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RESUMEN

Los cahgrejos ermitafios son crustficeos dec&podos que ocupan
conchas vacias de gasterSpodos con fines de proteccién. El éxito
reproductivo y la sobrevivencia del organismo depende en buena
medida, de una elecci6n adecuada de la concha por 1lo que las
presiones de seleccién deben promover la evolucién de mecanismos
de eleccién de conchas, Dos variables pueden determinar la
relacién del beneficio y costo que ofrece cada concha: su peso y
su volumen interno. El primero representa el importe energético
del acarreoc ¥ el segundo las ventajas asociadas a la proteccién y
a la retencién de agua. La relacién entre ambas variables puede
variar en diferentes especies de conchas, lo gue determina a su
vez variacliones en las preferencias de los cangrejos, mismas que
estan moldeadas por la seleccién natural de acuerdo a las presio-
nes ambientales propias de cada 2Zona. En Isla Isabel, Nayvarit,
se registré el uso de la concha en 945 cangrejos ermitafios
Coenobita compressus, el peso de los individuos, su sexo y el
peso de las conchas usadas en la temporada de secas (enero) y
lluvias (julio). La mayoria de los cangrejos ocuparon principal-
mente conchas de Nerita scabricosta (52%), Thaig speciosa (25%)
Yy Cexithium browni (6%). Al analizar el peso y volumen de las
conchas y el peso de los individuos se encontré gue: 1) en
promedio, las conchas de N. scabricosta son las més ligeras (1.5
g; d.e. = 1.3) y poseen un volumen similar al de las dos especies
restantes, 2) las correlaciones mas altas entre peso y volumen de
la concha (r2 =0.69, p< 0.05) y peso del individuo con pesoc de la

concha (r? = 0.74, p< 0.05) ocurrieron en N. gcabricosta y 3)



los pesos promedio de los individuos ocupando M. scabricosta y T.
speciosa fueron iguales (1.6 g) mientras que los cangrejos en .
browni fueron mas ligeros en promedio (1.1 g). En pruebas de
laboratorio usando conchas de igual volumen, los cangrejos eli-
gieron conchas de Nerita scabricosts con una frecuencia signifi-
cativamente mayor. Al igualar artificialmente el peso de las
conchas de esta especie con el de las conchas de T. gspeciosa los
cangrejos no demostraron preferencia significativa por ninguna de
las dos especies de conchas. En el campo, la abundancia de los
cangrejos fue mayor en la época de lluvias y s6lo en esa tempora-
da se hallaron hembras ovigeras, mayoritariamente en conchas de
N. sgabricosta. La necesaria movilidad de C. compressus parece
generar presiones de seleccién para el uso de conchas ligeras que
ofrezcan un volumen simjilar al de las conchas mas pesadas, como
parece ser el caso de N. scabricosta en Isla Isabel, la cual es
la especie m&s seleccionada por los cangrejos. Se registraron
tambien datos de intercambio de conchas entre una poblacién de
238 individuos en laboratorioc, asi como aspectos generales de

los h&bitos de ccta especla.
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1 INTRODUCCION

1.1 OPFTIMIZACION

El trabajo de Charles Darwin publicado en 1859 permitié
entender los mecanismos por medio de los cuales los organismos
evolucionan. La idea de Darwin es simple y tiene como sustento la
variabilidad genética presente en los miembros de una especie. Es
sobre esta variabilidad que la seleccibdn natural opera favore-
ciendo lo que conocemos como "“"sobrevivencia del més apto". Los
organismos se enfrentan cotidianamente a problemas ambientales;
necesitan crecer, alimentarse, reproducirse, evadir depredadores
0 ganar recursos a sus competidores. Muchas veces ge ven enfren-
tados a tomar decisiones vitales: iqué pareja elegir?, :dénde
comer?, iqué concha seleccionar?, etc. La calidad de la aleccién
tendri un efecto directo en la sobrevivencia del individuo y su
representacién genética en siguientes generaciones, es decir, en
la adecuacién. La seleccilén natural deberia promover aquéllas
"decisiones" fisiolbgicas, morfolégicas o conductuales gue
contribuyan a la sobrevivencia y reproduccitn del individuo. En
este contexto surge la idea de la optimizacién como un gran
nficleo hipotético que permite estudiar la conducta analizando los
costos y beneficios de cada accién bajo la suposicién de gue
existen presiones de selecci6én para que los organismos con
recursos limitados, tomen las decisiones m&s adecuadas, es
decir, las rutas Sptimas.

Pese a objeciones filos6ficas, el reduccionismo es una de
las estrategias mis Gtiles en lo que a investigacién se refiere.

Los modelos reduccionistas de conducta animal han empleado comun-



mente el concepto de adecuacién como una especie de."moneda“ o
medida con la que se pueden evaluar las ventajas de una conducta
determinada y su efecto evolutivo. Sin duda esta metodologfia ha
permitide resolver preguntas trascendentales no sélo en el campo
de la conducta sino en el de la fisiologia y la anatomia. En los
Gltimos veinte afos ha surgido en Biologfia una tendencia
ereciente hacia la utilizacién de modelos matem&ticos surgidos
de campos como la Ingenieria o las Ciencias Econdmicas. El acceso
a campos mensurables posibilita la generacién de predicciones que
pueden ser comprobadas a través de la experimentaciédn utilizando,
por ejemplo, variables de costo y beneficio implicitas en la
decisién de un organismo.

La idea de medir costos y beneficios fué aplicada por
primera vez por el investigador holandés Niko Tinbergen con
gaviotas de cabeza negra. El encontrd gue estas aves empleaban
algunos minutos en sacar del nido la c&scara del huevo de la cria
recién nacida debido a que su color blanco delataba la presencia
del nido. Sin embargo esta conducta no se realizaba inmediata-
mente después del nacimienbo del pollo. Esta demora que pone en
peligro la integridad del nido se explica debido a que el crio al
nacer se ve hGmedo y por lo tanto puede ser tragado facilmente
por otras aves. A medida que transcurre el tiempo, la pelicula
que cubre sus plumas se resquebraja y cae convirtiendo al pollo
en una presa mucho mds dificil de ingerir. En este ejemplo el
beneficio obtenido al sacar el cascarén del nido estd claramente
limitado por el costo de abandonar el nido cuando el pollo es tan

vulnerable. Cuando el balance entre los costos y los beneficios



varia con el tiempo, es de esperarse que la demora para sacar el
cascarén varie también. Este estudio de Tinbergen ilustra con
claridad cémo los estudios experimentales de costos y beneficios
pueden ser usados para estudiar adaptaciones conductuales (Krebs
y Davies 1987).

El enfoque de los modelos de optimizacién permite generar
predicciones cuantitativas; por ejemplo, el momento en que la
gaviota debe sacar la cascara del nido. Un modelo de optimizacién
busca predecir la relacién costos-beneficios que aporta el mayor
beneficio neto al individuo. La conducta puede ser enfocada como
un sistema en el que los organismos son diseflados por presiones
de seleccién dentro de sus restricciones de disefio biolégico,
para maximizar su beneficio neto, que tarde o temprano se tradu-
cird en adecuacidn (Krebs y Davies 1987).

Los modelos de optimizacién han enfocado tradicionalmente su
atencién en el comportamiento alimenticio de los individuos,
analizando dénde y cuando se alimentan, asf como el tiempo que
invierten en esta actividad. Los costos y beneficios se traducen
en términos de unidades energéticas como las calorfac utilizadas
por unidad de tiempo (Bailey 1986), o se analizan los riesgos de
depredacién en el momento de la alimentacién (Sih 1980; Lima et
al 1985). Qotros modeles analizan el efecto del nivel de motiva-
cién de un organismo en la eficiencia de aprovechamiento del
alimento (Snyderman 1983; Bailey 1986).

La adquisicidn de la mayor cantidad de recursos no siempre
se constituye como la mejor estrategia para un organismo. Por
ejemplo el cangrejo litoral carcinus maenas prefiere alimentar-

se de gasterbpodos de un tamafio que le retribuya la mé&xima



cantidad de energia. Las presas mayores le toman ;1 cangrejo
mucho tiempo de manejo, por lo que tiene gue invertir mas energia
en ellas. Las mis pequefias no retribuyen la energia invertida en
manejarlas con su pobre contenido energético (Krebs y Davies
1987) .

Todos los modelos de optimizacién contienen implicita o
explicitamente consideracionas sobre las limitantes que contiene
el sistema como la diversidad de fenotipos sobre los gque la
seleccisén puede operar. Incluyen asimismoe los criterios de bene-
ficio (generalmente los més usados son el de adecuacién indivi-
dual y adecuacién inclusiva) y finalmente los supuestqs sobre 1la
heredabilidad de la conducta, frecuantemente ignorados en los
procesos de investigacién (Maynard Smith 1978).

Recientemente, otros aspectos de la biologla de los organis-—
mos han sido analizados en términos de optimizacién. La reproduc-
cién, la elecci6n de hédbitat y la crianza pueden ser enfocadas
también con un andlisis de costos y beneficios.

Los organismos constantemente reciben informacién del medio
ambiente en muchas modalidades. Evidentemente, en la medida que
sus capacidades fisiolégicas o conductuales les permitan evaluar
esta informacién, lograr&n alcanzar una decisién adecuada. Los
peces dorados Lepomis macrochirus eligen presas mayores a las que
predeciria un modelo de optimizacién debido a su limitada reso-
lucién visual que les impone una restricecién en su capacidad
selectiva (Li et al. 1985). Las abejas (Bombus appositus) visi-
tan plantas multiflorales y toman la decisién de abandonar cada

planta cuando la cantidad de néctar obtenido en la primera flor



no excede a un volumen umbral (Hodges 1981); esto sugiere la
posesién de un mecanismo de muestreo para determinar la reditua-
bilidad. Los cangrejos ermitafios (Pagurus bernhardus) al encon-
trar una concha vacia, necesitan determinar si és o né adecuada
para sus necesidades de proteccién, por lo que entran en una fase
de exploracién cuya duraciétn estara directamente relacionada con
la dificultad de la decisién (Elwood y Stewart 1985). Si la
diferencia entre los costos y beneficios que un recurso presenta
es minima, el individuo necesitari obtener mayor informacién
sobre ese recurso y puede comprometerse en una exploracién mas
larga del mismo. Los cangrejos ermitafios podrian ser uno de los
grupos animales m&s utilizados para poner a prueba supuestos de
optimizacién. La concha que estos organismos acarrean es vital
para su desarrollo, y dc una buena clecciédn dependerd su sobre—
vivencia y éxito reproductivo. Diversos experimentos que se
analizarsin mds adelante han permitido entender cuales son los
criterjos més importantes en la eleccién de la concha, de acuer-—
do con las presiones de seleccién particulares a las que se
enf:cn‘.;a una pchlacibn.

