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Hay una fuerza motriz mas poderosa que el vapor,
la electricidad y la energia atbmica: la voluntad.
(Albert Einstein)

La ciencia puede descubrir lo que es cierto,
pero no lo que es bueno, justo y humano.

(Marcus Jacobson)
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RESUMEN

Panulirus guttatus es una langosta espinosa tropical que habita exclusivamente en arrecifes
coralinos del Caribe y que presenta reproduccion continua, aunque variable, a lo largo del afio.
Las langostas espinosas permanecen en sus refugios durante el dia y pueden compartirlos,
pero P. guttatus, que tiene habitos sedentarios, no parece ser tan gregaria como otras especies
de langostas espinosas. Para determinar si la agregacion en refugios depende del grado de
actividad reproductiva en la poblacion, se marcaron 136 refugios (oquedades en el arrecife
ocupados por individuos de P. guttatus) distribuidos en tres sitios fijos, cuya area (en m?) se
estimé, en la zona frontal del arrecife coralino de Puerto Morelos, Quintana Roo. Entre agosto
de 2006 y agosto de 2007, los refugios se revisaron en 11 ocasiones. En cada ocasion, se
registr6 el numero de langostas en cada refugio, asi como su sexo, talla y el estado

reproductivo de las hembras (ovigeras o no ovigeras), y se estimo la densidad poblacional.

Aunque hubo hembras ovigeras a lo largo del afo, su porcentaje varié en el tiempo, lo que
permitid definir tres épocas con diferente actividad reproductiva: una época de méaxima
actividad reproductiva (octubre a diciembre de 2006, marzo, mayo y julio de 2007), con 80—
100% de las hembras ovigeras; una época de mediana actividad reproductiva (principios de
agosto de 2006, y febrero y agosto de 2007), con 45-65% de las hembras ovigeras, y una
época de minima reproduccién (finales de agosto y septiembre de 2006), con menos del 30%
de las hembras ovigeras. En las tres épocas, un alto porcentaje de los refugios ocupados
contenia un solo individuo, con mas machos que hembras solitarios. Sin embargo, se observo
gue la agregacion (porcentaje de refugios con ocupacion multiple) aumenté con la densidad
media de langostas, pero fue independiente de la actividad reproductiva de la poblacion

(porcentaje de hembras ovigeras).

Para determinar si las hembras P. guttatus a punto de desovar muestran una mayor
preferencia por cohabitar con machos grandes que con machos pequefios, se realizé un
experimento en laboratorio. En cada uno de los brazos de un laberinto en Y se colocé un
refugio con un macho amarrado, mientras que en el extremo opuesto del laberinto se colocé un
refugio con una hembra a punto de desovar libre. Dos dias después se registr6 dénde se
encontraba la hembra. El disefio experimental consisti6 en someter a las hembras a un
tratamiento con opcién (un macho grande + un macho pequefo) y dos tratamientos sin opcion
(los dos machos grandes o los dos pequefios). Las hembras grandes seleccionaron los
refugios ocupados por los machos grandes, mientras que la seleccién de refugio por parte de
las hembras pequefias no difirié del azar. Estos resultados sugieren que las hembras grandes
pueden obtener un mayor beneficio reproductivo al seleccionar como pareja a los machos
grandes. En los casos en los que hubo apareamiento, no se encontré una relacion significativa

del tamafio del espermatéforo con la talla de la hembra, ni con la talla del macho.
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1. Biologiay ecologia de las langostas palintridas

Las langostas espinosas (Crustacea: Decapoda: Palinuridae) tienen una distribucion
tropical y subtropical, localizdndose la mayor diversidad de especies en los tropicos. La familia
Palinuridae comprende 47 especies, de las cuales el 70% sostiene pesquerias comerciales. De
éstas, la mayoria pertenecen al género Panulirus que, por lo general, se encuentra a
profundidades menores a 100 m (Holthuis, 1991).

Como todas las langostas palinuridas, las especies del género Panulirus son nocturnas
y buscan refugio durante las horas de luz, tales como oquedades en fondos rocosos y coralinos
e intersticios entre la vegetacion marina (Eggleston y Lipcius, 1992). La mayor parte posee un
comportamiento gregario, el cual se ve reflejado en la utilizacion de refugios comunales que les
proveen de proteccion en contra de los depredadores diurnos (Eggleston y Lipcius, 1992).
Durante la noche, las langostas salen de sus refugios para alimentarse. Consumen presas del
bentos, tales como moluscos, crustaceos, equinodermos, poliquetos y otros taxa, asi como
materia vegetal, (Edgar, 1990; Briones-Fourzan et al., 2003). A su vez, las langostas forman

parte de la dieta de algunos tiburones, pulpos y peces teledsteos (Eggleston et al., 1990).

Los palindridos, al igual que la mayoria de los decapodos, presentan dimorfismo sexual
que permite diferenciar a simple vista los sexos (Gracia y Kensler, 1980). En general, los
machos alcanzan tallas mayores que las hembras y poseen el segundo par de pereiépodos
mas largo y robusto. Los orificios genitales de las hembras, o gonoporos, se localizan en la
base del tercer par de pereiépodos (apéndices caminadores), mientras que en los machos se
localizan en la base del quinto par de pereiépodos (Gracia y Kensler, 1980). Asimismo, el
dactilo del Gltimo par de pereiépodos es simple en los machos, mientras que en las hembras es
subquelado. Ademas, los pleépodos (apéndices abdominales) de los machos son pequefios y
monorrameos, mientras que los de las hembras son grandes y birrameos (Gracia y Kensler,
1980).

Las especies de palindridos localizadas en latitudes templadas y subtropicales
generalmente tienen una época reproductiva bien definida (primavera—verano o verano—otofio),
mientras que los palindridos de latitudes tropicales pueden reproducirse durante todo el afio
(Lipcius y Cobb, 1994). El apareamiento en las langostas palinaridas consiste en la
depositacion del espermatoforo del macho en la parte ventral inferior del cefalotérax (sternum)
de la hembra. El espermatoforo puede permanecer adherido a la hembra entre unas cuantas
horas y varias semanas, dependiendo de la especie. Luego, los évulos salen de los gonoporos
y cuando pasan sobre el espermatéforo, la hembra lo rasga con las pequefias subquelas del

quinto par de pereidpodos para liberar los espermatozoides. Una vez fertilizados los huevos,



INTRODUCCION

son fijados en los pledépodos de la hembra, cuyos enddpodos (rama interna del ple6podo)
poseen filamentos que sirven para retener los huevos. Una vez que concluye el desarrollo
embrionario dentro de los huevos (la masa ovigera cambia de color naranja brillante a café

oscuro), los huevos eclosionan, dando lugar al primer estadio larvario (Gracia y Kensler, 1980).

Las hembras de los palindridos son capaces de desovar en varias ocasiones a lo largo
de un afio (Lipcius y Herrnkind, 1987). Se ha determinado experimentalmente que el
fotoperiodo tiene un efecto sobre la frecuencia de desoves y el desarrollo gonadico de las
hembras (dias con méas horas de luz aceleran dichos procesos). Asimismo, las temperaturas
elevadas aceleran el desarrollo gonadico y los desoves muliltiples. Por esta razon, las langostas
en zonas tropicales desovan mas frecuentemente que las langostas en latitudes subtropicales
(Chittleborough, 1974; Lipcius y Herrnkind, 1987). Ademas, las hembras de mayor talla son
capaces de desovar mas veces en un afio que las pequefas, hasta cuatro veces en algunas
especies (Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez, 1992; Briones-Fourzan y Contreras-Ortiz, 1999;
MacDiarmid y Kittaka, 2000). En general, las hembras mas grandes tienden a tener el primer

desove de la temporada antes que las pequefias (Lipcius y Cobb, 1994).

2. Especies de palinaridos en México

En la costa mexicana del Pacifico se distribuyen cuatro especies de la familia
Palinuridae: Panulirus interruptus (Randall, 1840), P. gracilis Streets, 1871, P. inflatus (Bouvier,
1895) y P. penicillatus (Olivier, 1791). En el golfo de México y el mar Caribe se presentan tres
especies: P. argus (Latreille, 1804), que es una de las especies de mayor importancia
comercial (Williams, 1988); P. guttatus (Latreille, 1804), que debido a su talla pequefia no se
captura con fines comerciales en México pero que, sin embargo, constituye entre el 5y el 10%
de las capturas de las costas de Quintana Roo (Briones-Fourzan, 1995; Briones-Fourzan et al.,
2005); y P. laevicauda (Latreille, 1817), que raramente se encuentra en las capturas (Briones-
Fourzan et al., 2005).

3. Biologia de Panulirus guttatus

Panulirus guttatus es una langosta de talla pequefia que se distribuye desde la costa
oriental de Florida hasta Surinam, a lo largo del mar Caribe, en las Bahamas y Bermuda
(Holthuis, 1991). En México, se localiza en las costas de Quintana Roo, donde comparte el
habitat arrecifal coralino con su especie congénere, P. argus (Briones-Fourzan, 1995).
Panulirus guttatus es una langosta de habitos cripticos y sedentarios que vive en el habitat
arrecifal coralino durante toda su vida béntica (Briones-Fourzan, 1995; Sharp et al., 1997) y que
ocupa refugios tales como agujeros y grietas en el arrecife, de los cuales sélo sale por cortos

periodos de tiempo durante la noche para alimentarse (Lozano-Alvarez y Briones-Fourzan,
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2001; Negrete-Soto et al., 2002), sin aventurarse mas alla de los limites del arrecife (Sharp et
al., 1997). A pesar de no ser una especie migratoria, P. guttatus ha demostrado tener, aunque
limitada, la capacidad de regresar a su refugio una vez que ha sido removida de éste (Lozano-
Alvarez et al., 2002). En un estudio de campo, Lozano-Alvarez et al. (2002) encontraron que el
ambito hogarefio de los individuos de P. guttatus comprende un radio de ~100 m en el tracto
arrecifal y que individuos desplazados fuera del habitat arrecifal son capaces de orientarse
hacia el arrecife mediante la direccion del oleaje. Esta especie posee una dieta omnivora,
consumiendo organismos del bentos, principalmente crustaceos, moluscos y algas coralinas.
Sin embargo, eventualmente consumen equinodermos, esponjas, ascidias y otra materia

vegetal (Colinas-Sanchez y Briones-Fourzan, 1990).

4. Ciclo de vida de Panulirus guttatus

Como en todos los palindridos, el ciclo de vida de P. guttatus presenta cinco fases de
desarrollo: embrion (dentro del huevo), larva (filosoma), postlarva (puerulo), juvenil y adulto. La
fase larvaria de P. guttatus no se conoce en su totalidad y tampoco se ha determinado su
duracién. Sin embargo, Baisre y Alfonso (1994) describieron los estadios larvarios VI a X,
encontrando que presentan caracteristicas morfoldgicas claramente diferentes con respecto a
las larvas de P. argus y P. laevicauda (e.g., tamafio mayor, pedinculo ocular mas largo,
antenas espatuladas). Asimismo, dichas caracteristicas se conservan durante la fase de
postlarva. (Briones-Fourzan, 1995; Briones-Fourzan y McWilliam, 1997). Briones-Fourzan y
McWilliam (1997) sugieren que las antenas largas y espatuladas de las postlarvas podrian
servirles para navegar a través de las aguas costeras y/o para seleccionar su sustrato
especifico, el arrecife coralino, ya que una vez que los individuos se asientan en este sustrato
permanecen en él por el resto de su vida (Sharp et al., 1997). Asi, las postlarvas o puerulos se
asientan directamente en el arrecife coralino (Briones-Fourzan y McWilliam, 1997), donde
mudan y adquieren pigmentacion para comenzar la fase juvenil. Cuando los individuos

alcanzan la madurez sexual empieza la fase adulta.

