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RESUMEN

El riesgo de depredacion tiene una fuerte influencia en las fases
juveniles de Panulirus argus. En este estudio se exploraron los efectos del
riesgo de depredacion en el uso de refugios, el crecimiento y sobrevivencia en
las fases de juveniles algales y postalgales en experimentos realizados en
acuarios y en estanques. En los juveniles algales, la presencia de
depredadores disminuyo la sobrevivencia y elimind sus excursiones afuera del
refugio durante el tiempo en que el depredador estaba activo. Asi, en presencia
de depredadores diurnos, los juveniles se mantuvieron adentro del refugio
durante el dia pero no durante la noche -cuando se alimentan- y su crecimiento
no se vio afectado. Mientras que en presencia de depredadores nocturnos los
juveniles no salieron de sus refugios ni durante el dia ni durante la noche; sus
estrategias de obtencion de alimento se modificaron y en primavera disminuyo
su crecimiento. Los efectos de los depredadores nocturnos en el crecimiento
fueron enmascarados en invierno-primavera debido a que al parecer las
temperaturas suboptimas tienen mayor efecto en el crecimiento que Ila
presencia de los depredadores.

La presencia de un depredador diurno, no afecto la talla ni la fecha de
transicion de juvenil algal a juvenil postalgal pero a partir de la transicion las
langostas crecieron mas en presencia de depredadores que en su ausencia.

Los juveniles postaigales en presencia de un depredador diurno, tuvieron
una mayor tendencia a compartir refugio, crecieron mas y sobrevivieron igual
que los juveniles algales mantenidos en ausencia de depredadores. Se
confirma que el riesgo de depredacion es un factor importante en el
mantenimiento de la conducta gregaria de Panulirus argus y se propone un
sistema hipotético de regulaciéon del gregarismo que involucra la competencia
por el refugio en ausencia de depredadores.
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INTRODUCCION

La langosta espinosa del Caribe Panulirus argus (Latreille 1804) tiene un
ciclo de vida largo y complejo que comienza con una fase larvaria plancténica de
dispersion (filosoma) con una duracion de 6 a 9 meses (Lewis 1951; Baisre 1964).
Al completarse la fase larvaria, la fase postlarval o pueruio (5 — 6 mm de longitud
cefalotoracica, LC) regresa a la costa (Little 1977; Butler & Herrnkind 1991; Acosta
& Butler 1999), donde se asienta en lugares someros cubiertos de vegetacion
marina (macroalgas y pastos marinos) (Marx & Herrnkind 1985a; Herrnkind &
Butler 1986; Briones-Fourzan & Lozano-Alvarez 2001a). Una vez en el bentos, el
puerulo sufre la metamorfosis a juvenil, el cual ya presenta la fisonomia de
langosta que va a mantener hasta la fase adulta; sin embargo, durante su
desarrollo cambia de comportamiento y utiliza distintos habitats por lo que se ha
dividido en tres fases ecoldgicas (Butler & Herrnkind 1997). La primera, los
juveniles algales (6 — 15 mm LC), viven dentro de la cobertura algal donde se
alimentan y permanecen relativamente protegidos de los depredadores gracias a
su color criptico y su caracter asocial y solitario (Herrnkind & Butler 1986;
Childress & Herrnkind 1996; Marx & Herrnkind 1985b; Briones-Fourzan & Lozano-
Alvarez 2001a). Aproximadamente a los 15 mm LC y dos o tres meses después
de haberse asentado en el bentos ocurre un cambio de habitat (Marx & Herrnkind
1985a), lo cual representa la segunda fase juvenil llamados juveniles postalgales
(15 - 45 mm LC) (Herrnkind et al. 1994, Childress & Herrnkind 1994). Estos
habitan en areas someras y cubiertas de vegetaciéon marina, se alimentan durante
la noche y cambian de refugiarse entre las algas de manera solitaria a refugiarse
‘durante el dia en cuevas, oquedades y grietas en grupos de dos o mas individuos
(Davis 1971; Herrnkind 1980). Se considera que a parir de esta fase P. argus
tiene un comportamiento social gregario, que se presume es un mecanismo de
defensa contra los depredadores (Berrill 1975; Herrnkind & Buttler 1986; Spanier &
Zimmer-Faust 1988; Lozano-Alvarez & Spanier 1997). Posteriormente, los
subadultos (45 — 80 mm LC) migran al arrecife. Una vez que alcanzan la madurez

TESIS CON
FALLA D CRIGEN !




sexual, se consideran adultos, los cuales se van a aguas mas profundas (60 - 100
m) donde desovan, completando asi el ciclo (Herrnkind 1980; Kanciruk 1980).

Actualmente, debido a que las langostas de la familia Palinuridae son un
recurso de importancia econdmica en los paises donde se pescan (Baez-Hidalgo
et al. 1996; Cruz et al. 1987), se tiene gran interés en su cultivo (Lozano et al.
1981; Chen 1990; Koganezawa 1991; Kittaka & Booth 1994;). No obstante, debido
a su larga y compleja fase larvaria (6-9 meses), el cultivo desde huevo plantea
grandes dificultades (Kittaka & Booth 1994). Por lo tanto, se considera que el
semicultivo a partir de postlarvas o juveniles es mas viable (Booth & Kittaka 1994;
Lozano-Alvarez 1996). .

Sin embargo, el mantenimiento de los juveniles en confinamiento ha
planteado ciertos problemas. De esta forma, en un estudio donde se explord el
semicultivo de juveniles postalgales y subadultos de Panulirus argus en cercos en
el mar, Lozano-Alvarez (1996) reportd que los encuentros agresivos entre
juveniles aumentaron con el tiempo y que después de 45 dias la sobrevivencia y
las tasas de crecimiento disminuyeron a pesar de que las langostas contaban con
suficientes refugios y abundante alimento. Este autor discutid que entre los
factores que probablemente determinaron este cambio en el comportamiento,
estan la ausencia de depredadores y el espacio limitado de los cercos y propuso
que la presencia de depredadores es un factor importante para el mantenimiento
de la conducta gregaria normal de P. argus.

Los depredadores pueden afectar a sus posibles presas en diferentes
formas ademas de causaries la muerte (Taylor 1984). Existe evidencia de que
algunas especies pueden evaluar el riesgo de depredacidn y modificar su
conducta de acuerdo a esa evaluacién; por ejemplo, pueden modificar el uso de
refugio, el patron de actividad, las interacciones intraespecificas y las actividades
de forrajeo (ver revision en Lima & Dill 1990; Spanier et al. 1998). Estos cambios
de comportamiento disminuyen el riesgo de depredacién pero pueden tener costos
en el crecimiento y la reproduccion de los individuos debido a que requieren un
gasto energético y evitan que los animales desempeinen comportamientos mas
redituables como alimentarse o reproducirse (Lima & Dill 1990; Maier 1998). Sin
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embargo, los efectos del riesgo de depredacion no siempre son predecibles
porque la estrategia expresada y sus costos asociados pueden ser influenciados
por factores tanto ambientales como sociales resultando en relaciones complejas
(Lima & Dill 1990; Alcock 1998).

Panulirus argus presenta diferentes estrategias contra la depredacion en sus
fases juveniles. En los juveniles algales el uso de refugio es asocial y permanente,
mientras que en los juveniles postalgales es gregario y sdlo durante el dia. El
entendimiento de la relacion entre los costos del riesgo de depredaciéon y el uso
del refugio durante estas fases juveniles de P. argus puede proporcionar
informacion valiosa para el entendimiento de su ecologia y debido a su valor
comercial también puede tener implicaciones en el desarrollo de su cultivo.

El presente trabajo explora en condiciones experimentales los posibles efectos
del riesgo de depredacion en la dinamica de ocupacién de refugios, el crecimiento
y la sobrevivencia de los juveniles algales y postalgales de Panulirus argus.
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ANTECEDENTES

La langosta espinosa de! Caribe, Panulirus argus (Latreille 1804), se
distribuye en las zonas costeras del Atlantico occidental desde Bermudas hasta el
sur de Brasil. En México se distribuye en las zonas con arrecifes coralinos de los
estados de Quintana Roo, Yucatan, Campeche, Veracruz y Tamaulipas (Briones-
Fourzan & Lozano-Alvarez 2000).

La primera fase bentonica de esta especie de langosta se conoce como
juvenil algal (5 a =15 mm LC: Cobb & Phillips 1980) ya que los individuos habitan
en la cobertura algal, donde ademas de alimentarse de epibiontes (Marx &
Herrnkind 1985b) se mantienen relativamente bien protegidos contra la
depredaciéon debido a la estructura compleja de las algas donde habitan, a su
coloracién criptica (bandas claras y oscuras aiternadas en el cuerpo y los
apéndices) (Herrmkind & Butler 1986) y a que son tipicamente solitarios y
asociales (Childress & Herrnkind 1996). Durante este periodo, estos organismos
no tienen un refugio fijo (Cobb & Phillips 1980) y su alimentaciéon consiste
principalmente en moluscos pequenos y crustaceos, aunque incluye una gran
variedad de otros invertebrados (Lalana et al. 1987; Herrnkind et al. 1988).

En los juveniles algales, la depredacién por peces es muy alta y se piensa
que ésta es la principal causa de su mortandad (Herrnkind & Butler 1986; Smith &
Hermkind 1992). Se ha estimado que en esta fase las langostas tienen una
mortalidad por depredacién mayor al 90% (Herrnkind et al. 1994). Los
depredadores de juveniles algales incluyen pulpos, cangrejos, elasmobranquios,
asi como muchos peces 6seos entre los que se encuentran los lutjanidos y los
haemulidos (Herrnkind & Butler 1986).

Después de 2 a 3 meses de residir entre la vegetacion marina y alcanzar una
talla aproximada de 15 mm LC en Florida (Marx & Herrnkind 1985a) o hasta de 12
mm LC en el Caribe mexicano (Briones-Fourzan & Lozano-Alvarez 2001a), se
produce un cambio ecolégico a una nueva fase: el juvenil postalgal, con cambios
en el tipo de refugio que utilizan, en el comportamiento y en las areas de forrajeo.
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Se ha propuesto que la talla a la que se produce el cambio de habitat (=15 mm
LC), es la talla en que los juveniles son menos vuinerables a los depredadores
pequefios y mas abundantes (lutjanidos y haemuiilidos), ademas de que al parecer
su mayor tamano les impide moverse eficientemente dentro de una cobertura algal
densa. De esta forma, durante la noche pueden forrajear afuera de la cobertura
algal, ya que el mayor tamano y las caracteristicas dependientes del tamafo como
la longitud de las antenas, el tamano de las espinas y la rigidez del exoesqueleto
reducen mucho el riesgo de depredacion (Smith & Herrnkind 1992).

Los juveniles postalgales pasan de ocultarse permanentemente en las algas
de forma solitaria y asocial a refugiarse en cavidades, bajo las grietas, esponjas,
rocas u otros refugios durante el dia, en compaiiia de coespecificos (Herrnkind
1980). Durante la noche forrajean de forma solitaria en areas abiertas de pastos
marinos en el habitat circundante, alimentandose principalmente de moluscos y
crustaceos (Herrnkind et al. 1994; Colinas-Sanchez & Briones-Fourzan 1990). Los
juveniles postalgales pequefios se alimentan a sdlo pocos metros de su refugio
diurno (Herrnkind & Butler 1986), mientras que los juveniles mayores a 45 mm LC
se vuelven némadas y forrajean en areas mas extensas (Herrnkind 1980, Lozano—
Alvarez et al. 1991).

La mortalidad por depredacion, principalmente por depredadores diurnos,
sigue siendo importante durante esta fase (Cruz et al. 1986; Herrnkind & Butler
1986) y el uso de un refugio adecuado durante las horas del dia la disminuye
significativamente (Smith & Herrnkind 1992; Eggleston et al. 1992; Mintz et al.
1994). Los depredadores de los juveniles postalgales incluyen a los tiburones
gata (Ginglymostoma cirratum) (Eggleston et al. 1990), tiburones martillo (Sphyma
tiburo), rayas (Dasyatis americana) y peces 6seos como Albula vulpes (Smith &
Herrnkind 1992) y Balistes vetula (Kanciruk 1980).