Los modelos de optimizacié4m han sido objeto de algunas
criticas. La teoria de optimizacié6tn descansa sobre el supuesto de
gue existen procesos de adaptacién en respuesta a las presiones
de seleccién. Pero esta suposicién no incorpora otras vias de
evolucién como la variacién selectivamente neutra o como los
procesos de maladaptacién (Maynard Smith 1978, Krebs y Davies
1987). Por ejemplo, Nelson en 1964 al trabajar con el alcatraz
del Atlantico (Sula bassana) reportd que pese a que las hembras

de esta especie ponen e incuban un sblo huevo, si se afiade expe-



rimentalmente otra cria al nideo, los padres son capacés de criar
a las dos hasta el estade adulte sin dificultad aparente (May-
nard Smith 1978). Esto sugiere que la estrategia natural de los
alcatraces es subdptima. Sin embargo parece ser que la provisién
de comida disponible para estos organismos aumenté notablemente
en un lapso de tiempo corto debido a que los pescadores de la
zona desechan pescado al mar y la seleccién natural no ha tenido
el tiempe suficiente para actuar sobre la poblacién (Krebs y
Davies 1987). Una interpretacion diferente del mismo fenémeno fué
ofrecida por Ydenberg y Bertram (1989) quienes sugirieron gue en
realidad el criar a dos pollos en una temporada tiene efectos
negativos sobre los padres a largo plazo y gque una estrategia
como la que siguen en realidad maximiza la adecuacién de por vida
de los individuos.

otra de las criticas se centra en el hecho de que frecuente-
mente los modelos de optimizacién no utilizan argumentos que
ponderen los mecanismos genéticos que deberian favorecer la
optimizaciébn. La seleccién natural sélo puede optimizar sobre
caracteres gue tienen variabilidad gen&tica en la poblacién. Se
supone que existe variabilidad genética por evidencias como la de
la seleccién natural gque act@a sobre ese sistema variable
promovido por la accién de los genes. Sin embargo se presentan
problemas con genes pleiotr&picos cuyos efectos sobre varias
caracteristicas pueden obscurecer el andlisis. Por otro lade un
fenotipo 6ptime puede ser producto de heterocigosis, lo gue
llevaria a serjas dificultades si se trata de utilizar métodos de

optimizacién para explicar la estructura genética de una pobla-



cién. Atn hay m&s complicaclones ya que una poblacién evolutiva-
ﬁente estable, es decir con una estrategia gque no puede ser
desplazada por estrategias alternativas, puede ser fenotipica-
mente variable (Maynaxd Smith 1978). En suma, es dificil modelar
con precisidn la naturaleza estocidstica de muchos de los
mecanismos genéticos que regulan la accién de los organismos, lo
que ha determinado que los modelos biol6gicos, al no incorporar
el andlisis genético sean limitados.

Lewontin realizé una critica a la estructura de los modelos
de optimizacidn argumentando que cuando una prediccién no es
resuelta satisfactoriamente por los datos, la desviacién exis-
tente tiende a explicarse por medio de la inclusién dz variables
adicionales al modelo y gue convierte este programa
adaptacionista en un postulado metafisico gue no puede ser
refutado (Maynard Smith 1987).

La respuesta a estas criticas no es simple. Sin embargo
parece razonable pensar que en Bilologia de Poblacioner sa na~
cesitan usar ademis modelos simples gue produzcan consideraciones
cualitativas. NingGn modelo puede incluir todas las variables
incluidas en un sistema. Es necesario incorporar m&todos
comparativos en los estudios de optimizacién. Si los resultados
de un experimento u observacién no se ajustan al modelo, la
decisién de abandonarloc o incorporar nuevas explicaciones, sélo
debe ser producto de cudn persuasivas sean las tendencias de

resultados.



1.2 CANGREJOS ERMITANOS
1.2.1 GENERALIDADES

Los cangrejos ermitafios son crusticeos decipodos pertenecien-
tes al infraorden Anomura. Se distribuyen ampliamente en las
costas de clima templado y tropical en todos los continentes. Un
h&bito caracteristico en este grupoe de organismos es el de prote-
ger su abdomen utilizando ceonchas vacias de gasterépodos. La
astrecha relacién entre los cangrejos y las conchas ha promovido
la modificacién de su estructura abdominal para poder intro-
ducirse en la caAmara espiral de las conchas. El1 cangrejo nunca
mata al ocupante original, s6lo ocupa conchas vacias (Barnes
1986).

La concha es retenida de diversos modos. Los urépodos estén
modificados y el izquierdo, gque es mas grande, se utiliza para
engancharse a la columnela de la concha. La contraccién de los
mGsculos abdominales longitudinales aprieta la superficie del
abdomen contra las paredes inferiores de la concha y los dos
Gltimos pares de patas se aprietan también contra la abertura de
la concha. Las superficies de contacto de las patas y los urdpo-
dos, estén cubiertas por diminutos tubérculos qgue proporcionan
tracciédn para sujetar la concha. Uno o ambos quelipodos estén
adaptados para bloquear la entrada de la concha cuando el can-
grejo se mete en ella. Probablemente la modificacién del gquinto
par de patas de los Paguroideos obedezca a esta necesidad de
sujetar la concha (Barnes 1986).

La etapa glaucotoe es un periodo larvario en el ciclo de

vida de un cangrejo ermitafio. Es precisamente en esta etapa



cuando los organismos exploran y utilizan por primera vez una
concha. Hazlett y Provenzano (1965) observaron el comportamiento
de larvas glaucotoe colocéndolas por primera vez frente a una
concha de gasterépodo. En todas las especies que estudiaron
pertenecientes a las tres familias de ermitafios las reacciones
inicjales en presencia de la concha fueron varlables. Algunos
individuos entraron a la concha perfectamente por primera vez,
la mayorfia cometi6 algunos errores de coordinacién. Estos errores
fueron enmendados prontamente, observaciones que sugieren la
importancia de la experiencia en el desarrollo de la conducta de
seleccién de la concha.

El usc de conchas en el cangrejo ermitafio, tiene probable-
mente su origen en formas que utilizaban hendiduras y agujeros
como mecanismo de proteccién. De hecho, entre los Pylochelidae
simétricos, e inclusive entre los Paguridae m&s especializados,
hay especies gue siguen utilizande dichos resquicios o alterna-
tivamente viven en bhambt o en raices huecas de mangle (Kellogg
1977).

La mayoria de los cangrejos ermitafios son detritivoros y
pueden alimentarse de restos de organismos muertos o de materia
organica. En especies simpatricas hay poca divisién en los nichos
alimenticios, lo gue sugiere gue el alimento rara vez es un

factor limitante. Su reproduccidén es estacional (Barnaes 1986).

1.2.2 SISTEMATICA
Los cangrejos ermitafios pertenecen al orden Declpoda gue
incluye a los camarones, langostinos de rio, langostas y cangre-

jos. Es asimismo el orden gue posee mayor nGmero de especies



dentro de los crustéceos. La mayor parte de los decépodos son
marinos, pero el langostino de rio, algunos anomuros y cierto
nGmero de cangrejos han invadido el agua dulce.

La superfamilia Pagurocidea es la mis grande dentro del
infraorden de los anomuros, contando con cerca de 650 especies.
Sus miembros m&s representativos son los cangrejos ermitafios.
Tfodos los paguroideos presentan un abdomen asimétrico y los
primeros pereidpodos son guelados. Esta caracteristica se explica
por la adaptacidn de estos organismos para vivir en conchas de
gasterépodos. El dltimo pledpodo del lade izquierdo se convierte
en un gancho cuya funcién es asir la columnela de la concha, el
abdomen presenta una forma espiral. Presumiblemente debide a la
proteccién que brinda la concha, el exoesgueleto abdominal es
blando. Todos lo pleopodos del lado dereche han desaparecido en
ambos sexos, mientras que los primeros cinco pledSpodos han des-
aparecido o reducido su tamafic en el macho, aunque las hembras
los retienen para almacenar &vules (Meglitsch 1972).

El infraorden Anomura es un grupo de formas muy diversas,
algunas de las cuales son del tipo cangrejo. Sin embargo el
abdomen no estd reducido como en los braquiuros y suelen presen=-
tar urépodos. Todos los anomuros son similares en el hecho de que
tienen reducido el quinto par de patas, mismo qgue se localiza
debajo de los costados o =c dirige al dorso del carapacho. Es
probable gue los Anomura sean un grupe artificial y que la reduc-
cién de la quinta pata haya ocurrido independientemente dentro de
las diferentes lineas de anomuros en los gque tiene un grade
variable de importancia adaptativa (Barnes 1986).

Dentro del grupo de 1los cangrejos ermitafios encontramos tres

10



familias: Paguridae y Diogenidae de habitos marinos y la familia

de cangrejos ermitafios terrestres Coenobitidae (Barnes 1986).

1.2.3 DISTRIBUCION

La zona litoral se caracteriza por su constante variacién
bi6ética y abiética en tiempo y espacio (Reese 1969; Hazlett
1988) . Los cangrejos ermitafios se han adaptado cxitosamente a
estas condiciones y se encuentran pricticamente en todos los
ambientes marinos. Existen entre 40 y 50 géneros y 800 especies
de cangrejos que acarrean conchas, encontrindose la gran mayoria
dentro de las familias Diogenidae y Paguridae. La familia Coeno-
bitidae contiene cangrejos ernmitafios terrestres del género
Coenobjita (Reese 1969; Hazlett 1981b). En América podemos encon-
trar ejemplares de las tres familias y constituyen uno de los
grupos de organismos litorales m&s conspicuos que habitan una
porcién importante de las playas tropicales. Son muy abundantes
en las playas del Caribe. Sus patrones de distribuciébn son varia-
blec. Existen por &jenplo especies simpatricas que coexisten en
zonas litorales. Otras especies se encuentran en la zona infrali-
toral y se agrupan durante la subida del agua debajo de las
rocas, probablemente en respuesta a los riesgos de depredacién.
Diversas expediciones oceanogrificas han descrito las especies
que habitan los litorales del Pacifico, encontréndose mds de 60

especies (Haig gt al 1970; Ball y Haig 1974)

1.2.4 ASOCIACIONES
Algunos organismos se han asociado con los cangrejos

ermitafios y sus conchas, viviendo en su interior (gusanos y
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anfipodos) sin que los efectos de estas asociaciones- hayan sido
documentados. Por otro lado existe epifauna asociada con la parte
externa de la concha, ya que en algunas &reas marinas, este es el
Gnico substrato s6lidoc (Hazlett 1981a) por lo que la abundancia
de cangreijcs ermitafios determina directamente las densidades de
otros miembros de la comunidad. Algunas de las relaciones pueden
ser perjudiciales y otras benéficas para las cangrejos, por lo
que resulta razonable suponer que el tipo de epibionte en la
concha tendri efectos en la seleccidn de é&sta. Se ha determinado
que organismos asociados a las conchas pueden substituir partes
faltantes de éstas y hacerlas asi habitables (Monteforte Yy
Leija-Tristan 1990); pueden proteger a los cangrejos de la depre-
daci6én (Conover 1976); aumentar su capacidades de cripsis (Reese
1969; Dunham y Tierney 1983; Hazlett 1984a) o incrementar excesi-

vamente el peso de la concha (Conover 1976).

