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RESUMEN

En el ambiente marino, principalmente en las zonas tropicales, la simbiosis entre camarones
carideos y anémonas marinas es comun. Estas asociaciones difieren en el grado de especificidad, y
estudios de campo muestran que el camardn carideo Periclimenes pedersoni es relativamente poco
especifico, ya que a lo largo de su distribucion geogréfica se ha visto frecuentemente asociado a la
anémona Bartholomea annulata, menos frecuentemente a la anémonas Condylactis gigantea,
Lebrunia danae, Aiptasia pallida, el coral Richordea florida, entre otros, y ocasionalmente se ha

reportado sin estar asociado a ningun hospedero.

La asociacion mas frecuente de P. pedersoni con B. annulata que con C. gigantea puede estar
explicada mediante tres modelos: a) modelo fisioldgico, las diferencias en el patron de asociacion
estan determinadas por una proteccion diferencial de P. pedersoni contra los nematocistos de
ambas especies, sea ésta innata o adquirida mediante la aclimatacion; b) modelo conductual, las
diferencias en el patrén de asociacion estan determinadas por una conducta de preferencia de P.
pedersoni por B. annulata; c) modelo ecoldgico, las diferencias en el patron de asociacion son el
resultado de factores ecoldgicos. Los objetivos del presente estudio son a) describir
comparativamente el comportamiento de P. pedersoni durante la aclimatacién a B. annulata 'y C.
gigantea; b) determinar si la preferencia es el mecanismo mediante el cual P. pedersoni en estadio
adulto selecciona a sus anémonas hospederas; y c) determinar si la conducta de territorialidad de P.

pedersoniinfluye en la seleccion de la anémona hospedera.

Para examinar la pertinencia del modelo fisioldgico, se describié el comportamiento de P.
pedersoni durante la aclimatacion a las dos especies de anémonas hospederas (Exp. 1). Se
introdujeron en el acuario una anémona y un camarén que nunca habian estado en contacto y se
video-grabaron las imagenes. Se registraron y definieron categorias conductuales y variables
cuantitativas. El modelo conductual se evalué mediante un experimento (Exp. 2) que permitiera
corroborar la presencia de una conducta selectiva de los camarones ante situaciones sin opcion
(SO) y con opcion (CO). En el tratamiento SO se presentd P. pedersoni ante dos individuos de la
misma especie de anémona por separado, en tanto que en el tratamiento CO se presentaron
camarones ante un individuo de cada especie de anémona, simultaneamente. Se registro la

frecuencia de camarones que eligieron cada especie de anémona, y aquellos que no eligieron

vi



alguna. Se considerd un evento de eleccién cuando habia ocurrido el proceso de aclimatacion. Para
determinar si existe un efecto de la territorialidad sobre la seleccion de especie de anémona
hospedera se realizd un experimento de seleccion con tratamientos SO y CO (opcion dada por la

presencia o no de otro P. pedersoni aclimatado a la anémona) solo utilizando a B. annulata (Exp. 3).

Los resultados mostraron que P. pedersoni es capaz de aclimatarse a ambas especies de
anémonas, pero en mayor porcentaje a B. annulata que a C. gigantea (80% y 20%,
respectivamente). Dado que los primeros contactos fisicos del camardn con las anémonas siempre
provocaron descargas tdxicas que generaron una respuesta de retraccion en los camarones, se
puede sugerir que la proteccion en P. pedersoni se adquiere a través de un proceso de
aclimatacion. Asimismo, se demostrd que P. pedersoni no prefiere a B. annulata cuando la
alternativa es C. gigantea, por lo que el patron natural de asociacion a estas anémonas no esta
explicado por la exhibicion de una conducta basada en la preferencia. La ausencia de diferencias
significativas estuvo relacionada con el bajo porcentaje de camarones que eligieron asociarse a C.
gigantea en el tratamiento SO (35%). De manera similar, P. pedersoni no prefiere anémonas B.
annulata sin la presencia de un camaron simbionte, cuando la alternativa es otra B. annulata con un
camaron simbionte, sugiriendo que la conducta territorial no influye en la seleccion de la anémona
hospedera. No obstante, es posible que el efecto de dicha conducta no haya sido expresado dada la

ausencia del recurso por el cual los camarones compiten (peces para ser limpiados).

Se puede concluir que la adquisicion de la proteccidn contra las toxinas de ambas especies
de anémonas explica sdlo parcialmente las diferencias en los patrones de asociacion observados en
el medio natural, y que se requiere de mas informacion relativa al mecanismo fisioldgico y
bioquimico que ocurre durante la aclimatacion, y su relacién con la conducta desplegada tanto por
camarones como por anémonas. Dado que la preferencia no es el mecanismo mediante el cual P.
pedersoni adultos se asocian a sus anémonas hospederas, es posible que algunos factores
ecoldgicos, como aquellos que regulan el asentamiento de poslarvas y juveniles tempranos, y la
competencia inter e intraespecifica, sean los mas importantes en determinar los patrones
observados. No se descarta, sin embargo, que las diferencias entre poblaciones de P. pedersoni
que han sido reportadas estén ligadas a lineas filogenéticas distintas dentro del rango mas amplio
de su distribucién geografica.

Vii



Introduccion

1.- INTRODUCCION

El creciente interés en la acuarofilia ha incrementado el numero y diversidad de especies
ornamentales tropicales de agua marina, salobre y dulce que son comercializadas (Lubbock y
Polunin, 1975; Dayton, 1995; Wabnitz et al., 2003). Los organismos marinos que sustentan la
acuarofilia son generalmente obtenidos de la captura directa del medio natural, lo que ha generado
varios problemas relacionados con su conservacion y la de los ecosistemas de los cudles forman
parte. Y es que las técnicas de captura han provocado un alto impacto en los arrecifes como
consecuencia del uso de explosivos, cianuro, y anestésicos, destruyendo diversos nichos ecoldgicos
(Dayton, 1995; Lin et al., 2001; Bauer, 2004). Por lo que sido propuesto la produccion acuicola de
algunas especies, como una medida preventiva ante la perturbacion y destruccion de la fauna
marina causada por la captura comercial (Bauer, 2004). Debido a la falta de conocimiento de la
biologia, dinamica de poblaciones y caracteristicas de los ciclos de vida de algunas de estas
especies, ha sido dificil instrumentar protocolos de produccidn efectivos (Lin et al., 2001; Holt, 2001).

Entre las principales especies marinas de importancia comercial se encuentran los peces y los
crustaceos, dada su atractiva coloracién, formas exdticas y sus muy interesantes habitos
conductuales (Simoes, 2003). Se estima que en el mundo se recolectan y comercializan entre 9y 10
millones de invertebrados, principalmente moluscos, camarones y anémonas. De estos, dos grupos
de camarones limpiadores, Lysmata spp. y Stenopus spp., y un grupo de anémonas, Heteractis spp.
constituyen aproximadamente el 15% de todos los invertebrados comercializados (Simoes, 2003).
De acuerdo con reportes taxonomicos (Markham et al, 1990; Martinez-Guzman y Hernandez-
Aguilera, 1993), en México existen varias especies de camarones ornamentales de los géneros

Lysmata, Periclimenes, Thory Stenopus, potenciales para el mercado de acuarofilia.

Algunas de estas especies, Periclimenes yucatanicus (lves, 1981), Periclimenes pedersoni
(Chace, 1958) y Thor amboinensis (De Man, 1888), han desarrollado estrechas relaciones
simbidticas con otros organismos (Bauer, 2004); algunas especies son limpiadores facultativos u
obligatorios de peces, ocupando un papel vital en el equilibrio de los ecosistemas, puesto que
remueven los pardsitos o el tejido en descomposicion de otras especies, manteniendo sanas y

estables las poblaciones (Limbaugh et al., 1961; Kotter, 1997; Zhang et al., 1998); otras viven en
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simbiosis con anémonas marinas (Limbaugh et al, 1961; Criales, 1979, 1984). Dada esta
interaccion, resulta de particular interés mantener en cautiverio y en buenas condiciones de salud
tanto a los camarones como a sus respectivos hospederos. Asimismo, es indispensable conocer los
aspectos bioldgicos de estas relaciones simbiéticas, desde un punto de vista tanto fisiologico como
ecoldgico.

La simbiosis es una asociacion o interaccion prolongada en la cual hay un contacto entre
individuos de dos especies diferentes (Krebs, 1978; Fautin, 1991, 1995; Bauer, 2004). Se le llama
simbionte al individuo cuya especie ha abandonado los habitos de vida libre ancestrales para vivir
con un individuo de otra especie (hospedero), que generalmente es mas grande que el simbionte
(Bauer, 2004). Existen tres formas de clasificar las relaciones simbidticas con base en los costos y
beneficios que obtienen ambas especies: comensalismo, mutualismo y parasitismo (Krebs, 1978;
Odum, 1981; Fautin, 1995; Bauer, 2004).

En el medio ambiente marino, principalmente en las zonas tropicales, la simbiosis entre
crustaceos y cnidarios es una asociacion interespecifica comun (Wirtz, 1997), destacando la
simbiosis entre los camarones carideos de las familias Palaemonidae (Subfamilia Pontoniinae)
(Bauer, 2004) e Hippolytidae y las anémonas marinas (Stevens y Anderson, 1985; Fautin et al.,
1995; Figuras 1, 2 y 3). Existen reportes de asociaciones entre camarones carideos y esponjas
(Berggren, 1993), corales (Spotte et al., 1991; Spotte et al., 1994; Williams y Bunkley-William, 2000;
Vargas, 2000), equinodermos (Bruce, 1980) y moluscos (Spotte, 1996a).

Figuras (1). P. yucatanicus sobre C. gigantea en Puerto Morelos, Quintana Roo, Méx.; (2). P.
pedersoni con B. annulata en Punta Allen, Quintana Roo, Méx.; y (3). T. amboinensis entre los
tentdculos de C. gigantea en Cozumel, Quintana Roo, Mex. Fotografias tomadas por Biol. Juan
Manuel Oseguera.
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Dentro del género Periclimenes, diversas especies del Mar Caribe y del Atlantico Occidental,
entre ellas, P. pedersoni, P. yucatanicus, P. anthophilus (Holthuis y Eibl-Eibesfeldt, 1964) y P.
rathbunae (Schmitt, 1924), establecen relaciones simbidticas con anémonas marinas (Bauer, 2004).
Otras especies de carideos de la familia Pontoniinae viven mas intimamente relacionados con su
hospedero, por ejemplo, Platycaris latirostris (Holthuis, 1952) habita en las grietas de las colonias de

corales (Bauer, 2004).

Se desconoce a ciencia cierta cuéles son los costos y beneficios en la interaccion entre los
camarones carideos y las anémonas, y consecuentemente no se ha podido clasificar el tipo de
simbiosis al que estas asociaciones pertenecen. Algunos estudios indican que la relacion es
comensalista (Bruce, 1976a, b; Smith, 1977), y que el aparente beneficio que los camarones reciben
es la proteccién de peces y otros depredadores. Tal es el caso de P. brevicarpalis (Schenkel, 1902)
y la anémona Entacmea quadricolor (Rlppell y Leuckart, 1828) (Fautin et al., 1995), que en el medio
natural gana protecciéon contra los depredadores, aunque en ausencia de depredadores (en
experimentos de laboratorio), su crecimiento, longevidad y fecundidad son incrementados al vivir
asociados a la anémona. Sin embargo, también se ha reportado que P. brevicarpalis provoca dafos
ligeros en los tentaculos de E. quadricolor, lo cual indicaria que este comensalismo podria tender
hacia el parasitismo (Suzuki y Hayashi, 1977). Otros estudios indican que la relacion entre
camarones carideos y sus anémonas hospederas es mutualista, puesto que los camarones tienen
un papel importante en el mantenimiento de los tentaculos de las anémonas, limpiando el exceso de
moco (Smith, 1977; Crawford, 1992). A su vez, este moco y la comida que regurgitan las anémonas
es aprovechada como alimento por los camarones (Bauer, 2004). En el mismo sentido, Spotte
(1996b) argumenta que la anémona C. gigantea obtiene una fuente adicional de nitrégeno a partir de
las heces originadas por P. yucatanicus, y que ésta incrementa ligeramente la abundancia de

zooxantellas (dinoflagelados fotosintéticos) en los tentaculos de la anémona.

Como muchas otras asociaciones, las interacciones simbidticas entre camarones carideos y
sus hospederos, difieren en su grado de especificidad. Existen indicios de que la asociacion de los
camarones con las anémonas es bastante especifica, y debe ocurrir desde los primeros estadios de
vida cuando los camarones terminan su etapa plancténica y se asientan en el bentos como

postlarvas o juveniles (Goy, 1990; Crawford, 1992; Williams y Bunkley-Williams, 2000). En general,
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los camarones son encontrados en el medio natural asociado a especies simpatricas (Herrnkind et
al., 1976; Suzuki y Hayashi, 1977; Nizinski, 1989; Gwaltney y Brooks, 1994; Knowlton y Keller, 1985
en Guo et al., 1996); sin embargo, aunque dos especies de anémonas hospederas sean simpatricas,

los camarones no necesariamente se encuentran asociados a ambas.

El grado de especificidad en la relacion simbidtica entre camarones y anémonas marinas varia
dependiendo de las especies y la zona de distribucion geografica (Bauer, 2004). En particular, en el
género Periclimenes hay mucha diversidad en cuanto al grado de especificidad del hospedero,
habiendo desde especies con alta especificidad hasta especies generalistas, condicién que cambia
incluso de una poblacion a otra dentro del rango de distribucion de la especie. Diversos estudios de
campo han demostrado que P. ornatus (Bruce) es una especie altamente especifica en cada region
donde se localiza, en aguas de la Republica Popular China sélo establece relacion simbidtica con E.
quadricolor (Wicksten, 1995; Guo et al., 1996), en tanto que, en aguas del sureste de Japén, P.
ornatus establece simbiosis obligatoria Unicamente con la anémona Parasicyonis maxima (Wassilieff,
1908). Del mismo modo, P. anthophilus parece ser altamente especifico en cada zona donde ha sido
observado, reportdndose en Colombia (Nizinski, 1989) y Bermudas (Levine y Blanchard, 1980)
siempre asociado con C. gigantea, aun cuando exista una abundancia semejante de B. annulata,
Lebrunia danae (Duchassaing y Michelotti, 1866) y otras especies de anémonas. Sin embargo en
Santa Martha, Colombia, Criales (1984) reporta a este carideo asociado a B. annulata y C. gigantea.
Levine y Blanchard (1980) reportan que en Jamaica, P. rathbunae no se asocia a C. gigantea ni B.
annulata, aun cuando ambas anémonas se encuentran en abundancia semejante; mientras que en
el Caribe, Hermkind et al., (1976) y Mahnken (1972) reportan a P. rathbunae como simbionte de B.
annulata. Nuno Simoes (com. pers.) lo registra asociado a Stichodactyla helianthus (Ellis, 1767) en la
costa de Quintana Roo, México; y Criales (1984) lo reporta en asociacion con C. gigantea, B.
annulata, L. danaey S. helianthus en Santa Martha, Colombia.

Otras especies de este género son mas generalista, como P. brevicarpalis que esta asociado
al menos a ocho especies de anémonas tropicales que habitan desde el Mar Rojo hasta la region
central del Océano Pacifico (Guo et al., 1996). Asi mismo, P. yucatanicus'y P. pedersoni se asocian
con varias especies de diversos cnidarios, principalmente anémonas marinas (Tabla 1). Ambas

especies de camarones comparten algunas especies de hospederos, cambiando unicamente en la
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frecuencia de asociacion con cada una de ellas. Mientras que existen reportes de que P. yucatanicus
se asocia principalmente a C. gigantea (Limbaugh et al., 1961; Feder, 1996; Criales y Corredor,
1977; Stanton, 1977; Criales, 1984; Spotte et al., 1991; Spotte y Bubucis, 1997; Gwaltney y Brooks,
1994; Wicksten, 1995; Campos-Salgado et al., 2006) y en menor frecuencia con B. annulata (Chace,
1958, 1972; Limbaugh et al., 1961; Feder, 1966; Mahnken, 1972; Criales y Corredor, 1977; Criales,
1984; Spotte y Bubucis, 1997; Wicksten, 1995), P. pedersoni generalmente se encuentra asociado
con B. annulata (Limbaugh et al, 1961; Feder, 1966; Mahnken, 1972; Hermkind et al., 1976;
Williams, 1984; Gwaltney y Brooks, 2004; N. Simoes, com. pers.), aunque Wicksten (1995) y Spotte
(1999), quienes consideran a P. pedersoni como una sinonimia de P. anthophilus, o reportan
principalmente asociado a C. gigantea en Cayo Largo, Florida. En la costa de Quintana Roo, se
encontré a P. pedersoni asociado a B. annulata en el 99% de las observaciones, y no se encontré
nunca a P. yucatanicus asociado a B. annulata, ni a P. pedersoni asociado a C. gigantea, aun
cuando estuvieran a distancias no mayores a 5 metros (Campos-Salgado et al., 2006). Periclimenes
yucatanicus se distribuye en la region comprendida entre Colombia y el sureste de Florida, mientras
que P. pedersoni se distribuye desde el este de Cape Lookat, North Carolina, la costa oeste de
Florida, Bahamas, a lo largo de las West Indies, hasta Bonaire en las Antillas Holandesas y Belice
(Chace, 1958, 1972; Williams, 1984).