Debido a que el refugio disminuye la mortalidad por depredacién, se piensa
que la disponibilidad de refugio puede ser un factor limitante en el crecimiento de
las poblaciones de esta especie (Eggleston et al. 1990; Herrnkind et al. 1994), por
lo que se ha sugerido que en habitats con refugios limitados, pero con suficiente
alimento, el aumento de refugios artificiales puede aumentar la abundancia de
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juveniles postalgales y adultos. Recientemente, Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez
(2001b) reportaron que la densidad de juveniles postalgales se incrementa en los
sitios con refugios artificiales (casitas) lo que confirma parcialmente esta
hipdétesis.

Antes del amanecer, las langostas regresan al mismo refugio diurno que
ocuparon el dia anterior despueés de haberse alimentado durante la noche
(Herrnkind 1980). De esta forma, se ha considerado que los adultos y juveniles de
P. argus presentan una fuerte fidelidad al refugio (Herrnkind et al. 1975; Ramos-
Aguilar 1992; Childress & Herrnkind 1996). Sin embargo, en un estudio reciente se
ha descrito que en lugares con refugios artificiales adicionales, los juveniles
postalgales, no presentan fidelidad al refugio, sino fidelidad a un area con refugios
(Meiners 2002). Por lo que parece ser que la necesidad de refugio es la causa de
que las langostas regresen a un refugio o a un area con refugios de acuerdo a su
disponibilidad.

Zimmer-Faust y Spanier (1987) describen que la preferencia de refugio esta
influenciada por la percepcién quimica de coespecificos y produce la agregacion
de Panulirus interruptus en sus refugios, lo que interpretan como un gregarismo
intrinseco que estructura el uso de refugio y la distribucién espacial de las
langostas. En P. argus, se considera que la atraccién quimica contribuye al
cambio ontogenético en su sociabilidad, ya que sdélo las langostas postalgales y
no las algales, son atraidas hacia refugios con coespecificos y la produccién de
las sefales quimicas para la agregacion se produce sdlo antes del amanecer,
durante las horas que las langostas estan buscando refugio (Ratchford y
Eggleston 1998, 2000).

De esta forma, los juveniles postalgales comparten refugios grandes y
grupales, lo cual se considera un comportamiento gregario (Berrill 1975; Cobb &
Phillips 1980; Kanciruk 1980; Herrnkind & Buttler 1986; Zimmer-Faust & Spanier
1987; Glaholt 1990). Se ha observado que durante sus migraciones (Herrnkind &
Cummings 1964) y en cautiverio (Berrill 1975; Lozano-Alvarez & Spanier 1997) P.
argus forma filas indias y rosetas (agrupaciones de langostas con las colas juntas
y las antenas hacia el exterior). Estos fenémenos de agregacion de langostas se
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consideran como estrategias de defensa contra la depredacién ya que al
acercarse un depredador agitan colectivamente sus antenas espinosas (Berrill
1975; Herrnkind & Buttler 1986; Spanier & Zimmer-Faust 1988; Lozano-Alvarez &
Spanier 1997; Lozano-Alvarez & Briones-Fourzan 2001).

Sin embargo, la relaciéon entre el riesgo de depredacién, el uso de refugio y la
agregacion, es compleja. Existen dos hipotesis sobre las razones del gregarismo de
P. argus: la primera considera al gregarismo como resultado de un aumento en la
capacidad defensiva grupal, mientras que la segunda lo considera como resultado
de lo que Childress y Herrnkind (1997) llaman el “efecto del guia” con beneficios
unicamente en la obtencion de un refugio adecuado, como se explicara mas
adelante.

Eggleston y Lipcius (1992), después de una serie de experimentos de elecciéon
de refugio en la Bahia de la Ascensién en el Caribe mexicano, usando refugios
artificiales llamados "casitas" disefnados para aumentar la captura comercial de la
langosta (Briones-Fourzan et al. 2000), proponen un modelo en donde se refleja
cierta flexibilidad en la eleccion de refugio como una funcién de la variacion en las
densidades de coespecificos, depredadores y el tamano de los refugios
(Eggleston & Lipcius 1992) y donde ademas, los patrones de eleccion de refugio
reflejan los patrones de sobrevivencia en el condiciones naturales (Eggleston et al.
1990). De acuerdo con este modelo, a bajas densidades las langostas prefieren
usar refugios pequenos mientras que a altas densidades prefieren agregarse en
refugios grandes, por lo que proponen que la disponibilidad de coespecificos
puede verse como un recurso limitante para el desarrollo de su comportamiento
gregario. De esta forma, a altas densidades (de 20 y hasta 80 individuos por
casita) la sobrevivencia es directamente proporcional al nimero de coespecificos
que comparten el refugio e inversamente proporcional a la abundancia de
depredadores. Asi, la probabilidad de sobrevivencia de una langosta dentro de un
refugio depende no sdélo de las caracteristicas del refugio sino también del
balance entre la abundancia de langostas dentro del refugio y la presién de
depredacion local (Mintz et al. 1994). Esto parece apoyar la hipoétesis de que la
defensa colectiva de las langostas es la causa de las agregaciones observadas.
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Sin embargo, Childress y Herrnkind (1997), en la Bahia de Florida (EUA), no
encontraron en los refugios una frecuencia de agregacién de langostas mayor a la
esperada por el azar por lo que plantearon la hipétesis de que las agregaciones de
langostas son producto unicamente de la atraccion de coespecificos al refugio por
sefales quimicas y no por el aumento de las capacidades defensivas, lo que
llaman “el efecto del guia”. Esta hipétesis supone que los individuos se benefician
unicamente en la busqueda de refugio ya que pueden encontrar un refugio
ocupado por coespecificos de una forma mas eficiente y en menos tiempo que un
refugio sin langostas, reduciendo de esta forma el tiempo en que son vulnerables
a los depredadores y asegurando encontrar refugio antes del amanecer (Childress
& Herrnkind 2001b). Otro de sus argumentos es que la sobrevivencia de una
langosta refugiada con 2 coéspecu‘ficos no produce mayor sobrevivencia que el
refugio en si (Childress & Herrnkind 2001a), lo que sugiere que la defensa grupal
no es mas efectiva que la simple presencia del refugio. Entonces, dichos autores
proponen que los juveniles compartiran el refugio cuando éste sea escaso y haya
una alta densidad de coespecificos, es decir cuando las condiciones los obliguen a
hacerlo y no por efecto de una disminucién en la mortalidad (Childress & Herrnkind
1997).

Por otra parte, en un trabajo reciente, se reporté que tanto en estanques como
en el campo grupos de cinco langostas formando una roseta fueron mas efectivos
en repeler el ataque de un pez depredador que las langostas solitarias (Herrnkind
et al. 2000).

En sintesis, parece ser que el aumento en las capacidades defensivas de P.
argus depende del numero de coespecificos que participan en la defensa y que el
efecto del guia reduce el tiempo de busqueda de refugio, reduciendo asi el riesgo
de depredacion. De esta forma, en lugares con bajas densidades de langostas
como la Bahia de Fiorida el efecto del guia es la unica explicacion de las
agregaciones observadas en los refugios mientras que en lugares con mayores
densidades, puede haber aumento de las capacidades defensivas o incluso un
efecto de dilucién cuando las densidades son muy altas. Esto apoya la hipoétesis
de Mintz et al. (1994), quienes sostienen que la abundancia de coespecificos
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puede ser un factor limitante en las capacidades defensivas de las langostas. Asi,
parece claro que en P. argus el beneficio de compartir refugio es una disminucién
en la mortalidad por depredacion por cualquiera de los mecanismos propuestos.

Uno de los costos inevitables de vivir en grupo es el aumento de la
competencia intra-especifica, que se puede expresar como comportamiento
agresivo. Al respecto, se ha descrito que después de tres semanas de
confinamiento en cercos de mar (jaulas instaladas en lugares someros) se
produce un incremento en las interacciones agresivas de juveniles grandes y
adultos jovenes de P. argus, y que después de 45 dias se reduce la tasa de
crecimiento y aumenta la mortalidad a pesar de que las langostas contaban con
refugios y abundante alimento. Las agresiones intra-especificas pueden haber
sido la causa de la mortalidad observada y los factores que determinaron estos
cambios en la conducta, probablemente incluyen la ausencia de depredadores y el
espacio limitado en los cercos (Lozano-Alvarez 1996; Lozano-Alvarez & Spanier
1997). De esta forma, Lozano-Alvarez (1996) planted la hipStesis de que estos
cambios conductuales pueden deberse a la exclusidén de depredadores y que el
riesgo de depredacion es un factor importante en el mantenimiento de la conducta
gregaria normal de P. argus.

De la misma forma, en observaciones hechas en estanques con P. argus,
Berrill (1975) reporté que los juveniles postalgales son gregarios en la utilizaciéon
del refugio, sin embargo registré interacciones agresivas entre ellos. Los
encuentros agresivos ocurrieron en defensa de un refugio por su ocupante contra
otro juvenil que intentaba entrar a su refugio o contra otro juvenil con el que lo
compartia, empujandolo o alejandolo de éste. Generalmente, pero no siempre, el
encuentro agresivo resulté en el abandono del refugio por uno de los juveniles.
Esto sugiere competencia por el refugio. Ademas este autor, encontré que en los
momentos de mayor estrés por el manejo (los primeros 10 minutos, después de
introducir las langostas al estanque) las interacciones agresivas fueron menores,
permitiendo una mayor capacidad para compartir refugios. Esto parece reflejar un
balance entre la atraccion intraespecifica y el comportamiento agresivo o
competencia por el refugio de acuerdo con las condiciones imperantes.
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Al parecer dentro de la dinamica de la formacidn de las agregaciones de
langostas en los refugios, existe un balance entre la atraccién y las conductas
agresivas, lo cual puede tener un significado adaptativo ya que el ambiente en el
que se mueve P. argus es altamente cambiante.

Con base en lo anterior se detecta un vacio en el entendimiento de las
agregaciones en los refugios de los juveniles postalgales de P. argus, ya que no
se han evaluado los costos de vivir agrupados en la adecuacién de los individuos,
ni se ha evaluado su significado en relacién con el riesgo de depredacion.
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HIPOTESIS
El riesgo de depredacion es uno de los factores que definen la estrategia
del uso de refugio y tiene efectos en el crecimiento y la sobrevivencia de Panulirus
argus durante las fases de juvenil algal y postalgal.

OBJETIVO GENERAL

Explorar la influencia del riesgo de depredacién en el uso de refugio, el
crecimiento y la sobrevivencia de las fases juveniles de Panulirus argus en

condiciones experimentales.

OBJETIVOS PARTICULARES

> Juveniles algales
e Evaluar los efectos de la presencia de peces depredadores de hdabitos
nocturnos y diurnos en el uso del refugio, el crecimiento y la sobrevivencia
de los juveniles algales en distintas épocas del ano.

> Transicion de juvenil algal a juvenil postaigal
e Describir la influencia de un depredador diurno en el cambio de tipo de
refugio (refugio algal a cuevas) de los juveniles de langosta y evaluar sus
efectos en el crecimiento y la sobrevivencia.

> Juveniles postalgales
e Describir la estrategia de uso del refugio en presencia y en ausencia de
depredadores y evaluar sus efectos en el crecimiento y la sobrevivencia de

los individuos.
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METODOS GENERALES

El estudio se realizé en el cuarto de acuarios y el area de estanques de ia
Unidad Académica Puerto Morelos (UAPM) del Instituto de Ciencias del Mar y
Limnologia de la Universidad Nacional Auténoma de México en Puerto Morelos,
Q.R. (20°51° N; 86° 55'W). Para mantener ia calidad del agua, tanto el cuarto de
acuarios como el area de estanques estan conectados a un sisterma abierto de
circulacion de agua proveniente de la laguna arrecifal, que se encuentra enfrente

de la UAPM.

Colecta de organismos
Los experimentos de juveniles algales se realizaron con puerulos y juveniles

algales tempranos capturados en la laguna arrecifal de Puerto Morelos mediante
colectores tipo Phillips (1972) modificados (Briones-Fourzan 1994), colocados en
el arrecife posterior, es decir, atras de la barrera arrecifal, y con un colector "tipo
red", disefiado en el Laboratorio de Crustaceos de la UAPM, construido con una
red de pesca (2.70 m de largo x 1.30 m de alto y abertura de malla de 2 cm) como
base, donde se amarraron mechones de filastica roja (una fibra sintética) cada
seis centimetros para simular la estructura compleja de la cobertura algal). Este
colector se colocé abajo del muelle de la UAPM.

Los juveniles postalgales se capturaron manualmente en la laguna arrecifal
mediante buceo auténomo. Posteriormente, las langostas fueron aclimatadas
durante 9 a 12 dias para permitirles recuperarse y eliminar a los individuos
afectados durante la captura que murieron por el manejo.