1.2,5 EL USQO DE CONCHAS POR EL CANGREJO ERMITARO

Existe amplia evidencia acerca de las ventajas asocladas
con el wuso de conchas psr parte de los cangreios ermitafios. La
continua bGsqueda de conchas es 1la actividad m&s frecuente y
conspicua en la vida de los cangrejos y se ha convertido en
motivo de atencidn de numerosos investigadores gue han estudiado
practicamente todas las implicaciones ecolégicas de las interac-
ciénes entre los cangrejos y las conchas que eligen.

Las conchas vacias de gasterdpodos scon frecuentemente un
recurso limitado y limitante. Su disponibilidad depende de la
abundancia relativa de gasterSpodos, las tasas de mortalidad de

estos, el estado en que quedan sus conchas después de su muerte y
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finalmente de su arquitectura tipo y tamafio (Bertness 1980). Es
notable la constante mencién en la literatura dc la escasez de
conchas vaclas en el campo. (Reese 1969; Hazlett 1970; Vance
"1972a; Bach et al 1976; Abrams 1978).

--La ocupacién de conchas inadecuadas {por su color, peso,
volumen, etc.) tiene un efecto negativo en l1la fecundidad, el
crecimiento y la competencia por conchas (Hazlett 1983). Los
cangrejos utilizan mecanismos visuales (Hazlett 1975) y tactiles
(Hazlett 1970a) para el reconocimiento y eleccidn de las con-
chas.

La arquitectura de una concha puede determinar un incremento
en la adecuacién del cangrejo en diversas formas. Algunas conchasg
suponen una ventaja como defensa contra depredadores diversos
(Reese 1969; Vance 1972a), ya gque los crusticeos decidpodos son
fuente de alimentacién de peces y aves litorales (Recher 1966).
Los cangrejos del. género Galappa poseen estructuras especializa-
das para romper conchas y alimentarse del ocupante ya sea cangre-
jo o caracol. Se ha reportado gue pulpos y otros cangrejos como

Eriphia sebapa rompen conchas de Turbo argvrostomus para alimen-—

tarse de individuos de Coenobita perlatus (Shoup 1968). La depre-
dacién del cangrejo Cancer gracjlis sobre Pagurus granosimanus se

relaciona fuertemente con la concha elegida (Vance 1972Db).

Se ha demostrado también que las conchas permiten al orga-
nismo tolerar las dificiles y variables condiciones fisicas de la
zona litoral (Reese 1969) y se sabe gue protegen a los huevos de
la hembra antes de gue é&stos se transformen en larvas
(Fotheringham 1976). La especie de concha elegida y su arquitec-

tura también puede influir negativamente en el ntmeroc de cbpulas
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de un individuo al disminuir la capacidad de sujecién de las
hembras por parte de los machos (Hazlett 1988).

Los animales pueden invertir tiempo y energia con el fin de
obtener informacién sobre su medio ambiente. El término "avaldo"
podria ser usado para describir este proceso, Jackson y Elwood
(1989a) examinaron los procesos a través de los cuales el cangre-
jo ermitafio Pagurus bernhardus adquiere informacién acerca de la
calidad de las conchas, y cérnio esta informaciédn determina un
cambio en su estado motivacional. La decisién de abandonar una
concha por otra no es trivial ya que le impone al individuo un
riesgo de depredacién y probablemente de pérdida de la concha por
parte de competidores (Jackson y Elwood 1989a).

Una investigacién completa de la concha puede ser entendida
come una serie de actos conductuales disefiados para determinar la
calidad de é&sta, lo que implicaria: 1) investigar el exterior, 2)
voltear la concha, 3) investigar el interior, 4) entrar en la
nueva concha, 5) investigar la vieja concha, y probablemente, 6)
desplazarse de regreso hacia ésta. Después de completar esta
serie de pasos el cangrejo decide si pasa a la siguiente etapa de
la investigacién ¢ si rechaza la concha. Se podria esperar que el
tiempo utilizado por un cangrejo para tomar una decisién, fuera
una medida del grado de dificultad que esta decisidn entrafia. Una
decisi6tn dificil seria aguella en gue la ganancia o la pérdida
fuera muy pequefia, lo que dificultaria la evaluacién por parte
del cangrejo. Un cangrejo basari su decisién en la informacién
proveniente de dos fuentes: la concha disponible y la concha que

&1 posee. Estas dos fuentes son probablemente las que determinan
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el nivel de motivacién para adquirir una nueva concha. La infor-
macién de la concha que posee permanece constante durante todo el
proceso, mientras que en la concha que es investigada la informa=-
cién varia a medida que é&sta es obtenida. Es claro que la calidad
de la concha que el individuo posee determinaré el nivel inicial
de motivacién (Jackson y Elwocod 1989%a, 1989b).

El tamafo de la concha con relacién al tamafioc del cangrejo
es evidentemente un elemento central en la eleccién (Childress
1972). Grant (1963) demostrd que Pagurus acadianug eligié entre
las conchas disponibles, las de Bugcipum undatum, que eran las
que ofrecfan miximo volumen interno con relacién al peso. Por
otro lado, se ha demostrado la importancia del peso como la
variable gue m&s influye en la eleccién (Hazlett 1970a). Existe
sin embargo, evidencia en cangrejos ermitafios terrestres Coeno-
bita scaevola que indica que el volumen es el parimetro clave en
la eleccidn de la concha (Hazlett 1970a). Un anadlisis de 1la
conducta de individuos Pagurus berhhardus que pelean por conchas
indicé que los organismos en combate pueden ser divididos en dos
clases: aquelles que necesitan upa concha mayor, en cuyo ¢aso
parece ser el volumen la variable que estimula la conducta de
pelea, y aquellos que necesitan una concha mi&s pequefia, en los
cuales e]l peso parece ser la variable que estimula la conducta
de pelea. El incremento artificial de peso manteniendo un volumen

constante incrementa significativamente la probabilidad de

desencadenar una cenducta de pelea en el ermitafio Clibanarius
vittatus (Hazlett 1970a). Géneros de conchas como Canthaxus sp.

y Nerita sp. presentan una alta correlacién entre el peso y el

volumen interno mientras que otros como Cerithium sp. mantienen
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una correlacién baja (Hazlett 1987a). Esto es importénte vya que
en procesos de eleccién de concha, el peso podria ser un elemen-
to para predecir el volumen interno.

Se ha demostrado que las conchas méds pesadas confieren
resistencia a la depredacién, perc pueden reducir el tamafio de
puesta y tener efectos negativos sobre el crecimiente (Bertness

1982). Los cangrejos Clibanarius albidigitus y Calcinus obscurus

viven en habitats donde est&n frecuentemente expuestos a presio-
nes por cambios térmicos y seleccionan conchas (Cerithium ster—
cusmuscarum) que los protegen de temperaturas extremas. Una
tercera especie coexistente Pagurug sp. vive en en las zonas
litorales bajas donde la probabilidad de hallar depredadores
capaces de romper conchas es mayor y prefiere un tipo de concha
(Anachis fluctuata) que maximiza su protecciédn contra la depre-
daci6én (Bertnes 1982). Las conchas de Nerita aparentemente ofre-
cen poca proteccién contra la depredacién y las presiones térmi-
cas debido a su bajo peso y poca espiral incapaz de retener
grandes cantidades de agua (Bertness 1982). Algunas especies
presentan cambios ontogéneticos en sus preferencias de conchas
debido basicamente a procesos de crecimiento (Hazlett 1987a;
1988).

La competencia por conchas ha sido uno de los aspectos
de la conducta mds estudiados en ermitafios. Alle y Douglis (1945)
encontraron patrones de dominancia en la utilizacién de conchas
disponibles en individuos de Pagqurus longicaxpus. Los cangrejos
pueden luchar con otro cangrejo por la posesién de una concha

(Calcinug tibicen; Pagurus bernhardus; Hazlett 1980; Elwood y
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Glass 1981; Dowds y Elwood 1985); elegir entre dos especles de
conchas (P. bernhardus; Elwood et al 1979), o intercambiarlas con
otros cangrejos (Qlibanarius trigolor; Clibanarius antillensjis;
€. tibicen; Hazlett 1983, 1987b, 198%a).

Los cangrejos ermitafios pueden competir por conchas de dos
maneras: 1} por explotacién competitiva tomando una concha
disponible que de otra manera seria elegida por otro individuo o
2) por interferencia competitiva a través de la lucha, un conjun-
to de conductas ritualizadas por medio de las cuales un cangrejo
aparentemente forza a otro a salir de su concha (Bach gt al
1976; Abrams 1980; Bertness 1881b).

Se ha demostrado que en la medida que la dotacién de recur-
sos de una 2ona disminuye, la competencia pasa de un nivel de
explotacién a otro de interferencia. Los machos de diversas
especies tienen capacidades competitivas superiores que las
hembras no-ovigeras, y éstas a su vez superan a las hembras
ovigeras, lo que sugiere que el impacto de los machos en la
dotacién de conchas totales es mayor que el de las hembras
{bertncss 1981c).

En respues@a a la competencia los cangrejos pueden usar
diferentes tamafios de concha (Childress 13572; Bertness 1981a},
diferentes especies (Kellog 1977) & diferentes zonas del litoral
{Abrams 1980). Existen dos modelos que explican el intercambio de
conchas en el cangrejo ermitafios, el de agresién (Hazlett 1966a;
Hazlett 1970b; Elwood y Glass 1981), y el de negociaciébn (Haz-

lett 1983, 1984b, 1987a, 1987k, 1990).
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1.3 LOS CANGREJOS ERMITANOS TERRESTRES (Coencbita compressus)
1.3.1 BIOLOGIA

La familia Coenobitidae es la menos numerosa dentro del
grupo de los cangrejos ermitafios. Pertenecen a ella dos géneros
de cangrejos ermitafios terrestres, el género monoespecifico
Birgus y el género Coencbita (Reese 1969). Los cangrejos ermita-
fios terrestres Coenobjta compressus (Fig. 1) constituyen una de
las especies m&s conspicuas de organismos supra-litorales en e)
Este del Pacifico ocupando la regién tropical (Abrams 1978).

El color del dorso en esta especie es variable, los
organismos Jjévenes presentan una coleracifin uniforme que varia
desde el azul verdosoc hasta el gris-café. Los adultos varian
desde el gris pilido hasta el negro y los machos pueden crecer
considerablemente m&s que las hembras (Ball 1972).