En el Bajo de Diez, frente a la costa de Sisal, Yucatan, se han reportado P. pedersoni con
bandas transversales rojas en las antenas (N. Simoes, com. pers) ya sea sin estar asociados,
asociados a A. pallida (Figura 4) o a B. annulata aunque hay poca presencia de esta anémona en la
region. La presencia de dichas bandas pudiera ser evidencia de que se trata de P. anthophillus, o
bien, como reportan los especialistas sistematicos (Wicksten, 1995; Spotte, 1999) un morfotipo
distinto al reportado para P. pedersoni en el Caribe. Asimismo, a 17 m de profundidad en la costa
oeste de Florida se han observado, organismos que coinciden perfectamente con las caracteristicas
morfoldgicas de P. pedersoni, pero que no estaban asociados a anémonas, ni limpiaban peces
(Limbaugh et al., 1961).
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Flguras 4) P. pederson/ entre los tentaculos de AlptaSIa pa/llda en las bajas frente a la
costa de Sisal, Yucatan, Mex., y (5) .P. pedersoni sobre Richordea florida en Sian Ka'an,
Quintana Roo, Mex. Fotografl’as tomadas por Biol. Juan Manuel Oseguera.

Las diferencias en el grado de especificidad pueden estar mediadas por la forma de utilizacion
del habitat, ya que algunas especies de camardn son limpiadores de peces, que remueve los
parasitos o el tejido en descomposicion de diversas especies (Limbaugh et al., 1961; Mahnken,
1972; Kotter, 1997; Zhang et al., 1998). Los camarones que no son limpiadores de peces, como P.
ornatus, son altamente especificos, en tanto que, los camarones limpiadores de peces como P.
yucatanicus y P. pedersoni son poco especificos, y buscan posiciones favorables entre anémonas
de diferentes especies para establecer estaciones de limpieza (Limbaugh et al, 1961; Mahnken,
1972; Stanton, 1977; Levine y Blanchard, 1980; Williams, 1984; Nizinski, 1989).

De manera similar, existen considerables variaciones en el patron de agregacion que exhiben
las especies del género Periclimenes, dependiendo de la especie de anémona y de camaron.
Diversos autores mencionan que P. pedersoni frecuentemente es observado solo (Stanton, 1977),
en pareja, y ocasionalmente en grupos de 5 - 6 organismos (Limbaugh et al., 1961; Feder, 1966;
Mahnken, 1972). En la costa de Quintana Roo, México, y en Cayo Largo, Florida, se han encontrado
hasta 13 individuos de P. pedersoni de diferente tamafo asociados a un unico individuo anémona
(Wicksten, 1995) o bien a un grupo de anémonas que comparten un mismo agujero (N. Simoes,
com. pers.). Por otro lado, Mahnken (1972) en las Islas Virgenes, reporta asociaciones de 11 a 16 P.
pedersoni que coinciden con las estaciones de limpieza y registro agresiones considerables entre los
camarones como resultado de una competencia intraespecifica por el alimento, ademas observo que

los camarones mas grandes ocupan posiciones entre los tentaculos y el disco oral de la anémona,
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mientras los organismos medianos y pequeios ocupan posiciones en la periferia de la anémona o,
inclusive, en la arena, proximos a ella. En condiciones de laboratorio, este autor observo el
despliegue de una conducta agonista y una competencia intensa entre individuos de P. pedersoni
por obtener una posicién en la anémona cuando habia la presencia de un pez que pudiera ser

limpiado.

Esta condicién hace pensar que P. pedersoni ha desarrollado un grado de especializacion
funcional relativamente alto, y que podria tener un papel importante en el mantenimiento del estado
de salud de las poblaciones de peces que son limpiados. Asimismo, conduce a considerar que la
presencia previa de otros P. pedersoni de tamafo similar en una anémona constituya un estimulo
desfavorable para que esa anémona en particular sea elegida como hospedero por otro camardn
que se aproxime. En tanto que esta hipétesis no ha sido corroborada, la posibilidad contraria, de que
la presencia previa de P. pedersoni opere como un estimulo que favorezca la agregacion de sus co-

especificos, tampoco ha sido descartada.

Asi como se encuentran agregaciones de varios camarones de la misma especie, existen
varios ejemplos de agregaciones de camarones carideos de diferente especie asociados a un mismo
hospedero, p. e., P. yucatanicus y T. amboinensis se observan frecuentemente asociados a C.
gigantea (Limbaugh et al., 1961). Alpheus armatus, una especie que no es limpiadora de peces, esta
frecuentemente asociado a los individuos de B. annulata donde ocurre P. pedersoni (Mahnken,
1972; Herrnkind et al., 1976; Knowlton y Keller, 1985; 1986). Por el contrario, en zonas arrecifales
donde cohabitan C. gigantea y B. annulata, P. yucatanicus y P. pedersoni, estos camarones se
asocian a ambas especies de anémonas en mayor 0 menor frecuencia, pero nunca coexisten en un
mismo individuo hospedero (Williams y Bunkley-Williams, 1982, 2000; Wicksten, 1995; N. Simoes,
com. pers.). Dado que tanto P. pedersoni como P. yucatanicus se reportan como camarones
limpiadores (Limbaugh et al., 1961; Feder 1966; Mahnken, 1972), con areas de distribucién
geografica que se traslapan (Chace, 1958, 1972; Limbaugh et al., 1961; Feder, 1966; Mahnken,
1972; Criales 1979, 1984; Williams y Bunkley-Williams, 1982; Williams y Bunkley-Williams, 2000), se
puede pensar que al igual que en el caso de los peces anemonales constituyen un grupo

monofilético (Elliott et al., 1999) y que es posible que constituyan especies simpatricas, cuya historia

10



Introduccion

evolutiva deviene en una separacion de nichos (especies de anémonas) para disminuir la

competencia interespecifica por las mejores posiciones de alimentacion en los hospederos.

Es posible que la simbiosis entre camarones carideos y anémonas esté mediada por factores
similares a los que actuan en el caso de los peces anemonales (Mariscal, 1970; Schlichter, 1976;
Miyagawa, 1989; Fautin, 1991). Tal como en los peces anemonales (Nybakken, 1982), los
camarones simbiontes presentan un mecanismo de aclimatacién que ha evolucionado para
contrarrestar los efectos de las descargas de los nematocistos presentes en los tentaculos y disco
oral de las anémonas hospederas (Levine y Blanchard, 1980; Crawford, 1992). Crawford (1992)
concluyd que P. anthophilus continuamente secreta una sustancia protectora cuando son expuestos
ante una anémona; en tanto que, Levine y Blanchard (1980) mencionan que la preferencia de los
camarones anemonales por un hospedero, probablemente es debida a la inhabilidad del simbionte
hospedero para adquirir el moco protector de otras especies de anémonas durante la aclimatacion.
En el caso de los camarones carideos el exoesqueleto no brinda protecciéon de los nematocistos
(Levine y Blanchard, 1980), y se piensa que el moco protector es secretado y acumulado sobre la
epicuticula del camardn, ya que este pierde su aclimatacion contra las descargas de los
nematocistos cuando ha sido desprovisto de su integumento (Crawford, 1992).

Los decdpodos simbiontes asociados a macroinvertebrados marinos sesiles, viven en
microhabitats bien establecidos (Baeza y Stotz, 2003), por lo que representan un modelo ideal para
estudiar la preferencia por habitat. Estos hospederos sésiles son relativamente féciles de capturar y
manipular, haciendo posible su estudio en condiciones controladas de laboratorio. Estudios previos
sobre camarones simbiontes de diversas especies que habitan las comunidades tropicales someras
han demostrado que en condiciones de laboratorio los individuos adultos se asocian mas
frecuentemente a aquellas especies hospederas con las cuales se asocian en el campo, que con
otras alternativas ofrecidas experimentalmente (Duffy, 1992; Gwaltney y Brooks, 1994; Guo et al.,
1996; Khan et al., 2003). Con base en los resultados obtenidos experimentalmente, algunos de estos
autores argumentan que la base de dicha asociacion es la preferencia de los camarones por una
especie de anémona en particular (Guo et al., 1996). Sin embargo, la asociacion de los camarones
en el campo, no necesariamente refleja la exhibicién de una conducta preferencial, ya que la

distribucién de algunas especies en el medio natural puede ser el resultado de factores ecoldgicos
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como la abundancia de hospederos y la presencia de competidores potenciales (Gwaltney y Brooks,
1994; Baeza y Stotz, 2003; Khan et al., 2003), que provocan que los organismos sean excluidos de

sus microhabitats preferidos, forzandolos a vivir en sitios menos preferidos (Partridge, 1978).

La asociacion entre especies de camarones carideos relativamente poco especificos (como es
el caso de P. pedersoni) y sus anémonas hospederas observada en el medio natural puede
explicarse a partir de distintos mecanismos que incluyen componentes fisioldgicos, ecoldgicos y
conductuales. La relativa especificidad en la asociacidén podria implicar que los camarones son
capaces de distinguir a sus hospederos (Bruce, 1976a; Stevens y Anderson, 2000; Khan et al., 2003)
a partir de ciertas caracteristicas particulares (por ejemplo, la longitud de los tentaculos; Omori et al.,
1994). Con base en la percepcion de dichas caracteristicas, los camarones podrian tomar decisiones
simples (del tipo “rule of thumb” sensu Bouskila y Blumstein, 1992), cuyo resultado final es la seleccion
de una anémona en particular. Aun cuando a lo largo del proceso intervengan factores ecoldgicos
(como la abundancia relativa de anémonas de esa y de otras especies), el resultado final de
observar dicha asociacion dependeria fundamentalmente de la preferencia, ya sea innata o
adquirida, del camardn por esa especie de anémona. Una segunda explicacion es que la asociacion
esté mediada por la cadena de eventos que constituyen el proceso de aclimatacion, del tal forma
que ésta ocurra por pasos a través de los cuales el camardn adquiere o no la proteccion contra los
nematocistos. En este caso la adquisicion de dicha proteccion es el factor determinante de la
permanencia del camardn en ese hospedero, y la asociacion no estaria mediada completamente por
el despliegue de una preferencia por parte del camardn. Una tercera posibilidad es que teniendo la
capacidad de aclimatarse a mas de una especie de anémona, los camarones se asocien mas
frecuentemente a una especie en particular como resultado del conjunto de interacciones con otros
simbiontes de la misma o de otra especie. En este caso, tampoco se puede hablar del despliegue de
una conducta preferencial, y la asociacion seria el resultado de las propiedades ecoldgicas (como la
distribucién y abundancia de hospederos y camarones de la misma o de otras especies, presencia
de depredadores, etc.) del sistema bioldgico bajo estudio.

En este contexto el término preferencia se refiere a que existe una discriminacion o un

comportamiento de seleccién activo (sensu Barbeau y Scheibling, 1994) sobre una 0 mas opciones

alimenticias, de habitat o de hospedero, cuando los organismos son confrontados con diversas

12



Introduccion

alternativas, todas ellas convenientes (Liszka y Underwood, 1990; Olabarria et al., 2003). La
preferencia por una de las alternativas implica, por tanto, el rechazo de otras que estén igualmente
disponibles (Bennett, 1993 en Olabarria et al, 2002; Allainé et al, 1994). Para identificar
inequivocamente un proceso en el que la preferencia explique la asociacion de los organismos a un
habitat, es necesario comparar lo que ocurre cuando un individuo se ve confrontado con méas de una
alternativa, con lo que ocurre cuando no tiene dicha alternativa. Por lo que, es imprescindible que los
disefios experimentales sobre seleccion incluyan tratamientos control en los que los organismos

sean confrontados con una situacion en la que no pueden elegir (Underwood et al., 2004).

A pesar de su importancia, existen pocos trabajos sobre los mecanismos de seleccién en los
carideos simbiontes y los factores que los modulan, y la mayoria no contemplan este rigor
metodoldgico. Destacan entre éstos el realizado por Gwaltney y Brooks (1994) quiénes
determinaron mediante experimentos de laboratorio, que P. yucatanicus y P. pedersoni mostraron
una “preferencia significativa” por la especie de anémona de la cual fueron colectados (Stichodactyla
helianthus y B. annulata, respectivamente). Guo et al., (1996) concluyeron en base a experimentos
realizados en laboratorio que P. omatus'y T. amboinensis “prefieren” a la especie de anémona con
la cual se encuentran asociados en el medio natural; mientras P. brevicarpalis no exhibié una clara
preferencia. Khan et al,, (2003) determinaron que P. holthuisi prefiere a la anémona Stichodactyla
haddoni con la cual se asocia en el campo, sobre otra especie simpatrica, Macrodactyla doreensis,
que habitan aguas de Moreton Bay (Queesland, Australia). Por otra parte, Baeza y Stotz (2003)
determinaron mediante experimentos de laboratorio que la preferencia no es el mecanismo mediante
el cual, los cangrejos adultos Allopetrolisthes spinifrons se mantienen asociados mas
frecuentemente asociados a las anémonas Phymactis clematis y Phymanthea pluvia de color verde-

rojizo en el medio natural.

Mientras los resultados de los trabajos anteriores corroboran los patrones de asociacion
observados en el campo, ninguno de ellos permite identificar inequivocamente la preferencia de los
camarones como la causal de dicha asociacion. Las metodologias utilizadas por estos autores
utilizan organismos que no necesariamente han sido desaclimatados a los hospederos, lo que no
excluye la posibilidad de que la seleccion observada sea apenas resultado de la condicion de
asociacion previa (p. e., Gwaltney y Brooks, 1994); o bien, definen la eleccion de una de las
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alternativas con base en la conducta del camardn al inicio del proceso de aclimatacion, limitando asi
los resultados a lo que ocurre en las primeras aproximaciones de ambos simbiontes, y en
consecuencia, relegando la importancia de los mecanismos fisioldgicos y conductuales que se
verifican en las ultimas fases de dicho proceso (p.e., Khan et al., 2003). En otros, se desconocen los
movimientos que realiza el camaron a lo largo del tiempo que tarda en elegir al hospedero (p.e.,
Gwaltney y Brooks, 1994; Guo et al, 1996), informacion crucial para comprender las bases
funcionales del proceso selectivo, asi como la importancia de las respuestas interactivas entre
ambos simbiontes en la determinacion de la permanencia final en el hospedero. También, se puede
crear una falta de independencia en los datos (p.e., en los experimentos donde se utilizé un laberinto
enY, Guo et al,, 1996), con la consecuente confusién en el andlisis e interpretacion de los resultados
(Underwood et al., 2004).

Por lo anterior existe la necesidad de realizar experimentos de seleccion utilizando disefios
experimentales y técnicas estadisticas especificamente desarrollados para probar hipdtesis sobre
conducta selectiva y preferencias (ver Barbeau y Sheibling, 1994; Mascaré y Seed, 1999; Mascaré et
al., 2006; Underwood y Clarke, 2005) que generen resultados concluyentes, y permitan contrastar
con aquéllos obtenidos por otros autores. Asimismo, sobresale la necesidad de determinar si el
patrén de asociacion de P. pedersoni con las anémonas B. annulata y C. gigantea en el medio
natural responde al despliegue de una conducta selectiva activa o de preferencia, e identificar
factores que influyan en el patron de agregacion de éstas especies en la costa Caribe de México.
Para ello, es prioritario describir de manera detallada el mecanismo de aclimatacion de los
camarones a las anémonas, identificando los momentos criticos que determinan la permanencia en
el hospedero. Esta informacion sera de gran utilidad para desarrollar protocolos de cultivo exitosos,
que serviran de base para la toma de decisiones en la implementacion de planes de manejo y

conservacion de estas importantes especies arrecifales.
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2. OBJETIVOS

2.1 Objetivo General

Conocer aspectos de la conducta de seleccion de hospedero en la relacion simbionte entre
Periclimenes pedersoni Chace, 1958 (Crustacea: Malacostraca: Decapoda: Caridea: Palaemonidae)
en estadio adulto y dos de sus principales anémonas hospederas, Bartholomea annulata
Duchassaing y Michelotti, 1866 (Cnidaria: Anthozoa: Actiniaria: Aiptasiidae) y Condylactis gigantea
Weinland, 1891 (Cnidaria: Anthozoa: Actiniaria: Actiniidae).

2.2 Objetivos Particulares

a) Describir el comportamiento de P. pedersoni durante la aclimatacion a dos especies

de anémonas hospederas, y determinar el tiempo de aclimatacion y desaclimatacion.

b) Determinar si P. pedersoni prefiere alguna de dos de sus principales anémonas
hospederas.
C) Determinar si la conducta de territorialidad de P. pedersoniinfluye en la seleccion de

la anémona hospedera.
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Hipétesis

3. HIPOTESIS

3.1 Dada una opcion entre B. annulata 'y C. gigantea, P. pedersoni prefiere a B. annulata, y
por lo tanto, dicha preferencia explica el grado de especificidad de la asociaciéon observada en la

distribucion natural de estas especies.

3.2 Dada una opcion entre una anémona con la presencia previa de un camarén simbionte de
tamafio similar y otra de la misma especie sin camardn, P. pedersoni prefiere aquella sin la
presencia de otro simbionte. Dicha preferencia explica los patrones de agregacién que se observan
en la naturaleza, y permite considerar que P. pedersoni presenta rasgos de territorialidad que

influyen en su conducta selectiva.
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4.- MATERIALES Y METODOS

4.1 Captura y Transporte de Animales

Los camarones carideos P. pedersoni en estado juvenil tardio y adulto y las anémonas
simbiontes B. annulata 'y C. gigantea fueron capturados en expediciones de buceo cientifico en la
region comprendida entre Puerto Morelos y Majahual, Quintana Roo, de acuerdo a la distribucion y
abundancia previamente descritas para la zona (Campos-Salgado et al., 2006; N. Simoes, com.
pers.) Previamente fueron tramitados los permisos requeridos por la SEMARNAT a través de la
CONANP y con CONAPESCA-SAGARPA en vida silvestre

Los camarones fueron capturados con la ayuda de redes de malla fina, y las anémonas
cuidadosamente extraidas, procurando no dafar el pie y tratando de minimizar al maximo los dafos
provocados al arrecife. Los organismos fueron mantenidos individualmente en recipientes perforados
(Figura 6) dentro de una tina con abundante agua de mar y aeracion constante. A cada individuo se
le asignd un codigo de observacion, correspondiente a la informacion obtenida durante el buceo.
Dicha informacion consistid en la descripcion y conteo de los camarones asociados a cada
anémona; la localizacion precisa en el momento de captura (sobre la anémona, en el arrecife cerca
de ella, 0 en la arena); la especie de anémona con la que los camarones se encontraban; y las
caracteristicas de la agregacion de carideos de una misma especie o de diversas especies. Asi se
obtuvo un registro detallado y preciso de la identificacion individual de cada combinacion de camardn
y anémona capturados. El numero de organismos colectados fue determinado por las necesidades

de cada experimento, asi como por las mortalidades naturales de los mismos en cautiverio.