Para la captura de los peces depredadores se utilizaron diferentes métodos.
Los depredadores nocturnos (Haemulon plumien) se capturaron mediante buceo
libre con ayuda de una red (atarraya). Los depredadores diurnos grandes (Balistes
vetula) se compraron a pescadores de la zona, mientras que los depredadores
diurnos pequenos (Balistes capriscus) se colectaron de objetos a la deriva en la
superficie del mar, donde suelen refugiarse (Humann 1994).
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DESCRIPCION GENERAL DE LOS EXPERIMENTOS

El presente trabajo se dividié en tres apartados independientes: 1. Efectos
del riesgo de depredacion en los juveniles algales (4 experimentos); 2. Efectos de
la presencia de un depredador diurno en la transicion de juveniles algales a
postalgales (1 experimento) y 3. Efectos de la presencia de un depredador diurno
en los juveniles postalgales (1 experimento). Los experimentos del apartado 1
(juveniles algales) se llevaron a cabo en acuarios, mientras que los experimentos
de los apartados 2 y 3 se realizaron en estanques (la descripcion de los acuarios y
estanques se encuentra en cada apartado).

Todos los experimentos de los tres apartados se hicieron
independientemente y el disefio fue el mismo. En cada experimento se tenian
simulténear_nente un grupo control, sin depredador (S/D) y un grupo experimental,
con depredador (C/D) con 3 réplicas o unidades experimentales en cada grupo. Es
decir, en cada experimento se utilizaron simultaneamente 6 acuarios (apartado 1)
o estanques (apartado 2 y 3) de las mismas dimensiones. La eleccion de cuales
acuarios o estanques pertenecerian al grupo control o al grupo experimental se
realizé aleatoriamente antes de empezar cada experimento. )

Cada uno de los seis acuarios (o estanques) de cada experimento contaba
con un refugio de las mismas caracteristicas y dimensiones, adecuado a la fase
juvenil correspondiente (se describe en cada apartado). Se mantuvieron con el
fotoperiodo y temperatura ambiente y para mantener la calidad del agua todas las
réplicas contaban con un sistema abierto que recibia agua de mar cruda con la
misma tasa de recambio de agua en cada unidad experimental (se describe en
cada apartado). Las aitas tasas de recambio usadas mantuvieron oxigenada el
agua por lo que en ningun caso se les proporciond aireacién adicional.

Después del periodo de aclimataciéon se introdujo el mismo numero de
langostas en cada unidad experimental, escogidas aleatoriamente del estanque de
aclimatacion. Un dia después se introdujeron los peces depredadores durante las
horas de luz; de esta forma al introducir los peces, las langostas se encontraban
dentro de su refugio diurno, dandoles la oportunidad de percatarse del riesgo de
depredacion antes de salir por la noche a las areas desprotegidas.
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Alimentacién
En todos los experimentos las langostas se alimentaron diariamente ad

libiturm con mejilléon picado (Pema canaliculus) entre las 22:00 y 23:00 h. EI
alimento se distribuyd homogéneamente afuera del refugio para forzar a las
langostas a abandonar su refugio para alimentarse. Al siguiente dia por la manana
(9:00 h), se retiré el alimento no consumido.

Los peces usados como depredadores también se alimentaron diariamente
ad libitum con mejillon y ocasionalmente con calamar. Los peces nocturnos se
alimentaron unos minutos antes de alimentar a las langostas y los diurnos durante
el dia (09:00 - 10:00 h).

Uso de refugio

El uso de refugio se evalué de diferente forma en cada fase debido a los
objetivos de cada experimento y a las diferencias ecolégicas entre los juveniles
algales y los postalgales. Por lo que en cada apartado se definira la forma

particular de evaluar el uso de refugio.

Crecimiento
Para evaluar el crecimiento, en cada fecha de medicién se capturaron a las

langostas durante el dia (12:00- 13:00 h) y se obtuvo la longitud cefalotoracica
(LC) de cada individuo, la cual se midié con un vernier en milimetros (+ 0.1 mm)
desde el borde interorbital hasta la parte posterior del cefalotérax. Para evitar que
el muestreo afectara la capacidad de las langostas para evitar la depredacién, en
las unidades experimentales del grupo con depredador, se capturé al pez
depredador antes de capturar a las langostas y se aislé en una jaula del resto del
estanque o acuario. Después de obtener la LC, las langostas se regresaron a su
unidad experimental e inmediatamente regresaban a su refugio. El pez depredador
se liberaba de su jaula hasta el siguiente dia para evitar que por algun efecto del
manejo se le facilitara la captura de las langostas.

El crecimiento en los crustaceos es un proceso continuo que se hace
aparente cuando los animales mudan y se despojan de su caparazéon viejo
mediante un proceso denominado ecdisis que permite el incremento tanto en talla
como en peso (Phillips et a/ 1980). De esta forma, el crecimiento puede separarse
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en dos componentes: el incremento por muda (la diferencia entre las tallas antes y
después de la ecdisis) y el periodo intermuda (la du_racién en tiempo entre dos
mudas sucesivas) (Cobb & Phillips 1980).

La tasa de crecimiento es una medida que refleja los efectos combinados
del incremento por muda y el periodo intermuda, reduciendo asi la variabilidad
inherente a los datos de crecimiento y permitiendo las comparaciones entre un
amplio intervalo de tallas y condiciones (Hunt & Lyons 1986). La tasa de
crecimiento semanal se calcula con la siguiente formula:

Tasa de crecimiento semanal = (Incremento por muda /periodo intermuda) x (7 dias/semana)

Donde el Incremento por muda es el aumento de la longitud del cefalotorax
(LC) en milimetros entre mudas sucesivas y el periodo intermuda es el periodo de
tiempo en dias transcurrido entre las dos mudas.

Por lo tanto, para calcular las tasas de crecimiento semanal se requiere de
la identificacion de cada individuo y del registro de cada muda en el tiempo.

En los experimentos con juveniles algales (apartado 1) y en el experimento
de transicion (apartado 2), debido a la dificultad de identificar individualmente a las
langostas, no fue posible calcular la tasa de crecimiento individual. Las
comparaciones de crecimiento entre el grupo con depredador y el grupo sin
depredador y entre experimentos se hicieron tomando en cuenta la talla media de
los individuos en las unidades experimentales (acuarios) en cada fecha de
medicion.

En el experimento con juveniles postalgales (apartado 3), para obtener un
andlisis del crecimiento con mayor resolucién, se calculé la tasa de crecimiento
individual de las langostas que mudaron mas de dos veces debido a que fue
posible identificarlas individualmente como se describe en el método de dicho

apartado.

Sobrevivencia
En todos los experimentos, la sobrevivencia se obtuvo contando el nimero

de langostas vivas en cada acuario o estanque en cada fecha de medicion y
transformando este numero a porcentaje.
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Antes de realizar los analisis estadisticos cada grupo de datos se sometié a
un analisis de normalidad y de homogeneidad de varianzas. Para el analisis de
los datos de crecimiento, se aplicé una ANOVA simple sobre las tallas promedio
de las repeticiones de cada tratamiento en cada fecha de medicién. Por otra parte
para comparar la sobrevivencia, se utilizé una prueba de t, precedida de la
transformacion arcoseno de los datos (Hurlbert 1992). En todos los casos, la
hipdtesis nula fue que no hay diferencia significativa entre grupos (control vs.

experimental) y el nivel de significancia fue de 0.05.
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1. EFECTOS DEL RIESGO DE DEPREDACION EN LOS JUVENILES ALGALES

METODOS
Se realizaron cuatro experimentos con juveniles algales en diferentes

épocas del afo para explorar la influencia del tipo de depredador (nocturno y
diurno) en el uso de refugio, el crecimiento y la sobrevivencia de los juveniles
algales.

Los experimentos con juveniles algales se llevaron a cabo en acuarios de
=150 litros (1.0 x 0.4 x 0.4 m) con un area de 0.40 m? (Fig. 1), a excepcién del
experimento 3, que se realizé en acuarios de = 60 1 (0.6 x 0.3 x 0.4 m) y 0.18 m?
de area. La tasa de recambio en los acuarios de 0.40 m? fue de 24 veces al dia
(150 I/h) mientras que en los acuarios de 0.18 m? de 30 veces al dia (75 Vh).

Cada uno de los 6 acuarios en los cuatro experimentos, contaba con un
refugio elaborado con mechones de filastica verde de las mismas dimensiones
(0.2 x 0.2 x 0.3 m) simulando la estructura compleja de la vegetacion marina.

TR

Figura 1. Esquema de los acuarios experimentales (= 150 L; 1.0 x 04 x 0.4 m) para los
experimentos con juveniles algales de Panulirus argus. Se muestra el refugio de filidstica. El
esquema no esti a escala y no se muestra la entrada y salida de agua del acuario.
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La descripcion de cada experimento se encuentra resumida en la tabla 1,
donde se indica el tipo de depredador (nocturno o diurno), la estacién del afio, las
fechas durante las cuales se realizé cada experimento, la temperatura media del
agua, el numero inicial de juveniles algales en cada réplica, la talla media inicial
en mm de LC, el volumen y area de los acuarios y la densidad de siembra.

Cada experimento fue codificado con una clave de dos letras para identificarlo
rapidamente. La primera letra representa el tipo de depredador: “N” para nocturno
y “D" para diurno; la segunda representa la estacion del ano en que se realizé el
experimento: “P” para primavera, “V’ para verano e “I” para invierno. Asi, al
experimento 1 realizado con depredadores nocturnos (N) en primavera (P) se le
asignd la clave NP; al experimento 2, con depredador nocturno (N) en vinvierno-
primavera (I-P), la clave NI-P y asi para los demas experimentos (Tabla 1).

Tabla 1. Descripcion de los experimentos con juveniles algales de Panulirus argus. Tipo de
depredador, estacién det afio y fechas en que se realizé cada experimento, nimero inicial de
juveniles por acuario, talla media inicial (en mm de longitud cefalotoricica I.C) y densidad de
langostas (langostas / m>; I/m°).

Experimento Tipo de Estacién 'T“.:h.n de Temﬂpernl:léa del LC, Mecdia + EE x Un:d'd. 1
N®  Clave depredador del afto tnicio = R gua (°C) Ni  (niervalo de taiayy  €XPerimental
termino  media + DE (intervalo) (Densidad V'm*™)
27.3 +0.88 2
1 NP . 24.111.00 - 6.4+ 0.05 1501; 040 m’
Nocturno Primavera 5041 09 (25.0-28.9) 9 (5.9-7.0) 22.5)
. 25.7 £0.88 6.5+ 0.04 2
2 NI-P Inv-Prim 28.1.01 - 10 1501; 0.40 m~
Nocturno 9.1V.01 (23.5-27.0) (5.9 - 8.5) 25.0)
i 6.6 + 0.07 B
3 N1 tnviemo  8.XIL0O - 24.8 £1.30 13 601;0.18 m*
’ Nocturno 16.11.01 (21.7-27.7) (5.5-8.0) (72.2)
. 6.5+ 0.06 2
4 D1 i Invierno 8.X11.00 - 24.8 +1.30 13 150 I; 0.40 m
Diurno 15.1L01 21L.7-27.7) (5.5-82) (32.5)
NP = con depredador nocturno en primavera (2 cjemplares de £ /e lumieri por acuario); NI-P = con depredador
nocturno cn invierno (2 OJCmplﬂl"cs de Ilacmulon plmmerl por acuano). Nl,, = con depredador nocturno cn invicno en
acuarios mis pequciios (2 cj larcs de F P jeri por acuario); DI =con un dcprcdndor diurno en invierno (1

cjemplar de Balistes capriscus por acuario).

En los experimentos con depredador nocturno (experimentos 1, 2 y 3) se
utilizé Haemulon plumieri, un pez abundante en la Laguna arrecifal de Puerto
Morelos que se ha identificado como depredador nocturno de los juveniles algales
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(Herrnkind & Butler 1986). Se introdujeron dos peces por acuario (11.0 - 13.5 cm
de longitud furcal, LF) ya que en observaciones preliminares, al ponerlos solos, los
peces mostraban un comportamiento demasiado timido escondiéndose en una
esquina durante todo el dia sin alimentarse. Sin embargo, al estar en parejas se
alimentaban y nadaban normalmente por el acuario.