5. Estructura poblacional y reproduccion de Panulirus guttatus

Diversos trabajos sobre la estructura poblacional y la reproduccién de P. guttatus han
arrojado resultados variados (véase Chitty, 1973; Briones-Fourzan, 1995; Sharp et al., 1997).
En el arrecife de Puerto Morelos, Quintana Roo, México, los machos y las hembras adultos de
P. guttatus presentan intervalos de talla de 40.0-87.5 mm LC y 36.0-73.5 mm LC,
respectivamente (Briones-Fourzan, 1991; Briones-Fourzan y Contreras-Ortiz, 1999; Negrete-
Soto et al., 2002; Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez, 2005). La reproduccién ocurre durante

todo el afio, con una variacién estacional muy amplia. Sin embargo, se puede destacar un
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periodo de mayor reproduccién en invierno-primavera y un periodo de menor reproduccién
hacia finales del verano (Briones-Fourzan y Contreras-Ortiz, 1999; Acosta y Robertson, 2003;

Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez, 2005).

Aparentemente, la talla a la cual las hembras y los machos de P. guttatus alcanzan la
madurez sexual varia segun la localidad (Sharp et al., 1997; Briones-Fourzan y Contreras-Ortiz,
1999). Por ejemplo, en diferentes localidades de Florida, USA, Chitty (1973) encontré hembras
ovigeras desde los 36 mm LC. En el arrecife de Looe Key, Florida, Sharp et al. (1997)
determinaron que las hembras empiezan a madurar a los 38 mm CL y los machos a los 48 mm
LC; mientras que en los Cayos de Florida, Robertson y Butler (2003) sugieren que el 50% de
las hembras de P. guttatus son sexualmente maduras cuando alcanzan los 32 mm LC, y que
los machos alcanzan la madurez sexual a los 36—37 mm LC. Sin embargo, en Quintana Roo no
se han observado hembras ovigeras por debajo de los 36 mm LC (Briones-Fourzan, 1991;

Briones-Fourzan, com. pers.).

6. Comportamiento social y reproductivo de Panulirus guttatus

En el arrecife, los individuos de P. guttatus tienden a ocupar agujeros o cuevas lo
suficientemente profundos como para que su cuerpo quede completamente oculto, siendo ésta
su principal estrategia de defensa en contra de sus depredadores, ya que no presentan
defensa comunal del refugio como otras especies de langostas (e.g., P. argus) (Briones-
Fourzan et al., 2006). Ademas, es comun encontrarlos sostenidos del techo o de las paredes
de los refugios, independientemente de que los refugios alberguen solamente individuos de P.
guttatus o sean compartidos con individuos de P. argus, los cuales tienden a ocupan el piso del

refugio (Sharp et al., 1997; Lozano-Alvarez y Briones-Fourzan, 2001, 2007).

Es comun que dos o mas individuos de P. guttatus cohabiten en el mismo refugio
(Briones-Fourzan, 1995; Sharp et al., 1997; Segura-Garcia et al., 2004). En el arrecife de Looe
Key en Florida, Sharp et al. (1997) encontraron una proporcidon sexual sesgada hacia las
hembras en la poblacién de P. guttatus y observaron que algunos refugios eran compartidos
por dos 0 mas hembras y un macho grande. Sobre la base de esta observacion, dichos autores
propusieron que en la época de reproduccion los machos grandes protegian su “harem” de
hembras. La ocupacion de un refugio con un macho grande y dos o0 mas hembras también ha
sido observada en P. argus (Herrnkind y Lipcius, 1989) y en la langosta subtropical Jasus
edwardsii (Hutton, 1875) (MacDiarmid, 1994). Sin embargo, a diferencia de Sharp et al. (1997),
MacDiarmid (1994) sugiere que lo que defienden los machos grandes no es un harem de

hembras, sino una guarida con alto valor como refugio y sitio de reproduccion.
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En experimentos de laboratorio, Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez (2005) analizaron
el efecto de sefiales quimicas (olores) de coespecificos en la eleccidn de refugios de individuos
de P. guttatus. Sus resultados mostraron que los individuos de P. guttatus tienden a elegir
refugios con olores de coespecificos, pero que esta respuesta varia en funcion del sexo, la talla
y la época del afio, siendo mas intensa en las épocas de mayor actividad reproductiva en la
poblacién natural. Si esto mismo ocurriera en el hébitat arrecifal, se esperaria encontrar una
mayor proporcion de individuos agregados en refugios durante la época de mayor actividad
reproductiva que cuando la reproduccion no es tan intensa o cesa. Ademas, Briones-Fourzan y
Lozano-Alvarez (2008) encontraron que la agregacion de individuos de P. guttatus en refugios
en el habitat arrecifal tenia una relacién positiva y significativa con la densidad poblacional. Por
tanto, en el presente trabajo se analiz6 la distribucidon de individuos de P. guttatus entre
refugios en su habitat natural en funcién del sexo, la época reproductiva y la densidad
poblacional.

7. Apareamiento con parejas de talla similar

Una caracteristica importante del comportamiento reproductivo de los organismos es la
seleccion de pareja, la cual parece estar relacionada con el tamafio corporal (Andersson, 1994,
en Shafer y Uhl, 2004). El apareamiento de los organismos con parejas de talla similar (“size-
assortative mating”) es muy comuin en las poblaciones naturales (véase Crespi, 1989). Crespi
(1989) propuso que existen tres factores que pueden explicar el apareamiento con parejas
cercanas a su talla en los artropodos: a) la seleccion de pareja, por medio de la cual tanto los
machos como las hembras grandes eligen aparearse con parejas grandes, presuntamente
debido a los beneficios reproductivos; b) la disponibilidad de parejas, esto es que el tamafio
tanto de los machos como de las hembras estd fuertemente correlacionado en tiempo y
espacio; y c) las restricciones para el apareamiento, que ocurre cuando la diferencia en la talla
entre las hembras y los machos ocasiona dificultades fisicas o energéticas para realizar los
procesos de cortejo y el apareamiento. Aunque las razones y las implicaciones no son adn lo
suficientemente claras, se ha sugerido que en los paliniridos el apareamiento se da entre
parejas de talla similar; y que la seleccién de pareja es el factor que parece explicar mejor
dicho tipo de apareamiento. (Kittaka y MacDiarmid, 1994).

Existen pocos trabajos experimentales sobre la seleccion de pareja en las langostas
palindridas. Por ejemplo, en J. edwardsii se observé que las hembras en postmuda y cercanas
a desovar mostraron una notoria seleccion por los refugios que contienen al macho mas grande
disponible, mientras que las hembras en premuda u ovigeras no demostraron ninguna
preferencia entre refugios vacios o refugios ocupados por machos grandes, por machos
pequefios o por hembras (MacDiarmid y Kittaka, 2000). Otro trabajo experimental sugiere que

la seleccién de machos grandes por parte de las hembras de P. argus y J. edwardsii es critica
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para el éxito de la fertilizacion, debido a que las masas ovigeras resultantes de los
apareamientos entre hembras grandes y machos pequefios son significativamente mas
pequefias que cuando el apareamiento ocurre entre hembras grandes y machos grandes
(MacDiarmid y Butler, 1999). En el caso particular de J. edwardsii, el tamafio de la masa
ovigera parece estar determinado tanto por la talla de los progenitores como por el nimero de
apareamientos previos del macho, es decir que conforme aumenta el nimero de
apareamientos de un macho, el tamafio de la masa ovigera disminuye en forma secuencial. En
este mismo trabajo, los autores demostraron que el &rea cubierta por el espermatoforo
depositado en una hembra de P. argus se incrementa en funcién de la talla del macho y que
los machos son capaces de regular el tamafio del espermatéforo de acuerdo con la talla de las

hembras.

Para el caso particular de P. guttatus existen pocos trabajos que aborden su
comportamiento reproductivo (e.g., Robertson, 2001). Sin embargo, se ha propuesto que la
seleccion de pareja por parte de las hembras y la competencia entre machos juegan un papel
fundamental en el comportamiento reproductivo de dicha especie. (Robertson, 2001). Por estos
motivos, en el presente trabajo se evalué la seleccién de pareja por parte de hembras de P.

guttatus de diferente tamafio por medio de experimentos de laboratorio.
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Objetivo general

Evaluar algunos aspectos del comportamiento reproductivo de la langosta pinta

Panulirus guttatus por medio de estudios de campo y experimentos de laboratorio.

Objetivos particulares

a. Determinar a lo largo de un ciclo anual si ocurren cambios en el patrén de agregacion
de los individuos de P. guttatus dentro de los refugios en el habitat arrecifal coralino, y
si dichos cambios se encuentran relacionados con la intensidad en la actividad

reproductiva y/o la densidad poblacional.

b. Determinar de manera experimental si, dada la opcién de elegir entre dos refugios,
cada uno de ellos con una pareja potencial (un macho grande y uno pequefio), las
hembras maduras muestran alguna preferencia y si esta preferencia varia en funcion

de la talla de la hembra.



HIPOTESIS

HIPOTESIS

a. Se espera que durante la época de maxima actividad reproductiva exista una mayor
incidencia de refugios ocupados por grupos de langostas (dos o mas individuos) que
por individuos solitarios en comparaciéon con la época de minima actividad

reproductiva.

b. Se espera que, dada la opcién, las hembras sexualmente maduras y con las génadas
en un grado de maduracion cercano al desove elijan compartir un refugio con un
macho mas grande que ellas que un refugio con un macho de talla similar a la suya, ya
que un mayor tamafio corporal del macho podria reflejar una mayor produccién de

gametos.
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1. Ocupacion de refugios por individuos de Panulirus guttatus en funcién de la época

reproductiva

Area de estudio

El estudio de campo se llevé a cabo en el arrecife coralino de Puerto Morelos, Quintana
Roo (Figura 1). Este arrecife se encuentra separado de la costa por una laguna arrecifal de
350-1600 m de ancho (Jordan-Dahlgren, 1979) y una profundidad media de 3 m. El fondo de la
laguna se encuentra cubierto con pastos marinos, principalmente Thalassia testudinum (Banks
ex Konig, 1805) y Syringodium filiforme (Kitzing, 1860), y una gran diversidad de macroalgas.
El arrecife coralino de Puerto Morelos se clasifica como “arrecife bordeante extendido”, que es
una forma intermedia entre los verdaderos arrecifes bordeantes y los verdaderos arrecifes de

barrera (Jordan-Dahlgren y Rodriguez-Martinez, 2003).

Desde el punto de vista morfolégico, el arrecife se encuentra dividido en tres zonas: (1)
el arrecife posterior, el cual corresponde a la zona protegida, a sotavento, que queda
comprendida entre el fondo de la laguna y la cresta arrecifal o zona de rompiente, presentando
una profundidad de 1-5 m; (2) la cresta arrecifal, que corresponde a la zona mas somera del
arrecife, con profundidades de 0.5-1 m; y (3) el arrecife frontal, que corresponde a la zona
expuesta, a barlovento, y abarca desde la zona de rompiente hasta aproximadamente 20-30 m
de profundidad, donde comienza una plataforma arenosa que se extiende hasta una distancia

de entre 3y 9 km de la costa (Merino y Otero, 1991).