Figura 6. Captura y transporte de camarones
carideos experimentales. Fotografia tomada por
Biol. Juan Manuel Oseguera.
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4.2 Mantenimiento de los organismos

Al llegar al laboratorio, los camarones fueron identificados (Chace, 1972) y colocados
individualmente en acuarios de fibra de vidrio de 30 x 20 x 20 cm con una capacidad de 12 |, dentro
de un sistema de recirculacion cerrado, especialmente disefiado para el mantenimiento y
reproduccion en cautiverio de camarones carideos (disefiado por Altamira, R. G. y N. Simoes, 2005.
Figura 7). En tanto, las anémonas fueron también identificadas (Fautin, 2005) y colocadas
individualmente en otro sistema de recirculacion en acuarios de 28 x 18 x 23 c¢m, para evitar el
reconocimiento quimico previo entre los organismos experimentales. El agua de mar natural fue
mantenida a 35 + 1 %o, temperatura 25 +1 0 C, mediante enfriadores, y el fotoperiodo con 12h: 12h
(luz: oscuridad). Para el mantenimiento de las anémonas se utilizaron lamparas de luz de actinia de
fuerte intensidad (aproximadamente de 10 000 Kelvin, lamparas DYMAX OB Lighting luminaria con
dos tubos T5, blanco y azul), con la finalidad de simular las longitudes de onda en condiciones
naturales. Dichas condiciones son necesarias para el adecuado mantenimiento de las zooxantellas
fotosintéticas simbiontes de las anémonas. Cada tercer a quinto dia se realizaron recambios
parciales del agua de ambos reservorios, para mantener una concentracion aproximada de amonio
(NH4*/NHs*) en 0 mgL*; nitratos (NOgz') en 5 mgL-*; nitritos (NO2’) en 0 mgL; fosfatos (PO4=) en 0.1
mgL-'; pH de 8.2 y carbonatos totales en 9-110dH, estos fueron medidos en un colorimetro Medusa
Chem Tester, modelo CM 750. Para precipitar metales se agregd EDTA (1 g/ 100 Lie0) posterior a
los recambios parciales de agua.

Los camarones fueron alimentados tres veces al dia ad libitum con alimento natural congelado
(Artemia spp., oligoquetos, trozos de mejillon y larvas de camardn en estadio de mysis), mientras

que las anémonas se alimentaron una vez cada tercer dia, con una dieta similar.

Figura 7. Sistema de recirculacion cerrado
disefiado para el mantenimiento y reproduccion en
cautiverio de camarones carideos. LoS
camarones experimentales se mantuvieron
individualmente en cada acuario.
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4.3 Disefio Experimental

4.3.1 Aclimatacion y desaclimatacion de P. pedersoni a B. annulatay C. gigantea

4.3.1.1 Descripcion del comportamiento y variables analizadas durante la
aclimatacion de P. pedersoni a ambas especies de anémonas hospederas

Con la finalidad de describir el comportamiento de P. pedersoni durante la aclimatacion a dos

de sus anémonas hospederas, y determinar la duracion de dicho proceso, se realizaron 20
observaciones independientes para cada especie de anémona, procurando que las caracteristicas
morfoldgicas de tamafio y coloracion de los individuos de cada especie fueran semejantes. Para
cada observacion se colocd una anémona en el extremo derecho de un acuario de 20 | de capacidad
(50 cm de largo x 20 cm ancho x 20 cm alto), manteniéndola durante 1 h con aireacion constante
para su aclimatacion al acuario. Posteriormente, se introdujo un camarén que nunca habia estado en
contacto con ese individuo, se retiré la aireacion, y se grabaron las imagenes con la ayuda de una
video-cdmara digital (Handycam Sony Digital VideoCamera, Modelo DCR DVD 105). Todas las
grabaciones comenzaron en el momento en que el camardén fue colocado en el acuario, y
concluyeron poco después de haber iniciado la ultima fase de la aclimatacion (ver mas adelante).
Posteriormente, se reviso cada acuario por 2-5 min cada 30 min durante las siguientes 2 h (para B.
annulata) o 12 h (para C. gigantea). En el caso de que los camarones no estuvieran aclimatados
después de transcurridas 12 h, los acuarios eran revisados en las primeras horas de la mafnana del
dia siguiente, es decir aproximadamente 24 h después de haber colocado a los camarones dentro
de los acuarios. La habitacion en la que se realizaron las observaciones se encontraba iluminada

exclusivamente por las lamparas de luz de actinia.

Los acuarios fueron divididos en 5

areas rectangulares de 10 x 20 cm. Del

=

extremo donde se encontraba la

anémona hasta el extremo opuesto del

acuario; las areas fueron identificadas

mediante un intervalo de distancia y una  Figura 8. Esquema de la division de los acuarios en 5 4reas.
del 4 Fi 8): Area1 (0 El Area 1 corresponde a la zona donde fueron colocadas las
marca del area (Figura 8): rea 1 (0- anémonas Yy el Area 3 donde fueron colocados los camarones

10 cm; marca: 5 cm), Area 2 (10-20 cm; durante las observaciones de aclimatacidn.
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Marca: 15cm), Area 3 (20-30 cm; marca 25 cm), Area 4 (30-40 cm; marca: 35 cm) y Area 5 (40-50
cm; marca 45 cm). Las anémonas siempre fueron colocadas inicialmente en el Area 1, mientras que

los camarones lo fueron en el Area 3.

Las grabaciones fueron revisadas detalladamente con la finalidad de registrar categorias
conductuales y variables cuantitativas que permitieran la identificacion de diversos patrones a lo
largo del proceso de aclimatacion, asi como los tiempos en los que éstos ocurren. Trabajos previos
(Mariscal, 1970; Levine y Blanchard, 1980; Crawford, 1992) han utilizado categorias conductuales
definidas Unicamente con base en las respuestas de las anémonas al contacto con el camarén, por
considerarlas mas consistentes que las reacciones de los camarones. En el presente trabajo las
categorias y variables registradas fueron definidas tomando en cuenta tanto la respuesta de la
anémona al contacto con el camardn, como la reaccién del camardn a dicha respuesta. La inclusion
del conjunto de las respuestas y reacciones de anémonas y camarones en las categorias
conductuales permitié adjudicar un valor ordinal de intensidad a cada evento de interaccidn sobre la
base de la conducta exhibida por ambos simbiontes.

Una revision preliminar de todas las grabaciones permitid identificar y definir tres fases
consecutivas durante el proceso de aclimatacion: Fase I, durante la cual ninguno de los simbiontes
se encuentra aclimatado al otro, y no hay contactos fisicos entre ellos. Fase I, durante la cual
ninguno de los simbiontes se encuentra aclimatado al otro, pero hay contactos fisicos entre ellos,
como producto de las tentativas del camardn de aproximarse a la anémona. Fase Ill, durante la cual
el camardn ya esta aclimatado a la anémona, pero ésta continua presentando respuestas ante la
presencia del camardn entre sus tentaculos. Se considerd que la aclimatacion total de ambos
simbiontes sdlo ocurre cuando la anémona deja de presentar respuesta alguna a la presencia del
camaron entre sus tentaculos. Esta condicién ha sido observada tanto en asociaciones mantenidas
durante largo tiempo en el laboratorio como en condiciones naturales (observaciones personales; N.

Simoes, com. pers.).

Las categorias conductuales definidas y variables registradas en cada fase de la aclimatacion

para el presente trabajo, se describen a continuacion.
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Fase [:

Duracion (00 h 00 min 00 seg): tiempo transcurrido desde que el camardn es colocado
dentro del acuario hasta el instante en que ocurre el primer contacto fisico entre
camardn y anémona.

Distancia promedio del camardn a la anémona (cm): media aritmética de las marcas de las
areas rectangulares del acuario cada vez que el camardn se encontraba en alguna
de ellas. EI nimero de marcas promediadas (n) correspondié al nimero de veces
que el camaron entrd en algun area del acuario, incluyendo la primera vez que fuera
colocado en el Area 3.

Movimiento (M, Ry P): si el camardn presentd mucho movimiento (M: nadaba y caminaba
continuamente por las Areas 2, 3, 4 y 5), regular (R: nadaba y caminaba
ocasionalmente por las Areas 2, 3, 4 y 5), 0 poco movimiento (P: permanece
relativamente estatico en alguna de las Areas 2, 3, 4 0 5).

Conducta de limpieza (“grooming behavior’): descripcion de la conducta que exhibe el
camardén mediante el movimiento de diversos apéndices hacia las partes bucales.
La terminologia de los apéndices del camarén usada para la descripcion esta
basada en los términos anatomicos de los camarones carideos (Bauer, 2004) que
se muestran en la Figura 9. Es importante sefialar que ésta misma terminologia fue
usada para la descripcion del comportamiento a lo largo de cada una de las fases
de aclimatacion, asi como para la descripcion de las variables medidas.

Figura 9. Anatomia externa de un camardn carideo basado en Heptacarpus sithensis. alif, flagelo interno de
la anténula: a1of, flagelo externo de la anténula; a2f, flagelo de la antena; ch, quela y el final del quelipedo; g,
branquias; mx3, tercer maxilipedo; p1-p5, pereidpodos; pd, pledpodos; pl, pleuron abdominal; r, rostrum; t,
telson; u, urépodos en conjunto = cola; w1-w3, patas caminadoras. (Bauer, 2004).
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Fase II:

Duracion (00 h 00 min 00 seg): tiempo transcurrido desde el primer contacto fisico entre
camardn y anémona hasta el momento en que el camarén se encuentra de manera
permanente a una distancia no mayor al doble de la longitud total de su cuerpo con
respecto a la porcion distal de los tentaculos de la anémona, y se presenta la ultima
interaccion anémona-camardn de muy alta o alta intensidad (Tabla 4).

Numero de contactos: numero total de contactos fisicos entre camardn y anémona.

Tipos de contactos: se definieron seis diferentes tipos de contacto dependiendo de las partes
del cuerpo del camardn con las que ocurria el contacto con la anémona (Tabla 2).

Categorias de respuesta de la anémona: se definieron seis diferentes categorias de respuesta
de la anémona con base en los movimientos y contracciones tentaculares que
presentaban ante el contacto con el camardn. Dichas categorias fueron ordenadas
de menor a mayor intensidad con base en lo propuesto por Mariscal (1970), Levine
y Blanchard (1980) y Crawford (1992) (Tabla 3).

Tabla 2. Clasificacion nominal de los distintos tipos de contactos de los camarones P. pedersoni con las
anémonas B. annulata'y C. gigantea, definidas de acuerdo a la parte del cuerpo del camardn que entraba en
contacto fisico con la anémona, durante los experimentos de aclimatacién.

Tipo de Contacto Clave
Antenas y anténulas 1
Quelas

Pereidpodos

Abdomen

Cola (telson y urépodos)
Diversas partes del cuerpo

o OB~ W

Tabla 3. Clasificacién ordinal de los tipos de respuesta presentadas por las anémonas B. annulata y C.
gigantea al entrar en contacto fisico con los camarones P. pedersoni durante los experimentos de
aclimatacién. Los numeros representan un orden de menor a mayor intensidad de respuesta de acuerdo con
los movimientos y contracciones tentaculares de las anémonas.

Tipo de Respuesta de la Anémona Clave
Ninguna 1
Movimiento tentacular 2
Ligera contraccion tentacular 3
Adherencia tentacular 4
Fuerte contraccion tentacular 5
Enrizamiento tentacular 2 6

2 Debido a que los tentaculos de C. gigantea son globulosos y mas cortos que los de B. annulata,
éstos no se pueden enrizar, por lo que no existe la categoria 6 de respuesta en C. gigantea.
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Categorias de interaccion anémona-camaron: se definieron cuatro diferentes categorias de
interacciones anémona-camarén (Tabla 4) considerando la combinacion de las
diferentes respuestas de las anémonas al contacto con el camardn, y las diferentes
reacciones del camarén a dichas respuestas.

Conducta de limpieza (“grooming behaviour’): se describié detalladamente la conducta de
limpieza que exhibieron los camarones, se registraron el movimiento de las
anténulas, la porcién del cuerpo del camardn que entré en contacto con la anémona,
la orientacion del cuerpo.

Tabla 4. Clasificacion ordinal de los distintos tipos de interaccién anémona-camardn presentadas por
anémonas B. annulata 6 C. gigantea'y P. pedersoni durante los experimentos de aclimatacion. Las categorias
de interaccion fueron definidas de acuerdo con las caracteristicas de las respuestas de las anémonas y las
reacciones de los camarones a dichas respuestas. * indica que presumiblemente hubo una descarga de
nematocistos por parte de la anémona, aunque ésta no es detectable a simple vista.

camarén Clave B. annulatay C. gigantea P. pedersoni
Ninguna
Baja Intensidad 1 Movimiento Tentacular Ninguna
Ligera Contraccién Tentacular
Ninguna/ quemadura*
Regular Intensidad 2 Movimiento Tentacular Sacudida Leve

Ligera Contraccién Tentacular
Adherencia tentacular

Ninguna/ quemadura*
Movimiento Tentacular

) s Sacudida
Ligera Contraccion Tentacular
. . Fuerte
Alta Intensidad 3 Adherencia tentacular
- Intento de
Fuerte Contraccion Tentacular Escape
Enrizamiento Tentacular?/Respuesta de P
captura
Ninguna/ quemadura* Sgﬁiﬂga
Muy Alta Intensidad 4 Enrizamiento Tentacular /Respuesta de Intento de
captura E
scape
Fase Ill

Duracion (00 h 00 min 00 seg): tiempo transcurrido desde que el momento en que el camaron
se encuentra de manera permanente a una distancia no mayor al doble de la

longitud total de su cuerpo con respecto a la porcion distal de los tentaculos de la
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anémona, y se presenta la ultima interaccion anémona-camaron de alta 0 muy alta
intensidad hasta el momento en que so6lo se presentan interacciones de intensidad

baja 0 algunas vecesocasionalment (> 0% y < 50% de las interacciones), regular.

Durante las revisiones posteriores al cese de filmacion, Unicamente se registro la posicion del
camardn en el acuario, en particular con respecto a la anémona, y la frecuencia de ocurrencia de

respuestas de la anémona ante el contacto con el camaron.

La duracion de las fases, distancia del camarén a la anémona y el numero de contactos fueron
registrados, en todas las observaciones donde se presentd la aclimatacion. Los tipos de contacto,

las categorias de respuesta de la anémona y de interaccion anémona-camardn fueron

representadas como la frecuencia numérica media (%N ) calculada como:

> Ni

%Ni = | —I——— %100

k

2.2, Nij

i=1 j=1

Donde Njes el numero de respuestas de cada categoria conductual i en la ji observacion, k

es el numero de categorias conductuales observadas, y n es el nimero de camarones observados.

4.3.1.2 Desaclimatacion de P. pedersoni a B. annulata y C. gigantea

Con el objetivo de verificar el periodo de tiempo en el que P. pedersoni deja de estar
aclimatado a una anémona, se separaron los camarones aclimatados (aquéllos que habian estado al
menos 24 h aclimatados a un hospedero) de sus respectivas anémonas durante 15 dias,
colocandolos en acuarios dentro de un sistema de recirculacion independiente. Tras este lapso de
tiempo, se regresd el camardn a la anémona de la cual provenia, y se registraron las interacciones
anémona -camaron tras los primeros contactos. Si no se presentaba ninguna interaccién de muy alta
0 alta intensidad, se consideraban como camarones todavia aclimatados a ese individuo; si, por el
contrario, se presentaba por o menos una interaccion de alta 0 muy alta intensidad, entonces se
consideraban camarones desaclimatados. Tras el registro de cada evento, todos los camarones y
las anémonas fueron separados y regresados a sus acuarios inmediatamente. Se realizaron 20

observaciones independientes con camarones aclimatados a B. annulata y 7 observaciones
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independientes con camarones aclimatados a C. gigantea (fueron el niumero de camarones que
lograron aclimatarse a lo largo de todas las observaciones de aclimatacion y experimentos de

seleccion de anémona a C. gigantea).

4.3.2. Seleccion de especie de anémona hospedera

Para determinar si el patron de asociacion de P. pedersoni con B. annulata observado en el
campo se debe a la conducta selectiva de preferencia, se realizd un experimento de laboratorio
(Experimento 1) con los siguientes tratamientos (Tabla 5):

a. Tratamientos sin opcién (SO): donde camarones en estadio de desarrollo juvenil tardio y
adulto fueron presentados individualmente ante dos individuos de la misma especie de anémona, B.
annulata o C. gigantea por separado.

b. Tratamiento con opcidn (CO): Donde los camarones en estadio de desarrollo juvenil tardio y
adulto fueron presentados individualmente ante un individuo de cada especie de anémonas B.

annulatay C. gigantea, simultaneamente.

Se realizaron un total de 20 repeticiones para cada uno de los tratamientos, procurando que
todas fueron realizadas durante el mismo periodo del dia (10:00 — 17:00 h) y con camarones en
condiciones fisiologicas (estado de muda y reproduccion) similares. Para asegurar independencia
entre muestras y tratamientos ningun camaron fue utilizado dos veces durante cada experimento.
Para asegurar la ausencia del efecto de la experiencia previa con algun hospedero, se utilizaron

camarones y anémonas provenientes de distintas localidades.