Para el experimento 4 con depredador diurno en invierno (Dl) en cada
acuario experimental (C/D) se introdujo un ejemplar del pez diurno Balistes
capriscus (8 - 9 cm LF); un balistido pequeino capaz de vivir en los acuarios de 150
| y que en observaciones preliminares (en ausencia de refugios) demostré tener la
capacidad para capturar y alimentarse de los juveniles algales.

Uso de refugio
En los experimentos con juveniles algales el uso de refugio se evalué como

“el porcentaje de ocupacién del refugio”, el cual se definié con fines practicos,
como el porcentaje de langostas adentro del refugio durante un ciclo diario. Para
ello, se hicieron observaciones aproximadamente cada hora, desde las 05:00
hasta las 01:00 del siguiente dia. Las observaciones se realizaron al inicio de cada
experimento durante un periodo de 14 dias, procurando obtener un minimo de tres
registros para cada hora. En cada registro se anoté el numero de langostas afuera
del refugio y debido a que las langostas no se ven en el refugio de filastica, el
porcentaje de ocupacién se obtuvo sustrayendo el numero de langostas afuera del
refugio del numero total de langostas.

Para evitar una posible alteracién en la conducta durante las observaciones
nocturnas, se usé una lampara de luz roja (> 600 nm de longitud de onda)
construida con cuatro diodos Radio ShackM” (N2 de catalogo: 276-086-A), debido
a que las langostas son incapaces de percibir la luz por encima de esta longitud de
onda (Ache & Mc Millan 1980; Cummings et al. 1984).
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Crecimiento y sobrevivencia
La medicion de la LC y la estimacidén de la sobrevivencia se realizaron

aproximadamente cada 20 dias con el método que se indicé en la descripcion

general de los experimentos.

Comparaciones

En cada experimento se comparo el grupo control, sin depredador (S/D) vs.
el grupo experimental, con depredador (C/D) para evaluar el impacto del riesgo de
depredacion en cada situacion.

Para evaluar el efecto de la época del aio en el crecimiento de los juveniles
algales, se compararon los experimentos 1 y 2 mediante una ANOVA de dos vias
de efectos fijos. Se considerd como variable dependiente a la talla media de los
organismos de cada réplica a los =70 dias y como variables independientes o
factores el riesgo de depredacién (S/D vs, C/D) y la época del afo (Primavera vs.
invierno-primavera).

En primavera (experimento 1) el fotoperiodo tuvo una duraciéon de 12:17 h a
13:24 horas de luz de dia y la temperatura media del agua (27.3 2C + 0.88; media
+ DE) fue significativamente mas alta (t=9.49; gl=116; p<0.001) que en invierno-
primavera (experimento 2: 25.7°C + 0.88) con un fotoperiodo mas corto (11:09
a12:32 horas de luz de dia).

Esta comparacién fue posible porque ambos experimentos se realizaron en
igualdad de condiciones, es decir, en los mismos acuarios de 0.40 m?, con los
mismos refugios de filastica, el mismo tipo de depredador, la misma tasa de
recambio de agua, se alimentaron ad libitum con el mismo alimento y con
densidades de siembra muy similares [experimento 1: 22.5 langostas/m® (9
langostas / 0.40 m?) y el experimento 2: 25 langostas/m? (10 langostas / 0.40 m?)].

Para explorar el efecto de la densidad se compararon ios grupos control de
los dos experimentos realizados simultaneamente, es decir, el experimento 3 (72.2
langostas/m?) y el experimento 4 (32.5 langostas/m?). Las comparaciones entre
acuarios C/D no fueron posibles porque se usaron depredadores de diferentes
habitos: nocturnos para el experimento 3 y diurnos para el experimento 4.
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RESULTADOS

Efectos de los depredadores nocturnos en los juveniles algales
Uso de refugio

El porcentaje de ocupacién del refugio de los juveniles algales en presencia
de depredadores nocturnos se obtuvo en los experimentos 2 y 3. En los dos
experimentos se observé la misma tendencia y los valores no difirieron, por lo que
se presentan los resultados del experimento 2 como representativos del efecto de
los depredadores nocturnos. Con fines practicos, en la figura 2 se representé el
porcentaje de langostas afuera del refugio debido a que de esta forma se pueden
observar mejor las tendencias. En presencia de depredadores nocturnos, los
juveniles practicamente no salieron de su refugio ni durante el dia, ni durante la
noche, a excepcion de una langosta (de 9 en una réplica) que salié a las 05:00 h
en una ocasion. Mientras que en el grupo sin depredador, un mayor porcentaje de
langostas salieron del refugio durante la noche que durante el dia con maximos a
las 18:00, 23:00 y 01:00 h.
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Figura 2. Comparacién del porcentaje de langostas afuera del refugio de los juveniles algales de
Panulirus argus en ausencia (S/D) y presencia (C/D) de depredadores nocturnos (Haemulon
plumieri). Cada barra en el histograma representa la media t+ 1 EE de tres réplicas. La parte obscura
de la barra horizontal representa la noche, mientras que la parte clara representa el dia. Nota: el eje
de las X no estd a escala.
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Crecimiento
En primavera [experimento 1; Fig. 3a], a partir del dia 54 y hasta el final del

experimento, la talla de las langostas del grupo con depredador fue
significativamente menor que la del grupo sin depredador (Tabla 2).

En cambio en invierno-primavera [experimento 2] y en invierno [experimento
3] no se detectaron diferencias significativas en las tallas de los juveniles algales
entre los grupos con y sin depredador en ninguna de las fechas evaluadas (Tabla

2; Fig.3b,c).

¢ o O 8 &

Longitud de! cefalotorax (mm)

Tiempo (dias)

Figura 3. Comparacidn del crecimiento de los juveniles algales de Panulirus argus en ausencia (S/D)
y en presencia de depredadores nocturnos (Haemulon plumieriy (C/D). a) en primavera (experimento 1,
NP); b) en invierno-primavera (experimento 2, NI-P) y c¢) en invierno con mayor densidad
(experimento 3, NId). Cada punto representa la media = 1 EE de tres réplicas. *= p < 0.05.
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Tabla 2. Comparacién de las tallas (mm LC) de los juveniles algales de Panulirus argus entre los
grupos con depredador_y sin depredador de los experimentos con depredadores nocturnos.

SIN DEPREDADOR CON DEPREDADOR
Dia LC (media + DE) n LC (media £ DE) n gl F P
Experimento 1 (NP)
o 6.5+ 0.15 9:9:9 63+ 0.14 9:9;9 1.4 0.9746 ns
17 7.1+£0.36 9:9:9 6.7+ 0.15 7:8:6 1.4 2.8394 ns
54 113011 9:9:8 9.4 +0.46 5:4:0 1.4 55.3664 <0.05
73 13.2+0.60 9:9:8 10.8 = 0,40 5:450 1,4 22.3922 <0.05
Experimento 2 (NiI-P)
o 6.5 £ 0.06 10; 10; 10 6.5+ 0.03 10, 10; 10 1.4 0.0066 ns
25 7.6 £0.04 9:8:7 7.2+030 G:8:9 1,4 5.1289 ns
43 8.4 +0.11 8:8:7 8.4+0.18 4:4:3° 1,4 0.3969 ns
71 95 £0.22 53637 9.1 021 2:3:2 1.4 6.8025 ns
Experimento 3 (NI
o 6.6+ 0.08 13:13;13 6.6 £0.06 13:13:13 L4 0.0472 ns
25 7.1 048 7: 10 10 7.0+ 046 7:6; 10 1.4 0.0056 : ns
55 8.1 0.60 7:9: 8 7.4 £0.70 6:5:6 14 1.951 ns
70 8.4 £0.32 6:5:6 8.2+£044 [ER b 1,4 0.5992 ns

n = nimecro de individuos en cada réplica; F = valor de la prucba F; gl = grados de libertad; p = probabilidad estadistica;
ns = no significativo.

Efecto de la época del aio
Tanto el factor “época del aino” como el factor “riesgo de depredacion”

tuvieron influencia significativa en la talla media de los juveniles algales a los =70
dias (Tabla 3). Ademas la interaccion entre los factores también resulté
significativa, lo que indica que nivel de un factor esta influenciado por el nivel del
otro (Sokal & Rohlf 1979). Es decir, el efecto del factor “riesgo de depredacion”
depende del nivel del factor “época del ano”.

Tabla 3. Anilisis de varianza de dos factores. Diferencias en la talla de los juveniles algales alcanzada a los
=70 dias de los experimentos 1 (primavera) y 2 (invierno-primavera). Los factores son la época del aiio
(primavera vs. invierno-primavera) y el riespo de depredacién (sin depredador vs. con depredador nocturno).

Fuente de variacién gl SC__ . M F 1]
Epoca del afio 1 20.069 20.069 109.055 0.00002
Riesgo de depredacién 1 4.979 4.979 27.055 0,00125
Interaccién 1 2.191 2.191 11.905 0,01068
Error 7 1.288 0.184

gl= 5.;‘::9105 de libertad; SC= suma de cuadrados: CM= cuadrado medio: F = valor de la prucba F; p = probabilidad
cstadistica.
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Asi, en primavera, los juveniles alcanzan una mayor talla en el grupo S/D
que en el grupo C/D, sin embargo en invierno no se produce esta diferencia (Fig.4;
Tabla 2). Adicionalmente, en primavera [experimento 1], los juveniles ' algales
(Tabla 2) alcanzaron una mayor talla que en invierno-primavera [experimento 2]
tanto entre grupos control ( NP = 13.2 + 0.60 vs NI-P = 9.5 + 0.22; media + DE; F
= 11.03, gl = 1,4, p < 0.001) como entre grupos experimentales ( NP = 10.8 + 1.02
vs NI-P = 9.0 + 0.91; t = 3.65, gl = 14, p<0.05). De esta forma, el efecto del riesgo
de depredacion en el crecimiento de los juveniles algales sdlo fue evidente en
primavera cuando el crecimiento fue mayor (Fig. 4).

15
a) b)
14 .
S 12 . .
E ——
; 1" . - o
= —T—
10 oo .
g9 . - : [o]
T =D.E.
8
s/D c/o s/D c/o [ +E.E.
Primavera Invierno-primavera O Media

Figura 4. Comparacién del efecto del riesgo de depredacién en la talla de los juveniles algales de Panulirus
argus alcanzada a los = 70 dias: a) en primavera (experimento 1] y b) en invierno-primavera [experimento 2).
S/D = sin depredador; C/D = con depredadores nocturnos (Haemulon plumieri); DE = desviacion

estandar; EE = error estindar.
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Efecto de la densidad de siembra en el crecimiento de los juveniles algales en ausencia de
depredadores

Se ha reportado que a densidades mayores de 50 langostas/m? disminuye
el crecimiento de los juveniles algales en condiciones experimentales (Blanco et.
al. 2002). En el presente trabajo, solamente un experimento se realizé con una
densidad de siembra mayor a las 50 langostas/ m2. Asi, con el objetivo de detectar
posibles diferencias en el crecimiento causadas por la densidad de siembra se
compararon las tallas alcanzadas por los juveniles a los = 70 dias entre los grupos
control (S/D) de dos experimentos realizados simultaneamente en invierno (8 dic.
2000 — 16 feb. 2001; 21.7 — 27.7 2C): el experimento 3 con una densidad de
siembra de 72.2 langostas/m? y el experimento 4 con 32.5 langostas/m?. Las
densidades de siembra comparadas no afectaron el crecimiento de los juveniles
algales (experimento 3: 8.4 + 1.50 mm LC; media + DE; experimento 4: 8.2 + 1.27

mm LC; F=1.126; gl= 1, 4; p=0.348).

Sobrevivencia

En todos los experimentos con depredadores nocturnos, la sobrevivencia
de las langostas del grupo experimental fue significativamente menor que la del
grupo control (Tabla 4).

Tabla 4. Comparacion de la sobrevivencia de los juveniles algales de Panulirus argus entre los
acuarios con depredador nocturno (C/D) y sin depredador (S/D) a los = 70 dias.