Los cangrejos del género Coenobita migran desde la zona
terrestre hasta los limites del ocedno para liberar a sus larvas.
Esta migraci6on puede tomar varias semanas, en que los cangrejos
pueden recorrer varios kilémetros (Hazliett 1981b). En algunas
especies los machos y las hembras participan juntos en la migra-
cién. El1 apareamiento tiene lugar cuando la hembra regresa a
tierra. Qué tan lejos tienen que viajar los cangrejos, puede
variar de acuerdo a la disponibilidad de agua gue los cangrejos
mantienen en la concha y al estado de las mismas. Animales en
conchas dafiadas que no permiten la retencién de aqua, no se
alejan tanto del mar como aquellos en conchas intactas. Fisiols-
gicamente los cangrejos ermitafios terrestres siguen siendo orga-
nismos marinos y s8lo gracias a la concha que acarrean es qgue han

podido invadir el medio terrestre.
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Fig. 1 Ejemplar de Coencbita compressus ocupando una concha de
Nerita scabricosta.
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Se tiene un registro de longevidad para el cangrejo ermitafio
terrestre Coenobjta clypeatus. Un ejemplar macho de esta especie
mantenido en un terrario de 20 litros y alimentadndose de una
dieta vegetariana vivi6 durante 11 afios (Chace 1972).

Analisis de los contenidos estomacales y observaciones
directas, establecieron que Coenobita compressus se alimenta de:
fragmentos de madera, huevos de crusticeos y peces, raices, copra
¥y heces fecales. Su consumo de algunas especies con valor econd-
mico como el cacao, el platano y el arroz, parece tener efectos
importantes en la produccitn de estos productos (Ball 1972).

Las hembras en estado ovigero han sido observadas en todas
las épocas del afio en Panami, pero son raras en la temporada de
secas (diciembre-abril; Abrams 1978).

Se les ha observado dirigirse hacia las olas, probablemente
para reaprovisionarse de agua (Ball 1972). En general C. com-—
pressus es mis activo durante la noche. Este patrén se acentGa en
zonas 4aridas. La actividad generalmente se inicia poco antes del
atardeccer. Cuando amanece, los candrejos buscan refugio y pueden
ser encontrados durante el dia en agregaciones debajo de las
rocas o enterrados en la arena. En dreas hfmedas pueden permane-—
cer activos durante el dfa. Aparentemente los ejemplares més
pequefios son mAs sensibles a la desecacién (Ball 1972, Reese
1969) . Observaciones similares se hicieron en Coenobita clypeatus
especie habitante del caribe, de h&bitos nocturnos (Hazlett
1566b) .

Frecuentemente Coenobita ocupa playas arenosas en las que
las conchas son muy escasas, Y aparentemente la disponibilidad de

éstas es un factor que limita a las poblaciones en ciertas &areas
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(Vance 1972; Abrams 1978). Es probable que una concha se manten-
ga en ia poblacién siendo utilizada por varias generaciones de
individuos. Las conchas utilizadas por individuos de esta especie
generalmente han perdido la columnela, probablemente por un
efecto quimico y por abrasién mecanica generada por el apéndice
abdominal (Ball 1972; Abrams 1978).

Las especies de conchas seleccionadas varian de acuerde a la
zona. Nerita scabricosta, Turbo saxosus y Thais blserjalis son
las especies més frecuentemente elegidas dentro de un grupo de
més de 30 especies (Ball 1972). Abrams (1978) reporté resultados
similares en sus aestudios de eleccidn de concha. Una Qescripeién
de las especies usadas por C. gompresgus en ambos estudios se
pPresentan en la Tabla 1.

Un an&lisis de la relacién peso velumen en algunas especies
de conchas utilizadas por C. compressus (Turbo paxosus, T. fluc=
tuosus, Thais biserialis. Thais melones, Acanthina sp.) no re-

£lejé diferencias interespecificas entre las relacicnes de ambas

variables (Ball 1972).

1.3.2 ELECCION DE CONCHAS

Abranms (1978) analizé los patrones de eleccién de conchas de
Coenobita compressus. Se examinaron tres variables relacionadas
con las conchas: tamafio, especie y condicién de la concha. En~
contrd que la especie de concha mas comunmente utilizada por los
cangrejos era Nerjta scabricosta, usada con una frecuencia tres
veces mayor que la especie que le segula. Esta especie es también
la mas frecuentemente ocupada en estudios con cangrejos ermitafios

marinos (Clibanarius albidigitus y Caleinus obscurus). Entre el
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Tabla 1. Especies de conchas utilizadas por Coenobita compressus

Ball 1972 Abrams 1978
Panam&, Costa Rica Costa Pacifico desde
ESPECIE Ecuador hasta Baja
california

Nexita scabricosta
Nerita funiculata
Turbo saxosus
Polinices sp.

Thais melones

Thais bisexrialis
Leucozopia gerata
Planaxis planicostarus
Muricanthus sp.
Latirus mediamericanus
Cantharus ringens

* % F F ¥ *

Solenostejira fusiformis
Bulla uculat
Nassariug Vversicolor
Cerithidea valida
Medulus catenulatus
Littorina zebra
Cerithium stercusmuscar
Opeatostoma pseudodon
Purupura sp.
Neritina sp.
Murex sp.

i)

Astraea sp.

Acanthina brevidentata
Strombus gracilior
Turbo fluctuosus .
Litteorina sp.
Acanthina sp.

Bulla sp.

Purpura patula

Harpa crenata

Malea rinuens

Thais kiosquiformis
Thais speciosa
Cantharus sp.

Latirus sp.

Cerithium sp.
Cymatium parthenopeun
Muricid sp.

stul

IR R R EEREEEEEREEERIEENEEENEEEEE]

B T A

28 B ] Total 42
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1% y el 2% de las conchas elegidas presentaron perforaciones y
algunas de ellas contenian en su interior algas verdes que no
parecian afectar la calidad de la concha. La mayoria de las
conchas utilizadas por C. compressus mostraron algan tipo de
modificacién; de hecho, el peso de las conchas usadas era en
promedio menor que el de las no usadas. Muchas de las conchas de
Nerita scabricosta ocupadas por cangrejos en una de las
localidades de estudio fueron significativamente mayores gque
cualquiera de las existentes en la misma &rea, lo que sugiere una
permanencia de varios afios.

En experimentos de eleccidn de concha, Abrams (:978) de-
mostrd que la preferencia por Nerita sp. es independiente de la
concha ocupada previamente, y que la preferencia por una especie
es mis fuerte que la eleccién de un tamafio. Experimentos presen-
tando conchas nuevas y usadas demoatraron que existe una fuerte
seleccidbn que opera en contra de que los individuos elijan
conchas sin uso previo. La aparente ventaja de la modificacién de
la concha se centra en la generacidn de més espacioc para el
ocupante por la abrasién generada por los ocupantes anteriores.

Los estudios arriba citados son los Gnicos gque analizan la
eleccién de concha en el género Coenobita. Ninguno aclara las
razones por las que los individuos eligen una concha en particu-
lar dentro de un espectro de especies. Esta pregunta permite
sondear los patrones de optimizacién gque se supone, operan socbre

los seres vivos.
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1.4 ZONA DE ESTUDIO

La Isla Isabel se encuentra frente a las costas de Nayarit
a los 21° 52' 30" de latitud Norte y a los 105° 54' de longitud
ceste. Se encuentra a 28 kilémetros del continente en linea
recta, y a 72.5 Km de San Blas, el mis importante de los puertos
cercanos., Su forma es irregular con su eje principal orientado
hacia el NW-SE que mide 1807 m. Su anchura en la parte media es
de 696 m y su superficie se estima en 983,436 m? (Gavifio y Uribe
1978) .

La isla es volcédnica y surgi6é como producto de fracturas
producidas por movimientos tecténicos. Su origen se remonta al
cuaternario (Ruiz 1977). Su clima es similar al de la costa
vecina, que corresponde segln la clasificaci6én de Koppen modifi-
cada por Garcfa al tipo AW (calido hGmedo con lluvias en verano)
presentindose precipitaciones entre los meses de junio y
septiembre (Gavifio y Uribe 1978). Destaca dentro del relieve de
la isla la presencia de un profundo créiter central hacia la mitad
sur de la isla, en el cual se ha formado una laguna de agua
alcalina producto del escurrimiento del agua de lluvia. Tiene una
profundidad de 20 metros, una salinidad de 54% y fondo fangoso
(Gavifio y Uribe 1978).

La isla cuenta con cuatro playas arcnosas: "Bahia Tiburone-
ros" de 125 metros de largo, situada al sur, "Playa Iguanas" de
25 m, al SSE, "Playa del Ocaso" de 120 m al SW, y "Playa de las
Monas" de 325 m al Este (Canela 1991).

El bosque caducifolio cubre el 70 % de la isla y el ruache
(Crataeva tapia) es el é&rbol dominante. Se observan pequefios
manchones de papelillo (Euphorbia schlechtendalii) y algunas
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especies de gramineas gue cubren la porcién restante de la isla
distribuyéndose en depresiones y a lo largo de la periferia. Se
han introducido algunas plantas como cafia de azucar, pl4&tano,
pifia, papaya y limén que en su totalidad cubren una proporcién
minoritaria de la superficie de la isla (Canela 1991).

En la isla habitan 9 especies de aves que pertenecen a 5
familias; 4 son residentes y 5 migratorias. En la isla viven 6
especies de reptiles y una de anfibjios, méds 2 especies de namife-
ros que han sido introducides {Canela 1991).

No existen trabajos en los que se reporte de manera sistem&-
tica la presencia del abundante ndmero de invertebrados terres-
tres que habitan la isla. Gavifio y Ruiz (1978), dentro de sus
recomendaciones para investigaciones biolégicas, sugirieron 1la
realizacién de un inventario de invertebrados terrestres, argu-
mentando que estos son de interés fundamental para el conocimien-

to ecolégice de la isla.
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2 OBJETIVOS Y PREDICCIONES
El marco hipotético de este trabajo se basa en el supuesto
~de que los cangrejos ermitafios eligen la concha gue utilizan de
_manera 6ptima como resultado de las presiones de seleccién
. propias del sistema gue habitan y gue esta eleccién tiene un
efecto en su éxito reproductivo.

Diversas investigaciones han demostrado, de manera indepen-
diente, la importancia del peso y el volumen de las conchas
seleccionadas con relacién al tamafio del individuo que realiza la
eleccidén. Sorprendentemente se ha ignorado la relacién entre
ambas variables en comparacicnes interespecificas de cangrejos.
Si una especie de concha ofrece ventajas al individuo que la usa
en términos de peso y volumen, podriamos esperar gue la seleccién
natural impusiera la evolucién de una conducta de eleccién de
dicha especie dentro de un espectro de posibles alternativas
subdptimas.

Resulta intuitivamente clara la ventaja que representa la
eleccidén de conchas con un volumen interno que le permita al
organisme, proteccién contra la desecacién y la depredacisdn. Si
el volumen se mantiene constante el peso de la concha se convier-—
te en una variable de gran importancia. Los individuos invierten
energla en el acarreo de las conchas y éste es uno de los costos
més obvios que resultan de su comportamiento de eleccién de
concha. Evidentemente, el gasto de energia sera una funcién
directa de la masa gue transportan. S5i modelamos de manera muy
simple la relaci6n 6ptima entre el volumen y el peso, &sta debe

orientarse hacia una minimizacién del peso dado un volumen cons-
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tante de la concha (Fig. 2). Esto implicaria que el cociente
resultante de la divisién del peso entre el volumen de cada
concha (al que en adelante llamaré indice de relacién & IR),
deberia tender a un valor minimo en conchas &ptimas.