Ambos tipos de tratamientos se llevaron a cabo en los acuarios descritos anteriormente en los
cuales se colocaron los individuos de la especie de anémona correspondiente en cada extremo del
acuario, manteniéndolos con aireacion constante. Después de 30 min, fue colocado un camardn en
el centro del sistema y se retiro la aireacion. Después de 7 h (tiempo méaximo menor en que se
registro la aclimatacion de un camardn a una anémona durante los experimentos de aclimatacion;
véanse Resultados) se registré la anémona que el camardn habia seleccionado. Se considerd un
evento de seleccion de anémona cuando habia ocurrido el proceso de aclimatacion, definido como el
momento cuando un camardn permanece sobre, entre 0 debajo de los tentaculos (disco basal) de
las anémonas, o bien, a una distancia menor a 3 cm de la porcion distal de los tentaculos durante

por lo menos una hora. Los criterios de localizacion y permanencia de los camarones fueron
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definidos con base en trabajos realizados por Stanton (1977) y Mahnken (1972), asi como en las
observaciones obtenidas de los experimentos de aclimatacion en el presente trabajo. Los camarones
que no eligieron a ninguna de las anémonas presentadas, se registraron como individuos que no

seleccionaron, y se incluyeron en el analisis estadistico.

Tabla 5. Tratamientos en los que camarones P. pedersonifueron presentados con anémonas B. annulatay C.
gigantea en distintas combinaciones durante el experimento de seleccion de especie de anémona hospedera
(Experimento 1). SO (sin opcién): dos anémonas de la misma especie; CO (con opcidn): dos anémonas de
diferente especie.

Tratamientos SO Tratamiento CO
P. pedersoni +
(B. annulata vs B. annulata) P. pedersoni +
P. pedersoni + (B. annulata vs C. gigantea)
(C. gigantea vs. C. gigantea)

Para comprobar la preferencia de P. pedersoni por B. annulata (Hipdtesis 1) era necesario que
la diferencia en las frecuencias de encontrar camarones en B. annulata y C. gigantea en el
tratamiento CO fuese mayor que dicha diferencia en los tratamientos SO. Esto también puede ser

expresado como:

H1exp: D, 9
Py Py

donde pit y pat Son la proporcion de camarones encontrados con una B. annulata y una C gigantea
en el tratamiento SO, respectivamente, y git y gt son la proporcion de camarones encontrados con
B. annulata y C gigantea en el tratamiento CO, respectivamente. La formulacion de una hipétesis
experimental en este sentido define la hipétesis nula como:

Hig de = Do
Pv P

4.3.3. Efecto de la conducta de territorialidad de P. pedersoni sobre la seleccion de anémonas

hospederas.
Con el objetivo de determinar si existe un efecto de la territorialidad sobre la seleccion de

especie de anémona hospedera se realizd un experimento (Experimento 2; Tabla 6) de seleccion
(con tratamientos SO y CO) con B. annulata. En este caso la opcion estuvo dada por la presencia o

ausencia de otro P. pedersoni de tamafio similar previamente aclimatado a cada anémona individual.

26



Materiales y Métodos

Los tratamientos SO consistieron en colocar un camarén con dos B. annulata que tenian presente un
camardén previamente aclimatado; y en colocar un camarén con dos B. annulata, ambas sin
camaron. En el tratamiento CO se colocd un camardn con dos B. annulata, una con un camarén
previamente aclimatado y otra sin él. Se registrd el nimero de veces que el camardn selecciond una
anémona, utilizando los criterios de seleccién definidos anteriormente. Los camarones que no
eligieron a ninguna de las anémonas presentadas, se registraron como individuos que no
seleccionaron, y se incluyeron en el analisis estadistico. Se realizaron un total de 20 repeticiones
para cada uno de los tratamientos, procurando que todas fueran durante el mismo periodo del dia
(10:00 - 17:00 horas) y con camarones en condiciones fisiologicas (estado de muda y reproduccion)
similares. Para asegurar independencia entre muestras y tratamientos, ningin camarén fue utilizado
dos veces durante el experimento. Asimismo, se asegur6 que todos los camarones experimentales

estuvieran desaclimatados a las anémonas en el momento de realizar las observaciones.

Para comprobar la preferencia de P. pedersoni por anémonas sin camarédn (Hipétesis 2) era
necesario que la diferencia en las frecuencias de encontrar camarones en anémonas con y sin
simbionte previo en el tratamiento CO fuese mayor que dicha diferencia en los tratamientos SO. Esto
también puede ser expresado como:

H2exp: D 9

Pr D>
donde p1 y p2 son la proporcion de camarones encontrados en anémonas con y sin un simbionte
previo en el tratamiento SO, respectivamente, y g1 y g2 son la proporcion de camarones encontrados

en anémonas con y sin un simbionte previo en el tratamiento CO, respectivamente.

Tabla 6. Tratamientos en los que camarones P. pedersoni fueron presentados con anémonas B. annulata con
y sin un camarén simbionte previo en distintas combinaciones durante el experimento sobre el efecto de la
territorialidad en la seleccién de anémona hospedera (Experimento 2). SO (sin opcion): dos anémonas con la
misma condicién; CO (con opcién): dos anémonas con diferente condicién; C/cam: con un P. pedersoni
previamente aclimatado; S/cam: sin un P. pedersoni previamente aclimatado.

Tratamientos SO Tratamiento CO
P. pedersoni +
(B. annulata C/cam vs B. annulata C/cam) P. pedersoni +
P. pedersoni + (B. annulata C/cam vs B. annulata S/cam)
(B. annulata S/cam vs B. annulata S/cam)
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4.4 Andlisis Estadistico

Con la finalidad de comprobar las hipétesis experimentales, los datos fueron analizados con
tablas de contingencia y X2 (Zar, 1984), siguiendo lo propuesto por Underwood y Clarke (2005), en
donde se estiman las frecuencias esperadas mediante el método de maxima verosimilitud, y se
utiliza un disefo asimétrico en la tabla de contingencia (Tabla 7). Dicho método asegura operar
estadisticamente en un valor de alfa cercano al estipulado (0.05), y mantiene la probabilidad de
cometer un error tipo | hasta dicho valor.

Tabla 7. Tabla de contingencia asimétrica para el andlisis estadistico de los resultados de los experimentos
de seleccion de P. pedersoni por sus anémonas hospederas. Tratamientos sin opcion: SO1, dos B. annulata
(Experimento 1) y dos B. annulata con simbionte previo (Experimento 2); SO2, dos C. gigantea (Experimento
1) y dos B. annulata sin simbionte previo (Experimento 2); mi, m. son el nimero de camarones que se
asociaron a la alternativa 1y 2, respectivamente; y My y M. son el numero total de camarones utilizados en
cada tratamiento, respectivamente. Tratamiento con opcién: CO, una B. annulata + una C. gigantea
(Experimento 1) y una B. annulata con simbionte previo + una B. annulata sin simbionte previo (Experimento
2); m, n> son el numero de camarones que se asociaron a la alternativa 1 y 2, respectivamente; ----, no hay
camarones asociados porque no hay alternativa; y N es el ndmero total de camarones utilizados en este
tratamiento.

Alternativa 1 Alternativa 2 No se asociaron Total

SO Alternativa 1 m e 1-my M;
SO Alternativa2 - mo 1-mo M.
Cco ny no 1 -N1-N2 N

La verosimilitud de obtener los valores estimados de las frecuencias de camarones en las
anémonas es:
L (p1, p2, €] m1, my, N4, o) oc ™1, pom2
X (1- p1= po) Mm1-m2) (gpy) 01 (Gpy) n2
X (1- Ops- Gpz) N-n1-n2)

donde L es la verosimilitud, p1, po y & son parametros desconocidos, y m, n, My N corresponden a
las frecuencias observadas durante los tratamientos con y sin opcion (Tabla 7). Después de obtener
logaritmos, diferenciar y resolver las diferenciales igualando a cero, resultan ecuaciones de maxima

verosimilitud, a partir de las cuales es posible derivar el estimado del parametro p,:
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ap; +bp} +cp, +d =0

donde,
a=M,+M,)M, —n,)
b=mn, +mun +M M, -M,)+M,(n, +n, +m, —=2m,)+M,(2n, —m,)
c=—(mn, +mn, +2m,n, + mm, —ml2 +M,2m, +m, +n,)+M,(n, —m,))
d=(m, +m,)m, +n,)

y que puede resolverse a partir de p,, = m, /M, como el valor inicial, utilizando

A

Py = f’l(o) - (a(f’?(o)) + b(f’f(o)) + C(ﬁl(o)) +d) /(30(1312(0)) + 2b(f?|(o)) +0)
donde, p, es el estimado de la proporcion o frecuencia de anémonas del tipo 1 que resultan
elegidas cuando no hay otra alternativa, asi mismo, se define como el estimado de p1 de la ecuacion
de verosimilitud. a, b, ¢ y d son los coeficientes de la solucion de la ecuacién de tercer grado
resultantes de igualar las diferenciales a cero para resolverlas.

Los otros parametros pueden estimarse como:

b, = m1_M1lA71+m2(1_lA71)
P om—M p,+M,(1-p)

b= p,(n, +n,)
p(py + Dy)N
y a partir de éstos, estimar

él = 1319

éz = 1326’
Dado que en los tratamientos sin opcion, las dos alternativas son iguales, se sumaron las
frecuencias de seleccion de ambas alternativas (anémona del lado izquierda + anémona del lado
derecho) para ser incluidas en el modelo estadistico. El analisis estadistico se aplicé a los resultados

obtenidos con cada especie de anémona por separado.

Una vez calculadas las frecuencias esperadas, se obtuvo el estadistico X2 con v grados de
libertad como (nimero de celdas en la fila 1 — 1) (Tabla 7) + (numero de celdas en la fila 2 -1) +
(numero de celdas en la fila 3 -1) - ndmero de parametros estimados bajo la Ho. Dado que se

estimaron 3 parametros (p1, p2 y 6), este Ultimo término es 3, y v = 1 en ambos casos.

29



Resultados

5. RESULTADOS

5.1 Aclimatacion y desaclimatacion de P. pedersonia B. annulatay C. gigantea

5.1.1 Descripcién del comportamiento y analisis de las variables reqgistradas durante la

aclimatacion de P. pedersoni a B. annulata

El 80% (16/20 camarones) de P. pedersoni observados lograron aclimatarse a sus respectivas
anémonas B. annulata en un periodo entre 4 y 24 h. El 20% restante no se aclimataron, y sélo
ocasionalmente alcanzaron a presentar rasgos conductuales correspondientes a la Fase I. La
longitud total media (x error estandar) de los P. pedersoni usados en estos experimentos fue de 2.19
+ 0.02 cm.

Fase |

La duracion media de la Fase | de aclimatacion de P. pedersoni con B. annulata (n=16) fue de
47 min 05 seg = 11 min 07 seg, y constituyd el tiempo promedio para que ocurriera el primer
contacto fisico entre el camardn y la anémona. Las duraciones minimas y maximas observadas
fueron de 02 min 45 seg y 1h 53 min 34 seg, respectivamente. La duracion de la Fase | presentd una
variacion considerable, con un coeficiente de variacion de 82%, con valores mayores a 1h y menores

a 10 min siendo los que mas contribuyeron a dicha variacion.

Cuando los camarones eran colocados dentro del acuario, el 12.5% de ellos nadaron y/o
caminaron directamente hacia la anémona, acercandose a ésta a una distancia no mayor a 10 cm
(Area 1), y asi, provocando movimiento de los tentaculos de la misma. Sin embargo, el 87.5%
presentaron un patrdn de posiciones con respecto a la anémona relativamente similar,
permaneciendo alejados de la anémona, ya fuera nadando y/o caminando a través de las Areas 2, 3,
4 y 5 del acuario, o bien, estaticos, lo cual no provocaba movimiento tentacular visible de la
anémona. Durante esta fase, por lo tanto, sélo la presencia de los camarones en el Area 1 provocé
una respuesta de movimiento tentacular. La distancia promedio de los camarones a la anémona fue
de 22.49 + 1.25 cm, con un coeficiente de variacion del 19%. EI 50% de los camarones presentaron
mucho movimiento, el 33% de los camarones presentaron movimiento regular, y el 17% presentaron

poco movimiento y permanecieron relativamente estaticos en el Area 3.
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Mientras el camardn nadaba o caminaba, aun cuando su movimiento fuese poco perceptible,
se observd una conducta exploratoria en la que el camarén utilizaba las antenas y anténulas sobre el
fondo y paredes del acuario. Dicha conducta consisti6 en mantener éstos apéndices en un

movimiento constante y recurrente hacia delante, hacia atras y hacia los lados.

Ademas de la conducta exploratoria, en esta fase los camarones presentaron la conducta de
limpieza (“grooming behaviour”) unicamente con las antenas y anténulas. Para la limpieza de las
antenas, los camarones movian una de ellas hacia abajo y hacia adelante, sujetandola y jalandola
desde la base hasta la punta con el primer pereiépodo del lado correspondiente. Alternadamente, los
camarones realizaban la limpieza de las anténulas, para lo cual, movian una de ellas hacia abajo y
hacia delante, para sujetarla y jalarla hacia arriba desde la base hasta la punta con el tercer
maxilipedo del lado correspondiente. La limpieza de la antena y anténula de un mismo lado se hacia
de forma alternada, para después limpiar los apéndices del lado opuesto.

La sola presencia de los camarones en el acuario, aun sin haber contacto fisico con la
anémona, provocaba frecuentemente la liberacion de moco por parte de esta ultima. La mayoria de
las veces los camarones tomaban el moco suspendido en el agua y se lo llevaban a las partes
bucales, aparentemente ingiriéndolo. Sélo en dos ocasiones (12.5%), el contacto con el moco

provocd una fuerte sacudida de los camarones al entrar en contacto fisico con él.

Fase Il

La fase Il del proceso de aclimatacion en todos los casos (n=16) comenz6 con el
acercamiento de los camarones a la proximidad de la anémona (Area 1), estableciendo el primer
contacto fisico siempre con las antenas o anténulas. Esta fase tuvo una duracion media de 2 h 02
min 40 seg + 19 min 29 seg. La duracion minima y maxima fue de 1 h 8 min 41 segy 02 h 59 min 48
seg, respectivamente. El coeficiente de variacion de la duracion de la Fase Il fue de 36%, variacion

considerablemente menor a la observada en la Fase |.
Los camarones contactaron fisicamente a la anémona un promedio de 82.8 + 11.8 veces. El

numero de contactos maximo fue de 108 y el minimo 46 contactos, con una variacion equivalente a

26%, indicando relativa constancia en el nimero de contactos ocurridos durante esta fase.
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El tipo de contacto mas frecuente de P. pedersoni con B. annulata durante esta fase fue el
contacto con las antenas y anténulas con una frecuencia media de 47.3% (Figura 10). Sin embargo,
a pesar del alto numero de contactos con estos apéndices, a diferencia de la conducta de limpieza
que realizaban los camarones en la Fase I, en esta segunda fase, los camarones desplegaron la

conducta de limpieza del pereiépodo con el tercer maxilipedo del lado correspondiente.

A medida que los camarones contactaban a la anémona con otras partes del cuerpo,
iniciaban la limpieza de estas partes, por ejemplo, del telson y los urépodos. Los camarones también
limpiaban el primer par de patas caminadoras con el primer par de quelipedos, los ojos y la parte
ventral del abdomen, esta ultima con menor frecuencia dado que fue el tipo de contacto menos
frecuente (3.4%, Figura 10). Los ojos y el vientre abdominal eran limpiados con ambos quelipedos,
en tanto que la primera pata caminadora izquierda era limpiada con el primer quelipedo derecho, y
viceversa. Asimismo, los camarones limpiaban la cola utilizando toda la extensién del quinto
pereiopodo (que en el extremo tiene a la tercera y ultima pata caminadora). Para ello, los camarones
flexionaban el abdomen hacia delante, y cepillaban tanto el telson como el par de urépodos (Figura
11).
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Figura 10. Frecuencia (%) del tipo de contactos realizados por P. pedersoni durante la Fase Il de aclimatacion
a la anémona B. annulata, de acuerdo con la parte del cuerpo del camardn que entraba en contacto fisico con

la anémona: 1, antenas y anténulas; 2, quelas; 3, pereiépodos; 4, abdomen; 5, cola y 6, diversas partes del
cuerpo.
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Figura 11. Conducta de limpieza (“grooming
behaviour”) de los urépodos y telson en P. pedersoni
durante la Fase Il de aclimatacion a la anémona B.
annulata en el laboratorio.

En los primeros contactos de los camarones con la anémona, éstos eran frecuentemente
empujados o sacudidos fuertemente hacia atras, sugiriendo una fuerte descarga de nematocistos.
Esto fue registrado como una quemadura, a pesar de no poder determinar donde y cémo habia sido
quemado el camardn. Muchas veces la quemadura de la anémona era tan fuerte que los camarones
eran empujados mas alla de la porcion distal de los tentaculos de la anémona. Durante estos
primeros contactos, algun apéndice del camardn (casi siempre, las antenas y anténulas) era
frecuentemente envuelto por los tentaculos contactados mediante un enrizamiento tentacular. En
estos casos, los camarones se retraian con vehemencia, intentando escapar de la sujecion. Lo
hacian de manera insistente hasta que la anémona eventualmente los liberaba, y los camarones
nadaban fuera de la cercania de los tentaculos. Esto constituyd una respuesta de escape faciimente
identificable.

La categoria de ninguna respuesta de la anémona B. annulata ante los contactos con P.
pedersoni obtuvo la mayor frecuencia media (25.8%; Figura 12), seguida de la fuerte contraccion
tentacular con una frecuencia media de 22.3%. Las categorias de mayor intensidad de respuesta de

la anémona (fuerte contraccion tentacular y enrizamiento tentacular) sumaron un total de 33.2 %.