Experi Tiempo (dias) Sobrevivencia (%) t gl (]
S/D C/D
1 (NP) 73 83.5 300 3.25 4 0.03
2 (NI1-P) 71 509 28.8 5.43 : 4 0.006
3 (N1, 70 47.2 16.1 12.14 4 0.0003
+ t = valor de la prucba t de Student: gl = grados de

La sobrevivencia representa ¢l porcentaje medio de las tres replicas;
libertad; p = probabilidad cstadfstica; ns = no significativo.
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Efectos de los depredadores diurnos en los juveniles algales

Uso de refugio
En la figura 6 se representdé el porcentaje de langostas afuera del refugio

obtenido en el experimento 4 (Dl). En los acuarios con depredador, durante las
horas de luz, cuando el depredador se encontraba activo, los juveniles algales se
mantuvieron adentro del refugio, mientras que en los acuarios sin depredador un
pequeio porcentaje de langostas salié de su refugio. Durante el amanecer (05:50)
y el ocaso (17:30), un mayor porcentaje de juveniles salid del refugio en los
acuarios control que en los acuarios con depredador. Finalmente, durante la
noche, cuando los depredadores diurnos estan inactivos y las langostas se
alimentan, no hubo diferencias en los patrones de ocupacion del refugio entre los
grupos S/D y C/D. En todos los acuarios, durante la noche, un mayor porcentaje
de langostas salio del refugio y se presentaron dos maximos, uno a las 18:00

horas y otro a las 23:00 horas.
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Figura 6. Comparacién del porcentaje de langostas afuera del refugio de los juveniles algales de
Panulirus argus en ausencia (S/D) y presencia (C/D) de un depredador diurno (Balistes capriscus).
Cada barra en el histograma representa la media 1 EE de tres réplicas. La parte obscura de la barra
horizontal representa la noche, mientras que la parte clara representa el dia. Nota: el eje de las X no

estd a escala.
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Crecimiento

No se detectaron diferencias significativas de las tallas de los juveniles
algales entre el grupo con depredador diurno y el grupo sin depredador del
experimento 4 (Fig.7; Tabla. 5].

Talla (mm LC)
g N =

[+

Tiempo (dias) ---0---S/D

—s—0C/D

Figura 7. Comparacién del crecimiento de juveniles algales de Panulirus argus en ausencia (S/D)
y presencia de un depredador diurno (C/D) (experimento 4, DI, Balistes capriscus). Cada punto
representa la media + 1 EE de tres réplicas. ’

Tabla 8. Comparacién de las tallas (mm LC) de los juveniles algales de Panulirus argus entre los
grupos con depredador (C/D) y sin depredador (S/D) del experimento 4 con depredador diurno
(Balistes capriscus) en invierno.

LC (media + DE)

Dia S/D n Cc/D n gl F P
o 6.5+ 047 13:13:13 6.5+ 0.6] 13:13:13 L4 0.0869 ns
25 7.2x071 12:9:11 6.9t 0.67 9:10:10 1.4 6.0799 ns
55 8.0 0.93 12;9;11 7.7+0.54 5:6:.9 1.4 2.1347 ns
69 8.2 +1.27 12:9:9 8.2 £0.91 3:3:5 1.4 0.0251 ns

n = namero de individuos en cada réplica; gl = grados de libertad; p = probabilidad estadfstica: ns = no significativo

Sobrevivencia

En el experimento 4 (Dl), la sobrevivencia a los = 70 dias en los estanques
con depredador diurno (31.9 %) fue menor (t= 4.53; gi=4; p=0.01) que en los
estanques sin depredador (62.2 %).
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2. EFECTOS DE LA PRESENCIA DE UN DEPREDADOR DIURNO EN LA
TRANSICION DE JUVENILES ALGALES A POSTALGALES

METODOS
Este experimento se realizé del 11 de julio al 13 de noviembre del 2000 en

6 estanques circulares de fibra de vidrio de 2 m de didmetro y 1 m de altura
=2700 L; 3.14 m?) con una tasa de recambio de agua de =9 veces al dia (=1000
I/h). Los estanques se encontraban a la intemperie y estaban cubiertos con malla
sombra (70%) para evitar el paso directo de la radiacién solar. Cada estanque
contaba con dos tipos de refugio (Fig. 8): un refugio de filastica (adecuado para
juveniles algales) y un refugio postalgal o tipo cueva formado por un arreglo de 3
bloques de concreto (0.2 x 0.4 x 0.1 m), dos asentados en el piso del estanque
con una separacién de aproximadamente 15 cm y otro encima de éstos.
Adicionalmente cada bloque contaba con tres huecos (0.10 x 0.04 x 0.20 m).

B)

Figura 8. Esquema de los estanques experimentales para el experimento de transicién de juveniles
algales a postalgales de Panulirus argus. Se muestra el depredador diurno (Balistes vetula) y los dos
tipos de refugio: A) refugio de fildstica y B) refugio de bloques de concreto. La descripcién completa del
estanque se encuentra en el texto. El esquema no estd a escala y no se muestra la entrada y salida de agua.
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Se introdujeron 23 juveniles algales (5.0-8.0 mm LC, 5.9 + 0.05; media =
EE) por estanque y al siguiente dia se introdujo un pez depredador (Balistes
vetula; 29 — 32 cm LF) en cada uno de los tres estanques experimentales. Los

otros tres estanques permanecieron sin depredador.

Uso de refugio
Con la finalidad de describir los efectos del riesgo de depredaciéon en el

cambio de tipo de refugio (algal a cuevas) se registré la preferencia del tipo de
refugio en cada dia de medicion (aproximadamente cada 20 dias) y se obtuvo la
talla (LC) de los juveniles que se encontraban en el refugio de filastica y la de
aquélios que se encontraban en el refugio de bloques de concreto.

Crecimiento y sobrevivencia
Para el andlisis estadistico del crecimiento y la talla media en cada tipo de

refugio, en cada fecha de medicién se compararon las tallas medias de las tres
réplicas de cada grupo (S/D vs. C/D) mediante una ANOVA simple. La
sobrevivencia se evalud con una prueba de t previa transformacién a arcoseno de
los porcentajes (Hurlbert 1992). La hipdtesis nula fue que no hay diferencia
significativa entre grupos (control vs. experimental) y el nivel de significancia fue

de 0.05.
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RESULTADOS
Uso de refugio

Preferencia por el tipo de refugio
La preferencia durante el tiempo por los dos tipos de refugio fue similar

tanto en ausencia como en presencia de un depredador diurno (Fig. 9a,b).

0o S/D C/D

Porcentaje de langosta

a0 6Q 80 00 db 60 8o 00
—— Block

Tiempo (dias) — —o— — Filastica

Figura 9. Ocupacién de dos tipos de refugio (fildstica vs block) para juveniles de Panulirus argus
durante la transicion de juvenil algal a postalgal. S/D) en ausencia de depredadores y C/D) en
.presencia de un depredador diurno (Balistes vetula). La flecha indica el tiempo aproximado en que
ocurre la transicién de juvenil algal a postalgal (= 65dias). Cada punto representa la media de tres

réplicas.

Al inicio del experimento (dia 42), hubo una fuerte preferencia de los
juveniles por el refugio de filastica tanto en los estanques sin depredador (73 % +
8.3) como en los estanques con depredador (72 % *+ 18.9). Aproximadamente a
los 65 dias, el 50 % de las langostas se encontraba en cada tipo de refugio en
ambos grupos (filastica: S/D: 46 % + 11.2 y C/D: 54 % + 15.6). Para el dia 84, se
encontré un mayor porcentaje de langostas ocupando el refugio de bloques en
ambos grupos (S/D: 68% + 11.9 ; C/D: 85 % =« 7.6) y para el dia 100, el numero
de langostas en los bloques disminuyd ligeramente (S/D: 56% + 3.6 ; C/D: 69 % +
23.9) pero se mantuvo mas alto que en el refugio de filastica; este posible regreso
al refugio de filastica se analiza en la discusion.

Se propone que en este experimento la transicibn de juvenil algal a
postalgal ocurrié aproximadamente a los 65 dias, tanto en el grupo control como
en el grupo experimental.
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Tallas de los juveniles en los dos tipos de refugio

En los estanques con depredador, en los dias 65 y 84 (Fig. 10b), las
langostas que ocuparon el refugio de filastica fueron significativamente mas
pequenas que las que ocuparon el refugio de bloques (Tabla 7). Para el final del
experimento (dia 100) esta tendencia continué pero dejé de ser significativa
(F=8.68; gil=1, 4; p=0.06; Tabla 7). Mientras que en los estanques sin depredador
(Fig.10a) no hubo diferencias en las tallas de las langostas entre los dos tipos de
refugio en ninguna de las fechas evaluadas (Tabla 7).

18 sSD Cc/D

LC (mm)

—a&— Block
Tiempo (dias) — —o— — Filastica

Figura 10. Distribucién de tallas de juveniles de Panulirus argus en dos tipos de refugio (fildstica
vs block) durante la transicion de juvenil algal a postalgal. S/D) en ausencia de depredadores y C/D)
en presencia de un depredador diurno (Balistes vetula). La flecha indica el tiempo en que ocurre la
transicién de juvenil algal a postalgal (= 65dias). Cada punto representa la media * 1 EE de tres

réplicas. * = p < 0.05.

Tabla 7. Comparacién entre las tallas (mm LC; media + DE) de las langostas (Panulirus argus)
que ocuparon el refugio de fildstica y el refugio de bloques de concreto de los grupos sin

depredador y con depredador del experimento de transicion.
TIPO DE REFUGIO

Dia FILASTICA BLOQUES gl F P
SIN DEPREDADOR

42 10.6 + 0.99 11.1 £0.68 1. 4 0.513 0.513

65 12.6 £0.77 13.2+0.73 1, 4 0.829 0.414

84 14.0 + 2.06 15.0 £ 0.86 [ 0.633 0.471

100 139 £ 1.42 15.5 £0.77 1. 4 2.747 0.173
CON DEPREDADOR

42 109 £0.17 11.4 +£0.24 1. 4 7.671 0.069

65 12.3 £0.76 14.2 £0.33 1. 4 16.050 0.016

84 13.1+ 0.08 15.1 £ 0.64 1. 4 17.030 0.026

100 14.8 + 1.21 17.0 £ 0.52 1, 4 8.680 0.060

gl = grados de libertad: p = probabilidad estadfstica
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Crecimiento

Del inicio del experimento al dia 65 (Fig. 11), es decir, mientras las langostas
aun eran juveniles algales, no se detectaron diferencias en las tallas entre los
grupos con y sin depredador (Tabla 8). Sin embargo, en el dia 84, cuando la
mayoria de las langostas ya eran juveniles postalgales, las langostas de los
estanques con depredador alcanzaron una talla promedio mayor que las de los
estanques sin depredador. Al final del experimento (dia 100) esta diferencia fue

marginalmente significativa (Tabla 8).
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Figura 11. Comparacién del crecimiento de Panulirus argus durante la transicién de juvenil algal
a postalgal en ausencia (S/D) y en presencia de un depredador diurno (C/D: Balistes vetula). La
flecha indica el tiempo en que ocurre la transicién (= 65dias). Cada punto representa la media % 1

EE de tres réplicas. * = p < 0.05.

Tabla 8. Comparacién de las tallas (mm LC; media + DE) de los juveniles algales de Panulirus
argus entre el grupo sin depredador y el grupo con depredador del experimento de transicion

(ANOVA simple).

Dia SIN DEPREDADOR CON DEPREDADOR el F P
Juveniles algales
o 5.9%0.11 (n=23,23,23) 5.9% 0.11 (n=23, 23, 23) 1. 4 0.379 0.571
42 10.7 £ 0.75 (n=22, 20, 21) 11.0x0.31 (n=16, 20, 14) 1. 4 0.433 0.546
65 129+ 0.60 (n=17,17,18) 13.1 £0.74 (n=14, 17.12) 1. 4 0.076 0.796
Juveniles postalgales

84 14.1 £ 0.49 (n=16, 16, 18) 15.4* 045 (n=12, 15. 10) 1, 4 11.177 0.029
100 14.8 £ 0.94 (n=16, 16. 16) 16.5 £ 0.89 (n=9, 14, 10) 1, 4 5.840 0.073

n= nimero dc individuos en cada réplica; gl = grados dec libertad; p= probabilidad estadistica.
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SOBREVIVENCIA
La sobrevivencia de juveniles de P. argus en los estanques con depredador

fue menor que en los estanques S/D antes (dia 42) y después (dias 84 y 100) de
la transicion (Fig.12; Tabla 9). Sin embargo, durante el periodo de transicién al
refugio postalgal (dia 65), en el grupo sin depredador ila mortalidad aumenté y
desaparecieron las diferencias de sobrevivencia con el grupo C/D (t =2.04 , gl =4 ,
p=0.111).
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Figura 12. Efectos de la presencia de un depredador diurmo en la sobrevivencia de Panulirus
argus durante la transicién de juvenil algal a postalgal. S/D) en ausencia de depredadores, C/D) en
presencia de un depredador diurno (Balistes vetula). La flecha indica el tiempo en que ocurre la
transicién de juvenil algal a postalgal (= 65dias). Cada punto representa la media + 1EE de tres
réplicas. * = p < 0.05.