El objetivo de este trabajo es determinar si el cangrejo
ermitafio Coepobita compressus elige, dentro de una serie de
opciones, la especie de concha que le brinda un beneficio méximo
en términos de peso y volumen de acuerdo & las presiones de
seleccién a las que se enfrenta en Isla Isabel. Ademis se descri-—
ben los habitos, distribucién y ciclos reproductivos de ¢. gom-
pressus durante las estaciones de secas (febrero) y de lluvias
{julio) en isla Isabel, Nayarit.

En ese marco y suponiendec que las conchas representan un
recurse limitado para la poblacién de cangrejos, las predicciones

que se desprenden son las siquientes:

a) En condiciones de campo los cangrejos ermitafios ocupar&n con
mayor frecuencia las especies de concha con el menor indice de
relacién (IR)

b) En pruebas de libre acceso en el laboratorio, la seleccién de
conchas repetiréd el patrén de los resultados de campo.

c) Al alterar el peso de la especie con menor IR, se modificara
la preferencia de los cangrejos en pruebas de libre acceso bajo

condiciones de laboratorioe,
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(A) IR =1
QOrganismos con conchas pesadas
deberian buscar mas volumen e
15 4 el
@
. - La resultante es
. Tl L g elegir un
/’) IR <1
e -
5- o (B)
- Organismos con conchas grandes
e deberian buscar menos peso
-~
& T r ,
e [ 15 20

10
Volumen (ml)

Fig. 2 Decisiones para elegir concha en el cangrejo ermitafio
i compressus en funcién del peso y volumen. En la
zona A, los organismos se benefician si obtienen un mayor
volumen. En la =zona B los organismos se benefician si
obtienen un menor peso. La resultante € indica una concha con
valores de IR menores a 1 (los valores son hipotéticos).
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3 METODOS
3.1 TRABAJO DE CAMPO I (ENERO)

Durante el periodo comprendido entre el 28 y el 31 de enero
de 1991 en Isla Isabel, Nayarit se registr6 el uso de la concha
en 297 individuos de Coenobita gcompressus. Para cada individuo
se midieron las siguientes variables: peso individual (wi), sexo
(se), especie de la concha occupada (sp), peso de la concha (we) vy
volumen de la concha (vc).

Los individuos fueron colectados sin ningGn criterio de
seleccibn en la Playa de las "Monas" al NE de la isla. Esta playa
durante el periodo de estudic tenia una longitud de 165 metros y
una anchura de 29 metros desde el punto de marea alta hasta los
limites de la vegetaci6én (Fig. 3). Los individuos y las conchas,
fueron pesados con una balanza electrénica Ohaus (10.05g) y se
sexaron de acuerdo a la posicién de los poros genitales. Las
diferentes especies de conchas disponibles en la isla fueron
identificadas en el Laboratorio de Malacclogia del Instituto de
ciencias del Mar y Limnologfa de la UNAM. El volumen de la concha
se determiné por desplazamiento volumétrico de agua utilizande
pipetas de vidrio graduadas (precisién #0.05ml1 y 20.5ml). Las
colectas se realizaron diariamente a partir de las 18:00 horas.
Los organismos fueron liberados a la mafiana siquiente después da
ser medidos. Para extraerlos de su concha, los cangrejos fueron
tomados del primer par de apéndices y jalados suavementa.

Se realizaron observaciones ad libitum de la actividad de
los cangrejos a lo largo del dia Yy se recorrié la playa de las

Monas en toda su extensién el dia 30 de enero a las doce del dia
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REHONRE HIORRAFICAS DR LA RINERWA. LCOLOSIGA
® BLA HLAMILS MAYARIT, MEXICO

Fig. 3. Isla Isabel, Nayarit. Playa de los pescadores (1); plata-
nar (2); playa de las Monas (3); transecto 1 (4); transecto 2
(5); transecto 3 (6).
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para realizar un registro de la abundancia de;conchaé vacilas

disponibles.

3.2. EXPERIMENTO I

Para poner a prueba las preferencias de los cangrejos en=
frentados a las tres especies de concha mis utilizadas, se co-
lectaron, en la misma 8poca y localidad, 241 cangrejos. En el
laboratorio, los cangrejos fueron mantenidos en una pecera de
vidrio (100 cm de largo, 58 cm de alto y 24 cm de ancho) con una
capa de arena de 12 cm de alto, y fueron alimentados con fruta de
semanalmente. La humedad se mantuvo agregando semanalmente agua
de mar en la pecera. Cada individuo experimental fue sacado de su
concha, sexado y pesado. Para este procedimiento se utilizé una
balanza analftica Sartorius (#0.005 g). Solamente los pesos
registrados en esta balanza se utilizaron para medir el IR. Se
utilizé una marca adherible numerada e inocua, disefiada para
trabajos con abejas, para identificar las conchas y los indivi~
duos.

Para las pruebas de libre acceso se utilizaron cajas de
plastico opaco (20.5 em de largo, 9 cm de alto y 14 cm de
ancho) con una capa de arena de 2 cm, para colocar 3 conchas
alterando el acomodo en cada prueba para evitar efectos de orden:
una de Nerita scabricosta, otra de Thais gspeciosa y otra de
Cerithium browni. El1 volumen de las conchas fué igual o lo mis
parecido posible al de la concha ocupada originalmente por el
individuo puesto a prueba (ver apéndice). La concha original del
individuo no se incluy6 en el experimento.

A las 18:00 horas se colocéd a cada individuo desnudo (sin
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concha) dentro de la caja en un punto equidistante a las tres
conchas (Fig 4). Se tapb la caja y 24 horas después se registré
la especie de concha seleccionada por el cangrejo depositandolo
posteriormente en una pecera aislada. Cada individuo participd en
sélo un experimento. Se realizaron 51 réplicas de esta prueba en

cinco sesiones.

3.2 EXPERIMENTO II

Para poner a prueba la prediccién de gque los cangrejos
seleccionan su concha a partir de la relacién entre pesc y volu~
men se aumentd el peso de N. scabricosta hasta hacerlo igual al
de T. gpeciosa por medio de plastilina epoxica. En cada caja
experimental se colocaron dos conchas; una de N. scabricosta y
otra de T. speciosa (C. prowni se descarté con base en los
resultados del experimento I). La plastilina se aplicd procuran-
do seguir la arquitectura de la concha. Se repiti6 la metodelogia
del experimentoc I y después de 24 horas se registrd la concha
seleccionada. Se realizaron 50 ré&plicas de esta prueba en 7
sesiones, utilizando individuos que no tenian experiencia en la

prueba.

3.3 TRABAJO DE CAMPO IX (JULIO)

Durante el periodo comprendide entre el 22 y el 25 de julie
de 1991 se registrd el sexo y el peso de los individuos y el peso
y volumen de las conchas en 407 individuos de Coenobita compreg-
sus, adem&s de la condicién ovigera (Ho) de las hembras en esta
época del afio.

Para el muestreo se definieron 6 zonas de la isla en funcién

de la abundancia de cangrejos: (1) La Bahia de los pescadores al
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Fig. 4 Montaje del experimento I. Las conchas pertenecen de
jizquierda a derecha a: Thais speciosa , Cerithium browni y Nerita

scabricosta.
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SW de la isla, 2 metros arriba del punto mis alto de marea; (2)
El Platanar, un claro redeade de plantas de pldtano gue se en—
cuentra aproximadamente a 200 metros del lago cré&ter; (3) 1la
playa de Las Monas al NE, a 25 metros arriba del nivel més alto
de marea, punto desde el que se trazé un transecto en direccién
NW con 3 estaclones, con una distancia de 25 metros entre cada
una de ellas (4,5,6; Fig. 3).

En cada zona se colocé un cebo de harina de trige en un
cuadrado de 30 cm por lado para atraer a los cangrejos. Los cebos
fueron colocades a las 17:00. A las 19:00 se recolectaron todos
los individuos presentes en un radio de 2z metros del cebo. Los
individuos se liberaron al siguiente dia a las 14:00 después de

tomar los datos pertinentes.
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4 RESULTADOS

4.1 TRABAJO DE CAMPO I (ENERO)

ELECCION DE LA CONCHA.- Los 538 cangrejos analizados fueron
hallados ocupando 11 especles diferentes de conchas, 7 de ellas
no descritas en trabajos previos de esta especie (Abrams 1978,
Ball 1982; Tabla 2). La especie de concha usada con mas frecuen-
cia por Coencbita compressus fue Nerita scabricosta, ocupada
por el 42% de los individuos analizados. Thais specigsa (29%) ¥y
Cerjithium browni (9%) contribuyeron cen otro 38%. El resto de las
especies de conchas se distribuyeron el 22 % restante. Machos y
hembras mostraron preferencias similares (x2 = 14.2; g.l.= 10; p
> 0.05). Los individuos que seleccionaron N. scabrjicosta y T.
speciosa presentaron el mismo promedio de peso. Los cangrejos que
ocuparon C. browni fueron mds ligeros gue los que usaron N. sca-
pricosta y T. speciosa (Tabla 3}.

VARIABLES DE LAS CONCHAS.- Los individuos que ocuparon conchas de
N. Bcabricosta presentaron el mayor coeficiente de correclacién
entre su peso individual y el peso de la concha. En promedio,
las conchas de N. scabricosta fueron dos tercios mds ligeras que
las de T. speciosa, aungue el volumen promedio fue similar en las
tres especies. Las regresiones lineales entre el peso y el volu-—
men de las conchas por especie, indicaron que N. scabricosta tuvo
el coeficiente de correlacién mds alto; en consecuencia ésta
especie present6 en promedio el menor IR (Tabla 3; Fig. 5).
INFORMACION DESCRIPTIVA.- Los cangrejos habitualmente, permane-

cieron escondidos entre las rocas y los troncos o enterrados en
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Tabla 2. Especies de conchas utilizadas (frecuencia absoluta y
%) por Coenobita compressus en Isla Isabel, Nayarit en la é&poca
de secas (febrero) y de lluvias (Jjulio) (N=945).

ENERC JuLIo

ESPECIE FREC. t FREC. % (%)
Nerita scabricosta 229 42.5 267 65.6
Thais speciosa 151 28.0 81 19.9
Cepithjum browni 52 9.5 5 1.0 *
Cerithjum stercusmuscarum 25 4.6 5 1.0
Cantharus gsanguinelentum 23 4.2 2 0.04 *
Polinices ubexr 18 3.3 12 2.9 *
Murex recurvirostris 16 2.9 15 3.6 *
cantharus herrvi 13 2.4 3 0.07 *
Solencnosteira gatesi 5 0.09 2 0.04 *
Bursa pana 3 0.05 5 1.0 *
Thais, biserialis 3 0.05 10 2.4
TOTAL 538 100 407 100

(*) Es ecie no descrita en trabajos previos de uso de conchas en
ta cepprecsus.
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Tabla 3., Peso promedio de las conchas (we); volumen medio de las
conchas (vc); coeficiente de correlacién de la regresién entre
pesc y volumen de la concha; cociente del peso y el volumen
(wc/vc); peso promedio de los individuos; y coeficiente de corre-
lacién de la regresién entre peso individual y volumen de la
concha para individuos de Coenobita compresgus ocupandoc tres
especies de gasterépodos.