La intensidad en la interaccion anémona-camardn fue distinta a lo largo del proceso d
aclimatacion. De las cuatro diferentes categorias de interaccion anémona-camaron, la de baja
intensidad se presentd con la mayor frecuencia media (42.9%; Figura 13), seguida de la interaccién
de alta intensidad (32.1%). Las interacciones de muy alta y alta intensidad constituyeron
aproximadamente la mitad de las interacciones observadas en esta fase (50. 4%). A medida que el

proceso de aclimatacion avanzaba en el tiempo, la anémona respondia con cada vez menor
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intensidad a los contactos con el camaron: las anémonas presentaban ligera contraccion tentacular,
adherencia tentacular y movimiento tentacular. Correspondientemente, los camarones reaccionaban
con cada vez menor intensidad a las respuestas de la anémona tras el contacto: los camarones
presentaban sacudidas leves (registradas como quemaduras), o bien, aun cuando hubiera

enrizamiento tentacular, los camarones no desplegaban retraccion e intentos de escape.

Este comportamiento se presenté en forma de ciclos, al principio de cada ciclo los camarones
exploraban una zona particular de la anémona generandose mas frecuentemente interacciones de
muy alta y alta intensidad mientras que, al aumentar el nimero de contactos, la intensidad de la
interaccién disminuia y finalizaba el ciclo. Sin embargo, después de cierto tiempo, los camarones
comenzaban a explorar una nueva zona de la anémona, en donde los contactos provocaban
nuevamente respuestas de relativamente alta intensidad. Generalmente los camarones llegaban a
explorar hasta tres zonas de la anémona durante la Fase Il. Dentro de cada ciclo, y en la medida en
que los contactos provocaban interacciones cada vez menos intensas, la frecuencia de los contactos
de los camarones con las antenas y anténulas disminuyeron, en tanto que aumentaron aquellos
establecidos con quelas y quelipedos. En este caso, los camarones generalmente tomaban parte del
moco secretado por la anémona y se lo llevaban a las partes bucales, o bien, lo untaban en los ojos
y la parte ventral del abdomen. Este comportamiento fue desplegado por todos los camarones en
casi todos los ciclos dentro de la Fase II.

La posicién de los camarones tras los primeros contactos fue generaimente en el Area 1,
manteniendo la cercania y la posibilidad de contactos frecuentes con la anémona. Los camarones
practicamente no nadaban ni caminaban a lo largo del acuario, y sélo en un caso, tras una fuerte
sacudida, el camardn nadé hasta el Area 3. Que los camarones se mantuvieran en las proximidades
de la anémona y no entre sus tentaculos, estuvo relacionado principalmente con respuestas intensas
de la anémona ante los contactos, como por ejemplo, fuerte contraccion y enrizamiento tentacular
(en conjunto sumaron el 33.2% de las respuestas de la anémona). A medida que avanzaba el
proceso de aclimatacién, los movimientos de los camarones, inclusive dentro del Area 1,
disminuyeron, puesto que el camardn permanecia sobre o entre los tentdculos. Esto le permitia
establecer contactos mas prolongados con la anémona, a los cuales ésta respondia con cada vez

menor intensidad.
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Figura 12. Frecuencia (%) del tipo de respuesta de la anémona B. annulata ante el contacto de P. pedersoni
durante la Fase Il de aclimatacién. De menor a mayor intensidad: 1. Ninguna respuesta; 2. Movimiento de los
tentaculos; 3, Ligera Contraccion Tentacular; 4, Adherencia de los tentaculos a un apéndice del camarén; 5,
Fuerte Contraccién Tentacular; y 6, Enrizamiento tentacular o Intento de captura.
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Figura 13. Frecuencia (%) del tipo de interaccion anémona-camardn presentada por P. pedersoni y B.
annulata durante la Fase Il de aclimatacion. Categorias: 1, Baja Intensidad; 2, Regular Intensidad; 3, Alta
Intensidad; y 4, Muy Alta Intensidad. Las categorias fueron definidas en términos de la respuesta de la
anémona ante el contacto con el camaron, y la reaccién de éste ante dicha respuesta (ver Tabla 4).
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Fase IlI
La duracion media de esta fase fue de 40 min 36 seg + 19 min 14 seg, en tanto que la

duracion maxima y minima fueron de 14 min 53 seg y 1 h 57 min 14 seg, respectivamente.

El inicio de la Fase Ill en todos los camarones (n=16) se caracterizd por la posicion
permanente de proximidad del camaron a la porcion distal de los tentaculos de la anémona, es decir,
a una distancia no mayor que el doble de la longitud de su cuerpo. Los camarones establecieron un
contacto permanente con la anémona, de tal manera que no era posible (a no ser en la parte inicial
de la Fase Ill) distinguir individualmente cada contacto. El tipo de contacto més frecuente fue el
contacto con las quelas y quelipedos (32.5%; Figura 14), en tanto que el tipo de contacto menos
frecuente fue realizado con el abdomen (6.5%). Como respuesta a el contacto permanente, la
anémona solo respondia con contracciones ligeras y movimiento tentacular, y nunca con fuertes
contracciones o enrizamiento tentacular, y al igual que en la Fase Il la categoria de ninguna

respuesta de la anémona B. annulata obtuvo la mayor frecuencia media (44.3%; Figura 15).

Los contactos que durante la parte inicial de la Fase IlI si fueron individualmente identificados
generaron interacciones de regular a baja intensidad, siendo las primeras sélo ocasionales (> 0% y <
50% de los contactos registrados). La interaccion anémona-camardn mas frecuente en esta fase fue
la de baja intensidad, con un porcentaje de frecuencia media muy superior a la interaccion de regular
intensidad (89. 55 y 14.93%, Figura 16). En esta fase, sin embargo, no se presentaron nunca
respuestas de alta y muy alta intensidad, ni durante las grabaciones ni durante las observaciones

subsecuentes.

Durante la Fase I, los camarones dejaron de presentar conductas de intento de escape, y
sacudidas fuertes y leves, presumiblemente causadas por la descarga de los nematocistos por parte
de la anémona. Con base en lo anterior y, a pesar de que la anémona todavia presentaba
respuestas de baja intensidad al contacto con el camardn, se considerd que la Fase lll representaba
el momento en que los camarones estaban aclimatados a la anémona, y ya no corrian el riesgo de

ser capturados e ingeridos por ésta.

36



Resultados

Conforme avanzaba el tiempo de aclimatacion, la posicion de los camarones no se
circunscribié exclusivamente a la porcion distal de los tentaculos de la anémona, sino que también
se encontraba ocasionalmente en la porcion media de los tentaculos, sobre el disco oral o en el pie
de la anémona. Durante las observaciones finales realizadas cada 30 min, se observo que los
camarones siempre se mantuvieron inmersos entre los tentaculos de la anémona. Las anémonas,
por su parte, todavia presentaban respuestas de ligera contraccion tentacular (63% de las
observaciones) y movimientos tentaculares (69% las observaciones), aunque éstas eran muy poco
frecuentes.

Los registros realizados durante las observaciones que no fueron grabadas indicaron que la
aclimatacion total de ambos simbiontes en 87.5% de las observaciones ocurrié desde 7 h 14 min
hasta aproximadamente 22 h después de haber colocado los camarones en los acuarios. Esta
condicion de aclimatacion fue observada en asociaciones simbidticas mantenidas por largo tiempo
en el laboratorio a lo largo de este estudio. Unicamente en el 6.25% (1/16 organismos) de los
camarones aclimatados, las anémonas continuaron presentando algun movimiento tentacular hasta

24 h después del inicio de las observaciones.

50 -

45 -

40 -

35

30 -

25

20 - |

15 - ‘

10 -

5 ) = P

0 B BN B

1 2 3 4 5 6
Tipos de contacto

Frecuencia (%)

Figura 14. Frecuencia (%) del tipo de contactos realizados por P. pedersoni durante la Fase Il de aclimatacion
a la anémona B. annulata, de acuerdo con la parte del cuerpo del camardn que entraba en contacto fisico con
la anémona: 1, antenas y anténulas; 2, quelas; 3, pereiépodos; 4, abdomen; 5, cola y 6, diversas partes del
cuerpo.
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Figura 15. Frecuencia (%) del tipo de respuesta de la anémona B. annulata ante el contacto de P. pedersoni
durante la Fase Il de aclimatacion. De menor a mayor intensidad: 1, Ninguna respuesta; 2, Movimiento de los
tentaculos; 3, Ligera Contraccion Tentacular; 4, Adherencia de los tentaculos a un apéndice del camardn.
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Figura 16. Frecuencia (%) del tipo de interaccion anémona-camardn presentada por P. pedersoni y B.
annulata durante la Fase Ill de aclimatacion. Categorias: 1, Baja Intensidad; y 2, Regular Intensidad. Las
categorias fueron definidas en términos de la respuesta de la anémona ante el contacto con el camarén, y la
reaccion de éste ante dicha respuesta (ver Tabla 4).

El 20% (4/20 camarones) de los P. pedersoni colocados dentro de los acuarios en presencia
de B. annulata no culminaron el proceso de aclimatacion. De los cuatro camarones no aclimatados,
tres no hicieron contacto con la anémona en el transcurso de tres horas de observacién, mientras

que uno establecié contacto Unicamente en 12 ocasiones. De estos 12 contactos, 11 (91.7%) fueron
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con las antenas y sdlo una vez con las quelas y quelipedos. El primer contacto de este camardn fue
realizado con las antenas y anténulas, y ocurrié a los 22 min 31 seg, es decir, dentro del intervalo de

las duraciones minimas y maximas de la Fase | en el caso de los camarones que si se aclimataron.
Los camarones que no se aclimataron realizaron limpieza antenal y antenular durante todo el
tiempo de observacion. Presentaron mucho movimiento a lo largo de 4 areas del acuario, pero casi

nunca se encontraban en el Area 1.

5.1.2 Descripcién del comportamiento y variables analizadas durante la aclimataciéon de P.

pedersoni a C. gigantea

De los 20 camarones colocados en presencia de una C. gigantea, uUnicamente 4 (20%)
completaron el proceso de aclimatacion, mientras que los 16 restantes (80%) solo exhibieron rasgos
conductuales correspondientes a la Fase I. De los P. pedersoni que lograron aclimatarse a sus
respectivas anémonas C. gigantea, sélo uno de ellos se aclimatd dentro del periodo de 12 h de
observacion, mientras que los otros se registraron como aclimatados a las 24 h después de haber
sido colocados en los acuarios. La longitud media de los P. pedersoni experimentales fue de 2.49 +
0.05 cm. El proceso de aclimatacion a C. gigantea también consistio de tres fases.

La duracion media de la Fase | de aclimatacion fue de 5 h 23 min 07 seg + 46 min 53 seg, y
las duraciones maximas y minimas observadas fueron de 7 h 50 min 06 seg y 02 min 00 seg,

respectivamente.

Cuando los camarones (n=4) fueron colocados dentro del acuario, s6lo uno (25%) nadd y
camind directamente hacia la anémona, acercandose al Area 1, y provocando un ligero movimiento
de los tentaculos de la misma. Sin embargo, los otros 3 camarones permanecieron alejados de la
anémona: uno de ellos nadd y caminé a través de las Areas 2, 3, 4 y 5, mientras que los otros dos
permanecieron estaticos. La distancia promedio de los camarones a la anémona fue de 23.59 + 1.15
cm, con un coeficiente de variacion del 15%, indicando que la mayoria de los camarones
presentaron un patrén relativamente similar de posiciones con respecto a la anémona en los

acuarios. En ningun caso se registré movimiento tentacular visible por parte de la anémona.
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Al igual que en el caso de B. annulata, aqui P. pedersoni también presentd una conducta
exploratoria del fondo y paredes del acuario utilizando las antenas y anténulas. La conducta de
limpieza de P. pedersoni con C. gigantea fue muy similar a aquella observada con B. annulata. Sin
embargo, en este caso no hubo liberacion de moco por parte de C. gigantea cuando P. pedersoni

fue introducido en el acuario.

Fasell

La Fase Il del proceso de aclimatacién comenzé con el acercamiento del camarén al Area 1,
estableciendo el primer contacto fisico con la anémona siempre con las antenas o anténulas. La
conducta de limpieza en esta fase fue similar a aquella observada en la fase correspondiente al

proceso de aclimatacion con B. annulata.

La conducta de P. pedersoni tras el contacto con C. gigantea fue practicamente la misma que
se observo ante los contactos con B. annulata, la principal diferencia radica en que C. gigantea no
presentd enrizamiento tentacular, aunque si hubo contraccion tentacular y adherencia de apéndices
del camardn durante los primeros contactos. Estas adherencias provocaron una respuesta de
escape en P. pedersoni similar a la registrada durante el enrizamiento tentacular observado con B.
annulata. Otra diferencia importante radica en que P. pedersoni no se aclimaté a C. gigantea en
forma de ciclos, sino que contactaba alguna zona en particular de la anémona y permanecia en ella

hasta el inicio de la fase Ill de la aclimatacion.

Fase llI

Unicamente en el caso de un camarén (1/4 organismos, el que hizo el contacto a los 02 min),
completd la Fase Ill en 4 h 26 min y se video-grabd todo el proceso de su aclimatacion. En tanto, los
otros 3 camarones completaron la Fase Il entre las 12 h 'y 22 h aproximadamente, es decir, en la
ultima revisién realizada a las 12 h de iniciadas las observaciones ninguno de los 3 organismos
habia completado esta fase, pero en la mafiana siguiente éstos ya permanecian juntos sin presentar

interacciones de alta intensidad.

Las caracteristicas de la conducta de P. pedersoni durante la Fase Il de la aclimatacién a

ambas especies de anémonas fueron similares. Sin embargo, en el caso de la aclimatacion a C.
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gigantea no se distinguio claramente entre el final de la Fase Il y el inicio de la Ill, debido a que una
vez que P. pedersoni contactaba con C. gigantea se mantenia en contacto permanente con la
anémona en porcién distal de sus tentaculos sin presentar conductas de intento de escape,
sacudidas fuertes o leves, presumiblemente cargas por la descarga de los nematocistos de la
anémona. Como respuesta a este contacto permanente, la anémona solo respondia con

contracciones ligeras y movimiento tentacular, y nunca con fuertes contracciones.

En los 3 casos en los que se revisaron los acuarios 24 h después de introducir los camarones
en el acuario, se observo que las interacciones entre el camarén y la anémona unicamente eran de
baja intensidad. Una vez aclimatados a C. gigantea los cuatro camarones permanecieron siempre en
la porcién distal de los tentaculos de la anémona y nunca en la porcion media ni en el disco oral de

la misma.

5.1.3 Desaclimatacion de P. pedersoni a B. annulatay C. gigantea

El 100% de los camarones (n = 20 para B. annulata y n= 7 para C. gigantea) que fueron
separados de sus simbiontes por un lapso de 15 dias, perdieron su proteccion contra los
nematocistos de las anémonas. En todo los casos después de 15 dias de estar separados, y tras el
renovado contacto entre camaron-anémona, se generaron interacciones de muy alta y alta

intensidad (ver Tabla 4).

5.2 Seleccion de especie de anémona hospedera
Con los resultados del experimento de seleccion de especie de anémona hospedera, el
andlisis estadistico (Tabla 8) mostrd que no hay diferencias significativas entre las frecuencias
observadas y las estimadas (X¢ = 0.48; p = 0.49). Por lo tanto, se concluye que P. pedersoni no
exhibe una preferencia por B. annulata cuando la alternativa es C. gigantea.

Se observd un numero relativamente alto (13, 65%; Figura 17) de camarones que nho
seleccionaron a C. gigantea en el tratamiento SO, indicando que P. pedersoni no se asocia a esta
especie de anémona tenga o no otra alternativa. Este resultado presenta evidencias de que la
asociacion de P. pedersoni a B. annulata no estd mediada por una seleccién activa, y que C.

gigantea no representa una alternativa conveniente como simbionte para esta especie de camaron.
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Tabla 8. Numero de camarones P. pedersoni que se asociaron a anémonas B. annulata'y C. gigantea, y los
que no se asociaron a ninguna de las anémonas presentadas durante el experimento de seleccion de especie
de anémona hospedera (Experimento 1). Tratamientos: SO1, dos anémonas B. annulata; SO2, dos
anémonas C. gigantea; CO, una B. annulata + una C. gigantea. Entre paréntesis se muestra el nimero de
camarones estimados mediante el método de maxima verosimilitud en cada caso.

B. annulata C. gigantea No se asociaron Total
SO1 17 (17.146) 3(2.853) 20
S02 7 (6.296) 13 (13.704) 20
Cco 12 (10.971) 3 (4.028) 5(5) 20
100 T
©
S 80
£
)
&
S 60 A No asociacion
§ i C. gigantea
§ 40 M B. annulata
220 A
0 - .
Sin opcidn Sin opcion Con opcién
Tratamientos

Figura 17. Frecuencia relativa (%) del total (n = 20) de camarones P. pedersoni en cada tratamiento que se
asociaron a B. annulata y C. gigantea y aquellos que no se asociaron a ninguna de las anémonas
presentadas durante el experimento de seleccidon de especie de anémona hospedera. Tratamientos: Sin
opcidn, dos anémonas B. annulata, o dos anémonas C. gigantea; Con opcion, una anémona B. annulata y
una C. gigantea.

5.3 Efecto de la conducta de territorialidad de P. pedersoni sobre la seleccion de anémonas
hospederas
Con los resultados del experimento sobre el efecto de la conducta de territorialidad de P.
pedersoni sobre la seleccion de B. annulata, el andlisis estadistico (Tabla 9) mostré que no hay
diferencias significativas entre las frecuencias observadas y las estimadas (X2 = 0.19; p = 0.66). Por
lo tanto, se concluye que P. pedersoni no exhibe una preferencia por anémonas sin un camarén

simbionte cuando la alternativa es una anémona con un camaron simbionte previo. Estos resultados
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indican que la conducta de territorialidad de P. pedersoni no influye en la seleccion de anémona

hospedera.

A pesar de que los resultados muestran una tendencia a corroborar la hipétesis 2, la prueba
no denotd diferencias significativas seguramente por el relativamente alto numero de P. pedersoni
que no seleccionaron a ninguna anémona durante el tratamiento SO de anémonas con camaron

simbionte, y aquel CO (Figura 18).