El arrecife posterior estd constituido principalmente por corales escleractinios, tales
como Acropora palmata (Lamarck, 1816), Montastraea annularis (Ellis y Solander, 1786),
Porites astreoides (Lamarck, 1816), Agaricia agaricites (Linnaeus, 1758) y Diploria strigosa
(Dana, 1848) (Jordan-Dahlgren, 1993). La cresta arrecifal esta compuesta por fragmentos de
coral (Jordan-Dahlgren, 1989), mientras que el arrecife frontal esta representado por corales

gorgonaceos y una gran cantidad de corales duros, en particular del género Montastraea.

El arrecife frontal se caracteriza por poseer una gran cantidad de refugios potenciales
para P. guttatus en forma de grietas, agujeros y cuevas, por lo cual ahi existe una mayor
densidad poblacional con respecto al arrecife posterior (Osorio-Arciniegas, 2005; Lozano-
Alvarez et al., 2007). Con base en lo anterior, se seleccionaron tres sitios fijos de muestreo
distribuidos a lo largo de 12 km del tracto arrecifal: el sitio 1 (20° 49.486' N - 86° 52.511' W), el
sitio 2 (20° 49.931' N - 86° 52.449' W) y el sitio 3 (20° 54.436' N - 86° 49.960' W) (Figura 1). El
area estimada de cada sitio, considerada desde la cresta arrecifal hasta la profundidad méaxima

de la zona frontal del arrecife (12 m), fue de 1350, 745 y 718 m?, respectivamente.
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Laguna
arrecifal

Figura 1. Area de estudio (arrecife coralino de Puerto Morelos, Quintana Roo) y ubicacion de los tres sitios

fijos de muestreo en la zona frontal del arrecife.

Censos en el campo

A lo largo de un ciclo anual comprendido entre agosto del 2006 y agosto del 2007 se
realizaron 11 censos diurnos en cada uno de los sitios por medio de buceo SCUBA y con
ayuda de tres buzos. Durante el primer censo, se marcaron todos los refugios (oquedades que
contenian una o mas langostas) en cada sitio, con la finalidad de identificarlos en los censos
subsiguientes. El marcaje de los refugios consistié en colocar en su parte externa una placa de
metal grabada con el nimero del censo y el nimero asignado al refugio, asi como un trozo de
alambre recubierto de plastico de color y una cinta fluorescente. En caso de encontrarse algin
refugio nuevo durante los censos subsecuentes, éste era marcado con el nimero del censo y
el nimero de refugio correspondiente a partir del Gltimo utilizado en el censo anterior, asi como
con un alambre recubierto con un color diferente y una cinta fluorescente. A partir del censo
correspondiente al mes de marzo 2007, ya no se marcaron nuevos refugios debido a

limitaciones de tiempo de buceo.
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En cada uno de los censos se registr6 el nimero de langostas de P. guttatus
observadas en cada refugio. A cada langosta se le estimd la talla visualmente (longitud
cefalotoracica, LC) en intervalos de 10 mm. Se hizo una prueba preliminar en la que los buzos
participantes en el estudio estimaron visualmente el intervalo de talla de 16 langostas, después
de lo cual dichas langostas fueron medidas con un vernier (Lozano-Alvarez et al., 2007). Sélo
uno de los participantes asigné de manera correcta el intervalo de talla a todas las langostas,
por lo que esta persona fue la encargada de estimar el intervalo de talla de las langostas en los
muestreos de campo. El sexo de las langostas observadas en cada refugio se determind por
observacion de los caracteres dimorficos (por ejemplo, el segundo par de pereiépodos es largo
y robusto en los machos y en las hembras el dactilo del quinto par de pereiépodos es
subqguelado). En el caso de las hembras, se anot6 el estado reproductivo (si se encontraba o
no ovigera). Asimismo, se observé si los individuos, en particular los machos, se localizaban a
la entrada del refugio y si mostraban algin tipo de comportamiento defensivo (e.g., movimiento

de antenas).

Analisis estadisticos

La proporcion sexual machos:hembras se analizé por medio de una prueba de bondad
de ajuste con y2 para determinar si diferia significativamente de la unidad (1:1). Sobre la base
de la proporcién de hembras ovigeras obtenida en cada censo, se establecieron las épocas de
méaxima, mediana y minima reproduccion (>65, 30-65 y <30% de hembras ovigeras,
respectivamente). Para analizar si la proporcion de hembras ovigeras cambiaba a través de las

épocas reproductivas se utilizé una tabla de contingencia con y2 (Zar, 1999).

Con los datos de distribucidon de langostas entre refugios en cada una de las tres
épocas de reproduccidn, se aplicé una prueba de bondad de ajuste a la distribucién de Poisson
con y2 para determinar si las langostas se encontraban distribuidas al azar entre los refugios
(Zar, 1999). Para analizar si la proporcién de hembras solitarias y machos solitarios cambiaba a

través de las épocas reproductivas se utilizé una tabla de contingencia con y2 (Zar, 1999).

Puesto que se conocia el area de cada sitio y la observacion de langostas en refugios
fue exhaustiva, se estim¢ la densidad poblacional (individuos/lOOmz) para cada sitio y censo, y
se obtuvo la densidad promedio por censo. Posteriormente, se realiz6 un andlisis de
correlaciéon multiple para examinar la relacion entre la densidad poblacional promedio de P.
guttatus, la proporcién de hembras ovigeras y la proporcion de refugios con langostas
agrupadas (e.g., refugios con dos o0 mas langostas). Con base en analisis de residuales, los
datos de la densidad fueron transformados a Log (X + 1), mientras que a los datos de las
proporciones se les hizo una transformacion angular (Zar, 1999) antes de hacer el andlisis de

correlacion multiple.
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2. Experimento controlado en laboratorio. Seleccion de refugio por hembras en funcién

del tamafio del macho que lo ocupa
Recoleccion y mantenimiento de los organismos experimentales

Se recolectaron hembras y machos sexualmente maduros de P. guttatus en el arrecife
posterior de Puerto Morelos mediante trampas y buceo SCUBA nocturno. Las areas de captura
se encontraban distantes de los sitios fijos de muestreo en el campo. Los organismos
recolectados se transportaron de inmediato a la Unidad Académica Puerto Morelos del Instituto
de Ciencias del Mar y Limnologia, UNAM, donde fueron separados por sexo y colocados en
estanques circulares de aclimatacion (1-3 m de didmetro) con flujo abierto de agua de mar y
fotoperiodo natural. Durante la aclimatacion, las langostas fueron alimentadas ad libitum cada
dos noches con trozos de mejillén, calamar y/o jaiba. Aunque originalmente se establecié un
tiempo de aclimatacion de dos semanas (Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez, 2005), en algunos
casos dicho tiempo varié entre 1 y 45 dias. Esto se debi6 al estado de madurez gonadica que
presentaban las hembras al momento de su captura. Las hembras cuyas génadas estaban en
el grado de madurez adecuada (a punto de desovar) debian ser utilizadas rapidamente,
mientras que aquéllas cuyas gbénadas se encontraban inmaduras se mantenian en los
estanques de aclimatacion hasta que sus gbénadas alcanzaban el grado de maduracién

adecuado (ver Disefio Experimental).

Para facilitar su identificacién, las langostas fueron marcadas individualmente atando
un corddn alrededor del cefalotérax, entre el tercer y cuarto par de pereiépodos. El cordon tenia
una marca elaborada con un trozo de cinta adhesiva numerado. Asi también, se registraba la
talla (LC, entre la escotadura interorbital y el extremo posterior del cefalotérax) medida con un

vernier (x 0.1 mm) vy, en el caso de las hembras, el estado gonadico.

Disefio experimental

El dispositivo experimental consistié en un laberinto en “Y”. El laberinto en Y era un
estanque rectangular de fibra de vidrio, de 2.0 m x 0.8 m x 0.6 m, con una divisién del mismo
material de 1.0 m x 0.6 m que separaba longitudinalmente la mitad del estanque en dos brazos
iguales (de ahi el nombre de “Y”). La otra mitad del estanque era un area comun donde se
mezclaba el agua proveniente de los dos brazos de la “Y”. Cada brazo del laberinto era
alimentado con agua de mar por medio de un tubo localizado en la cabecera del laberinto. El
agua salia del laberinto por el extremo contrario, donde se encontraba el area comuan. Durante
los experimentos los laberintos se encontraban a la sombra, con fotoperiodo natural. Asimismo,
se establecié un flujo continuo de agua de mar (entre 1.5y 2.0 L min™) y un nivel de agua de
0.3 m (Figura 2A).
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Tanto en cada uno de los brazos de la Y como en el area comun, se colocé un refugio
consistente en una maceta de barro de paredes rectas, de 0.28 m de diametro x 0.32 m de alto,
colocada en forma invertida. Los refugios contaban con una entrada para las langostas y un
orificio en el techo para facilitar la observacién. El orificio se mantenia cubierto durante el
experimento. Los refugios colocados en los brazos de los laberintos poseian un dispositivo que
permitia mantener a una langosta atada, de manera que dicha langosta podia entrar, salir y
moverse alrededor del refugio en un radio de accion corto. El dispositivo consistia en un tubo
de PVC de 2 cm de diametro, uno de cuyos extremos estaba fijo de manera horizontal sobre el
techo del refugio. En el extremo libre del tubo se practicé un orificio a través del cual se até un
hilo de nylon de 0.35 m de largo. En el otro extremo del hilo se coloc6 un destorcedor, dentro

del cual se pasoé el cordon que rodeaba el cefalotérax de la langosta (Figura 2B).

(A)

seladage)d

(B)

Figura 2. A. Esquema del laberinto en “Y” utilizado en el experimento de seleccién de refugio por hembras
de Panulirus guttatus en funcién del tamafio del macho que lo ocupa. En el esquema se muestran las
cabeceras que proporcionan el agua de mar a cada uno de los brazos, los refugios de los machos
localizados en cada uno de los brazos y el refugio de la hembra experimental localizado en el area comun
del laberinto. B. Esquema del dispositivo que sujetaba a los machos: (a) tubo de PVC sujetado al techo
del refugio, (b) hilo de nylon y (c) destorcedor, al cual se sujetaba el corddn que rodeaba el cefalotérax del

macho.

Durante los ultimos afios, los disefios experimentales para probar preferencias por
algun habitat o presa en particular han sido perfeccionados (Olabarria et al., 2002; Underwood

et al., 2004). Un organismo muestra una preferencia por una alternativa cuando ésta es
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seleccionada mayormente con respecto a otras alternativas ofrecidas. Sin embargo, para
determinar si los organismos muestran una preferencia o un comportamiento de seleccién
activo, es necesario someter a los individuos a una situacion en la que tengan la posibilidad de
elegir entre dos 0 mas opciones, y a otra situaciéon en la que no existan opciones. De esta
forma, la preferencia quedara demostrada por medio de la diferencia en el comportamiento
exhibida por un organismo en una situacion con opcién de elegir con respecto a una situacion
sin opcion de elegir (Underwood et al., 2004; Underwood y Clarke, 2005). Sobre la base de
este tipo de disefio experimental, las hembras experimentales de diferente talla (grandes y
pequefias) fueron sometidas a un primer tratamiento en el cual tenian la posibilidad de elegir
entre dos refugios, uno de ellos ocupado por un macho grande y el otro por un macho pequefio
(tratamiento con opcién, CO), y a dos tratamientos adicionales en los cuales los dos refugios
estaban ocupados por machos grandes o por machos pequefios (tratamientos sin opcién, SO)
(Tabla 1). Cada uno de los tratamientos con opcién consto de 24 repeticiones, mientras que los

tratamientos sin opcion constaron de 12 repeticiones.

Tabla 1. Tratamientos utilizados en el experimento de seleccioén de refugio por hembras de Panulirus
guttatus en funcion del tamafio del macho que lo ocupa. Tratamientos con opcién (CO, un macho grande
y uno pequefio): n = 24 repeticiones; tratamientos sin opcion (SOg, dos machos grandes y SOp, dos

machos pequefios), n = 12 repeticiones.