Tabla 9. Comparacién de la sobrevivencia de los juveniles algales de Panulirus argus entre los
estanques con depredador (C/D) y sin depredador (S/D) del expenrnento de transicién.

Tiempo (dias) Sobrevivencia (%) gl [
S/D C/D
42 73.2 (n=63) 58.9 (n = 50) 2.46 4 0.035
65 60.3 (n = 52) 52.3 (n = 43) 2.04 4 ns
84 58.4 (n = 50) 47.t n=37) 2.74 4 0.026
100 56.5 (n = 48) 43.8 (n=33) 3.33 4 0.014

La sobrevivencia representa ¢l porcentaje medio de las tres replicas; n = nimero de individuos en tres réplicas; t= valor de
la t de Student; gl = grados de libertad; p = probabilidad estadistica; ns = no significativo.

TESIS CON
FALLA DE ORIGEN

33




3. EFECTOS DE LA PRESENCIA DE UN DEPREDADOR DIURNO EN LOS
JUVENILES POSTALGALES

METODOS
Este experimento se realizé de manera independiente a los demas del 15

de diciembre del 2000 al 20 de mayo del 2001 (156 dias) en los seis estanques
circulares descritos para el experimento de transicion con una tasa de recambio de
agua de = 9 veces/dia (=1000 I/h). Cada estanque contaba con un refugio tipo
cueva (Fig. 13) formado por el arreglo de 3 bloques de concreto descrito en el
experimento de transicion. Adicionalmente, este arreglo con forma de piramide,

/
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Figura 13. Esquema de los estanques experimentales para el experimento con juveniles
postalgales de Panulirus argus. Se muestra el refugio de bloques de concreto, la malla metdlica de
proteccién y el bloque usado como refugio por el pez depredador (Balistes vetula). La descripcién
completa del estanque se encuentra en el texto. El esquema no esti a escala y no se muestra la
entrada y salida de agua.

estaba rodeado de una malla metdlica para evitar la entrada del pez depredador
pero que permitia el libre paso de las langostas del refugio al resto del estanque,
ya que en observaciones preliminares se observé que el pez podia sacar a las

-
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langostas de su refugio y devorarias. De esta forma, con la malla las langostas
percibian el riesgo de depredacién pero no eran devoradas en su refugio,
permitiendo evaluar los efectos del riesgo de depredacion en el crecimiento y en el
uso de refugio.

Afuera de la malla de proteccién se colocd otro bloque de concreto junto a
la pared del estanque de tal manera que durante la noche sirviera como refugio
para el pez depredador.

Se introdujeron 10 juveniles postalgales, de mayor talla que en los
experimentos anteriores (32.94 + 7.6 mm LC; media + DE: 20.6 — 45.0 mm LC),
por estanque; tanto en los tres estanques control (S/D) como en los tres estanques
experimentales (C/D). Un dia después se introdujo un pez depredador diurno
(Balistes vetula de 29.0 - 33.5 cm de LF) en cada estanque experimental.

Identificacion de los individuos

Para identificar a cada langosta y cada muda, se construyé una base de
datos con las caracteristicas individuales de cada langosta como sexo, apéndices
faltantes, longitud de las antenas, dainos en los urépodos y su LC. Cada vez que
se media una langosta o que se obtenia una exuvia, sus caracteristicas se
comparaban con la base de datos y se anotaban los cambios. Para identificar.una
langosta después de haber mudado, se comparaba su sexo y sus apéndices
regenerados (Que son mas cortos) con la base de datos. Con este método las
langostas y la fecha en que mudaron se identificaron eficientemente sin necesidad
de marcarlas, debido a que no todas las langostas mudaron al mismo tiempo.

Crecimiento y sobrevivencia

Todos los dias, antes de alimentar a los peces (9:00-10:00 hrs), se sacaba
el alimento no consumido del dia anterior y se revisaba el estanque en busca de
exuvias para registrar el dia en que habia ocurrido cada muda. Cada exuvia se
midid y sexé para identificar la langosta que habia mudado.

En cada fecha de medicién se registré el numero de sobrevivientes, la
longitud del cefalotérax (LC) de cada langosta, su posicién en el refugio y sus

-
.
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caracteristicas individuales para su identificacién posterior. Antes de capturar a las
langostas se capturd el pez depredador y se aislé del resto del estanque en una
jaula, se liberé al estanque un dia después como se describid en la descripcion
general de los experimentos.

Para el analisis de crecimiento debido a que fue posible identificar
individualmente a ias langostas y con el objetivo de obtener un andlisis de mayor
resolucion, se obtuvo el incremento por muda, el periodo intermuda y se calculd la
tasa de crecimiento de las langostas que mudaron mas de una vez.

Para el analisis de los datos de crecimiento, se aplicé una ANOVA simple a
las tasas de crecimiento promedio de las repeticiones de cada tratamiento en cada
fecha de medicion. EI mismo método se utilizé para el analisis del nimero de
mudas, el periodo intermuda y el incremento por muda.

La sobrevivencia entre grupos se comparé mediante una prueba de t previa
transformacién arcoseno de los porcentajes (Hurlbert 1992).

Uso de refugio
El porcentaje de ocupacion del refugio se obtuvo al inicio del experimento

(del 19 de diciembre del 2000 al 5 de enero del 2001) como se describié para los
juveniles algales.

Por otra parte, con el objetivo de caracterizar la ocupacion individual del
refugio y de detectar diferencias influenciadas por el riesgo de depredacion, en
cada fecha de medicion se registré la ubicacion de cada langosta dentro del
refugio. Para hacer esto, el refugio se dividié en varios compartimientos (Fig.14). A
la cavidad formada entre los tres bloques (0.15 x 0.10 x 0.40 m), se le nombré
compartimiento grande (C) y a los huecos de cada bloque (0.10 x 0.04 x 0.20 m)
se les denominé compartimentos chicos (c). A su vez los compartimentos chicos
se dividieron en: compartimiento chico del bloque de la derecha (cd),
compartimiento chico del bloque de la izquierda (ci), compartimiento chico del
bloque de arriba (carr) y compartimiento chico del bloque de afuera de la
proteccion (caf), al bloque colocado como refugio para el pez depredador.
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Con estos datos, se analizd el numero y tamano de las langostas que
ocuparon cada compartimiento, la tendencia a compartir refugio y el numero de

cambios de compartimiento de cada langosta.

Figura 14. Refugio de bloques de concreto usado en el experimento con juveniles postalgales de
Panulirus argus. Se muestra los compartimentos en que se dividié el refugio para registrar la
posicion de cada langosta: C) compartimiento grande; c4) compartimiento chico del bloque de la
derecha; c;) compartimiento chico del bloque de la izquierda y C,) compartimiento chico del
bloque de arriba.
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RESULTADOS

Uso de refugio

Porcentaje de ocupacién del refugio

El porcentaje de ocupacion del refugio fue similar en los grupos con
depredador y sin depredador (Fig. 15). Durante la noche, cuando los
depredadores diurnos estan inactivos y las langostas se alimentan, un alto
porcentaje de langostas salié del refugio con una minima ocupacion del refugio a
las 18:00 y 22:00 h. Sin embargo, durante el dia, cuando el depredador diurno
esta activo, en los estanques experimentales la totalidad de las langostas
permanecieron adentro del refugio, mientras que en los estanques control un bajo
porcentaje salié del refugio. Finalmente, durante el amanecer (5:50) y el ocaso
(17:30) el porcentaje de ocupacién del refugio fue mayor en los estanques C/D
que en los estanques S/D.

Porcentaje de langostas
afuera del refugio

I N U NN C P
Hora

Figura 15. Comparacién del porcentaje de langostas afuera del refugio de los juveniles postalgales
de Panulirus argus en ausencia (S/D) y presencia de un depredador diurno (C/D: Balistes vetula).
Cada barra del histograma representa la media = 1 EE de tres réplicas. La parte obscura de la barra
horizontal representa la noche, mientras que la parte clara representa el dia. Nota: el eje de las X no
estd a escala.
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Ocupacion individual del refugio
E! andlisis de la ocupacion del refugio se llevé a cabo durante el periodo

comprendido entre los 49 y los 109 dias a partir del inicio del experimento (n=6
fechas de medicion).

Durante el estudio, el compartimiento grande (C) de los seis estanques fue
ocupado por mas de una langosta, principalmente (95 %, 97 de 102
observaciones) por las langostas mas grandes de los estanques (langostas > 40
mm LC). Por esta razén, para el andlisis de la ocupacién del refugio, la poblaciéon
de langostas de todos los estanques se dividié en langostas mayores (>) a 40 mm
LC y langostas menores (<) a 40 mm LC. El namero inicial de langostas > 40 mm
LC fue similar en todos los estanques (4 langostas) a excepcion de un estanque
del grupo sin depredador (estanque N2 5; 2 langostas), por lo que se eliminé del
analisis de uso de refugio.

Por otra parte, los compartimientos chicos fueron ocupados como refugios
individuales principalmente por langostas < 40 mm LC (79 %, 141 de 178
observaciones) y en menor medida por langostas > 40 mm (21 %, 37 de 178

observaciones).

Tendencia a compartir refugio
En los estanques con depredador, el numero de langostas que

compartieron el compartimiento grande (3.4 * 0.35 langostas; media + DE) fue
mayor (F=12.73, gl=1, 3, p=0.04) que en los estanques sin peces (2.25 + 0.33
langostas).

Por otra parte, el numero de langostas grandes (> 40 mm LC) que ocuparon
los compartimientos chicos en el grupo sin depredador (2.33 + 0.0 langostas;
media + DE) fue marginalmente mayor ( F=9.06, gl=1, 3, p=0.057) que en el grupo
con depredador (0.77 + 0.69 langostas).

Es decir, a pesar de que en todos los estanques habia el mismo numero de
langostas > 40 mm LC, en el grupo S/D, la mitad de éstas (51.7 + 2.33 %)
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ocuparon compartimientos chicos. En contraste (F= 10.26; gl=1, 3; p=0.049), en el
grupo C/D solo el 16.1 £ 14.68 % ocuparon los compartimientos chicos.

El porcentaje de langostas >40 mm LC que ocuparon el compartimiento
grande fue marginaimente mayor (F=9.95; gl=1, 3; p= 0.051) en los estanques con
depredador (83.61+ 14.68 %) que en los estanques sin depredadores (48.75 *
-2.94 %).

Por otra parte, el numero de langostas que permanecieron en el
comparnimiento grande durante todas las observaciones (n=6; del dia 49 al dia
109) en el grupo S/D (0.50 + 0.70; media + DE) fue menor (F=10.37; gi=1, 3;

=0.048) que en el grupo C/D (2.33 =+ 0.57). Lo que indica que en ausencia de
depredadores las langostas compartieron el compartimiento grande en menos

ocasiones.

Crecimiento
El nimero total de mudas por estanque fue similar (F = 0.70; gl= 1, 4; p=

0.45) en ambos grupos (S/D: 11.6 = 4.04 mudas; C/D: 14.0 & 2.65 mudas). De la
misma forma, el numero de langostas por estanque que mudaron 2 o mas veces
no difirié (F= 0.14; gl= 1, 4; p= 0.729) entre el grupo control (4.7 + 2.08 langostas)
y el grupo experimental ( 5.3 + 3.31 langostas).

Las tasas de crecimiento de las langostas del grupo S/D (0.28 + 0.046 mm
LC / semana; media = DE) fueron menores (F=51.32; gl=1, 4; p=0.002) que las de
las langostas del grupo C/D (0.49 + 0.024 mm LC/semana). Esta diferencia se
debié a que el periodo intermuda de las langostas que estaban en ausencia de
depredadores (83.9 + 14.1 dias; media + DE) fue mas largo ( F = 12.60; gl =1, 4;
p=0.024) que las que se encontraban bajo riesgo de depredacién (51.3 + 7.5
dias).

Por otra parte, no hubo diferencias significativas en los incrementos por
muda ( F = 5.14; gl =1, 4; p = 0.086) entre los grupos control (3.2 + 0.25 mm LC;

media = DE ) y experimental (3.8 + 0.36 mm LC).