(we)  (ve) r? (we/ve) (wi) r2 _

ESPECIE (g) (ml) wec vs ve N (g) wi vs ve N

N.scabricosta 1.5 1.2 0.69% 1.3% 158 1.6 0.74* 117
(d.e.) 1.3 1.1 0.72 1.1

T.speciosa 3.6 1.2 0.16 3.3¢ 97 1.6 0.04 79
(d.e.) 2.1 Q.60 1.8 0.7

C.browni 2.8 0.84 0.25 4.2¢ 48 1.1 0©.28 34
(d.e.) 2.5 0.53 2.8 0.3

N Los valores de (wi) y (wl) vs (wc), se obtuvieron con datos
registrados en febrero de 1991.

* p< 0.05 (Parsons)

# Diferencias significativas (Anova dos vias, p < 0.05), entre
todas las especies.
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Fig. 5 Relacidn entre el volumen interno y el peso de la concha
en Cerithium browni , Thais speciosa y Nerita scabricosta. Ndtese
que la pendiehte gque correspondé a un IR menor se encuentra en N.
scabricosta.
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la arena durante practicamente todo el dia, y alrededor de las
18:00 horas salian de sus refugios en busca de alimento.

Respecto a la disponibilidad de conchas vacias, durante un
recorrido en la playa de las Monas, se encontraron Gnicamente 5
conchas vacias. Tres de ellas estaban obstruidas por fragmentos

de roca y las dos restantes con partes faltantes en la columnela.

4.2 EXPERIMENTO I

En la prueba de oferta de conchas, los cangrejos eligieron
principalmente conchas de N. scabricosta la especie m&s frecuen-
temente usada. T. specjosa y C. browni fueron significativamente

menos preferidas (X2= 50.2; g.l.= 2; p < 0.001; Tabla 4).

4.3 EXPERIMENTO II

Al igualar la relacién de peso-volumen de N. scabricosta y
T. speciosa, los cangrejos no mostraron preferencias por N.
scabricosta como en el experimento I. La frecuencia de eleccién
de ambas especies no difirié significativamente (x2= 2; g.l.= 1;
p > 0.1; Tabla 4).

De 136 cangrejos mantenidos durante un periodo de 60 dias en
la pecera original, 66 cambiarcn de concha, 11 de ellos sin que
se pudiera conocer la identidad de las conchas por haberse
perdido las marcas (Tabla 5). La poblacién en cautiverio fue
experimentando reducciones en su tamafic a lo largo del tiempo ya

que los individuos experimentales fueron extraidos de esa pecera.

4.4 TRABAJO DE CAMPO II (JULIO)
Durante el trabajo de campo y para cada cangrejo, se regis-

traron el sexc y peso individuales, la especie de concha usada,
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Tabla 4. Namero de conchas elegidas en.experimentos . de libre
acceso.

EXPERIMENTO I EXPERIMENTO II
ESPECIE ELECCION ELECCION
N.scabricosta 40 20
T.speciosa 11 ) 30
C.browni o -

TOTAL 51 50
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Tabla 5. Intercambio de conchas en condiciones de laboratorio por
COE]]QELEQ comnpressus., -

CAMBIO A: ESPECIE ELEGIDA N TOTAL

=/= ESPECIE CON < PESO N. scabricosta 3
T. speciosa 10
C. browni 1
otras 5 19
=/= ESPECIE CON > PESO N. scabrijcosta 9
T. speciosa 2
16
C. browni 3
Otras 2
== ESPECIE CON < PESO s 8
== ESPECIE CON > PESO 14 14
NO IDENTIFICADOS 11 11
TCTAL e T T 68
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su volumen y la condicion ovigera de las hembras en 407 indivi-
duos gue ocupaban 6 zonas de la isla, 167 machos y 241 hembras,
de las cuales 119 (49.3%) se encontraron en estado ovigero (Tabla
6). Nuevamente la especie de concha ocupada con mayor frecuencia
fue N. scabricosta, (267 individuos, 65.6%); 81 individuos
(19.9%) ocuparon T. gpeciosa y Gnicamente 5 (0.0.%) utilizaron
€. browni (Tabla 2).

En el transccto, desde la playa de las Monas hasta la Esta-
cién 3, se encontré que la maxima abundancia de individuos se
presenté en la segunda estaciédn, a S50 metros del mar,
observandose una tendencia no cuantificada a la disminucién del
nGmerc de individuos colectados con relacién al aumento de la
distancia a la playa (Tabla 6). Hubo variacién en el peso de los
individuos y en el peso y el veolumen de las conchas usadas en la
zona de platanar. Alli los individuos fueron mayores que en el
resto de las zonas y la mayorfa (87%) fueron hembras ovigeras. En
la medida que los individuos se encontraron mis lejos de un
cuerpo acudtico, aumenté la cantidad de hembras ovigeras an la
muestra (Tabla 7). La proporcisn de hembras ovigeras fua mayor en
individuos ocupando conchas de N. scabricgsta (0.60) gue la
encontrada en los ocupantes de T. speciosa (0.18; X2=25.6; g.l.
= 1; p < 0.001; Tabhla 7).

Se encontraron 15 individuos ocupando conchas de HMuxex
recuxvirostris, 8 de ellos hembras, de las cuales 7 (87.5 %) se
encontraban en condicién ovigera. Destaca el hecho de gue éstas
conchas albergaron a los individuos mas grandes de la muestra con
un peso individual promedio de 16.9 g (d.e.= 7.9). Las conchas

pesaron en promedic 19.1 g (d.e.=10.9) con un volumen promedio
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Tabla 6. Frecuencia de machos (M), hembras (H), hembras ovigeras
(Ho) , peso promedio individual (wi), peso promedio de la concha
{wc), volumen medio de la concha (ve), y proporcidn de hembras
ovigeras (Ho/H) en 6 zonas de isla Isabel, Nayarit.

ZONA
TRANSECTO

MONAS 1 2 3 PLATANAR BAHIA TOTAL

(N 58 157 37 6 57 g2 407
(M) 36 59 12 o 7 52 166
(H) 22 98 25 6 50 40 241
(Ho) 5 43 19 6 43 3 119
(Ho/H) 0.23 0.44 0.76 1 0.86 0.075 0.49
wi X 5.6 5.0 5.0 5.3 11.5 3.9 5.7
d.e. (4.1) (3.8) (2.8) (2.6) (5.1) (3.5) (4.7)
wo X 3.6 4.8 4.4 3.8 9.1 3.0 4.8
d.e. (2.1) (4.3) (2.5) (2.1) (5.4) (2.2) (4.3)
vo X 2.8 3.2 3.3 3.8 7.4 2.2 3.5
d.e (1.9} (2.3) (1.7) (1.4) (3.6) (2.0) . (3.2)




Tabla 7. Datos comparativos de frecuencia (n), nGmero de hembras
(H) , hembras ovigeras (Ho), proporcién de hembras ovigeras
(Ho/H), peso promedio individual (wi), pesc promedio de la concha
(wc), y volumen medio de la concha (vc) en 6 zonas de Isla Isabel
Nayarit para individuos ocupando conchas de:

Nerita scabricosta

wi we ve
(n) H Ho Ho/K X X X

MONAS 45 17 5 .29 5.6 3.3 2.9
(d.e.) (3.9) (1.6) (1.8)
TRANSECTO1 93 59 35 .59 6.0 4.2 3.8
(d.e.) (4.0) (2.5) (2.2)
TRANSECTO2 23 16 14 .87 5.2 3.5 3.3
(d.e.) (3.0) (1.9) (1.4)
TRANSECTO3 5 5 5 kS 5.8 4.0 4.1
(d.e.) (2.7) (2.2) (1.3)
PLATANAR a4 39 34 .87 9.6 7.2 5.9
(d.e) (3.3) (2.8) (2.4)
BAKIA 57 23 3 .13 4.3 2.9 2.5
(d.e.) (4.0) (2.3) (2.3)
TOTAL 267 159 96 .60 6.1 4.2 3.6
(d.e.) (4.3) (2.7) (2.4)
Thais speciosa
MONAS 5 2 0 0 4.4 5.0 2.1
(d.e.) (2.2) (1.0) (0.6)
TRANSECTOL 42 27 4 V14 2.8 4.7 2.2
(d.e. . LT (1.4) (2.0) (0.9)
TRANSECTO2 9 7 4 .57 4.2 6.1 2.7
(d.e.) (1.4) (1.9) (0.7)
TRANSECTO3 o [ 0 -——- - - -
{(d.e.)
PLATANAR 3 3 1 .33 4.0 4.6 2.7
(d.e.) . (0.8) (1.2) (0.7}
BAHIA 22 11 0 o 2.9 3.2 1.6
(d.e. (1.5) (1.6) (0.7)
TOTAL 81 50 9 18 3.3 4.5 2.0
(d.e. (1.6) (2.0) (0.9}
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de 13.5 ml (d.e.= 7.5), cifras muy por arriba de las
registradas en las especies restantes.

En promedio, los individuos en N. scabricosta fueron mis
pesados que los gue ocuparon T. spegiosa y las canchas de N.
gecabriceosta fueron ligeramente menos pesadas que las de T. spe-
closa, pero presentaron un volumen mayor (Tabla 7).

Se observé un nimero mayor de individuos comparados con la
temporada de secas Yy se encontraron hembras ovigeras en contraste
con la temporada de secas, en la cual ni una sola de las hembras

registradas (N=295) acarreaba huevos.
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5 DISCUSION

Sorprendentemente y a pesar de la cantidad de estudios
sobre eleccidn de concha que se han realizado, los investigadores
frecuentemente han ignorado las relaciones entre variables como
el peso y volumen a nivel interespecifico. Se ha demostrado que
en alqunos casos el volumen de una especie de concha determina la
eleccién (Grant 1963, Hazlett 1970a). Por otro lado hay investi-
gaciones gue sugieren que es el peso la variable que define 1la
eleccidn (Reese 1962). Hazlett (1970a) sugiri6 una posicién
negociada al afirmar que aquellos cangrejos que necesitan una
concha mayor orientan su decisién de acuerdo al volumen de &sta y
que los que necesitan una concha mis pequefia deciden con base en
el peso.