Tratamiento Macho A Macho B Hembra
Cco grande pequefio
SO¢ grande grande grande
SOp pequefio pequefio
CO grande pequefio
SOg grande grande pequeia
SOp pequefo pequefio

Para los tratamientos con opcion (CO) se sujetd6 un macho pequefio a uno de los
refugios en los brazos de la “Y” y un macho grande al otro. La seleccion de la rama de la “Y”
donde se colocé a cada uno de los machos fue al azar. El procedimiento previo se realiz6 de
igual forma para los tratamientos sin opcion (SO), con la diferencia de que en estos

tratamientos los dos machos eran de la misma talla (grandes o pequefios).

En el caso de las hembras, la definicion de las clases de talla “pequefia” y “grande”
estuvo en funcion de la distribucién de tallas de una muestra grande de hembras sexualmente
maduras (n = 240) obtenida en éste y otros trabajos (Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez, 2005).
A esta muestra se le calcul6 la mediana (52.5 mm LC). Hembras con una LC menor que la
mediana fueron consideradas pequefas (42.0-52.5 mm LC en el presente trabajo), mientras
que aquéllas con una LC mayor que la mediana fueron consideradas grandes (52.6—68.0 mm

LC). Por su parte, los machos fueron considerados como pequefios o grandes en funcion de la
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talla de la hembra, es decir, los machos pequefios debian ser de una talla menor (hasta -7 mm
LC) o similar (hasta 2 mm LC mas grandes) a la talla de la hembra experimental, mientras que
los machos grandes debian ser de una talla superior (entre 7 y 16 mm mas grandes) a la de la
hembra experimental. En los tratamientos sin opcidn, los dos machos eran de la misma talla o

con una diferencia de talla de + 1.8 mm LC entre si.

Para la realizacion del experimento sélo se utilizaron hembras que presentaran las
g6nadas maduras. La madurez gonadica se determin6 observando el color y el tamafio de las
gonadas en el interior de la cavidad cefalotoracica a través de la membrana artrodial
transparente entre el cefalotérax y el abdomen. Las génadas maduras se observan de color
naranja brillante, turgentes y grandes (Briones et al., 1981). La madurez gonadica de los
machos no puede ser determinada por medio de la observacion de caracteres externos (Chitty,
1973; Chittleborough, 1974). Sin embargo, Robertson y Butler (2003) argumentan que los
machos de P. guttatus alcanzan la madurez sexual a los 36-37 mm LC. Con base en lo

anterior, la talla minima de los machos utilizados para este experimento fue de 45 mm LC.

Los experimentos consistieron en colocar a una hembra dentro del refugio localizado
en el extremo del &rea comudn del laberinto. Dicho refugio quedaba rodeado por un cilindro de
malla metalica durante tres horas para que la hembra se aclimatara. A las 20:00 h se retiraba el
cilindro y se dejaba a la hembra libre para moverse por el laberinto. En la mafiana del tercer dia
(es decir, aproximadamente 36 h mas tarde), se revisaban los laberintos y se registraba si la
hembra se encontraba en el refugio del macho grande o en el refugio del macho pequefio. Las
hembras que se encontraban en su propio refugio localizado en el extremo del area comuan del
laberinto se registraron como hembras que no eligieron refugio. También se registraba si habia
ocurrido apareamiento (presencia del espermatéforo en el sternum de la hembra) y/o desove
(presencia de masa ovigera en los pleépodos de la hembra). Los tratamientos sin opcion en los
que ambos machos eran pequefios se denominaron SOp, mientras que los tratamientos sin
opcion en los que ambos machos eran grandes se denominaron SOg. Al finalizar cada corrida
experimental los laberintos eran lavados y se dejaba que el agua corriera libremente a un flujo
fuerte hasta la siguiente corrida. Durante el experimento, los organismos no fueron

alimentados.

Las hembras experimentales fueron utilizadas en una sola ocasién, mientras que,
dadas las restricciones de tallas de los machos, 33 machos de un total de 192 fueron utilizados
un maximo de dos ocasiones. Sin embargo, el tiempo transcurrido para la reutilizacién de estos
machos nunca fue menor a una semana. Se establecié este intervalo de tiempo para que los
machos pudieran alimentarse y para que los dias entre experimentos no fueran tan cercanos

entre si.
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A las hembras que se aparearon con algiin macho en el transcurso del experimento se
les dibujé el perimetro del espermatéforo con ayuda de una hoja de acetato transparente y un
plumén indeleble. Utilizando el dibujo, se calculé el area del espermatéforo por medio del
programa SCANPRO. Las hembras que presentaron espermat6foro y/o masa ovigera al final

del experimento fueron colocadas en un estanque independiente para darles seguimiento.

Andlisis estadisticos

Para el experimento se planted la siguiente hipotesis:

G _ G
Hex =—>—-
O,

Donde H ) €s la hipétesis experimental, [, es la proporcion de hembras localizadas

(exp!
en el refugio del macho grande en el tratamiento SOg, P, es la proporcion de hembras
localizadas en el refugio del macho pequefio en el tratamiento SOp, ¢, ¥y (, son las
proporciones de hembras que se encontraban en el refugio del macho grande y del macho
pequefio, respectivamente, en el tratamiento CO. La preferencia por los machos grandes
guedaria demostrada si la diferencia entre la proporcion de hembras en los refugios de los
machos grandes en el tratamiento CO y SO¢ fuera mayor que la diferencia entre la proporcion

de hembras en los refugios de los machos pequefios en el tratamiento CO y SOp.

Para comprobar la hipétesis experimental, los datos se analizaron por medio de una
tabla de contingencia asimétrica con xz basada en el procedimiento propuesto por Underwood y
Clarke (2005), el cual reduce el sesgo en el calculo de las proporciones esperadas cuando los
tamafios de muestra (es decir, el nimero de repeticiones) es limitado. Dicho procedimiento se
basa en la utilizacion del método de maxima verosimilitud, cuyo objetivo es mantener la
probabilidad de cometer el error tipo | en el valor estipulado de alfa (0.05). En el Apéndice | se
presentan las ecuaciones de maxima verosimilitud utilizadas para obtener las proporciones

esperadas.

Se realizaron dos analisis de correlacién, uno para determinar la relacién entre el
tamafio (4rea) del espermatéforo y la talla (LC) de los machos, y el otro entre el tamafio del
espermatéforo y la talla de las hembras. Para aumentar el tamafio de la muestra en estos
analisis se incluyeron algunos datos obtenidos de un experimento preliminar. Este experimento
tenia la finalidad de examinar el efecto de la talla de la pareja sobre el tamafio del

espermatéforo y de la masa ovigera. Sin embargo, se decidié no continuar con el desarrollo de
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dicho experimento debido a la gran incidencia de hembras que producen huevos infértiles en

cautiverio.
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RESULTADOS

1. Ocupacion de refugios por individuos de Panulirus guttatus en funcién de la época

reproductiva

NUmero de refugios censados

Se marco un total de 136 refugios en los tres sitios de muestreo (sitio 1: 36 refugios,
sitio 2: 57 refugios y sitio 3: 43 refugios). Sin embargo, en los censos de diciembre de 2006 a
agosto de 2007 no fue posible revisar todos los refugios marcados debido a condiciones
climéticas adversas. Durante los meses de invierno inciden en la regién los “nortes”, que son
frentes frios acompafados de fuertes vientos, mientras que el verano es la época de tormentas
tropicales, lo que aumenta el oleaje en el arrecife y la turbidez del agua. El fuerte oleaje,
ademas, puede provocar el derrumbe de algunos refugios o el desprendimiento y pérdida de
algunas de las marcas que sefalaban los refugios individuales. Dichas condiciones dificultaron
la localizacion o la revision exitosa de algunos refugios. El nimero de refugios que no fue

posible revisar varié entre 2 y 14 en los diferentes censos.

Proporcién sexual de las langostas

Como consecuencia de la intricada estructura que presentan los refugios muestreados
y dada la tendencia de los individuos de P. guttatus a retraerse lo méas posible dentro de sus
refugios, en algunos casos se dificultd obtener la informacion completa de cada langosta. En
algunos individuos so6lo fue posible observar sus antenas y anténulas por estar el resto de su
cuerpo retraido en algin receso profundo dentro del refugio. Por tanto, de un total de 765
langostas observadas, se pudo determinar el sexo a 463 (60.5%). De estos individuos, 200
(43.2%) fueron hembras y 263 (56.8%) machos. La proporcién sexual macho:hembra fue de

1.3:1, significativamente diferente de la unidad (x°= 8.572, g. = 1, P = 0.003).

Distribucién de tallas de las langostas
El intervalo de talla observado en los machos fue de 40-90 mm LC, encontrandose el

48% entre 61y 70 mm LC. Por su parte, el intervalo de talla de las hembras abarc6 desde los

30 hasta los 80 mm LC, encontrandose el 65% entre 51 y 60 mm LC (Figura 3).
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Figura 3. Distribucion de tallas de la muestra total de hembras y machos de Panulirus guttatus durante 11

censos realizados de agosto de 2006 a agosto de 2007.

Estado reproductivo de las hembras

Se determind el estado reproductivo de 172 hembras. La proporcion de hembras
ovigeras varid a través del tiempo, observandose mas del 80% de hembras ovigeras en los
censos de octubre, noviembre y diciembre de 2006, y marzo, mayo Yy julio de 2007. Durante los
censos de principios de agosto de 2006 [ago 06(a)], y febrero y agosto de 2007, los porcentajes
de hembras ovigeras fueron 46, 64 y 65%, respectivamente, y en los censos de finales de
agosto de 2006 [ago 06(b)] y septiembre de 2006 las hembras ovigeras constituyeron menos
del 30% (Figura 4). Por tanto, la época de maxima actividad reproductiva comprendié los
censos de octubre a diciembre del 2006, marzo, mayo Y julio de 2007. La época de mediana
actividad reproductiva correspondié a los censos de principios de agosto de 2006, febrero y
agosto del 2007. Finalmente, la época de minima actividad reproductiva correspondié a los
censos de finales de agosto y septiembre de 2006. A cada una de las tres épocas
reproductivas se le estimé el porcentaje promedio de hembras ovigeras. Asi, los porcentajes de
hembras ovigeras en las épocas de maxima, mediana y minima actividad reproductiva fueron,
respectivamente, 88%, 58%, y 22%. Estos porcentajes fueron significativamente diferentes
entre si (xz =53.972, 9.l = 2, P <0.001) (Figura 5).
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Figura 4. Porcentaje de hembras de Panulirus guttatus ovigeras y no ovigeras en cada uno de los censos

de agosto de 2006 a agosto de 2007. Los nimeros sobre las barras indican el tamafio de la muestra.
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Figura 5. Porcentaje de hembras de Panulirus guttatus ovigeras y no ovigeras durante las épocas de

maxima, mediana y minima actividad reproductiva.
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Densidad poblacional de Panulirus guttatus

Se registré la densidad poblacional promedio de P. guttatus en el arrecife frontal de
Puerto Morelos. La densidad maxima (4.7 individuos/100m?) se presenté en noviembre de
2006, y la minima (2.0 individuos/100m?) en marzo de 2007. En todos los censos, de manera
consistente, las densidades fueron menores en el sitio 1, mayores en el sitio 2, e intermedias
en el sitio 3. Sin embargo, la densidad poblacional en los sitios 1 y 2 mostr6 tendencias
similares en el tiempo, mientras que la densidad poblacional en el sitio 3 fue mas variable
(Figura 6).

