamado.

Ademas del efecto en la respuesta y velocidad de
respuesta de los receptores a la tasa de llamado, en la
Ratona Comun encontramos también un efecto de la
duracion de la secuencia de llamado sobre la respuesta
y el tiempo que los receptores permanecen cerca del
parlante. Las Ratonas Comunes también respondieron
a las secuencias largas de llamados independiente-
mente de la tasa de repeticion de los mismos, y per-
manecieron cerca del parlante por mas tiempo. En
otras especies tanto de aves como de mamiferos se ha
observado que los receptores responden al numero de
elementos o duracién de los llamados. En esos casos,
los receptores frecuentemente responden a secuencias
de llamado mas largas o llamados con mayor numero
de elementos permaneciendo ocultos por mas tiempo
o incrementando su vigilancia cuando el riesgo es
mayor o la amenaza es mds inmediata (Leger et al.
1979, Warkentin et al. 2001, Leavesley &Magrath 2005,
Fallow & Magrath 2010, McLachlan & Magrath 2020).
Repetir una senal puede ayudar a que el llamado sea
detectado por los receptores, pero también puede pro-
veer informacion acerca el grado o nivel de amenaza
y la veracidad de la deteccion (Johnstone 1997, Wiley
2006, Yorzinski & Vehrencamp 2009). De esta forma, el
receptor puede reducir los costos de responder a una
falsa alarma y los costos de fallar en la deteccién de una
amenaza (Wiley 1994, 2006). Entonces, la repeticiéon de
las llamadas de alarma puede ser interpretada como
un mecanismo para transmitir continuamente infor-
macion acerca del riesgo, permitiendo a los receptores
el detectar, actualizar e integrar senales de riesgo a lo
largo del tiempo, permitiéndoles responder apropiada-
mente tanto a la duracién como al nivel de la amenaza
(McLachlan & Magrath 2020).

Las Ratonas Comunes se aproximaron mas al par-
lante cuando reprodujimos secuencias de llamados
largas con una baja tasa de repeticion de llamadas
comparado a cuando reprodujimos tanto secuencias
cortas como largas con una alta tasa de repeticion.
Este efecto es desconcertante. Las Ratonas Comunes
respondieron a todos los tratamientos aproximan-
dose a la fuente (aunque la frecuencia y velocidad de
su aproximacion vario con el tratamiento; ver arriba).
Aproximarse a la fuente de las vocalizaciones les
permite a los receptores evaluar el riesgo y en ultima
instancia decidir una respuesta apropiada. Cuando
los llamados son dados a una tasa baja de repeticion,
los individuos pueden aproximarse mas al parlante
debido a que perciben un menor riesgo que cuando
los llamados son producidos a tasas de repeticion

mas altas. Esta aproximacion puede resultar de la
necesidad de localizar la fuente (emisor) y evaluar el
factor que desencadend las vocalizaciones. En cambio,
cuando las llamadas de alarma ocurren a una tasa alta
de repeticion, éstas pueden sefnalizar una situacion de
alto riesgo a los receptores, quienes adoptan una estra-
tegia mds cautelosa. Esta hipotesis requiere mayor
investigacién y de experimentos especificos a campo.

En resumen, en este estudio proveemos evidencia
acerca del valor de la tasa de repeticion de los llamados
y la duracion de la secuencia de llamados como claves
para el reclutamiento en la Ratona Comun, atrayendo
coespecificos a la ubicacion del emisor. Nuestros
resultados demuestran que tanto la codificacion de la
urgencia, primariamente reflejada en la tasa de repe-
ticién de los llamados, y los efectos ténicos, derivados
de la duracién de la secuencia de llamado, parecen
estar presentes en las vocalizaciones de riesgo en esta
especie. Llamados repetidos a una alta tasa cuando
un individuo detecta a un depredador conlleva un
alto costo para el emisor, dado que esto incrementa
su detectabilidad y lo expone a un mayor riesgo, parti-
cularmente cuando la senal es dirigida al depredador,
como es el caso de la Ratona Comun (Marler 1955,
1957). Entonces, la tasa de repeticién de llamados
puede indicar la percepcién del emisor de un mayor
riesgo, mientras que la duracion de la secuencia de
llamados puede indicar no solo el riesgo percibido
sino también su persistencia: Esas caracteristicas del
llamado pueden constituir claves simples, facilmente
identificables y honestas que pueden ser utilizadas por
los receptores para evaluar el nivel de riesgo percibido.
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MATERIAL SUPLEMENTARIO

Accedé al material suplementario de este articulo,
visitando https://doi.org/10.56178/eh.v41i2.1543.
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