El peso y el volumen podrian ser variables cruciales en la
relacion costo-beneficio de un cangrejo ermitafio. No es dificil
imaginar que el volumen, al determinar la capacidad de la concha
para albergar un cangrejo y proveerle de un medio hGmedo, sea de
relevancia incuestionahle. Por otre lado, al peso da la concha,
determinado por el grosor de las paredes, podria ser fundamental
en la proteccién contra la abrasién y la depredacidn. Por ello,
un volumen o un peso diferentes al necesario podrian represantar
costos adicionales relevantes. En tal situacién, es de esperar
que la selecci6én natural favorezca la capacidad de respuesta del
cangrejo a la relacién mis redituable entre ambas variables como
ocurre en C. compressus y su preferencia por N. scabricosta en la
Isla Isabel. Podriamos predecir en condiciones de poca depreda-
cion y alta movilidad una preferencia por aquellas conchas gue

. representen los menores valores en su relacién pesc-volumen.
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Se ha reportado que los individuos del género Coenobita se

mantienen en 2zonas alejadas del mar y pueden viajar varios kils-
metros con el f£fin de aparearse y libkerar sus larvas en el mar
(Hazlett 1981). Consistentes con este reporte, los resultados de
este trabajo indicaron que la cantidad de hembras ovigeras au-
ment& con la distancia al mar, y que la proporcién de hembras
ovigeras fue mayor en individuos ocupando conchas de N. scabri-
costa (Tabla 7). La alta movilidad de estos cangrejos podria
imponer costos energéticos importantes sobre aquellos individuos
que acarreen un peso mayor. Evidentemente en, en condiciones que
requieren de alta movilidad, si dos conchas tienen el mismo
volumen y una pesa menos que la otra, la Gltima deberia ser
elegida. Si bien no se midieron los costos del pesc excesivo,
existe evidencia gue indica que el aumento de peso en las conchas
puede tener efectos negativos en el tamafio de puesta y el creci-
miento de los cangrejos ermitafios (Bertness 1982).

De acuerdo con lo predicho, . compressus fue hallado ocu-
pando primariamente conchas de N. gcabricosta (Tabla 2). Los
resultados indicaron que esta especie es la gque ofrece en pro-
medio el menor peso para un volumen constante, este Gltimo
similar al de las 2 especies elegidas en segundo y tercer lugar
de frecuencia. Esto implica que el IR es menor en promedio en N.
scabricosta que en las dos especies restantes (Fig 2; Tabla 3).
Los individuos que eligieron esta especie ne difirieron en tamafo
de los gue eligieron T. speciosa, indicando que los individuos
que eligen N. scabricosta obtuvieron un volumen similar al de
aquellos que eligen T. speciosa a un menor costo en el peso
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(Tabla 3).

En apoyo a los resultados anteriores, el andlisis de las
correlaciones entre peso individual y peso de la concha, y entre
peso de la concha y volumen por especie, mostraron relaciones
significativas s6lo en el caso de N. scabricesta (Tabla 3; Fig.
5). Como se demostré, C. compressus respondidé a la relacién
peso-voluman, y una alta correlaci6n entre ambas variables cg
consistente con este hallazgo. La relacién peso- volumen en
Herita scabricosta corresponde a la prediccién cualitativa de 1la
Fig. 2.

Los resultados de las pruebas de libre acceso confirmaron
que existe un patrén consistente de eleccién sobre ejemplares de
B. scabricosta (Tabla 4) mis alld de la abundancia de esta espa-
cie y gque la relacién peso-volumen de la concha determiné de
manera importante los procesos de eleccién en C. gompressus. La
modificacién de la relacién peso~volumen trajo como resultado
cambios en los patrones de elece¢idn (Tabkla 4). El hecho de que
ningGn individuo haya elegido ejemplares de C. browni en condi-
ciones de libre acceso parece sugerir gque ésta especie es alegi-
da en el campo solo cuando la limitada abundancia de N. scabri-
gosta obliga a los cangrejos a una eleccién subdptima.

El uso de conchas pesadas podria brindar proteccién contra
organismos gque rompen las conchas para depredar a los cangrejos
(Abrams 1978). Sin embargo, en Isla Isabel aparentemente las
presiones de depredacién son bajas para los cangrejos. Un grupo
de investigacién de aves marinas ha realizado estancias promedio
de 4 personas por tres meses al afio durante 11 afios Yy no ha

registrado nunca un evento de depredacién sobre los ermitafios.
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Aparentemente los factores que podrian limitar la abundancia
de ermitafios en Isla Isabel son la humedad ambiental y la canti-~
dad de conchas disponibles en el sistema, mis que la presencia de
diversos depredadores. El hecho de que la proporcién de hembras

ovigeras que eligen N. scabricosta fuera mayor que en hembras

eligiendo otras especies de conchas sugiere gue las diversas
especies de concha proveen diferentes ventajas reproductivas. §
in embargo no se sabe si esta asimetria se debe a la capacidad de
N. scabricosta para retener humedad, a su relacion peso-volumen o
a alguna otra variable que promueva la fecundidad. Murex
recurvirostris mantuve el mayor nGmero proporcional de hembras
ovigeras. Sin embargo su abundancia es aparentemente muy pobre y
su tamafio s6lo permite que pueda ser usada por los individuos mas
grandes de la poblacién.

Abrams (1978) demostré gque en C. compressus la eleccién de
N. scabricosta es independiente de la especie de concha ocupada
previamente, y que existe una fuerte presién de seleccién para
tomar conchas con uso previo aparentemente debido a la modifica-
cién del volumen por efecto del roce de los cangrejos. Una de las
conclusiones centrales de Abrams (1878) es gue en C. ¢ompressus
la eleccibn de una especie es mis fuerte gue la eleccidn por un
tamafic definido. Sin embargo, especie y tamafio no tienen que
separarese necesariamente ya que podemos encontrar (come en el
caso de este estudio), diferencias interespecificas de tamafio en
las conchas que determinarin que la eleccién de un tamafio parti-
cular redunde invariablemente en la eleccién de una especie

diferente.
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Nerita sp. no siempre es la especie seleccionada por sobre
otras opciones, e inclusive se han demostrado desventaijas
asociadas a su uso. En pruebas de elecciédn se ha demostrado que
las especies de ermitafios Calcinus obscurus, Clibanarius albidi-
gitus y Pagugus sp. eligen como Gltima opcidn conchas de Nerita
sp. dentro de un grupo de 6 especies de conchas (Bertness 1980).

Se ha demostrado que los cangrejos generalistas (Clibanarius
zebra) de mayor talla, disminuyen su é&xito reproductive al usar
conchas de Nexita sp. Parad6éjicamente son los individuos con
mayor potencial de fertilizacién los que sufren esta pé&rdida ya
que ocupan esta especie debldo a que no existe otra opcién més
adecuada. Aparentemente el mecanismo involucrado en esta dasven-
taja es una limitante en la capacidad de los individuos que
ocupan Nerita sp. para ejecutar pautas precopulatorias debido a
la arquitectura de la concha. En contraste, el cangrejo especia-
lista cinus seurati utiliza casi exclusivamente conchas de
Nerita sp., Yy no tiene ningfin problema para ejecutar exitosa-
mente los movimientos precopulatorios necesarios para estimular a
las hembras (Hazlett 1988; 1989).

Los resultados en los experimentos de intercambio sugieren
de manera cualitativa una frecuencia considerable de cambics de
concha por parte de los cangrejos. Sin embargo cl hacho de gque el
tamafic de la poblacién no se mantuviera constante en condiciones
de cautiverio permite interpretar solo de manera limitada estos
resultados.

Lo mismo gque en otras localidades (Ball 1972) los cangrejos
presentaron actividad nocturna, posiblemente como un mecanismo

para evitar desecacién por altas temperaturas.
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6 CONCLUSIONES
Nerita scabricosta fué la especie de concha:
1) mé&s frecuentemente usada por Coencbita compressus.
2) con menor peso promedic para un volumen dado.
3) que mejor correlaciona su peso con el peso de los cangrejos.
4) con mayor correlacién entre peso y volumen.
5) més frecuentemente elegida en pruebas de libre acceso (la
modificacién en su relacidn peso-volumen trajo como consecuencia
un cambio en los patreones de eleccién).
6) Usada por un mayor némero (y proporcién) de hembras ovigeras.

Esta linea de resultados suglere que Coenobita compressus
elige preferentemente conchas de N. scabricosta no sédlo por su
abundancia (ver Bertnes 1980), sinco porque posiblemente es la
especie que le brinda en su contexto ecolbgico un beneficio
maximo, lo que explicaria la evoluciébn de mecanismos de eleccién
en esta especie. El indice IR es s6lo una herramienta a través
de la cual se pueden generar predicciones. Sin embargo es
necesario fijar cuantitativamente los limites dentro de los
cuales se ubica una decisién &ptima y determinar asi los costos y
beneficios. Conchas con valores muy pedquefios de IR podrian na ser
tan adecuadas debido a su fragilidad cuando la abrasién y la
depredacidn por individuos que rompen conchas es alta.

Es menester en consecuencia modelar las relaciones y generar
un mayor nfimero de manipulaciones experimentales que permitan
determinar procesos de optimizacién en estos cangrejos. Es nece-
sario en trabajos futuros determinar de manera sistemitica la
posible depredacién sobre C. compressus asi{ como la disponibi-

lidad de conchas, con el fin de complementar la informacién
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sobre esta especie.
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Apéndice . Datos del éxperimento de libre-acceso. Sexo: 1 = macho,

2 = hembra.

12 MARZO 1991

EXPERIMENTO I (1)

SUJETO EXPERIMENTAL Cerithium Nerita Thais SELECC
CAJA SP SEXO (wi) (we) (ve) PESC VOL PESO VOL DPESO VOL
1 Thais 2 1.70 3.13 1.1 5.33 1.1 1.54 1.6 S5.47 1.1 MNorjta
2 Nerxita 2 1.05 1.16 1.0 5.81 1.0 .80 1.0 5.0 1.0 HNerjta
3 Nerita 1 .54 .59 .65 1.99 0.4 1.11 .65 1.8l .65 RNerita
4 Thails 2 2.84 5.17 2.0 9.03 2.0 4.50 2.1 4.74 2.05 Nerita
5 Nerita 1 .62 .63 .5 1.85 .5 .95 .65 1.69 .55 Nerita
6 gerit 1 .87 2.08 .75 4.12 .7 .74 .7 3.87 .75 Herita
7 Nerita 1 1.93 1.97 1.7 1.49 1.3 1.69 1.8 3.33 1.7 Nerita
8 Thals 2 1.49 1.45 1.0 3.02 1.0 .78 .8 1.40 .95 Thais
9 Thais 1 .87 2,62 .9 2.21 .8 1.16 1.0 1.38 .9 Nerita
10 Thajs 1 1.77 3.77 1.9 3.14 1.8 4.17 1.9 2.98 1.9 ais

Nerita = 8 Thaie = 2
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15 MARZO 1991

EXPERIMENTO T (2)