Densidad (individuos/100m %)

ago ago sep06 oct06 nov 06 dic 06 feb07 mar 07 may 07 jul07 ago 07
06(a) 06(b)

Censo

Sitio 1 —m— Sitio 2 Sitio 3 ——@=— Promedio

Figura 6. Densidad poblacional (niumero de individuos/100 m2) de Panulirus guttatus en cada uno de los

tres sitios fijos de muestreo y densidad promedio por censo en el arrecife frontal de Puerto Morelos.

Distribucién de los individuos de Panulirus guttatus en los refugios

La tendencia que se observo a lo largo de los 11 censos fue la de encontrar una mayor
cantidad de refugios desocupados, seguido por los refugios con una, dos, y tres 0 mas
langostas, respectivamente (Figura 7). Con los datos agrupados por época reproductiva, la
distribucidon de langostas entre refugios difirid significativamente del azar (Poisson) en las
épocas de maxima y minima actividad reproductiva (3 = 29.686, g. = 1, P < 0.001; y* = 8.558,
g.l = 1, P < 0.01, respectivamente), pero no difirié del azar en la época de mediana actividad
reproductiva (x*= 2.471, g.l = 1, P = 0.116) (Figura 8).
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La mayoria de los refugios ocupados albergaban a un solo individuo. Los porcentajes
de machos solitarios y de hembras solitarias no difirieron significativamente en las tres épocas
reproductivas (X2 = 0.474, g.l = 2, P = 0.789) (Figura 9), con un mayor porcentaje global de
machos solitarios (65%) que de hembras solitarias (35%) (yx° = 21.073, g.| = 1, P < 0.001).

Durante el estudio se realizaron 1454 revisiones a los refugios, de las cuales en 147 se
observaron refugios con ocupacion mdltiple, es decir, con agrupaciones de dos hasta 14
langostas. En el censo de noviembre de 2006 (correspondiente a la época de maxima actividad
reproductiva), se obtuvo tanto el mayor porcentaje de refugios con ocupacion multiple como la
mayor densidad poblacional promedio durante el estudio. Sin embargo, el analisis de
correlacién multiple deseché la proporcién de hembras ovigeras por no mostrar una relacién
significativa con la agregacion (proporcion de refugios con dos o mas langostas), mientras que
la densidad de langostas si mostré una correlacion positiva y significativa con la agregaciéon (R
del modelo =0.911, n =11, P < 0.001; Figuras 10y 11).
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Figura 7. Porcentaje de refugios ocupados por 0, 1, 2, y 3 6 mas individuos de Panulirus guttatus en cada
uno de los censos de agosto de 2006 a agosto de 2007.
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Figura 8. Distribucion de los refugios ocupados con 0, 1, 2, y 3 6 mas individuos de Panulirus guttatus
durante cada una de las épocas reproductivas (A. Maxima; B. Mediana; C. Minima). Las frecuencias

esperadas se calcularon a partir de la distribucion de Poisson.
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Figura 9. Panulirus guttatus. Porcentaje de hembras y machos solitarios durante las tres épocas
reproductivas (hembras, n = 87; machos, n = 159).
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Figura 10. Relacion entre la densidad promedio (individuos/100 mz) de Panulirus guttatus y el porcentaje
de refugios con ocupacion multiple (dos o mas langostas) por censo. Los circulos negros corresponden a
los meses de maxima, los grises a los meses de mediana y los blancos a los meses de minima actividad

reproductiva.
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Figura 11. Relacion entre el porcentaje de hembras ovigeras de Panulirus guttatus y el porcentaje de
refugios con ocupaciéon multiple (dos o mas langostas) por censo. Los circulos negros corresponden a los
meses de maxima, los grises a los meses de mediana y los blancos a los meses de minima actividad
reproductiva.

Debido a la imposibilidad de determinar el sexo de todos los individuos, no se consiguio
estimar la composicion sexual de los grupos de langostas que se encontraron dentro de los
refugios con ocupacion mdltiple; por lo tanto, no se logré determinar si existen “harems” de
hembras con un macho dominante. Sin embargo, en los refugios en que si se consiguid
determinar el sexo de todos sus habitantes, en 13 ocasiones se observaron refugios ocupados
exclusivamente por hembras, en 11 ocasiones se observaron refugios ocupados solo por

machos y en 21 ocasiones refugios con individuos de ambos sexos.

A lo largo del estudio, se hicieron 102 observaciones de refugios cohabitados por P.

guttatus y P. argus, lo que corresponde al 7% de las observaciones de refugios.
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2. Experimento controlado en laboratorio. Seleccion de refugio por hembras en funcién

del tamafio del macho que lo ocupa
Hembras grandes

El andlisis estadistico para las hembras grandes (Tabla 2) arroj6 como resultado que
existen diferencias significativas entre las proporciones observadas y las esperadas (x° = 4.451,
g.l =1, P =0.035), lo que indica que las hembras grandes seleccionaron significativamente los

refugios que contenian a los machos grandes.

Tabla 2. Niumero de hembras maduras grandes observado (Obs.) y esperado (Esp.) que se encontraban
en el refugio del macho grande o en el refugio del macho pequefio. Las hembras que se encontraban en
su propio refugio (localizado en el extremo del area comun del laberinto) se registraron como hembras
que no eligieron refugio. Tratamiento CO: un macho grande y un macho pequefio; tratamiento SOg: dos

machos grandes; tratamiento SOp: dos machos pequefios.

Macho Macho No eligieron
Tratamiento grande pequefio 9 Total X gl P
(Obs.) (Esp.) (Obs.) (Esp.) (Obs.) (Esp.)
CcO 13 8.81 4 8.19 7 7 24
SO¢ 11 11.26 - - 1 0.74 12 4451 1 0.035
SOp - - 11 10.46 1 1.54 12

Durante los tratamientos SOg y SOp se observd que un gran porcentaje de hembras
grandes se localizaron en el refugio de cualquiera de los dos machos. En cambio, en el
tratamiento CO, el mayor porcentaje de hembras se localizé6 en el refugio ocupado por el
macho grande con respecto al porcentaje de hembras que se localiz6 en el refugio del macho
pequefio. Estos resultados sugieren que las hembras grandes prefieren compartir algin refugio
con otro coespecifico a permanecer en un refugio individual, pero que ante la posibilidad de
elegir entre refugios ocupados por parejas potenciales de diferentes tallas, expresan un

comportamiento selectivo por el refugio ocupado por un macho grande (Figura 12).
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Figura 12. Porcentaje de hembras maduras grandes de Panulirus guttatus que se encontraban en el
refugio del macho grande o en el refugio del macho pequefio y que no eligieron refugio (hembras que se
encontraban en el refugio localizado en el extremo del area comin del laberinto) en cada uno de los
tratamientos. Tratamiento CO: un macho grande y un macho pequefio (n = 24); tratamiento SOg: dos

machos grandes (n = 12); tratamiento SOp: dos machos pequefios (n = 12).

Hembras pequefas

El analisis estadistico para las hembras pequefias (Tabla 3) no mostr6 diferencias
significativas entre las proporciones observadas y las esperadas (3° = 0.170, g. = 1, P = 0.680).

Estos resultados indican la ausencia de un comportamiento selectivo.

Tabla 3. NUmero de hembras maduras pequefias observado (Obs.) y esperado (Esp.) que se encontraban
en el refugio del macho grande o en el refugio del macho pequefio. Las hembras que se encontraban en
su propio refugio (localizado en el extremo del area comin del laberinto) se registraron como hembras
que no eligieron refugio. Tratamiento CO: un macho grande y un macho pequefio; tratamiento SOg: dos
machos grandes; tratamiento SOp: dos machos pequefios.

; Macho Macho No eligieron 2
Tratamiento grande pequefio g Total X g.l P
(Obs.) (Esp.) (Obs.) (Esp.) (Obs.) (Esp.)
SCOOG 11 10.11 10 10.89 3 3 24
SO 10 10.14 - - 2 1.86 12 0.170 1 0.680
- - 11 10.92 1 1.08 12
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Las hembras pequefias se localizaron con mas frecuencia en el refugio de algun
macho en los tratamientos SOg y SOp. Sin embargo, el porcentaje de hembras que no eligieron
refugio fue ligeramente mayor en el tratamiento SOg con machos grandes. En el tratamiento
CO los porcentajes de hembras localizadas en los refugios de los machos grandes y pequefios
fue muy similar (Figura 13). Estos resultados muestran que las hembras pequefias no

despliegan una conducta de seleccion activa en funcion de la talla del macho.
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Figura 13. Porcentaje de hembras maduras pequefas de Panulirus guttatus que se encontraban en el
refugio del macho grande o en el refugio del macho pequefio y que no eligieron refugio (hembras que se
encontraban en el refugio localizado en el extremo del area comun del laberinto) en cada uno de los
tratamientos. Tratamiento CO: un macho grande y un macho pequefio (n = 24); tratamiento SOg: dos

machos grandes (n = 12); tratamiento SOp: dos machos pequefios (n = 12).

Tamafio del espermatéforo vs. talla de los progenitores

En el transcurso del experimento ocurrieron algunos eventos de apareamiento, con o
sin desove. Se encontraron 15 hembras con espermatéforos adheridos, incluyendo algunas
gue no se encontraban dentro del refugio de algiin macho el dia del registro. Esto sugiere que
dichas hembras copularon con alguno de los machos disponibles previo al dia del registro, y

luego regresaron a su propio refugio.

Para aumentar el tamafio de muestra, se incluyeron datos de cinco apareamientos
obtenidos durante el experimento preliminar. Sin embargo, para los andlisis de correlacién sélo

se incluyeron 17 espermatoforos, ya que en dos casos no se pudo determinar de cuél de los
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dos machos (grande o pequefio) provenian, debido a que las hembras se encontraron en el
refugio localizado en su propio refugio el dia del registro y eran parte de un tratamiento CO, y
en el otro caso el espermatéforo tenia un valor de area extremo. Los resultados de los anlisis
no mostraron una relacion significativa entre el tamafio del espermatéforo y la talla de la
hembra (r = 0.258, n = 17, P = 0.317) (Figura 14A), ni entre el tamafio del espermatoéforo y la
talla del macho (r = 0.279, n = 17, P = 0.278) (Figura 14B).
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Figura 14. A. Relacion entre la longitud cefalotoracica (LC, mm) de las hembras de Panulirus guttatus y el
area del espermatoforo (cm2) depositado por machos durante el apareamiento (n = 17). B. Relacion entre
la longitud cefalotoracica del macho y el area del espermatéforo depositado en hembras durante el

apareamiento (n =17).