Tabla 9. NUimero de camarones P. pedersoni que se asociaron a anémonas B. annulata con y sin un camardn
simbionte previo, y los que no se asociaron a ninguna de las anémonas presentadas durante el experimento
sobre el efecto de la territorialidad en la seleccion de anémonas hospederas (Experimento 2). Tratamientos:
SO1, dos anémonas B. annulata con camardn simbionte; SO2, dos anémonas B. annulata sin camardn
simbionte; CO, una B. annulata con camardn simbionte + una B. annulata sin camarén simbionte. Entre
paréntesis se muestra el nimero de camarones estimados mediante el método de maxima verosimilitud en
cada caso.

B. annulata con B. annulata sin

\ . No se asociaron Total
camaron camaron
SO1 16 (16.141) 4 (3.858) 20
S02 13 (12.733) 7 (7.266) 20
CcoO 8 (7.2675) 5(5.732) 7(7) 20
100 -

g

g 80 -

‘O

s

S 60 No asociacion

§ Ba sin camardn

.§ 40 A W Ba con camardn

)

S

< 20 T

=S

0 - i
Sin opcién Sin opcion Con opcién
Tratamientos

Figura 18. Frecuencia relativa (%) del total (n = 20) de camarones P. pedersoni en cada tratamiento que se
asociaron a B. annulata con y sin un camardn simbionte previo y aquellos que no se asociaron a ninguna de
las anémonas presentadas durante el experimento sobre el efecto de la territorialidad en la seleccién de
anémonas hospederas. Tratamientos: Sin opcion, dos anémonas B. annulata con camardn simbionte, o dos
anémonas B. annulata sin camardn simbionte; Con opcidn, una B. annulata con camardn simbionte + una B.
annulata sin camardn simbionte.
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6.- DISCUSION

La asociacion simbidtica entre un huésped y una 0 mas de sus anémonas hospederas
requiere que todos ellos ocurran en la misma region geografica y toleren habitats semejantes
(Gwaltney y Brooks, 1994). Estudios de campo muestran que P. pedersoni, B. annulata y C.
gigantea ocurren simultdneamente en varias localidades a lo largo de su distribuciéon geografica:
Bahamas (Chace, 1958, 1972; Limbaugh et al., 1961), Islas Virgenes (Limbaugh et al., 1961), Tektite
en Islas Virgenes (Mahnken, 1972), Isla de San Vicente en Antillas Menores (Criales y Corredor,
1977), Bahia de Santa Marta en Colombia (Criales y Corredor, 1977; Criales, 1984), Florida Keys
(Gwaltney y Brooks, 1994), Bonaire en Antillas Holandesas (Wicksten, 1995), incluyendo las costas
de Quintana Roo, México (Campos-Salgado et al., 2006). La mayor parte de los reportes registran a
P. pedersoni como un simbionte frecuente de B. annulata, aunque se le ha encontrado tanto
asociado a otras anémonas, como sin estar asociado a alguna (Simoes, datos no publicados; Tabla
1). Aunque la asociacion especifica entre P. pedersoniy C. gigantea no ha sido observada en las
costas de Quintana Roo, México (Campos-Salgado et al.,, 2006), de donde fueron extraidos los
organismos experimentales, diversos autores reportan dicha asociacion en la Bahia de Santa Marta,
Colombia (Criales y Corredor, 1977), en la Isla de San Vicente, Antillas Menores (Criales y Corredor,
1977), en Florida Keys (Mihalik, 1989; Wicksten, 1995), en Caicos Island, Bahamas (Spotte et al.,
1991) y Bonaire, Antillas Holandesas (Wicksten, 1995). Esto indica que los patrones de asociacion
entre especies observados en una region estan determinados, por lo menos parcialmente, por
procesos fisicos (turbulencia y flujo de agua), quimicos (concentracion de las moléculas liberadas
tanto por hospederos como por huéspedes) y bioldgicos (caracteristicas demograficas de la
poblacion de hospederos y huéspedes) locales y no deben ser extrapolados a otras zonas de la

distribucion geografica de las especies bajo estudio.

Mientras que la simbiosis entre los huéspedes y las anémonas esta mediada por un espectro
de mecanismos fisioldgicos y bioquimicos a través de los cuales un huésped identifica y se aclimata
a una anémona (Fautin, 1991; Levine y Blanchard, 1980; Crawford, 1994; Dos Santos et al., 2004),
se ha establecido que la especificidad de la asociacion puede estar mediada por un modelo
conductual en el que el huésped exhibe una preferencia por una especie de hospedero en particular
(Miyagawa, 1989; Elliott et al, 1995); o bien, por la competencia intra e inter-especifica de los
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huéspedes y los eventos estocasticos relacionados con la dinamica poblacional de ambos
simbiontes (Fautin, 1985; 1991). De aqui se desprenden tres modelos biolégicos, no necesariamente
excluyentes, que podrian explican la asociacion de P. pedersoni a dos de sus anémonas
hospederas:

1) Modelo fisiologico: la mayor frecuencia de asociacion de P. pedersoni con B.
annulata que con C. gigantea observada en el campo esta determinada por una
proteccion diferencial contra los nematocistos de ambas especies. Dicha proteccion
puede ser innata o adquirida a través de un proceso de aclimatacion que difiere
dependiendo de la especie de anémona y del estadio ontogénico de P. pedersoni.

2) Modelo conductual: la mayor frecuencia de asociacion de P. pedersoni con B.
annulata que con C. gigantea observada en el campo esta determinada por una
conducta de preferencia de este carideo por B. annulata. Dicha preferencia puede
ser innata o adquirida durante algun momento de su ciclo de vida.

3) Modelo ecoldgico: la mayor frecuencia de asociacion de P. pedersoni con B.
annulata que con C. gigantea observada en el campo es el resultado de la dindmica
de las poblaciones y las interacciones inter e intraespecificas de los simbiontes y sus

recursos.

Si bien, los resultados de los experimentos sobre aclimatacién y seleccion de especies de
anémona sblo ponen en consideracion aspectos fisioldgicos y conductuales de dicha asociacion,
deberian ser discutidos en el contexto de los tres modelos con la finalidad de identificar los factores

ecoldgicos que contribuyen a determinar su ocurrencia en la zona bajo estudio.

6.1. Modelo fisioldgico

Los primeros estudios sobre la ausencia del efecto toxico de los nematocistos de las
anémonas en sus huéspedes fueron realizados en la relacion simbidtica entre anémonas y peces, y
demostraron que estos ultimos adquirian la protecciéon de las descargas toxicas mediante un
proceso de aclimatacion (Gohar, 1948 en Elliott y Mariscal, 1996; Schlichter, 1972; 1975; 1976;
Mariscal, 1969; 1970; 1971). Sin embargo, estudios mas recientes sefialan que algunas especies de
peces no requieren pasar por el proceso de aclimatacion para adquirir dicha proteccion (Miyagawa y
Hidaka, 1980; Elliott et al., 1994, 1995), e inclusive no sobreviven al contacto con los nematocistos
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de anémonas con las que no ocurren en la naturaleza (Miyagawa, 1989; Fautin, 1991). Los
hallazgos sugieren que estas especies poseen proteccion “innata”, en la cual ni el contacto quimico,
visual, ni mecanico con la anémona, son necesarios para echar a andar la maquinaria bioquimica e
inmunoldgica para contrarrestar las quemaduras de los nematocistos (Elliott et al., 1994; Elliott y
Mariscal, 1997).

Los resultados de los experimentos realizados a lo largo de este estudio, sin embargo,
mostraron que bajo condiciones de laboratorio, P. pedersoni es capaz de aclimatarse tanto de B.
annulata como de C. gigantea (80% y 20% de los camarones, respectivamente). Dado que
independientemente de la especie de anémona, algunos individuos nunca lograron asociarse
definitivamente a éstas, y que los primeros contactos fisicos siempre provocaron descargas toxicas
que generaron una respuesta de retraccion en los camarones se puede sugerir que P. pedersoni

requiere de contactos quimicos para iniciar el proceso de aclimatacién a estas especies de cnidarios.

En el caso de la simbiosis entre peces y anémonas, existe un espectro de mecanismos
mediante los cuales los peces localizan y se asocian a las diversas especies de hospederos (Fautin,
1991), y se sabe que el mecanismo de proteccion de los peces anemonales varia dependiendo de la
especie de hospedero, asi como del estadio ontogénico de los peces (Elliott y Mariscal, 1996). Asi
mismo, se ha demostrado que las diversas especies de peces anemonales varian en su resistencia
a las toxinas contenidas en el moco de la anémona, y que la potencia de la toxina varia de acuerdo a
la especie de anémona hospedera (Mebs, 1994; Giese et al, 1996). A diferencia de los peces
anemonales, la aclimatacion de camarones a sus anémonas hospederas ha sido poco estudiada (p.
e., Levine y Blanchard, 1980; Crawford, 1992), y no se ha demostrado que éste sea el unico
mecanismo para adquirir proteccion contra las picaduras de las anémonas. La aclimatacion de P.
pedersoni a las anémonas B. annulatay C. gigantea observada en el presente trabajo, sin embargo,
permitié identificar similitudes con el proceso de aclimatacion de los peces a sus anémonas
hospederas (variabilidad en el tiempo para que ocurriera el primer contacto, fuerte contraccion y
enrizamiento tentacular de la anémona tras los primeros contactos con el huésped, retraccién del
huésped tras las quemaduras provocadas por los nematocistos de los tentdculos; Mariscal, 1970;
Fautin, 1991; Elliott et al., 1994; Elliott y Mariscal, 1996, 1997), lo que corrobora las evidencias de
otros estudios (Mariscal, 1970; Levin y Blanchard, 1980; Brooks y Mariscal, 1984; Crawford, 1992)
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en el sentido de que, a pesar de la presencia del exoesqueleto en los crustaceos, el proceso de

aclimatacion en términos conductuales generales es similar en ambos grupos de huéspedes.

En el presente estudio, el proceso de aclimatacion de P. pedersonia B. annulatay C. gigantea
fue similar en términos generales. En ambos casos consistid en tres fases consecutivas que
culminaron en la proteccion total del camardn de las descargas de nematocistos por parte de los
tentaculos y disco oral de las anémonas, asi como en la ausencia de respuestas por parte de las
anémonas al contacto con el camardén (Figura 15) e interacciones camarén-anémona de baja
intensidad (Figura 16). La adquisicion de esta proteccion ocurrié para ambas especies de anémonas
dentro de las 24 h de haber colocado a los camarones con las anémonas. Otra similitud importante
fue la exhibicién de una conducta de limpieza por parte del camarén al hacer contacto con la
anémona. A pesar de la similitud general en el proceso de aclimatacion de P. pedersoni a ambas
especies de anémonas, se identificaron algunas diferencias importantes entre B. annulata y C.
gigantea. La mas importante es que durante los experimentos de aclimatacién un mayor porcentaje
de P. pedersoni se aclimataron a B. annulata que a C. gigantea. Los 16 camarones que no se
aclimataron a C. gigantea, se mantuvieron dentro de los acuarios durante mas de 24 h, y si bien
inicialmente contactaban fisicamente a las anémonas, siempre recibieron descargas de los
nematocistos, después de las cuales evitaban aproximarse a la anémona. Un comportamiento
similar fue observado para P. anthophilus, que tras los primeros contactos con la anémona Actinia
bermudensis (con la que se reporta una asociacion poco frecuente) recibid descargas de los
nematocistos, y nunca completé su aclimatacion (Levine y Blanchard, 1980). Estos resultados
confirman el caracter relativamente generalista de P. pedersoni en sus relaciones simbiéticas, y
explican el patrén de asociacion observado en el rango mas amplio de su distribucion en el campo
(Tabla 1).

En las costas de Quintana Roo, México, P. pedersonino se asocia con todas las especies de
anémonas presentes en su zona de distribucion (Campos-Salgado et al., 2006), y es posible que
esto sea el resultado de la ausencia de un mecanismo de proteccion contra la descarga de
nematocistos de ciertas especies de anémonas. En Long Key y Conch Key, Florida, se distribuyen
las anémonas C. gigantea 'y S. helianthus y los camarones P. yucatanicus y P. pedersoni, sin

embargo, P. pedersoni no se ha observado asociado a alguna de las dos anémonas anteriores
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(Gwaltney y Brooks, 1994). Esto implicaria que P. pedersoni es capaz de reconocer y diferenciar
entre especies de anémonas, de tal forma que evita la asociacion a aquéllas para las cuales no
cuenta con un mecanismo de proteccion de las quemaduras. Mientras que la ausencia de dicho
mecanismo podria explicar parcialmente la asociacion especifica diferencial de P. pedersoni con
algunas anémonas con las que cohabita en la zona arrecifal (por ejemplo, S. helianthus), en
particular no explica el patrén de asociacion de este camardn con B. annulata 'y C. gigantea en el
Caribe mexicano. Que a lo largo de todos los experimentos el 33.3% de los P. pedersoni se hayan
logrado aclimatar a C. gigantea, implica que este camardn si presenta los mecanismos fisioldgicos
(bioquimicos) y conductuales necesarios para adquirir la proteccion de los nematocistos de C.
gigantea, pero que existen otro conjunto de factores que hacen de ésta una anémona hospedera

menos accesible o favorable para P. pedersoni.

Estudios previos demuestran que el proceso de aclimatacion de camarones a sus anémonas
hospederas es gradual, conforme avanzaba el tiempo desde el primer contacto, las respuestas de
los camarones a los nematocistos de las anémonas iban disminuyendo en intensidad, y los
camarones se movian gradualmente de la porcion distal de los tentaculos a zonas mas internas de la
anémona sin provocar contraccion ni enrizamiento tentacular (Levine y Blanchard, 1980; Crawford,
1992). Sin embargo, los resultados del presente trabajo muestran que mientras P. pedersoni se
aclimata gradualmente a C. gigantea, se aclimata en forma de ciclos a B. annulata (ver seccién de
Resultados Fase II, Aclimatacion de P. pedersoni a B. annulata, pagina 34). Esto constituye otra
diferencia importante en la aclimatacién de P. pedersoni a ambas especies de anémonas.

El tiempo de aclimatacion de P. pedersoni a ambas especies de anémonas fue muy variable
(7 h 14 min - 22 h para B. annulata 'y 12 - 22 h para C. gigantea), lo que coincide con estudios
previos sobre el proceso de aclimatacion de camarones a sus anémonas hospederas (Holthuis y
Eibl-Eibesfeldt, 1964; Levine y Blanchard, 1980; Crawford, 1992). Levine y Blanchard (1980)
reportaron que P. anthophilus se aclimata a C. gigantea en un tiempo que varia entre 1-5 h, y
sugieren que podria deberse a un insuficiente aislamiento de los camarones (24 h) previo a entrar en
contacto con las anémonas, o bien, a variaciones en el exoesqueleto del camardn debido al ciclo de
la muda. Sin embargo, Crawford (1992) reportd un tiempo de aclimatacion de 2 h 40 min + 1 h 28

min para las mismas especies, y demostrd que el estadio de muda no influye en el proceso de
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aclimatacion, ya que previo a la ecdisis las sustancias quimicas involucradas en la proteccion son
secretadas en la nueva cuticula. Asimismo, este autor concluyd que las respuestas de la anémona
no dependian del tiempo de aislamiento al que habian estado sujetos los camarones. La variacion
en los tiempos de aclimatacion en el presente trabajo no se debieron a un tiempo de aislamiento
insuficiente, ya que todos los camarones fueron aislados durante al menos 15 dias previo al inicio de
los experimentos; tiempo suficiente para perder la proteccidon a las anémonas con las que los
camarones habian estado asociados previamente. Se sabe que un tiempo de apenas 3.5 dias es
suficiente para que una especie de camardn congénere (P. anthophilus) pierda su proteccion contra

las descargas de nematocistos de C. gigantea (Crawford, 1992).

Dicha variacion ha sido adjudicada a las variaciones en el estado de salud de cada camarén y
anémona durante los experimentos, asi como a la variacion en la descarga de nematocistos de las
anémonas, que aparentemente esta influenciada por el tiempo en que la anémona no ha sido
habitada (Brooks y Mariscal, 1984). Dado que en los experimentos de aclimatacion del presente
trabajo ocasionalmente se ocuparon las mismas anémonas, es posible que este factor haya influido

en la variabilidad de los tiempos de aclimatacion observados.

La conducta de limpieza que realizaron los camarones fue distinta en cada una de las fases
de la aclimatacion. La limpieza de anténulas y antenas de P. pedersoni caracteristica de la Fase I, se
debe a que en las anténulas y antenas se encuentran las setas olfatorias (estetascos) cubiertas por
una cuticula a través de la cual los estimulos quimicos y sustancias disueltas en el ambiente pueden
ser detectados por receptores sensoriales internos (Ache, 1982; Ache y Davenport, 1972; Bauer,
2004). El ocasional revoloteo o agitacion de las anténulas observado durante la Fase |, se debe al
bajo numero de setas olfatorias presentes en este apéndice, cuyo movimiento lento cumple la
funcion de hacer circular el agua y potenciar el contacto con los estimulos quimicos disueltos en ella
(Bauer, 2004). Asimismo, la constante conducta exploratoria mediante el movimiento de las
anténulas se debe a que en estos apéndices se encuentra un drgano de equilibrio conocido como
estatocisto, una capsula con setas sensoriales en los que se envuelven granos de arena u otras
particulas; al moverse el camardn, las particulas estimulan las setas sensoriales y profieren

informacion al camaron sobre su orientacion en el espacio (Ache, 1982).
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La conducta de limpieza general observada principalmente en la Fase Il, se debe a los
movimientos de los apéndices para retirar el moco de la anémona que se habia adherido a medida
que el camarén la contactaba con diversas partes de su cuerpo. Estas observaciones coinciden con
los resultados reportados anteriormente tanto para camarones (Levine y Blanchard, 1980; Crawford,
1992), como para peces anemonales (Miyagawa, 1989). La ausencia de una conducta de limpieza
en la Fase lll, podria estar asociada al hecho de que los camarones ya habian adquirido la
proteccion al moco que contiene nematocistos, por lo que éstos ya no resultaban toxicos. Con base
en las modificaciones en la conducta de limpieza en P. pedersoni a lo largo del proceso de
aclimatacion, y en que dichas modificaciones fueron consistentes tanto a B. annulata como a C.
gigantea, puede sugerirse que la conducta de limpieza es un comportamiento adaptativo que
exhiben los camarones ante las picaduras de la anémona, y que presenta caracteristicas

particulares dependiendo del grado de aclimatacion al hospedero en el que se encuentren.