Sobrevivencia
En los estanques con depredador, las langostas que murieron mostraban

sefales de haber sido consumidas parcialmente por el pez depredador y
generalmente les faltaban las antenas, clasico comportamiento de este pez
depredador para cazar. Sin embrago, durante el experimento no hubo diferencias
significativas en la sobrevivencia entre los grupos con y sin depredador en ninguna
de las fechas de medicion (Fig.16). Se registré una sobrevivencia alta hasta el dia
86 (S/D= 86.7 %; C/D= 86.7 %). Después de esa fecha, la mortalidad aumento en
forma lineal hasta el final del experimento (dia 156), cuando se observé una
sobrevivencia del 50 % tanto en presencia como en ausencia de depredador.
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Figura 16. Sobrevivencia de juveniles postalgales de Panulirus argus en ausencia (S/D) y en
presencia de un depredador diurno (C/D: Balistes vetula). Cada punto representa la media & 1 EE de

tres réplicas.
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DISCUSION

JUVENILES ALGALES

El riesgo de depredacién es una causa importante de seleccién natural en
las presas y ademas de la obvia mortalidad puede producir cambios conductuales
como estrategias contra la depredacién. En la mayoria de las especies, el riesgo
de depredacion incrementa el uso de refugios, ya que estar en un refugio tiene
beneficios en la evasion de depredadores, pero también tiene costos en términos
de pérdida de oportunidades de alimentacion al disminuir el tiempo de forrajeo
(Krause et al. 2000; Van Buskirk & Yurewicz 1998; Lima & Dill 1990). En el
presente estudio, en ausencia de depredadores, las langostas salian de su refugio
durante la noche, explorando el fondo del acuario en busca de alimento debido a
que el alimento se les suministré afuera del refugio durante la noche. La presencia
de depredadores nocturnos elimind estas exploraciones nocturnas afuera del
refugio, por lo que las estrategias de adquisicidén de alimento fueron diferentes; en
ausencia de depredadores, una vez que los juveniles localizaban el alimento en
sus exploraciones nocturnas, lo consumian en donde lo encontraban, es decir,
afuera del refugio. En contraste en presencia de depredadores nocturnos, los
juveniles algales permanecian “asomados” en el refugio, es decir, con el abdomen
adentro del refugio y el cefalotérax expuesto. Una vez que el alimento se
encontraba en el piso del acuario, salian, lo tomaban y regresaban a consumirio
adentro del refugio, reduciendo asi el tiempo de exposicién al riesgo de ser
depredados. Este mismo fenémeno ha sido descrito en experimentos realizados
con la langosta Homarus americanus en presencia de depredadores, en donde
ademas, se reportd que estos individuos consumieron menos alimento que los que
no se encontraban bajo riesgo de depredacién (Spanier et al. 1998). Por lo tanto,
el aumento en el uso de refugio de los juveniles algales de P. argus en presencia
de los depredadores nocturnos sugiere que la disminucién de su crecimiento en
primavera se debié a una menor ingesta de alimento ya que se produjo un
conflicto entre la adquisicion de alimento y la evasiéon de los depredadores.
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En contraste, en presencia de un depredador diurno, los juveniles algales
se mantuvieron adentro del refugio sélo durante el dia, cuando el depredador esta
activo. Es decir, la presencia del pez diurno no afecté las excursiones nocturnas
afuera del refugio, cuando los juveniles algales se alimentan y tampoco se
observaron diferencias en el crecimiento de estas langostas ni en verano ni en
invierno. Estos resultados apoyan la interpretacion de que la disminucién del
crecimiento en presencia de depredadores nocturnos en primavera fue
consecuencia de la disminuciéon en las actividades de forrajeo debido a que los
juveniles se vieron obligados a permanecer en el refugio durante las horas de
alimentacion porque el riesgo de depredaciéon siempre estaba presente, ya que la
sobrevivencia de los juveniles algales fue menor en presencia que en ausencia de
depredadores en todos los experimentos, lo que sugiere que esta diferencia se
debiéd a la muerte por depredacién a pesar de que los depredadores eran
alimentados diariamente.

La época del ano es un factor importante en el crecimiento de Panulirus
argus. Se ha reportado mayor crecimiento en verano, cuando las temperaturas
son mas elevadas, que en invierno (Hunt & Lyons 1986; Lellis & Russell 1990;
Baez-Hidalgo et al. 1996). En el presente trabajo se observé mayor crecimiento en
los experimentos realizados en primavera, con una temperatura dentro del
intervalo reportado como optimo (27-30°C: Lellis & Russell 1990; Diaz-Iglesia et al.
1991), que en los realizados en invierno-primavera cuando las temperaturas
fueron menores. Al parecer, la exposicién prolongada a temperaturas por debajo
de la optima, tiene un efecto tan fuerte en la disminucién del crecimiento de los
juveniles algales que puede enmascarar otros efectos. Por ejemplo, Baez-Hidalgo
et al. (1996) en condiciones experimentales, reportaron que en verano los
individuos agrupados presentan mayor crecimiento que los aislados, pero en
invierno desaparecen estas diferencias. En el presente trabajo, en primavera los
juveniles algales crecieron menos en presencia de depredadores nocturnos que
en su ausencia; sin embargo, en invierno-primavera no se observaron diferencias
en el crecimiento de los juveniles entre los acuarios con y sin depredadores
nocturnos, lo que sugiere que la disminucion del crecimiento provocado por una
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temperatura subdptima enmascara el efecto del riesgo de depredacion en el
crecimiento y que este efecto es evidente unicamente en condiciones mas
favorables, es decir, en primavera, cuando el crecimiento es mayor.

Las densidades de coespecificos excesivamente altas y la limitacion de
espacio pueden afectar el crecimiento y la sobrevivencia de los juveniles de P.
argus (Phillips & Kittaka 2000). De esta forma, se ha observado que a densidades
mayores de 50 langostas/m? disminuye el crecimiento de los juveniles algales en
condiciones experimentales (Blanco et al. 2002). En el presente trabajo las
densidades de siembra fueron menores a 50 langostas/m?, a excepciéon del
experimento 3 (72.2 langostas/m?); sin embargo, no se detectaron diferencias en
el crecimiento de los juveniles algales con respecto a una densidad de 32.5
langostas/m?, lo que sugiere que las densidades de juveniles usadas en este
trabajo no afectaron su crecimiento. Esto es importante porque no fue posible
mantener el mismo numero inicial de juveniles por acuario en todos los
experimentos, ya que debido a la gran variabilidad del reclutamiento en esta
especie (Briones-Fourzan 1994) el tamano de muestra de cada experimento fue
impuesto en gran medida por el numero de juveniles algales recolectados antes de
cada experimento.

Los juveniles algales habitan en la vegetacion marina, donde se mantienen
protegidos de los depredadores debido a su coloracién criptica y a la estructura
compleja de las algas (Herrnkind & Butler 1986). En este trabajo, se usé como
refugio un mechdn de una fibra sintética que asemeja la estructura compleja de las
algas y en verano, las langostas en ausencia de depredadores alcanzaron una
mayor talla (experimento 1: 73 dias, 13.4 = 0.2; experimento de transicién: 65 dias,
12.9 + 0.24; media + EE) que la reportada por Lellis & Rusell (1990) a la
temperatura o6ptima (30°C, 70 dias: 11.0 = 0.3; media =+ EE) en condiciones de
aislamiento y con un tubo de PVC como refhgio. Adicionalmente, se ha reportado
una alta incidencia de mortalidad por canibalismo al mantener juveniles algales sin
refugios adecuados (Diaz-Iglesia et al. 1991; Bdez-Hidalgo et al. 1996). En el
presente estudio, la sobrevivencia en primavera fue muy alta (96.3 %), lo que
sugiere que la ausencia de un refugio adecuado para esta fase juvenil puede tener




implicaciones negativas en su crecimiento y sobrevivencia. Por tanto, se sugiere
que las caracteristicas del refugio deben ser tomadas en cuenta para el
mantenimiento de los juveniles algales en condiciones controladas ya sea para el
desarrollo de su cultivo o para el estudio de su ecologia en condiciones

experimentales.

TRANSICION DE JUVENILES ALGALES A POSTALGALES

La transicidon de juvenil algal a postalgal ocurrié aproximadamente a una talla
de 13 mm LC ya los 65 dias cuando se observé un 50 % de ocupacién en ambos
tipos de refugios, tanto en ausencia como en presencia del depredador diurno.
Antes de la fecha de transicion, los juveniles mostraron una fuerte preferencia por
el refugio de filastica en todos los estanques, lo que coincide con la preferencia
por la estructura compleja de las algas reportada para los juveniles algales
(Herrnkind & Butler 1986). Después de la fecha de transicion los juveniles se
consideraron juveniles postalgales porque ocuparon preferentemente, aunque no
exclusivamente el refugio tipo cueva, o cual es caracteristico de los juveniles
postalgales tempranos (Herrnkind & Butler 1986). La talla de transicidon encontrada
en este trabajo coincide con la sugerida por Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez
(2001a) para la region de Puerto Morelos, Q. R.

De esta forma, debido a que el riesgo de depredaciéon no afecté ni la talla
promedio, ni la fecha de transicion, el cambio de preferencia por un refugio de tipo
algal a uno tipo cueva parece ser un cambio conductual que se produce a una
edad determinada después de haberse asentado en la cobertura aigal (Childress
& Herrnkind 1994, 1996, 2001a).

Sin embargo, en los estanques con depredador los juveniles que ocuparon el
refugio tipo cueva fueron significativamente mas grandes que los juveniles que
ocuparon el refugio de filastica a partir de la fecha de transicion y hasta el final del
experimento. En contraste, en ausencia de depredador no hubo diferencias en las
tallas de las langostas entre los dos tipos de refugio, sugiriendo que a nivel
individual, las langostas modifican su preferencia de refugio de acuerdo al riesgo
de depredacidon detectado. Esta ocupacion diferencial de los refugios
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probablemente esté reflejando una optimizacién del uso de refugio como

proteccion contra los depredadores. Asi, las langostas pequefias se ocultan mejor
adentro de la filastica que en el refugio tipo cueva, a diferencia de las langostas
mas grandes, que por su tamano no pueden moverse tan eficientemente dentro de
la vegetacion espesa (Smith & Herrnkind 1992). Es decir, a nivel individual, a partir
de la fecha de transicion la preferencia del tipo de refugio parece estar
influenciada por una evaluacién de las capacidades protectoras del refugio que
dependen de la talla de cada langosta y de la percepcion del riesgo de
depredacion.

Por otra parte, la sobrevivencia fue menor en presencia de depredador; sin
embargo, durante la transicién a juveniles postalgales (dia 65) en ausencia de
depredadores se presentd un aumento en la mortalidad y desaparecieron las
diferencias de sobrevivencia con las langostas de los estanques con depredador.
Esto, aunado a la disminucion en el crecimiento en ausencia de depredadores a
partir de la fecha de transicion, sugiere que durante la transicion las langostas
mantenidas en ausencia de depredador tuvieron alguna desventaja con respecto a
los que se encuentran en presencia de depredador y que esta desventaja
probablemente se debid a interacciones intraespecificas porque en todos los
demas sentidos los estanques eran iguales. Esta posible desventaja se exploré en

el experimento con juveniles postalgales

JUVENILES POSTALGALES
Las langostas son organismos principalmente nocturnos, pero en cautiverio

pueden salir de su refugio durante el dia, tanto en ausencia de depredadores
(Glaholt 1990; Lozano-Alvarez 1996) como en su presencia (Lozano-Alvarez &
Spanier 1997; Lozano-Alvarez & Briones-Fourzan 2001). En este trabajo, en
ausencia de depredador, un bajo porcentaje de juveniles postalgales salié del
refugio durante las horas de luz, mientras que en presencia del depredador
diurno, todos los juveniles permaneéieron adentro del refugio durante el dia. Esta
diferencia con respecto al trabajo de Lozano-Alvarez y Briones-Fourzan (2001)
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puede atribuirse a que en el presente trabajo las langostas fueron de menor talla
(20-50.9 mm LC) que en el trabajo mencionado (54.8-71.4 mm LC). El tamaio de
las langostas es un factor importante en sus capacidades defensivas debido a la
rigidez del exoesqueleto y al tamaiio de las antenas y espinas (Smith & Hernkind
1992). Por otra parte, durante la noche un alto porcentaje de langostas salieron del
refugio en todos los estanques tanto en ausencia como en presencia del
depredador diurno, lo que indica que la presencia del depredador no afecté las
actividades nocturnas de alimentacion.