En todos los casos, las hembras con espermat6foro y/o masa ovigera fueron colocadas
en un estanque independiente para darles seguimiento. De las 15 hembras apareadas durante
el experimento de seleccion, la mayoria de las hembras (10) poseian masa ovigera el dia del
registro; sin embargo, se presentaron casos en los cuales las hembras (2) desovaron al dia
siguiente o hasta tres dias después del registro (1). Asimismo, hubo dos casos en los cuales
las hembras nunca desovaron a pesar de haberse apareado y cuatro casos en los cuales las
hembras desovaron sin presentar espermatéforos adheridos al sternum. Cinco de las trece
hembras que desovaron después del apareamiento produjeron masas ovigeras con huevos
fértiles (desarrollados exitosamente hasta el primer estadio de larva). El resto de las masas

ovigeras fueron infértiles y por lo tanto no se fijaron a los pledpodos de las hembras.
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DISCUSION

1. Ocupacién de refugios por individuos de Panulirus guttatus con respecto a la época

reproductiva

En las langostas Palinuridae (palindridas), como en muchos otros animales, la duracion
y el inicio de las épocas reproductivas se encuentran bajo la influencia de factores ambientales
tales como el fotoperiodo y la temperatura (Chittleborough, 1974; Deguchi et al., 1991; Matsuda
et al., 2002). Por tanto, existen variaciones geograficas en el periodo reproductivo de P.
guttatus. En Florida, México y Belice la reproduccién se lleva a cabo todo el afio, con un
minimo hacia finales de verano (Chitty, 1973; Sharp et al., 1997; Briones-Fourzan y Contreras-
Ortiz, 1999; Acosta y Robertson, 2003), mientras que en Bermuda cesa durante el invierno y la
primavera, cuando la temperatura del agua es baja y el fotoperiodo corto (Sutcliffe, 1953). En el
presente trabajo, la variabilidad estacional en las actividades reproductivas fue alta (Briones-
Fourzan y Contreras-Ortiz, 1999; Negrete-Soto et al., 2002). No obstante, fue posible definir
tres épocas reproductivas sobre la base de los porcentajes de hembras ovigeras obtenidas en
los censos mensuales. Los resultados fueron similares a los obtenidos por Briones-Fourzan y
Contreras-Ortiz (1999) y Negrete-Soto et al. (2002). La diferencia en el presente trabajo, es que
la época de méxima actividad reproductiva fue mas amplia y estuvo interrumpida por un breve
periodo de mediana actividad reproductiva, que podria representar un periodo de transicién
entre el final del principal pico de actividad reproductiva de las hembras grandes y el inicio del
pico de actividad reproductiva de las hembras maduras pequefias (Briones-Fourzan y
Contreras-Ortiz 1999).

En los decapodos, las sefales quimicas entre coespecificos juegan un papel central en
la comunicacién social. En las langostas palinlridas, las sefiales quimicas emanadas por
individuos refugiados pueden ser percibidas por otros coespecificos como una indicacion de la
calidad del refugio, lo cual puede favorecer la agregacion (Nevitt et al., 2000; Childress y
Herrnkind, 2001). Los juveniles son altamente gregarios, pero la agregacion de los adultos
dentro de los refugios parece variar ampliamente (e.g., épocas reproductivas, sexo de los
organismos). En el caso particular de P. guttatus, los resultados experimentales obtenidos por
Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez (2005) mostraron que la respuesta de los organismos
adultos a elegir refugios con olores de coespecificos tiende a ser mas intensa en la época de
mayor actividad reproductiva. Sin embargo, en el presente estudio no se observé una
correlacion entre la agregacion y la intensidad en la actividad reproductiva. Pero por otro lado,
se observ6 una correlacion significativa entre el porcentaje de refugios con ocupacion multiple
(dos 0 mas langostas) y la densidad promedio de langostas por censo, sobresaliendo el mes de
noviembre de 2006 como el mes con la mayor densidad poblacional y el mayor porcentaje de
refugios cohabitados. Estos resultados son congruentes con los obtenidos por Briones-Fourzan

y Lozano-Alvarez (2008), quienes observaron que la agregacion en P. guttatus tiende a
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aumentar con la densidad poblacional. Con base en lo anterior, se puede sugerir que la
densidad poblacional es el factor que promueve la cohabitacién dentro de los refugios, mas que

las épocas de actividad reproductiva.

La prevalencia de refugios desocupados a través del tiempo sugiere que el nimero de
refugios potenciales en el habitat arrecifal no esta limitado (Childress y Herrnkind, 1997;
Lozano-Alvarez et al., 2007; Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez, 2008). Por otro lado, los
refugios con ocupacion mdltiple fueron relativamente escasos. Aunque el nimero maximo de
langostas encontradas dentro de un refugio fue de 14, notablemente mayor a las siete
langostas reportadas por Sharp et al. (1997) en un solo refugio, la mayor cantidad de refugios
con ocupacién mdltiple sélo albergaba a dos coespecificos. De cualquier manera, a lo largo del
estudio se observd un mayor nimero de refugios ocupados por individuos solitarios que por
individuos agrupados, y los machos presentaron una mayor tendencia que las hembras a
ocupar refugios de manera solitaria. Ademas, el 69% de los machos solitarios tuvieron una LC
mayor a 60 mm. Estos resultados son congruentes con observaciones hechas en laboratorio de
gue los machos grandes de P. guttatus muestran un comportamiento agresivo contra
coespecificos mas pequefios, a los cuales desplazan de sus refugios (Lozano-Alvarez y

Briones-Fourzan, 2001; Segura-Garcia et al., 2004; Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez, 2008).

El comportamiento criptico de P. guttatus, aunado a la estructura intrincada del arrecife
coralino, dificultd la determinacion sexual de algunos individuos refugiados. Sin embargo, la
proporcion global macho:hembra estimada en el presente trabajo fue de 1.3:1, similar a la
obtenida por Osorio-Arciniegas (2005) en Puerto Morelos (1.4:1) y por Sharp et al. (1997) en el
arrecife de Looe Key en Florida (1.2:1). Estas proporciones fueron obtenidas durante el dia,
cuando las langostas se encuentran refugiadas. Sin embargo, Sharp et al. (1997) observaron
una proporcién notablemente sesgada hacia las hembras (1:3) durante la noche, cuando las
langostas salen de sus refugios. Estos autores concluyeron que la proporcion sexual observada
durante la noche es la que mejor se aproxima a la proporcion sexual real de la poblacién.
Ciertamente, en diversos trabajos donde se han reportado capturas de P. guttatus por medio
de trampas y redes se han obtenido proporciones sexuales sesgadas hacia los machos (1.7:1,
Farrugio, 1975; 1.9:1, Carrasco-Zanini, 1985; 2.6:1, Negrete-Soto, 1988), debido
probablemente a que los machos son mas activos en la busqueda de alimento durante la
noche, mientras que las hembras, en particular si se encuentran ovigeras, tienden a
permanecer mas tiempo en sus refugios. En cambio, los muestreos obtenidos por medio de
buceo suelen dar como resultado proporciones mas balanceadas, o bien, sesgadas hacia las
hembras (Caillouet et al., 1971; Chitty, 1973). En resumen, las proporciones sexuales
estimadas a partir de muestras obtenidas con diversos métodos arrojan resultados
contrastantes, los cuales pueden ser explicados como una expresion diferencial del

comportamiento de las hembras y de los machos relacionado con actividades de alimentacion
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0 reproductivas que, finalmente, se ven reflejados en el nimero de hembras y machos

capturados (Morgan, 1974).

En otras especies de langostas palinaridas tales como P. argus y J. edwardsii se ha
observado, tanto en el campo (ambas especies) como en el laboratorio (P. argus), que algunos
refugios son ocupados por dos 0 mas hembras y un solo macho (los llamados “harems”) y que
el macho tiende a permanecer a la entrada del refugio (Herrnkind y Lipcius, 1989; MacDiarmid,
1994). MacDiarmid (1994) propuso que los machos de J. edwardsii protegen el refugio por su
valor como guarida, y no al grupo de hembras que lo ocupan. La cohabitacion de dos o mas
hembras con un solo macho también fue observado en P. guttatus por Sharp et al. (1997),
quienes plantearon la hipétesis de que el macho protege al “harem” de hembras contra la
posible incursiéon de otros machos al refugio. En el presente trabajo, no fue posible conocer la
composicién sexual de todos los grupos de langostas que compartian un solo refugio, pero en
los casos en que si fue posible se observd una amplia heterogeneidad en la proporcion sexual
de los cohabitantes (solo hembras, s6lo machos, o hembras y machos). En aquellos grupos
gue estaban integrados por una o mas hembras y un macho, se observé que los individuos
eran de diferentes tallas, siendo por lo general el macho mas grande o bien de la misma clase
de talla que la(s) hembra(s). Sin embargo, no se observé que el macho se ubicara en la
entrada del refugio. Mas bien, las langostas (independientemente de su sexo) tendieron a
ubicarse en las partes profundas y menos accesibles de los refugios, comportamiento
intrinseco de esta especie (Briones-Fourzan et al., 2006). Al observar el patron de utilizacion
del espacio interno del refugio por individuos de P. guttatus, éstos tienden a aferrarse del techo
o0 las paredes en las partes mas profundas de los refugios, de tal manera que su cuerpo quede
completamente oculto. Este comportamiento, que contrasta con el de su congénere P. argus
(que tiende a ocupar el piso y la entrada de los refugios), fue mencionado por primera vez por
Sharp et al. (1997) y subsecuentemente observado, tanto en el habitat arrecifal como en
experimentos de laboratorio, por Lozano-Alvarez y Briones-Fourzan (2001), Segura-Garcia et
al. (2004) y Lozano-Alvarez et al. (2007). El uso del espacio del refugio y el comportamiento
altamente criptico de P. guttatus parecen estar estrechamente relacionados con su mayor
vulnerabilidad a la depredacion en comparacion con P. argus (Briones-Fourzan et al., 2006;

Lozano-Alvarez et al., 2007).

Panulirus guttatus y P. argus coexisten a escala regional a lo largo del mar Caribe y
localmente en arrecifes coralinos e, incluso, en ocasiones pueden compartir un mismo refugio.
Durante el presente trabajo se observaron pocos refugios cohabitados por P. guttatus y P.
argus (7%). Estos resultados son similares a los obtenidos por Sharp et al. (1997) en Looe Key,
Florida, donde observaron un 4% de refugios cohabitados, y a los obtenidos por Lozano-
Alvarez et al. (2007) en el mismo arrecife de Puerto Morelos, donde la cohabitacién entre

ambas especies se presento en un 2% de los refugios revisados.
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En el habitat arrecifal es posible encontrar hembras de P. guttatus con masas ovigeras
en las diferentes etapas de desarrollo (Briones-Fourzan y Contreras-Ortiz, 1999; Negrete-Soto
et al., 2002), lo que indica que todas la actividades asociadas a la reproduccion se realizan en
el habitat arrecifal. Sin embargo, los puerulos y los pequefios juveniles son raramente
observados en dicho héabitat. Durante las visitas realizadas a los refugios se observaron en tres
diferentes ocasiones las antenas largas y espatuladas caracteristicas de los puerulos de P.
guttatus (Briones-Fourzan y McWilliam, 1997) emergiendo de pequefias oquedades en el
arrecife. Lo anterior confirma que los puerulos de P. guttatus se establecen directamente en el
habitat arrecifal y que los individuos residen en dicho habitat durante toda su vida bentdnica
(Briones-Fourzan y McWilliam, 1997; Sharp et al., 1997).

Como se mencioné anteriormente, el comportamiento de P. guttatus y la complejidad
estructural del habitat arrecifal dificultaron la observacion de las langostas, motivo por el cual
vale la pena proponer algunas consideraciones para el desarrollo de trabajos futuros. La
utilizacion de una camara subacuatica facilitaria la determinacion sexual de los individuos y
permitiria la filmacion de las actividades realizadas por los organismos dentro de los refugios
naturales, proporcionando una valiosa informacién sobre su comportamiento en general, y mas
aln durante la época de maxima actividad reproductiva, cuando tal vez se podrian observar
eventos tales como cortejos y apareamientos. Ademas, seria enriquecedora la realizacién de
experimentos controlados en laboratorio que permitan probar la hipétesis sobre la agregacion
de hembras dentro de refugios artificiales con un macho dominante, si éste muestra un

comportamiento defensivo y si es capaz de aparearse con mas de una hembra.