La gran variabilidad en el tiempo que transcurre para que el camardn realice el primer
contacto fisico con ambas especies de anémonas (47 min 05 seg + 11 min 07 seg para B. annulata
y 5 h 23 min 07 seg + 46 min 53 seg para C. gigantea), probablemente se debe a que la
concentracion de sustancias quimicas disueltas en el agua necesaria para que las setas olfatorias de
los camarones perciban la presencia de la anémona (Bauer, 2004), no fue alcanzada de manera
constante con respecto al tiempo a lo largo de las observaciones; o bien que, dada la ausencia de
aireacion durante los experimentos, se formé un gradiente en la concentracion de sustancias
quimicas, y tanto la deteccion de la anémona como el subsecuente contacto con sus tentaculos,
dependia fuertemente de los movimientos del camardn dentro del acuario. Al respecto, Murata et al.,
(1986) encontraron que para que los peces juveniles Amphiprion perideraion fueran atraidos y se
asociaran a la anémona Radianthus kuekenthali se requerian altas concentraciones de un extracto
crudo de la anémona; en tanto que Stachowicz (2001) indica que es necesario un bajo flujo de agua
para dispersar las moléculas liberadas por los hospederos, y que éstos sean localizados e
identificados por sus simbiontes. Elliott et al., (1995), sin embargo, no encontraron reduccion en el
éxito de los peces juveniles Amphiprion polymnus para localizar sus anémonas hospedera,
Heteractis crispa cuando los factores quimicos eran liberados a velocidades de corrientes
relativamente altas (mayores a 2. 5 cm s1). En el mismo sentido y para otros grupos de crustaceos,

Weissburg y Zimmer-Faust (1993) encontraron que la jaiba azul Callinectes sapidus requiere flujos
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de agua para localizar exitosamente a sus presas, y que en condiciones de laboratorio, es mas dificil
que los cangrejos localicen a las presas potenciales cuando las sustancias quimicas son liberadas a

grandes distancias de ellos.

Otra razon que pudo haber contribuido a la variabilidad en el tiempo para el primer contacto,
es que en la Fase | los camarones mantuvieron poca movilidad y una posicion lejana de la anémona
lo cual no provocaba movimiento tentacular visible por parte de la anémona, y que dicho movimiento
fuera el responsable de la liberacion de sustancias quimicas en una concentracion detectable por el
camaron. Crawford (1992) reporta que cuando los P. anthophilus permanecian relativamente
inmaoviles dentro del acuario, la anémona C. gigantea no respondia con movimiento tentacular.
Mariscal (1971) describié que era el acercamiento muy proximo de los peces a las anémonas
durante la aclimatacién lo que les permitia estar expuestos a los compuestos derivados (antigenos)
de las anémonas con los que eventualmente se forma un complejo quimico de reconocimiento sobre
su superficie epitelial. Estos compuestos son liberados por la anémona al contraer el colenteron y
expeler fluidos internos (Martin, 1968). En el mismo sentido, Stachowicz (2001) encontrd que la
anémona Calliactis tricolor liberaba sustancias quimicas de reconocimiento cuando era estimulada

mecanicamente por el cangrejo ermitafio Dardanus venosus.

Es claro que a pesar de similitudes conductuales generales, peces y crustaceos presentan
mecanismos bioquimicos vy fisiologicos diferentes en su aclimatacion a las anémonas. Mientras que
la produccion de antigenos y su participacion en los mecanismos bioquimicos de defensa en los
peces estan bien estudiados (Schlichter, 1976; Elliott et al., 1994; Elliott y Mariscal, 1996, 1997), los
crustaceos no cuentan con un sistema inmune desarrollado, y no estan determinadas todas las
propiedades quimicas y fisioldgicas de su integumento. Algunos estudios recientes, permiten sugerir
la participacion de la hemocianina (Vazquez et al., 1997) y el factor kB-like (Vazquez et al., 1998) en
los mecanismos bioquimicos de reconocimiento y eliminacion de material extrafio en los camarones
peneidos. Asimismo, diversos trabajos realizados con el langostino Macrobrachium rosenbergii
(Ravindranath et al., 1985 en Vazquez et al., 1998; Vazquez et al., 1993) han demostrado que las
lectinas son un grupo de proteinas encargadas de reconocer de especificamente a los carbohidratos
de superficie de membranas de organismos extrafios (Bayne 1990 en Véazquez et al., 1998). Cabria

preguntarse si alguna(s) de esta(s) molécula(s) estan involucradas en los mecanismos bioquimicos
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de proteccion de los camarones simbiontes a las toxinas de sus hospederos. La diversidad y
constancia de los mecanismos de proteccion observada en las asociaciones simbidticas con
cnidarios, p. e., las interacciones entre peces y crustaceos con anémonas (Fautin, 1991; Wirtz, 1997;
Allen, 1980; Chace, 1972; Stevens y Anderson, 1985; Fautin et al, 1995), esponjas (Berggren,
1993), corales (Spotte et al,, 1991, 1994; Vargas, 2000; Williams y Bunkley-William, 2000), medusas
(Criales y Corredor, 1977; Criales, 1984), equinodermos (Bruce, 1980) y moluscos (Spotte, 1996a),
permite suponer que la adquisicion de la proteccion a la quemadura de los nematocistos evoluciond
por distintos caminos, dependiendo de factores como la relativa toxicidad y fuerza adhesiva de los
tentaculos de las anémona, asi como de las caracteristicas ecoldgicas de las poblaciones de ambos
simbiontes. Cualquiera que sea el mecanismo de adquisicion de dicha proteccion, su importancia
radica en que constituye una condicion que determina parcialmente el establecimiento vy

permanencia de estas asociaciones en el medio natural.

Los resultados observados la aclimatacion de P. pedersoni a B. annulata 'y C. gigantea
constituyen una fuerte indicacion de que este proceso se conforma de una secuencia de eventos
interactivos entre huésped y hospedero, en los cuales es igual de importante la respuesta (estimulo)
de ambos simbiontes para determinar la eventual consecucion del proceso. Asi, la variabilidad del
proceso en su conjunto queda en gran medida explicada por las diferencias de dichos eventos entre
pares de simbiontes. Asimismo, los resultados ponen en evidencia que la adquisicion de la
proteccion a los nematocistos ocurre en la interfase camaron-anémona, y permiten sugerir que
investigaciones futuras sobre el proceso de aclimatacion en este tipo de asociaciones incorporen por
un lado, el analisis bioquimico, inmunoldgico y fisioldgico de la aclimataciéon de ambos simbiontes y,
por otro, utilicen sistemas automatizados de grabacion e interpretacion de imagenes que permitan
aumentar la precision y potenciar la diversidad de las variables registradas durante este proceso
incorporando tanto las respuestas del hospedero como aquellas del huésped.

6.2. Modelo conductual

Seleccion de especie de anémona hospedera
Los resultados sobre la preferencia de especies de anémonas por parte de P. pedersoni
demostraron que esta especie no prefiere a B. annulata, cuando la alternativa es C. gigantea (Tabla

8), por lo que el patron natural de asociacion a estas anémonas no esta explicado por la exhibicion
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de una conducta basada en la preferencia. Estos resultados coinciden con los obtenidos en
experimentos de laboratorio con P. pedersoni asociado a B. annulatay C. gigantea provenientes de
Floridas Keys (Mihalik, 1989), en donde se encontrd que los organismos que habian sido extraidos

de B. annulata no exhibian preferencia por esta especie de anémona.

Un analisis pormenorizado de los resultados indica que la ausencia de diferencias
significativas seguramente estuvo relacionada con el bajo porcentaje de camarones que eligieron
asociarse a C. gigantea cuando no tenian otra opcion (35%; Tabla 8, Figura 17). Contrario a lo
esperado, estos resultados sugieren que C. gigantea no representa una alternativa favorable como
anémona hospedera, por lo menos para los P. pedersoni provenientes de las costas de Quintana
Roo, México. Asimismo, implican que en condiciones de cautiverio, mas del 50% de P. pedersoni no
se asociara a C. gigantea aun cuando no se les ofrezca otro simbionte potencial dentro del acuario
(Figura 17). De manera similar, Baeza y Stotz (2003) demostraron que en el laboratorio la
preferencia no es la razén por la cual el cangrejo Allopetrolisthes spinifrons se asocia mas
frecuentemente con anémonas de un color similar al de su caparazén, pero encontraron evidencias
de que los cangrejos adultos evitan a las anémonas de color azul, con quienes se asocian poco

frecuentemente en el campo.

En experimentos de laboratorio dirigidos a estudiar la conducta selectiva de P. pedersoni y
otras especies congéneres por distintas especies de anémonas hospederas (Gwaltney y Brooks,
1994; Guo et al, 1996; Khan et al, 2003), los autores han encontrado que los camarones
seleccionan aquellas especies de anémonas con las que se encuentran mas frecuentemente
asociadas en el campo, y han concluido que el patrén de asociacion observado es el resultado de la
preferencia de estos carideos por ciertas especies de anémonas. Si bien la diferencia entre los
hallazgos de estos autores y los del presente estudio podria deberse a que los camarones
experimentales provienen de poblaciones distintas, existen diferencias en el disefio experimental que
cabe sefalar. De manera general, algunos estudios sobre conducta selectiva que solo analizan la
seleccion ante dos o mas alternativas incurren en la falta de independencia estadistica entre
tratamientos, ya que el aumento en la frecuencia de eleccion de una de las alternativas
necesariamente implica la disminucién en la frecuencia de la contraria. Esta practica ha sido

fuertemente criticada por varios autores (Liszka y Underwood, 1990; Barbeau y Scheibling, 1994;
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Crowe y Underwood, 1998; Chapman, 2000; Underwood et al., 2004), que han sefialado que la falta
de independencia puede resolverse mediante la inclusion de tratamientos control en los que el
organismo experimental se encuentra en una situacion sin opcion de elegir. En tanto que en otros
estudios no es posible verificar si las diferencias encontradas son producto de una conducta
preferencial o el resultado de un artefacto del disefio experimental, dado que un individuo sélo podra
exhibir una conducta preferencial cuando tiene mas de una opcion para escoger, cualquier diferencia
en el comportamiento de un organismo ante una situacion con opcion de elegir (CO) comparada con
su comportamiento ante una situacion sin opcion de elegir (SO) serd producto exclusivo del
despliegue de dicha preferencia (Liszka y Underwood, 1990; Barbeau y Sheabling, 1994, Underwood
et al., 2004). Por tal motivo, la metodologia descrita en el presente estudio permite asegurar que
juveniles tardios y adultos de P. pedersoni del Caribe de México no exhiben una conducta selectiva
en la que prefieran a B. annulata, y seguramente existen otros factores determinando los patrones

de asociacion observados en el campo.

Para poder exhibir una preferencia, los organismos deben ser capaces de distinguir a sus
hospederos con base en ciertas caracteristicas que representen una mejor alternativa. En
experimentos de laboratorio, una alta proporcion de individuos adultos de P. ornatus, P. brevicarpalis
y T. amboinensis localizaron a sus anémonas hospederas por atracciéon quimica, pero no fueron
atraidos quimicamente por anémonas de otras especies de las cuales no eran naturalmente
simbiontes (Guo et al., 1996). Observaciones hechas durante los experimentos de seleccion de
especie en este estudio mostraron algunas evidencias de que P. pedersoni es capaz de reconocer
diferencias quimicas (o visuales) entre B. annulata y C. gigantea, puesto que al ser colocados en
presencia de ambas anémonas, los camarones exhibian una conducta de exploracion mediante el
movimiento de las anténulas y antenas, y se dirigieron 75% de las veces hacia B. annulata y sélo
25% de las veces hacia C. gigantea.

La conducta selectiva de habitat puede ser un factor importante para determinar la distribucion
posterior al asentamiento de organismos con alta movilidad, como los cangrejos y peces (Elliott et
al., 1995; Baeza y Stotz, 2003). Si la presencia de una conducta selectiva esta correlacionada con la
movilidad del individuo, y por lo tanto con un aumento en la probabilidad de encontrar diversas

alternativas, es posible que dicha conducta no sea tan determinante para los camarones carideos,
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cuya movilidad después del asentamiento larval estd limitada espacialmente. No obstante, queda por
ser investigado si durante el asentamiento, la movilidad relativamente mayor de las larvas de estos
crustaceos facilite su exposicion a una variedad de hospederos potenciales. Al respecto, Williams y
Bunkley-Williams (2000) encontraron que uno de los factores mas importantes para determinar el
patron de asociacion y especificidad de los camarones es la seleccion de especies de anémona
hospedera que presentan los individuos durante el asentamiento larval. Estos autores encontraron
que P. pedersoni en la fase larval temprana elige a sus anémonas hospederas durante el
asentamiento larval (Bruce, 1976a). Considerando lo anterior, seria de gran interés corroborar las
hipétesis que atribuyen el asentamiento diferencial a una conducta selectiva exhibida por las larvas
de P. pedersoni, asi como examinar la relacion entre dicho asentamiento y los patrones de

asociacion de los juveniles tardios y adultos de esta especie observados en el campo.

Aunque se ha reconocido a la vision como un mecanismo de deteccion utilizado por
organismos adultos para la identificacion y seleccion de habitats (Fricke, 1974; Baeza y Stotz, 2003),
se considera que la capacidad visual y sus consecuencias en las decisiones de decépodos adultos
tienen una historia evolutiva reciente (Wahle y Steneck, 1992; Berggren, 1993). La quimiorrecepcion,
por su parte, es uno de los principales factores involucrados en el establecimiento de la asociacion
entre huéspedes y hospederos (Grant y Mackie, 1974; Hadfield y Paul, 2001). Diversos estudios
(Ache, 1972; Guo et al, 1996) mencionan que las asociaciones pueden estar orientadas por los
quimicos que liberan los organismos hospederos, y en algunos casos, las sefiales quimicas
involucradas son altamente especificas a los hospederos. Factores fisicos como la turbulencia y flujo
de agua asociados a cambios en la rugosidad del suelo marino, pueden alterar fuertemente la
concentracion y estructura de las moléculas y, por ende, la habilidad de los factores quimicos para
mediar las interacciones huésped-hospedero (Stachowicz, 2001). Asi, la respuesta a estimulos
quimicos y la evolucion de quimiorreceptores aparecen en la filogenia de los crustaceos como
mecanismos de reconocimiento mas antiguos y generalizados, tanto para la exhibicion de diversas
conductas (p. e., alimentaria, reproductiva, de escape; Stachowicz, 2001) como en las distintas fases
del ciclo de vida (Ache, 1972; Grant y Mackie, 1974; Hadfield y Paul, 2001).
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Efecto de la conducta de territorialidad de P. pedersoni sobre la seleccion de
anémonas hospederas

Mientras que la competencia interespecifica es mas intensa en gremios de congéneres que
tienen altos niveles de similitud en sus caracteristicas ecoldgicas (Elliott y Mariscal, 2001; Fautin,
1985, 1986), diversos autores han subrayado que la competencia interespecifica representa una
presion selectiva mayor que aquella entre individuos de especies diferentes (Odum, 1971;
Nybankke, 1982; Levinton, 1995). Uno de los efectos méas inmediatos de la competencia es la
interferencia (Sheridan et al., 1984) en la que un individuo interfiere con otro durante la busqueda o
utilizaciéon de un recurso (que puede estar, aunque no necesariamente, limitado), y uno de ellos
resulta directamente perjudicado en su acceso al mismo. Este tipo de competencia se incluyen las
interacciones agonistas y la conducta de territorialidad, donde la defensa de un recurso,
generalmente asociado al espacio fisico (territorio), deviene ya sea en combates, o en la exhibicion
de caracteres morfoldgicos que el individuo subordinado reconoce y evita (Nizinski, 1989).

Considerando la disponibilidad de anémonas B. annulata sin P. pedersoni simbiontes, y como
resultado de una conducta de territorialidad, se esperaria que en el laboratorio P. pedersoni
seleccionara anémonas que no tuvieran otro camaron asociado. Sin embargo, los resultados del
presente estudio mostraron que juveniles tardios y adultos de P. pedersoni no prefieren anémonas
B. annulata sin la presencia de un camaron simbionte, cuando la alternativa es una anémona de la
misma especie con un camardn (Tabla 9; Figura 18). Si bien, estos resultados indican que la
conducta territorial no influye en la seleccion de la anémona hospedera, es posible que el efecto de
dicha conducta no se haya expresado dada la ausencia del recurso (peces para ser limpiados) por el

cual los camarones compiten.

En primera instancia, durante los experimentos de seleccion las posiciones favorables en las
anémonas no se encontraban fuertemente limitadas, dado que sélo existia un simbionte previo en la
anémona. Es posible que un mayor numero de simbiontes previamente asociados a un individuo
anémona, constituya una caracteristica que deteriore la calidad de dicha anémona para ser escogida
por un camardn adulto. Aun cuando se sabe que, por ejemplo, el numero y tamafo de peces
anemonales residentes esta limitado por el numero y tamafio de las anémonas hospederas (Allen,

1972; Fricke, 1979; Fautin, 1991), hipdtesis como ésta deben ser rigurosamente corroboradas, ya
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que durante el asentamiento larval o la reproduccidn, la presencia de otros simbiontes co-especificos
podria constituir un estimulo atrayente (Jensen y Morse, 1984; Knowlton y Keller, 1986; Jones, 1987;
Sweatman, 1983; 1988).