62

SUJETO EXPERIMENTAL e um Nerita Thals SELECC

CAJA SP  SEX0 (wi) (we) (vc) PESO VOL  PESO VOL  PESO VOL
1 Nerita 1 1.74 1,306 1.7 1.4 1.6 1,79 1.6 3.3 1.7 Thais
2 MNeprita 2 1.48 1.28 1.5 3.23 1.2 .76 1.5 6.41 1.5 Nerita
3 Thais 1 3.0 7.28 1.9 3,14 1.8 1.02 1.8 2.98 1.9 Thais
4 pNerita 2 1.55 1.29 1.4 2.63 1.1 1.25 1.4 7.07 1.4 Nerita
5 Nerita 2 1.99 2,90 1.74 5.81 1.3 1.47 1.7 4.70 1..65 Thais
6 Nerita 2 .59 .7 .7 4.8 .6 1.11 .7 1.81 .6 Nerita
7 Thais 2 1.47 2.13 1.2 5.38 1.1 1,65 1.@1 5.47 1.1 Nerita
8 Thais 2 1.87 4.93 1.6 1.67 1.7 1.66 1.3 2.23 1.7 Nerita
9 Thais 2 2.48 5.99 1.9 9.03 2.0 4.59 2.1 4.74 2.05 Thais
10 Cantha 1 .63 1.82 .5 1.85 .5 .95 .65 1.69 .55 Nerita
11 Thais 1 .41 .69 .3 .96 .3 .51 .35 1.62 .35 Nerita
12 Cerjt 2 1.33 3.45 1.1 3.09 1.0 .90 1.0 8.80 1.1 Nerita

Nerita = 8 Thais =



18 MARZO 1991

EXPERIMENTO T (3)

SUJETO EXPERIMENTAL Cerithium Nerita Thais  SELECC
CAJA SP SEXO ({(wi) (wec} (ve) PESO VOL PESO VOL PESO VOL

1 Nerita 2 2.85 2.49 1.7 5.81 1.3 1.47 1.7 4.70 1.65 Thais
2 Nerita 1 .93 1,14 1.0 3.09 1.0 .90 1.0 8,80 1.1 Nerita
3 Thais 1 3.12 3.71 1.7 1.49 1.6 1.79 1.6 3.3 1.7 Nerita
4 Nerita 2 1.87 3.04 1.7 1.67 1.7 1.66 1.3 2.23 1.7 HNerjta+
5 Nerita 1 1.12 1.48 1.3 5.38 1.1 1.05 1.1 5.47 1.1 Nerita
6 Thais 2 2.0 4.18 1.5 2.63 1.1 1.25 1.4 7.07 1.4 HNerita
7 Thais 1 1.85 10.45 1.7 3.14 1.8 1,02 1.8 2.98 1.9 Thais
8 Nerjta 2 2.57 1.34 1.7 5.24 2.0 1,35 1.6 2,77 1.65 Nerita
9 Nerita 2 1.62 1,03 1.3 3.23 1.2 .78 1.5 6.41 1.5 Nerita
10 Cerit 2 .66 .52 .2 .96 .3 .51 .35 1.62 .35 Thais
11 Selen 1 .91 1,53 1.0, 1,65 1.0 1.16 1.0 1.4 1.0 Nerjta
12 Thais 2 1.45 2.25 1.3 3.61 .9 1.09 1.3 5.29 1.3 Nerita
Nerita = 9 Thais = 3
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20 MARZO 1991 EXPERIMENTO I (4)

SUJETO EXPERIMENTAL corithium Nepita _ Ihalg  SELECC
CAJA SP SEXO (wi) (wc) (ve) PESO VOL PESO VOL PESO VOL

1 Nerita 1 2.41 1.86 1.8 3.14 1.8 1.02 1.8 2.98 1.9 Thais

2 Nerita 2 1.58 .99 1.2 3.23 1.2 .78 1.5 6.41 1.5 Nerita
3 gerjt s 1 1.41 3.21 1.65 1.49 1.6 1.79 1.6 3.3 1.7 Nerita
4 Thais 2 .99 2.73 .85 2.30 1.0 .92 .5 1.51 .95 Thale

5 pNerita 2 .46 .67 .45 .96 .3 .51 .35 1.62 .35 Nerita
6 Thais 2 1.13 1.27 .90 2.10 .83 1.21 1.0 5.78 .9 Nerita
7 Thajs 2 1.3 3.11 1.3 3.61 .90 1.09 1.3 5.29 1.3 Nerita
8 canth s 2 1.0 1.02 .9 1.71 .9 1.15 1.0 S.11 .8 Nerita

9 Nerita 2 1.14 1.41 1.1 5.38 1.1 1.05 1.1 5.47 1.1 Nerita
1.08 .96 .85 1.57 .7 1.07 .65 2.84 .8 Narita

[
<
[N}

11 Thais 1 1.42 2.13 1.4 2.63 1.1 1.25 1.4 7.07 1.4 Nerita

12 Nerjta 2 1.0 1,15 1.0 1.65 1.0 1.16 1.0 1.4 1.0 Nerita
13 ThaisB 31 1.69 1.20 1.0 3.09 1.0 .90 1.0 B8.80 1.1 Nerita
14 Nerjta 1 1.02 1.37 1.0 1.96 1.0 .65 1.0 3.75 1.0 Nerita

21 MARZO 1991 EXPERIMENTO I (5)
SUJETO EXPERTMENTAL Cerithium Nerita Thails BELECC
CAJA SP SEXO (wi) {we) (ve) PESO VOL PESO VOL PESO VOL
1 Thaisb 1 2.48 2.79 1.4 .81 1.5 6.47 1.5 Nepita
2 Nerjta 1 1.61 1.34 1.3 1.24 1.4 7.04 1.4 Nerita
3 Nerita 1 1.62 1,19 1.5 1.71 1.6 3.34 1.7 Nerita
Nepita = 3
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26 MARZO 1991

EXPERIMENTO II (1)

65

SUJETO EXPERIMENTAL Nerita Thais SELECCION
CAJA ~ SP  SEXO (wi) (we) (ve) BESO VoL PESO VOL
1 Thais 2 2.88  2.93 1.9 1.07 1.8 3.08 1.9 Thais
2 Nepita 1 1.82 1.56 1.7 1.71 1.6 3.34 1.7 Nerita
3 Nerita 1 .95 .64 1.0 .84 .9 1.44 1.95 Thais
4 Nerita 2 1.29 .81 1.3 1.09 1.35 5.32 1.3 Thais
5  Thais 1t 1.71  2.47 1.3 1.24 1.4 7.04 1.4 Thais
6 Nerita 2 1.92 1.82 2.0 4.84 2.1 A.76 2.05 Nerita
7 Bursa 2 1,48 1.33 1.0 1.14 1.0 1.41 1.0 Nerita
8 QNerita 2 .85 1.06 2.0 .70 1.0 3.77 1.0 Thais

Nerita = 3 Thais =5

1 ABRIL 1951 EXPERIMENTO XI (2)

" SUJETO EXPERIMENTAL Nerita Thais SELECCION
CAJA SP  SEXO (wi) (we) (ve) PESO VoL PESO VOL
1 Nerita 1 1.95 1.86 1.4 1.24 1.4 7.04 1.4 Thais
2 Thais 2 1.05  1.63 .5 1.06 .65 2.86 .8 Thais
3 HNexrita 2 1.07 1.06 .75 .79 .7 1.87 .6 Nerita
4 Thais 1 2.45 3.95 2.0 i.07 1.8 3.08 1.9 Thais
5 Murex 2 3.04 2.02 1.6 1.71 1.6 3.34 1.7 Thais
6 Nerita 2 1.45 3.79 1.1 1.05 1.1 5.55 1.1 Nerita
7 HNerita 2 1.42 4.54 1.2 .84 1.0 8.46 1.1 Thais
Nerita = 2 Thais = 5



2 ABRIL 1991

EXPERIMENTO II (3)

SUJETO EXPERIMENTAL Nerita Thals SELECCION
CAJA SP  SEXO (wi) (wec) (ve) PESO VOL PESO VOL

1 Thals 2 2.42  2.42 1.3 1.09 1.35 5.32 1.3 Thais

2 Nerijta 1 1.65 1.18 1.1 1.05 1.1 5.55 1.1 Thale

3 Thals 2 2.87 3.67 2.1 4.84 2.1 4.76 2.0 Nerita

4 Thais 1 .97 2.36 N .79 .7 1.87 .6 Thals

5 Thajs 2 1.56 1.47 1.0 1.14 1.0 1.41 1.0 Nexita

6 Nerita 2 .49 .83 .5 .52 .35 .73 .35 Nerita

7 Nerjta 2 .68 1.31 .8 .84 .9 1.44 .95 Nerita

8 Thais 1 1.83 2.65 1.8 1.07 i.8 2.08 1.9 Thais
Nerita = 4 Thais = 4

3 ABRIL 1991 EXPERIMENTO II (4)

SUJETO EXPERIMENTAL h s SELECCION
CAJA SP SEXO (wi) (we) (ve) PESO VoL PESO VOL

1 HNerjta 121 1.77 1.19 1.7 1.71 1.6 3.34 1.7 Thais

2 HNerpita 2 2.19 1.63 1.0 1.07 1.8 3,08 1.9 Thais

3 Thais 1 1.80 3.7% 1.5 1.24 1.4 7.04 1.4 Thais

4 Nerita 2 2.41 2.56 2.1 4.84 2.1 4.76 2.0 Nerita
Herjta = 1 Thais = 3
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8 ABRIL 1991 EXPERIMENTO ' II (5)

SUJETO EXPERIMENTAL e Thais SELECCION
CAJA SP SEXO (wi) (wc) (ve)} PESO VOL PESO VOL

1 Thais 2 1.23 2.0 o7 .79 +7 1.87 .6 Thais

2 Nerjta 1 1.51 - 1.41 .85 .84 .9 1.44 .95 Thais

3 Nerjta 1 .61 .78 - .35 .52 .35 .73 .35 Nerita

4 Thais b2 1.06 1.76 .6 - 1.06 .65 2.86 .8 Nerita

5 Nerita 2 1.86 1.91 1.8 1.07 1.8 3.08 1.9 Thais

6 Nerita 2 2,91  2.34 2.0° 4.84 2.1 4.76 2.0 Thais

7 Nerjta 1 1.63 1.99 1.5 .81 1.5 6.47 1.5 Nerita
Nerita = 3 Thais = 4

9 ABRIL 1991 EXPERIMENTO II (6)
SUJETO EXPERIMENTAL e Thais SELECCION
CAJA SP  SEXO (wi) (we) (vc) PESO VOL PESO VOL

1 Nexita 2 2.84 3.93 1.9 4.84 2.1 4.76 2,05 Nerita

2 ‘fThais 2 1.43 5.98 1.8 1.07 1.8 3.08 1.9 Thais

3 Nerita 2 .54 .59 .4 .52 .35 .73 .35 Neyrita

4 fThais 1 .8  2.28 1.0 1.19 1.0 5.74 .9 Thais

5 Nerita 2 2,96 3.12 1.5 1.24 1.4 7.04 1.4 Thais

6 Nerita 2 1.23 1.19 .8 .84 .9  1.44 .95 Thais
Nerita = 2 Thais = 4
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