2. Experimento controlado en laboratorio. Seleccidon de refugio por hembras en relacién

al tamafio del macho que lo ocupa

Recientemente, se ha incrementado el interés en disefiar experimentos apropiados
para evaluar las respuestas conductuales de los animales (e.g., Liszka y Underwood, 1990;
Olabarria et al., 2002; Underwood et al., 2004; Magallén, 2005; Underwood y Clarke, 2005;
Jackson y Underwood; 2007). Esto se debe a que muchos experimentos que tienen como
finalidad analizar el comportamiento selectivo de los organismos suelen carecer de controles
adecuados y de independencia estadistica en los datos, lo que dificulta su interpretacion
(Chapman, 2000; Underwood et al., 2004). Frecuentemente, los organismos son sometidos a
tratamientos que les permiten elegir entre dos o mas alternativas (tratamientos con opcién), a
partir de los cuales se considera como una respuesta de conducta selectiva aquella alternativa
con la mayor frecuencia de eleccion. Sin embargo, para poder concluir que la respuesta de los

organismos es resultado de una preferencia, es necesaria la aplicacion de tratamientos control

33



DISCUSION

en los cuales los organismos no tengan la posibilidad de elegir (tratamientos sin opcién),

obteniéndose de esta manera la independencia entre tratamientos.

Para demostrar que los patrones observados en la naturaleza son el resultado de una
preferencia o conducta selectiva por parte de los organismos, es necesario realizar analisis
experimentales muy cuidadosos. Una de las implicaciones interpretativas de dichos andlisis es
gue la seleccion activa puede ser positiva (a favor) o negativa (en contra) del opuesto
(Underwood et al., 2004). Por ejemplo, en el presente trabajo méas del 80% de las hembras
grandes se encontraron en el refugio de los machos pequefios (tratamiento sin opcién), pero
cuando las hembras fueron sometidas al tratamiento con opcién con machos grandes y
pequefios, éstas seleccionaron a favor de los machos grandes, rechazando a los pequefios.
Underwood et al., (2004) sugieren al menos tres maneras diferentes en las cuales algunos
artefactos del disefio experimental pueden provocar problemas de falta de independencia en
los datos. Estos problemas potenciales se mencionan a continuacion, ubicandolos dentro del

contexto del presente trabajo, y para cada uno de ellos se menciona la solucién propuesta.

1. El uso de la misma hembra en mas de una repeticiébn. Esto podria causar un
problema si la hembra experimental presenta una tendencia intrinseca a moverse hacia la
derecha o hacia la izquierda del laberinto en Y, ya que podria expresar dicha tendencia al
momento de encontrar la bifurcacion en el laberinto mas veces que las esperadas por azar, sin
importar las caracteristicas del macho que se encuentre en cada brazo del laberinto. En el caso
especifico de P. guttatus, se ha comprobado que las langostas tienden a explorar ambos
brazos del laberinto durante la noche, antes de hacer una eleccion de refugio (Briones-Fourzan

y Lozano-Alvarez, 2005).

2. El uso repetido de los mismos machos (estimulos). Es posible que alguno de los
estimulos cause una respuesta inusual en los organismos experimentales, es decir, pudiese
darse el caso que algin macho poseyera alguna caracteristica particular que desencadenara
una respuesta inusual a su favor o en su contra. Si este macho fuese reutilizado en
subsiguientes repeticiones, podria causar esa misma respuesta en las hembras
experimentales, lo que aumentaria la proporcion de hembras que lo eligieran o rechazaran con
respecto al otro macho. En el presente trabajo, debido a la limitacién para obtener machos de
las tallas y en las cantidades requeridas para la realizacion del experimento, fue necesario
utilizar a 33 machos (el 17% del total de machos) en mas de una ocasién. Sin embargo, estos

machos no fueron reutilizados inmediatamente, sino por Io menos una semana mas tarde.

3. Que a pesar de que las hembras y los machos utilizados en cada repeticion fuesen
diferentes, las hembras dejaran algun rastro por el laberinto que pudiera representar una pista
a seguir por las siguientes hembras experimentales, de tal forma que los datos obtenidos

podrian no reflejar una preferencia o comportamiento activo de los organismos. En los
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crustaceos decapodos la comunicacion entre organismos estd mediada primordialmente por
sefiales quimicas liberadas al medio a través de la orina y las branquias y detectadas por los
receptores localizados principalmente en las anténulas (Zimmer y Butman, 2000; Grasso y
Basil, 2002). Por tal motivo, los laberintos y los refugios eran drenados y lavados al terminar
cada corrida experimental y, posteriormente, se dejaba un flujo de agua corriente tanto tiempo
como fuera posible para evitar la persistencia de cualquier sefial quimica potencial hasta la

siguiente corrida.

A las tres consideraciones anteriores se podria agregar una cuarta, la cual consistiria
en que el flujo de agua hacia ambos brazos del laberinto fuera diferente. Para efectos de este
experimento, se consideré adecuado un flujo de agua de entre 1.5y 2.0 L min™. Esta velocidad
de flujo se ha utilizado regularmente en estudios de comunicacién quimica en langostas, ya
gue permite que el agua proveniente de ambos brazos se mezcle en el area comun del
laberinto antes de salir por el tubo localizado en el extremo posterior del area comun (Ratchford
y Eggleston, 1998; Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez, 2005). Sin embargo, en el presente
trabajo las hembras no estaban sujetas solamente a estimulos quimicos de los machaos, sino
también visuales y posiblemente tactiles. De cualquier manera, el flujo se revisaba tanto al
inicio como al final de cada corrida. En ningtin caso el flujo fue menor a 1.5 L min™ o mayor a
2.0 L min™

Vale la pena resaltar que, si bien otros estudios han demostrado que la orina excretada
por los palindridos, aun disuelta en bajas concentraciones, es suficiente para atraer a otros
coespecificos a ocupar un refugio (Horner et al., 2006), el disefio experimental utilizado en el
presente trabajo permitié que la hembra también recibiera estimulos visuales y tactiles de cada
uno de los machos, ya que estudios previos han sugerido que las hembras de los palindridos
pueden discriminar entre dos parejas potenciales usando una combinacion de diferentes
sentidos (olfato, vista y tacto) (Raethke et al., 2004). A su vez, con dicho disefio se evitd que

los machos se agredieran al no tener contacto fisico entre si.

Los resultados del experimento sobre la seleccion de refugio por hembras en funcion
del tamafio del macho que lo ocupa mostraron que las hembras de P. guttatus expresaron
comportamientos diferentes en funcién de su propia talla. Las hembras grandes seleccionaron
los refugios con los machos grandes, mientras que las hembras pequefias no presentaron una
conducta selectiva por refugios ocupados por machos grandes o pequefios. Por otra parte, las
hembras de ambas clases de talla se comportaron de manera similar en los tratamientos sin
opcion, ya que menos del 20% de las hembras se encontraron en su propio refugio, lo cual
sugiere que las hembras prefieren cohabitar con algin coespecifico a permanecer en un
refugio por si solas. Estos resultados son congruentes con el patron de ocupacion de refugios
observado en el héabitat arrecifal, donde méas del 50% de las hembras se encontraron

cohabitando con coespecificos (Briones-Fourzan y Lozano-Alvarez, 2008). Por el contrario,
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contrastan con los resultados experimentales obtenidos por Robertson (2001). Esta autora,
quien dividié a las hembras experimentales en tres categorias de talla (pequefias, medianas y
grandes), observé que todas tendian a aparearse con el macho mas grande disponible. Sin
embargo, el disefio experimental utilizado por Robertson (2001) fue diferente del utilizado en el
presente estudio. En particular, carecié de los tratamientos “control” necesarios para comprobar

la hipétesis sobre el comportamiento selectivo (Underwood y Clarke, 2005).

El comportamiento de seleccién de pareja expresado por las hembras grandes fue
diferente al de las hembras pequefias, ya que las hembras grandes seleccionaron a los
machos grandes, mientras que las hembras pequefias no exhibieron un comportamiento
selectivo. Dado que las hembras dentro del intervalo de talla de 55-65 mm LC aportan mas de
la mitad de la produccion de huevos de la poblacion (Briones-Fourzan y Contreras-Ortiz, 1999),
la capacidad de las hembras grandes de seleccionar a favor de los machos grandes para el
apareamiento podria conferirles el beneficio de que sus masas ovigeras no sufran una
reduccién en tamafio como consecuencia del apareamiento con machos pequefios
(MacDiarmid y Butler, 1999; Robertson, 2001).

Si bien las hembras pequefias no muestran una preferencia por los machos grandes,
las masas ovigeras obtenidas del apareamiento con machos pequefios se ven menos
afectadas en reduccién de tamafio que cuando el apareamiento se realiza entre hembras
grandes y machos pequefios (Robertson, 2001), de tal forma que durante la época reproductiva
las hembras pequefias podrian aparearse con los machos de las tallas disponibles y asi tener

una aporte en la produccién de huevos de la poblacién, en lugar de liberar évulos sin fertilizar.

Los machos de diversos taxa, incluyendo langostas palindridas (MacDiarmid y Butler,
1999), sufren de limitacion espermatica (Hosken y Stockley, 1998; Kendall y Wolcott, 1999;
Wedell et al., 2002). En este contexto, MacDiarmid y Butler (1999) realizaron experimentos con
dos especies de langosta, P. argus y J. edwardsii, en los cuales manipularon la talla de las
parejas para determinar el efecto que ésta tiene tanto en el tamafio (area) del espermatéforo,
como en el tamafo de la masa ovigera. En el caso de J. edwardsii, MacDiarmid y Butler (1999)
no consiguieron medir el area del espermatdforo debido a que éste se desintegra rdpidamente,
pero en el caso de P. argus, dichos autores observaron que el tamafio del espermatoéforo tiene
una relacién positiva con la talla de los machos, y que incluso, los machos medianos y grandes
son capaces de controlar la cantidad de masa espermatica que transfieren en funcién de la
talla de la hembra, lo que sugiere que son capaces de evaluar la talla de la pareja. Asimismo,
para esta especie el area del espermatéforo tiene una mayor influencia sobre el tamafio de la
masa ovigera que la talla de la hembra. En el caso de J. edwardsii el tamafio de la masa
ovigera esta determinado por la talla de la hembra, la talla del macho y el numero de

apareamientos previos del macho. Sin embargo, en el caso de P. guttatus, los resultados
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mostraron una alta variabilidad en el tamafio del espermatéforo y por tanto, éste no parece

tener una correlacion con la talla de la hembra ni con la del macho.

La limitacibn espermatica tiene consecuencias potenciales en las poblaciones de
langosta que son explotadas comercialmente, en particular si sus medidas de regulacién
incluyen una talla minima de captura, ya que los machos alcanzan tallas muy superiores a las
hembras. Por ejemplo, en varias especies de decépodos, incluyendo langostas [e.g., J.
edwardsii, J. lalandii, Callinectes sapidus (Rathbun, 1896)], la pesca intensa, ademas de
disminuir la abundancia de machos y sesgar la proporcion sexual de la poblacion, ha reducido
la talla media de los machos. Esto ha conducido a una limitacion espermaética, en la cual la
calidad y la cantidad del esperma provisto por los machos disponibles resultan insuficientes
para fertilizar los huevos producidos por las hembras, afectando directamente el potencial
reproductivo de la poblacion (MacDiarmid y Butler, 1999; Carver et al., 2005; Wolcott et al.,
2005). Aunque P. guttatus no se explota tan intensamente en México como en otras
localidades del Caribe (e.g., Bermuda y Martinica) (Evans y Lockwood, 1994) por ser capturada
incidentalmente con P. argus (Padilla-Ramos y Briones-Fourzan, 1997), es posible que las
capturas de P. guttatus aumenten en el futuro al incrementarse la presion de pesca sobre P.
argus. Por tanto, para profundizar en el conocimiento del papel que juegan los machos en el
éxito reproductivo de las hembras, es importante realizar experimentos que permitan
determinar el efecto de la limitacion espermatica de los machos de P. guttatus en la fecundidad
de las hembras (Robertson, 2001).