En una segunda instancia, durante los experimentos de seleccion tampoco estuvieron
presentes peces listos para ser limpiados, de tal forma que el efecto de la presencia de un simbionte
previo carecia de una consecuencia inmediata (obtencion de alimento) para el camardn
experimental. Estos resultados coinciden con los reportados por Sargent y Wagenbach (1975),
quiénes encontraron que en condiciones de laboratorio P. anthophilus no exhibe una conducta

territorial a menos que estén presentes peces listos para ser limpiados.

Finalmente, es posible que la conducta territorial expresada a través de interacciones
agonistas no resulte en la exclusion completa del camardn perdedor o subordinado de la anémona
hospedera, y unicamente devenga en un patrén de distribucion de los simbiontes en una escala
espacial mucho menor, estableciéndose una dominancia jerarquica dentro de la anémona, en la cual
el camaron dominante se ubica en la posicion mas favorable para la limpieza de los peces
(tentaculos o cerca del disco oral; Mahnken, 1972). Al respecto Mahnken (1972) encontrd que los
patrones de asociacion de P. pedersoni con B. annulata en las Islas Virgenes, muestran que éste se
asocia generalmente en pares o en grupos de 5-6 organismos, y que la presencia de grupos mas
grandes coincide con las mejores estaciones de limpieza donde arriban los peces visitantes.

La ausencia de un comportamiento de preferencia que exhibieron los organismos P. pedersoni
en estadios juvenil tardio y adulto, en los Experimentos 1 y 2 realizados en el presente trabajo,
demuestran que el modelo conductual sobre preferencia, no explica el patron de asociacion de P.
pedersoni con B. annulata observado en el campo. Es posible que tal asociacion esté explicada en
gran medida por factores ecoldgicos, razon por la que se presenta a continuacion el modelo
ecoldgico como una explicacion tedrica plausible y complementaria a los resultados observados

durante el proceso de aclimatacién experimentos de seleccion.
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6.3. Modelo ecoldgico

Las caracteristicas demograficas de una poblacion, tasa de nacimiento o reclutamiento
(Underwood y Fairweather, 1989; Sale, 1991), tasa de mortalidad (Elseth y Baumgardner, 1980;
Nybakken, 1982; Levinton, 1995) y tasa de migracion (Underwood, 1997; Crowe y Underwood,
1998), pueden actuar solas 0 en combinacion para explicar los patrones de asociacion de los
organismos a sus habitats observados en el campo. En este contexto, diversos autores han
mencionado que la especificidad a la anémona hospedera esta determinada en parte por factores
ecoldgicos como la abundancia de hospederos y la presencia de competidores potenciales de la

misma u otra especie (Gwaltney y Brooks, 1994; Baeza y Stotz, 2003; Khan et al., 2003).

Diversos trabajos apoyan la idea de que la especificidad al hospedero se determina en la
etapa de asentamiento. Cabria preguntarse si dicha especificidad estd mediada por la presencia de
una conducta selectiva de preferencia, o si es el resultado de las propiedades fisicas, quimicas y
fisioldgicas del sistema huésped-hospedero-arrecife en sus diferentes escalas, como, distribucién y
abundancia del plancton y su acceso a las anémonas hospederas, capacidad de deteccion de

estimulos quimicos, vulnerabilidad a las toxinas de anémonas no frecuentemente hospederas, etc.

Elliott y Mariscal (2001) han subrayado que los factores ecolégicos que mas contribuyen a
explicar el patron de asociacion entre peces y sus anémonas hospederas, son los procesos durante
el asentamiento o reclutamiento y la utilizacion diferencial del hospedero mediado por la exclusion
como resultado de la competencia entre individuos adultos. Durante el asentamiento, los peces
arrecifales se asocian a ciertos tipos de sustrato o microhabitat (Sale et al., 1980, 1984; Williams,
1980; Sweatman, 1985) mediante el reconocimiento de sustancias quimicas (Sweatman, 1988). En
el caso de las larvas de decapodos, el asentamiento puede ser disparado por distintas sustancias
quimicas disueltas en el agua (Dos Santos et al., 2004), las cudles pueden ser liberadas por
individuos co-especificos o ciertas presas, en el caso de los invertebrados marinos de vida libre
(Hadfield y Paul, 2001); o bien por los hospederos y co-especificos, en el caso de los invertebrados
marinos simbiontes (Bruce, 1976a; Pawlik, 1993).

Al respecto, ha sido demostrado que larvas del género Periclimenes presentaron

metamorfosis, sobrevivieron mas y completaron mas exitosamente el desarrollo larval tanto cuando
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fueron expuestas al exudado de su anémona hospedera (Dos Santos et al., 2004), como al agua
donde habian estado previamente anémonas(Goy, 1990), comparadas con larvas que no habian
sido expuestas a estas situaciones. De manera similar, las larvas de A. armatus 'y A. immaculatus se
asientan en dreas con anémonas hospederas (B. annulata) y parejas de adultos co-especificos
fértiles (Knowlton y Keller, 1986). Que las larvas plancténicas de simbiontes anemonales respondan
a los estimulos quimicos de sus hospederos o de individuos adultos co-especificos puede aumentar,
pero no asegurar su supervivencia, ya que en muchos casos dichas larvas aun no poseen la

proteccion a los nematocistos de sus anémonas hospederas.

Existen evidencias experimentales que sugieren que la aclimatacion, o cualquier mecanismo
mediante el cual los huéspedes simbiontes adquieren protecciéon de los nematocistos, ocurren
durante el estadio post-larval, en el caso de los camarones (Nizinski, 1989; Williams y Bunkley-
Williams, 2000), y durante el estadio juvenil, en el caso de los peces (Miyagawa y Hidaki, 1980).
Knowlton y Keller (1986) demostraron mediante experimentos realizados en el laboratorio que las
larvas en estadio zoea 1 (4.5 mm de longitud total) de A. armatus morian cuando contactaban con
los tentaculos de las anémonas B. annulata; sin embargo, en el medio natural observaron juveniles
de 5.5 mm de longitud total asociados a esta anémona. Los autores determinaron que el tiempo para
que A. armatus pueda asentarse en el bentos, oscila entre 1 y 2 semanas, y que la mayor parte de
los camarones que culminaron exitosamente su asentamiento lo hicieron muy cerca de donde

estaban los adultos co-especificos asociados a sus anémonas.

Algunas especies de huéspedes simbiontes se encuentran solos en sus asociaciones con
anémonas, pero otras, como es el caso de P. pedersoniy A. armatus (Mahnken, 1972; Knowlton y
Keller, 1986; Wicksten, 1995; Campos-Salgado et al., 2006) y T. amboinensis y P. yucatanicus
(Wicksten, 1995; Campos-Salgado et al., 2006), pueden coexistir con otras especies de camarones
simbiontes en una misma especie de hospedero. Esta coexistencia puede enmarcarse en la
discusion sobre el principio de exclusion competitiva (Gause, 1934), que establece que si dos
especies competidoras coexisten en un ambiente estable, es porque existe una diferenciacion de
nichos que no es necesariamente un reflejo de interacciones actuales, sino el resultado de eventos
ecoldgicos del pasado (Levinton, 1995; Begon, et al., 1996). Al respecto, hay autores (Knowlton y
Keller, 1985; Ebeling y Hixon, 1991; Hattori, 1995), que sugieren que la diferenciacion de nichos es
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una hipétesis plausible para explicar la coexistencia de peces anemonales que tienen requerimientos
de nichos (especie de anémonas) similares en una misma localidad. Por ejemplo, Knowlton y Keller
(1985) encontraron que tres especies de camarones del género Alpheus, todas simbiontes de B.
annulata, ocurren en anémonas que se distribuyen en habitats diferentes dentro del mismo arrecife
coralino, presentando patrones de distribucidn complementarios; A. armatus y A. polystictus se
asocian a anémonas que se encuentran en areas someras protegidas, en tanto A. immaculatus se
asocia a anémonas que habitan areas expuestas de los arrecifes venezolanos. Por otro lado, Elliott y
Mariscal (2001) encontraron que las especies de peces que comparten mas de una especie de
anémona hospedera, difieren en la frecuencia en que utilizan cada especie, teniendo diferentes

hospederos primarios (anémona con la que se asocian con mayor frecuencia),

Periclimenes pedersoni 'y P. yucatanicus tienen rangos de distribucion geografica similares
(Chace, 1958; 1972; Mahnken, 1972; Criales, 1974; Wicksten, 1995), y han sido reportados por
diversos autores como camarones limpiadores de peces (Limbaugh et al., 1961; Feder, 1966;
Mahnken, 1972; Criales y Corredor, 1977; Criales, 1979). Ambos carideos comparten a B. annulata y
C. gigantea como anémonas hospederos, entre otras (Tabla 1); sin embargo, P. pedersoni se asocia
mas frecuentemente a B. annulata que a otros hospederos, en tanto, P. yucatanicus se asocia con
mayor frecuencia a C. gigantea. Aunque ambos carideos pueden coexistir en el mismo individuo
anémona (Williams y Bunkley-Williams, 2000), P. pedersoni siempre se encuentra sobre o entre los
tentaculos de B. annulata, mientras que P. yucatanicus puede estar en la anémona o en sus
proximidades, ocupando el mismo recoveco (Mahnken, 1972). Existen reportes de que P. pedersoni
puede cambiar de una anémona a otra de la misma especie dentro de limites espaciales no mayores
a 1 metro, asociandose a anémonas que estan en el mismo parche (Limbaugh et al., 1961). Esta
busqueda de individuos hospederos esta mediada por la forma de utilizar el habitat, ya que P.
pedersoni busca posiciones favorables para la limpieza de peces primero en la misma anémona, y
posteriormente entre otras anémonas (Williams, 1984; Nizinski, 1989). Mahnken (1972) realizé en un
estudio en Tektite (Islas Virgenes) y describio que el ndmero de organismos P. pedersoni por
anémona B. annulata varia en los diferentes habitats arrecifales, y que las asociaciones numerosas
eran mas frecuentes cuando B. annulata se distribuia en zonas arenosas del arrecife, donde el
trafico de peces para ser limpiados es mayor. En contraposicion, P. yucatanicus se asociaba mas

frecuentemente a las B. annulata que estan en zonas de algas y vegetacion abundante. Es posible,
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entonces, que los patrones actuales de especificidad en las asociaciones de P. pedersoni y P.
yucatanicus con B. annulata'y C. gigantea observados en el Caribe Mexicano, sean el reflejo de un
proceso de diferenciacion de nicho que ha resultado de eventos pasados de competencia inter-

especifica entre ambos carideos por posiciones mas favorables para la limpieza de peces.

En estudios filogenéticos sobre el origen y evolucion de la proteccion en los peces
anemonales, Allen (1972) ha sugerido que a partir de un pez ancestral generalista, los procesos de
aclimatacion con distintos grados de éxito permitieron la evolucion de una linea filogenética que
derivo en un pez altamente especifico con mecanismos propios de proteccion. Sin embargo, existen
especies de peces generalistas como A. clarkii, que no requieren del proceso de aclimatacion para
ser protegidos contra las picaduras de las anémonas y establecen asociacion inmediata con diversas
especies (Elliott y Mariscal, 1997). Como resultado, se ha sugerido una hipétesis alternativa que ha
sido comprobada mediante evidencia molecular (Elliott et al., 1996). Dicha hipdtesis postula que un
pez anemonal altamente especifico a un hospedero fue el ancestro filogenético, a partir del cual,
mediante eventos de especiacion simpatrica, evolucionaron tanto especies con alto grado de
especificidad como otras capaces de vivir con varias especies de anémonas (Elliott y Mariscal, 1997;
Elliott et al,, 1996). Es posible que la historia evolutiva de los camarones carideos simbiontes sea
similar a la de los peces anemonales, y que la linea filogenética vaya de la alta especializacion a las
asociaciones mas generalistas. Los casos de asociacién de P. pedersoni con C. gigantea
observados en el presente trabajo y aquéllos casos reportados en el campo por diversos autores
(Tabla 1), podrian ser un ejemplo de adaptacion local y subdivision genética de la poblacion de P.
pedersoni. Al respecto, existen reportes sobre la distribucion P. anthophilus circunscrita a las
regiones tropicales, que resaltan la gran similitud morfoldgica entre esta especie y P. pedersoni
(Criales, 1984; Nizinski, 1989; Wicksten, 1995). Ambas especies se diferencian Unicamente porque
el carpo del segundo pereidpodo es mayor en P. anthophilus que P. pedersoni, y por que P.
anthophilus Unicamente se asocia a C gigantea a pesar de la abundancia de otras especies de
anémonas en la misma area geografica (Chace, 1958, 1972; Nizinski, 1989). Dada la alta
especializacion funcional de P. pedersoni como especie limpiadora de peces arrecifales, es posible
que las presiones competitivas por posiciones favorables dentro de la anémona hayan derivado en
procesos de especiacion simpatrica con P. anthophilus, mas recientemente, y P. yucatanicus, menos

recientemente, asociandose a C. gigantea.
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Aunque efectivamente se requieren estudios filogenéticos moleculares para corroborar esta
hipdtesis, existen evidencias de casos similares en otras especies de crustdceos simbiontes.
Stevens (1991) en Stachowicz (2001) demostrd con evidencia genética que el cangrejo Pinnotheres
novaezelandiae, se divide en dos razas, una de cuales habita el mejilldn Mytilus edulis aoteanus'y la
otra el mejilldn Perna canaliculus. El analisis electroforético de la estructura poblacional, indica que
los individuos de P. novaezelandiae asociados a P. canaliculus y M. edulis en la misma localidad,
exhiben notorios niveles de diferenciacion genética, lo que sugiere la posibilidad de que se estan
formando especies cripticas en este cangrejo pinotérido. Los experimentos de quimio-localizacion
realizados con estos cangrejos en el laboratorio demostraron que ambas razas no siempre se
asociaban con la especie de mejillon con la cual se encontrabas asociados en el campo, sugiriendo
que existe flujo genético en la poblacidn, y que el proceso evolutivo de especiacion esté actualmente
operando (Stevens, 1991 en Stachowicz 2001).

Si bien, los resultados del presente trabajo constituyen una contribucion al conocimiento sobre
la asociacion simbidtica de P. pedersoni a sus anémonas hospederas, resulta claro que falta mucha
informacion sobre las caracteristicas bioquimicas, fisioldgicas, conductuales y ecoldgicas que estan
involucradas en la relacion simbidtica, y que en mucho ayudarian a entender como se establecen las
asociaciones observadas en el campo. Seria de gran interés desarrollar experimentos futuros donde
se involucren camarones en diferente estadio de desarrollo ontogénico e incluir variables ecoldgicas
forzadoras (peces listos para ser limpiados, mayor numero de co-especificos presentes en la
anémona) que pudieran actuar sobre las poblaciones de camarones y anémonas. Asimismo, es
primordial realizar investigaciones sobre el mecanismo bioquimico y fisioldgico que subyace a la

interaccion y que asegura el principio y la permanencia de estas asociaciones.
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7.— CONCLUSIONES

a. Aclimatacion de P. pedersoni a B. annulatay C. gigantea
1. P. pedersoni en estadio juvenil tardio y adulto es capaz de aclimatarse a ambas especies de
anémonas hospederas, sin embargo lo hace en mayor porcentaje a B. annulata (80% de las

observaciones) que a C. gigantea (20% de las observaciones).

2. La aclimatacion de P. pedersoni a las anémonas B. annulata y C. gigantea permitié
identificar muchas similitudes con el proceso de aclimatacion de los peces a sus anémonas
hospederas (variacion en el tiempo para que ocurriera el primer contacto, variacion en los
tiempos de aclimatacion, retraccién de los huéspedes tras los primeros contactos con la
anémona, fuerte contraccion y enrizamiento tentacular al principio del proceso de
aclimatacion) lo que corrobora que a pesar de la presencia del exoesqueleto en los
crustaceos, el proceso de aclimatacion en términos conductuales generales es similar en

ambos grupos de huéspedes.

3. En términos generales, el proceso de aclimatacion de P. pedersoni a B. annulata y C.
gigantea fue similar:

e Consistio en tres fases consecutivas que culminaron en la proteccion total del camarén de
las descargas de nematocistos por parte de los tentaculos y disco oral de las anémonas, asi
como en la ausencia de respuestas por parte de las anémonas al contacto con el camaron.

e La adquisicion de esta proteccion ocurrié para ambas especies de anémonas dentro de las
24 horas de haber colocado a los camarones con las anémonas.

e P. pedersoni exhibié una conducta de limpieza (“grooming behaviour”) al hacer contacto con

ambas especies de anémona.

b. Seleccion de especie de anémona hospedera
1. P. pedersoni no prefiere a B. annulata, cuando la alternativa es C. gigantea, por lo que el
patron natural de asociacion a estas anémonas no esta explicado por la exhibicion de una

conducta basada en la preferencia.
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2. Seguramente la ausencia de diferencias significativas esta relacionada con el bajo

porcentaje de camarones que se asociaron a C. gigantea cuando no tenian otra opcion
(35%).

Los resultados de los experimentos de seleccion de especie de anémona hospedera,
sugieren que para los P. pedersoni provenientes de las costas de Quintana Roo, Mex. C.
gigantea no representa una alternativa favorable como anémona hospedera, a pesar de que

cuenta con la bateria de mecanismos bioquimicos y fisioldgicos para asociarse a ella.

c. Efecto de la conducta de territorialidad de P. pedersoni sobre la seleccion de anémonas

hospederas

1.

P. pedersoni no prefiere anémonas B. annulata sin la presencia de un camardn simbionte,
cuando la alternativa es una anémona de la misma especie con un camarén, indicando que

la conducta territorial no influye en la seleccion de la anémona hospedera.

Es posible que no se haya observado el efecto de una conducta territorial en la seleccion de
anémona B. annulata, debido a la ausencia de los recursos por los cuales compiten los
camarones:
= No hubo limitacion en las posiciones favorables en la anémona (espacio), dado que
solo hubo un simbionte previo en la anémona.

= No estuvieron presentes peces listos para ser limpiados.
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