Las tasas de crecimiento semanales del grupo con depredador estuvieron
dentro del intervalo registrado para juveniles postalgales en el campo y en
cautiverio (0.41-0.95 mm LC/ semana: Lozano-Alvarez et al. 1991; Hunt & Lyons
1986; Forcucci et al. 1994; Lozano-Alvarez & Spanier 1997), mientras que en
ausencia de depredador, las langostas presentaron tasas de crecimiento menores.
Esta diferencia se debid a una disminucion de las tasas de crecimiento del grupo
sin depredador causada por periodo intermuda mas largo; lo cual coincide con la
disminucién de las tasas de crecimiento reportadas por Lozano-Alvarez (1996) en
ausencia de depredadores y confirma el menor crecimiento del grupo sin
depredador observado en la fase postalgal del experimento de transicién.

En general, el compartimiento grande del refugio fue ocupado por mas de una
langosta y las langostas que lo ocuparon fueron las mas grandes (=40 mm LC) de
los estanques. Esto no se debe unicamente al tamaiio de las langostas ya que
también se observaron langostas >40 mm LC adentro de los compartimientos
chicos, los cuales fueron ocupados como refugios individuales. En un estudio de
campo con refugios similares (bloques de concreto) De la Guardia et al. (1996)
encontraron que a pesar de que P. argus puede ocupar refugios chicos (0.15 x
0.03 x 0.20 m), las langostas de todas las tallas evaluadas (20-60 mm LC)
prefieren usar los refugios grandes, de dimensiones similares (0.20 x 0.08 x 0.20
m) al compartimiento grande del presente estudio (0.15 x 0.10 x 0.40 m). Esta
preferencia por el compartimiento grande puede deberse a que adentro de los
refugios las langostas necesitan cierto espacio para realizar sus conductas
normales como acicalarse, formar agregaciones defensivas o desplegar conductas
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de dominancia que incluyen alzarse sobre sus patas lo mas alito posible (Lozano-
Alvarez & Spanier 1997).

En los estanques en donde habia un pez diurno, el compartimiento grande del
refugio fue ocupado por un mayor numero de langostas que en los estanques sin
depredador. Esto no se debié a que hubiera mas langostas grandes en estos
estanques sino a que en ausencia de depredadores, un mayor numero de
langostas grandes ocuparon los compartimientos chicos. Adicionalmente, en los
estanques sin depredador, las langostas no permanecieron en el compartimiento
grande durante todas las observaciones, mientras que en presencia de
depredadores el 70% de las langostas que usaron el compartimiento grande lo
hicieron en el 100 % de las ocasiones. Es decir, un mayor namero de langostas
compartieron el refugio en mas ocasiones bajo riesgo de depredacion que en
ausencia de depredadores, lo que sugiere que la tendencia de P. argus a formar
grupos en los refugios esta regulada, al menos en parte, por e! riesgo de
depredacion, lo que confirmaria la hipstesis de Lozano-Alvarez (1996) de que el
riesgo de depredacidon es un factor importante en el mantenimiento de la conducta
gregaria de P. argus.

Para entender esta regulacidon en la tendencia a compartir refugio hay que
tomar en cuenta que las especies que forman grupos o sociedades lo hacen en
situaciones ecoldgicas en las cuales los beneficios de vivir en grupo superan sus
costos (Maier 1998; Lima & Dill 1990). Los principales beneficios son un aumento
en la capacidad de defensa contra los depredadores y en la adquisicion de
alimento; mientras que entre los costos estan la competencia intraespecifica por
los recursos cuando éstos son limitantes y una mayor probabilidad de adquirir
enfermedades (Maier 1998; Lima & Dill 1990; Wilson 1980).

En este contexto, es claro que en el medio natural, el beneficio de compartir
refugio en P. argus es una disminucién de la mortalidad por depredacién (Smith &
Herrnkind 1992; Eggleston et al. 1992; Mintz et al. 1994); sin embargo, no se han
analizado sus costos, es decir la competencia intraespecifica o la adquisicién de
enfermedades a pesar de que los resultados de un estudio realizado con juveniles
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postalgales en cautiverio y sin depredadores sugieren que bajo ciertas
circunstancias puede producirse competencia por el refugio (Berrill 1975).

De esta forma, por un lado la teoria indica que la competencia intraespecifica
s un costo inevitable en la formacién de grupos y por otro se ha sugerido que en
P. argus puede producirse competencia por el refugio. Esto dio origen a una nueva
hipétesis para explicar los resultados de este estudio: que en ausencia de
depredadores la menor incidencia de formacion de grupos y la disminucién en las
tasas de crecimiento en los juveniles postalgales de P. argus reflejan un fenémeno
de competencia por el refugio.

En condiciones de Ilaboratorio, algunas langostas pueden expresar
competencia intraespecifica por el refugio cuando éste es un recurso limitante. Por
ejemplo, la langosta Homarus americanus compite por refugios e incluso se ha
reportado reconocimiento individual y memoria en la dominancia (Spanier et al.
1998; Karavanich & Atema 1998); la langosta Jasus /alandei aunque no es
territorial, defiende refugios si éstos son limitados y forma jerarquias de
dominancia en funcién de la capacidad para ganar y retener un refugio (Fielder
1965); mientras que en P. argus, en ausencia de depredadores se han reportado
agresiones comunes dentro del refugio (Berrill 1975). En el presente estudio, en
ausencia de depredadores, las langostas se mantuvieron en un compartimiento
del refugio en menos ocasiones que en presencia del depredador diurno. Es decir,
en ausencia de depredadores las langostas tuvieron una menor capacidad para
retener un refugio. Esto, en conjunto con la disminucién de las tasas de
crecimiento y la menor incidencia de formacién de grupos en ausencia de
depredadores, sugiere que se produjo un fenémeno de competencia por el refugio
y que éste fue menor en los estanques con el depredador diurno. Existe evidencia
de que en diversas especies la presencia de depredadores produce una
disminucidén de las conductas agresivas y una relajacién de la competencia
intraespecifica (peces: Wisenden & Sargent 1997; anfibios: Werner & Anholt
1996; reptiles: Cooper 1999; insectos: Haskings et al. 1997; crustaceos: Tayasu et
al. 1996), lo que podria explicar los resultados obtenidos.
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Debido a que la competencia intraespecifica generalmente se produce para
obtener un recurso limitante (Wilson 1980), se presume que el refugio que se les
proporcioné en el presente estudio fue inadecuado o insuficiente, ya que en un
estudio de larga duracién (110 dias) con juveniles postalgales de Panulirus argus
usando refugios en exceso y en ausencia de depredadores, Nno se reportaron
interacciones agresivas, competencia por el refugio, ni disminucién en el
crecimiento y sobrevivencia (Glaholt 1990).

En condiciones naturales, la competencia intraespecifica produce la dispersion
entre individuos (Goodenough et al. 1993; Alcock 1998), sin embargo, en
cautiverio, al no tener la opcidon de dispersarse libremente, la competencia puede
producir un gasto excesivo de energia (Fox 1968; Monaghan & Wood-Gush 1990;
Kleiman et al. 1996) que se refleja en una disminucion del crecimiento y puede
provocar la muerte de los individuos subordinados, ya sea por estrés social o por
inanicion (Fox 1968; Erwin et al. 1979; Creel 2001). En P. argus se ha reportado
que después de tres semanas de estar confinadas en ausencia de depredadores
aumentan las interacciones agresivas y que después de 45 dias, disminuye el
crecimiento y la sobrevivencia (Lozano-Alvarez 1996), como también se observé
en el presente trabajo.

Se propone que los juveniles postalgales de P. argus tienen la capacidad de
evaluar el riesgo de depredacion y responder de acuerdo a dicha evaluacion
dando como resultado un sistema de regulaciéon del gregarismo donde el riesgo de
depredacién y la competencia por el refugio son factores antagonicos que regulan
el gregarismo. Asi, bajo riesgo de depredacion las langostas comparten refugios,
mientras que en ausencia de depredadores compiten por el refugio, produciendo
la dispersion de los individuos. Sin embargo, al estar confinados, los juveniles
postalgales no tienen la opcion de dispersarse y la competencia puede producir
una disminucidn en las tasas de crecimiento y en la sobrevivencia de los
individuos subordinados.

Este sistema hipotético de regulacidon del gregarismo podria ayudar a explicar
las diferencias en el uso de refugio observadas en el medio natural y los efectos
del cautiverio en el crecimiento y en la sobrevivencia reportados en la literatura,
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por lo que se sugiere hacer experimentos encaminados a probar esta posible
competencia y todas sus posibles implicaciones.

Finalmente, a manera de resumen se puede decir que los juveniles algales y
postalgales de Panulirus argus tienen la capacidad de evaluar el riesgo de
depredacién y cambiar de conducta en el uso de refugio de acuerdo a esa
evaluacion.

En los juveniles algales el riesgo de depredacién disminuye la sobrevivencia y
produce un aumento en el porcentaje de ocupacion del refugio cuando el
depredador esta activo, lo cual puede producir una disminucién del crecimiento
cuando los juveniles se encuentran en presencia de depredadores nocturnos pero
no diurnos, ya que los depredadores nocturnos afectan sus actividades de forrajeo
durante la’ noche. De esta forma, los mejores resultados en crecimiento y
sobrevivencia se obtuvieron en ausencia de depredadores con una temperatura
cercana al 6ptimo y con un refugio adecuado.

En los juveniles postalgales el riesgo de depredacion favorece el uso gregario
del refugio mientras que la ausencia del riesgo de depredacion favorece la
competencia por el refugio y disminuye el crecimiento de las langostas, lo que
sugiere que el refugio que se les proporcioné fue un recurso limitante. Por lo tanto,
se sugiere que para intentar el cultivo de esta especie es necesario hacer
experimentos encaminados a detectar los requerimientos minimos de refugio en
cantidad, tamano y disposicién para evitar la competencia por el refugio y eliminar

sus costos en el crecimiento y la sobrevivencia.

TESIS CON
FALLA DE ORIGEN

s1




CONCLUSIONES

Juveniles algales

El tipo de depredador (diurno o nocturno) tuvo efectos diferentes en los juveniles

algales: )

e Lla presencia de depredadores nocturnos produjo que los juveniles
algales se mantuvieran adentro del refugio durante el dia y durante la
noche, y disminuyd la sobrevivencia y el crecimiento de los juveniles en
primavera pero no en invierno-primavera ni en invierno.

e La presencia de un depredador diurno produjo que los juveniles algales
se mantuvieran en su refugio durante el dia pero no durante la noche;
disminuyo la sobrevivencia pero no afecto el crecimiento ni en verano ni

en invierno.

La época del afho afectd el crecimiento de los juveniles algales: en primavera se
registro mayor crecimiento que en invierno-primavera. Adicionalmente, la época
del afio tuvo interaccién con el efecto del riesgo de depredacion nocturna en el
crecimiento de los juveniles de algales: en primavera los juveniles crecieron mas
en ausencia de depredadores que en su presencia y en invierno primavera no se

detectd esta diferencia.

Las densidades de siembra comparadas (72.2 vs. 32.5 langostas/ m?) no tuvieron
efectos en el crecimiento de los juveniles algales mantenidos en ausencia de

depredadores en invierno.
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Transicion de juvenil algal a postalgal

La presencia de un depredador diurno no produjo diferencias ni en la talla ( =13
mm LC), ni en la fecha de transicién (dia 65) entre los refugios de tipo algal y los

de tipo oquedad.

En presencia de un depredador diurno, las langostas que ocuparon el refugio tipo
oquedad fueron significativamente mas grandes que las que ocuparon el refugio
algal a partir de la fecha de transicion; mientras que en ausencia de depredadores

no se observo esta diferencia.

Durante la fase algal, la presencia de un depredador diurno no afecté el
crecimiento, sin embargo, después de la transicién, durante la fase postalgal, las
langostas sujetas al riesgo de depredacidon alcanzaron una mayor talla que las

langostas mantenidas en ausencia de depredadores.

Juveniles postailgales

La tendencia de las langostas para compartir refugio fue mayor en presencia de un

depredador diurno que en su-ausencia.

Las tasas de crecimiento de los juveniles postalgales mantenidos bajo riesgo de
depredacion fueron mayores que las de los juveniles postalgales mantenidos en
ausencia de depredadores. Esta diferencia se debid a que en ausencia de
depredadores el periodo intermuda fue mas largo que en presencia del

depredador diurno.

La sobrevivencia de los juveniles postalgales mantenidos bajo riesgo de
depredacion fue similar a la de los juveniles postalgales mantenidos en ausencia

de depredadores.
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