En su trabajo, MacDiarmid y Butler (1999) mencionan de manera incidental que el
espermatéforo de P. guttatus se desintegra facilmente, por lo que debe ser utilizado
inmediatamente por la hembra. Sin embargo, dicha nocién no es sustentada por observaciones
hechas en el presente estudio que muestran que el espermatéforo de P. guttatus es mas
duradero de lo que sugieren estos autores. Por ejemplo, en algunas ocasiones, los
espermatéforos ni siquiera se encontraban rasgados al momento de dibujarlos en las hojas de
acetato. Ademas, cuando se capturaban las langostas experimentales era frecuente encontrar
hembras con masas ovigeras en desarrollo avanzado (con huevos de color café oscuro) y que
aln presentaban restos de espermatdforo en el sternum. Incluso, las hembras experimentales
gue desovaron y liberaron larvas poseian restos de espermatéforo. Estas observaciones
parecen indicar que, al menos durante un periodo de tiempo de entre tres y cuatro semanas
(duracion aproximada del periodo de incubacion de P. guttatus), los restos del espermatoforo

pueden permanecer adheridos al sternum de la hembra.

El experimento de seleccién de pareja requeria de la utilizacién de hembras cuyas
gonadas estuvieran lo mas maduras posibles, es decir, que estuvieran cerca del desove. Fue
dificil obtener un numero adecuado de hembras con estas caracteristicas a lo largo del

desarrollo del experimento. Sin embargo, durante las diferentes fechas de recoleccion de
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langostas en el arrecife, se obtuvieron algunas hembras que presentaban una masa ovigera en
avanzado estado de desarrollo (con los huevos de color café) pero cuyas gbénadas también se
observaban maduras. Esto se debe a que las hembras de P. guttatus pueden desovar dos o
mas veces durante el afio, por lo que (dichas hembras) fueron utilizadas en el experimento una
vez que sus huevos eclosionaron. Sin embargo, algunas de las hembras que desovaron
nuevamente presentaron una masa ovigera con apariencia semiliquida y con los huevos poco
definidos. Se sabe que en especies que presentan desoves sucesivos, incluyendo a P.
guttatus, los 6vulos que no son expulsados son reabsorbidos en los ovarios (Chitty, 1973;
Briones-Fourzan y Contreras-Ortiz 1999). Se desconoce si las masas ovigeras andmalas
fueron resultado de un proceso de reabsorcion defectuoso, pero es mas probable que fueran
resultado de una falta o de una deficiencia en el desarrollo de los pedinculos o filamentos de
adhesion de los huevos. En particular, en las hembras que desovaron sin haberse apareado,
los huevos no se mantenian adheridos a los pledpodos. Esta misma observacion fue hecha por
MacDiarmid y Buttler (1999) en hembras de J. edwardsii y P. argus. Ellos plantearon que los
huevos infértiles no pueden desarrollar el filamento de adhesion que los fija en los pledpodos.
La pérdida parcial o total de huevos no es una peculiaridad exclusiva de las langostas
palindridas. En las langostas de la familia Nephropidae (nephrépidas), tales como Homarus
americanus (H. Milne Edwards, 1837) y H. gammarus (Linnaeus, 1758), se presenta el mismo
fenémeno. Mas aun, se ha comprobado que las langostas mantenidas en cautiverio tienden a
perder mas huevos que las langostas silvestres debido a que los pedunculos o filamentos de

adhesion presentan anomalias (Talbot y Harper, 1984).

En el presente trabajo no se evalud la seleccion de pareja por parte de los machos. No
obstante, el trabajo experimental realizado por Robertson (2001) sugiere que los machos de P.
guttatus no muestran preferencia por alguna talla de hembra en particular, sino que cortejan a
las hembras de todas las tallas y que, incluso, los machos mas grandes compiten por las
hembras pequefias. Estas observaciones sugieren que, dado que las hembras de P. guttatus
pueden reproducirse en repetidas ocasiones durante la época reproductiva, los machos
podrian obtener un mayor beneficio reproductivo apareandose con mudltiples hembras de
diversas tallas, siempre y cuando transcurra el tiempo suficiente entre apareamientos
sucesivos como para que se realice la regeneracion de esperma (se desconoce la tasa de
regeneracion de espermatozoides en los vasos deferentes de las langostas espinosas). Sin
embargo, el disefio experimental utilizado por Robertson (2001) no permite concluir que sus
resultados reflejen una seleccién o comportamiento activos por parte de los organismos. Por tal
motivo, seria conveniente realizar un experimento con un disefio similar al desarrollado en el
presente trabajo para evaluar si los machos exhiben alguna preferencia por hembras de

determinada talla.

En resumen, la seleccién de pareja por parte de las hembras de P. guttatus varia en

funcion de la talla de las mismas. Si bien se ha sugerido que las hembras grandes podrian
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sufrir un detrimento en el tamafio de la masa ovigera al aparearse con machos pequefios como
resultado de su limitacién espermatica, en el presente estudio no se encontré una relacién
entre la talla del macho o de la hembra y el tamafio del espermat6foro. Sin embargo, estos
resultados pueden ser consecuencia de que las condiciones en cautiverio no son las
apropiadas para esta especie. Por tal motivo, seria recomendable descubrir las condiciones
Optimas de cautiverio para P. guttatus y realizar un experimento especialmente disefiado para
determinar los posibles efectos de la talla de la pareja en el tamafio del espermatéforo y del

tamafio del espermatéforo en el tamafio de la masa ovigera de las hembras.
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e Panulirus guttatus se reproduce a lo largo de todo el afio en el arrecife de Puerto
Morelos, Quintana Roo. Sin embargo, sobre la base de la incidencia de hembras
ovigeras en la poblacion se logré definir tres épocas reproductivas: una época de
maxima actividad reproductiva que comprendié del otofio de 2006 hasta mediados del
verano de 2007, una época de mediana actividad reproductiva en febrero de 2007 y a
mediados del verano de 2006 y 2007, y la época de minima actividad reproductiva a

finales de verano de 2006.

¢ La abundancia de refugios desocupados, asi como de refugios con un solo individuo
observados en el arrecife frontal, sugieren que el refugio no es un recurso limitado para

P. guttatus en el habitat arrecifal.

e Panulirus guttatus es basicamente una especie criptica y solitaria, lo que se manifesto
en la alta incidencia de individuos solitarios dentro de los refugios; siendo mayor la
frecuencia de machos solitarios que de hembras solitarias. Sin embargo, los resultados
del presente estudio no sustentaron la hipétesis de que la agregacion de individuos de
P. guttatus aumentaria con la intensidad reproductiva. Mas bien, los cambios en la
agregacion de individuos estan relacionados con cambios en la densidad poblacional,

independientemente de la intensidad en las actividades reproductivas.

¢ No fue posible probar la hip6tesis propuesta por Sharp et al. (1997) de que los refugios
ocupados por dos 0 mas hembras y un macho representan un “harem” protegido por el
macho debido a que la estructura intrincada del habitat arrecifal, aunada al
comportamiento criptico de P. guttatus, dificultaron la determinacién del sexo de todos

los organismos observados.
e En el experimento de laboratorio, las hembras grandes de P. guttatus seleccionaron
significativamente los refugios ocupados por los machos grandes, mientras que las

hembras pequefias no desplegaron una conducta selectiva.

¢ No se encontr6 una relacién entre el tamafio del espermatéforo y la talla de la hembra,

ni entre el tamafio del espermatéforo y la talla del macho.
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Tabla A. Tabla de contingencia asimétrica con XZ utilizada para el analisis estadistico de los resultados del
experimento de seleccion de refugio por hembras en funcién del tamafio del macho que lo ocupa.
Tratamiento con opcidn (CO): un macho grande y un macho pequefio; tratamiento sin opcién SOg: los dos

machos eran grandes; tratamiento sin opcién SOp: los dos machos eran pequefios; N; y N, son el

nimero de hembras que se encontraban en el refugio del macho grande y del macho pequefio,

respectivamente y N es el nimero total de hembras utilizadas en dicho tratamiento. Tratamiento sin

opcion SOg; M; es el numero de hembras localizadas en el refugio del macho grande y |\/|l es el numero
total de hembras utilizadas en dicho tratamiento. Tratamiento sin opcion SOp; M, es el nimero de

hembras localizadas en el refugio del macho pequefio y |\/|2 es el numero total de hembras utilizadas en

dicho tratamiento.

Tratamiento Macho grande Macho pequefio No eligieron Total
co n, n, N-n—n, N
SOc m, - M, —m, M,
SOp - m, M, -m, M,

La verosimilitud de obtener los estimados de las proporciones de los tratamientos con y

sin opcidn esta dada por:

L(p., P, 6m, m,,ny,n, )ec ppg x (- p,— p, )™ ™" (6p,)" (6p,)"
X(l— 9p1 _ sz)(N*”1*”2)

Donde:

L es la verosimilitud, p;, P,y @ son parametros desconocidos; M, es el nimero de hembras
localizadas en el refugio del macho grande en el tratamiento SOg, M, es el numero de
hembras localizadas en el refugio del macho pequefio en el tratamiento SOp; N, y N, son el
namero de hembras que se encontraban en el refugio del macho grande y del macho pequefio,

respectivamente, en el tratamiento CO; M, es el nimero total de hembras utilizadas en el
tratamiento SOg, M2 es el nimero total de hembras utilizadas en el tratamiento SOp y N es el

ndmero total de hembras utilizadas en el tratamiento CO.

De las ecuaciones maxima verosimilitud resultantes de obtener logaritmos vy

diferenciales es posible derivar los siguientes estimados de los parametros bajo la Ho- Para el

estimado del parametro p:

ap.+bp’+cp,+d=0
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Donde:

a= (M, +M,)M,—n,)
b= mn,+m,n,+M(M;— M,)+My(n,+n,+m,— 2m)+ M,(2n, - m,)
¢ = —(mn,+myn, + 2m,n, + mm, — m? + My(2m,+m, + n,)+ M,(n, — m,))

d=(m+m,)(m+n)

La siguiente ecuacion para [, puede resolverse por medio de iteraciones:

Puty = Paoy ~ (a(ﬁla(m)* b(f’fm))* ¢(Puoy )+ d)/(3a(|612(o>)+ 2'[’(@1(0)}r c)

A m A ~
con p1(0) :Vl como valor inicial y remplazando pl(o) por p1(1) para cada iteracion.
1

El resto de los parametros pueden ser estimados de la siguiente manera:

A m, — le)1+m2(1_ f’l)

p, = N ~
m-Mp,+ Mz@-_ p(l))
5 _ Ga pl(nl+ nz)
(B, + P,)N
az = éﬁz = ps?u

En el caso de los tratamientos SOg y SOr el nimero de hembras utilizado para realizar
el analisis estadistico corresponde a la suma de la hembras localizadas en el refugio de la
derecha y de la izquierda, dado que en cada uno de los tratamientos el par de machos es de la

misma talla.
Los grados de libertad estan dados por: (No. celdas del renglén 1 — 1) + (No. celdas del
rengléon 2 — 1) + (No. celdas del renglén 3 — 1) — No. parametros estimados bajo la

H, =%=%, siendo estos P, P,y 6. Detal formaque, 3-1)+(2-1)+(2-1)-3=1
1 2

(Tabla A) (Underwood y Clarke, 2005).
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