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INTRODUCCION .

Cuando los animales compiten por un alimen-
to, un territorio o una pareja, intercambian despliegues

de comportamients unos con otros. Ocasionalmente los -

competidores combaten; pero comunmente, después de los
despliegues, uno se retira y el otro tomé posesidn del -
recurso sin que se présente un combate intenso ( Krebs y
Da#ies, 1981 ). Aun en agquellos €8s08 en que se preseh-
tan las interacciones fisicas ( luchas ), se han desarre
1lado sistemes en donde la cooperacién y la competencia

se encuentran equilibradas { Chase, 1980 ). las intersg
ciones fisicas pueden ser entre individuos que pertene-

cen a la misma especie { intraespecificas ), o entre in-

dividuos de egpecies difefentes ( interespecificasg ),

La adecuacidén biolégica { fitness ) de un -
individuo, se define como su habilidad relativa para s0-
brevivir y dejar progenie { Stansfield, 1977 ). Ios in-
dividuos compifen por recursos { lugar de refugio, ali-
mentc, pareja ), los cuales negesitan para mantensr o au
mentar su adecuacidn bioclégica. Como se menciond arriba,
al competir los animales por algin recurso unc adquiere
acceso prioritario a dicho recurso. Esto se conoce como
dominancis simple, en donde el animalndaminante obtiene
el fecufso en cuestién y, el subordinade, s6lo una parte
o nada. Comunmente, los individuos se encuentran agrups
dos en 4reas més o menos definidas. Algunos forman so-

ciedades, otros se agrupan en ciertos pericdos ( por ejem



plo, en época de reproduccién ), Otros més, viven la ma

yor parte del tiempo en forma aislsda, encontridndose es-
porddicamente y en perfodos de tiempo muy cortos. Los -
individuos agrupados establecen relaciones de dominancia
al competir por los recurscs. Tales relaciones determi-
nan la reparticidén de recursos, y aseguran su aprovecha-
miento éptimo ( Chase, 1974 ).

Al estudiar las relaciones de dominancia en
aves domésticas, Schjelderup-Ebbe { 1922 ), observs gque
entre los individuos de un grupc, las relaciones de do-
minancia y subordinacién se entrelazan y drreglan jeradr-
quicamente, de tal manera gque afn un individuo subordina
do puede dominar a otro dentro del grupo. A partir de -
éste y otros estudiocs, se han realizado otros més en di-
ferentes tipod de animales. La lista ve desde aviepas -
del género Polistes { Pardi, 1948 citado en Bovbjerg ,;
1956 ), hasta los grandes primates { ver Schein, 1975 ;
Wilson, 1975 para revisién general ). - De hecho, el con-
cepto de ofden de dominancie es ahora reconocido como -
"orden de picoteo", por el impacto de aquellos primeros
estudios con aves domfsticas. Otros términos pera des-
eribir las jerarquiss de dominancis son':v "orden de ran
go", "orden de dominancia”, "dominancia social®, "“rango
social", "jerarquia social"™ y "rango de dominancia®, En
este trabajo se opté por el uso del término "orden de do

-minancia", ya que no implicavla existencis de un orden -
social complejo y porque en dltima instancia, los indivi
duos de un grupo se ordenan en funcidn de la dominancia

de unes sobre otros., Algunos autores mencionan la exis-



tencia de un orden de subordinscidn ( Bernstein, 1981 ),

para hacer énfasis en la importancia de log subordinados

dentro de la estructura de los grupos animgles.

los recursos por los que compiten los animg
les se encuentran distribuidos em el espacio y varfan -
conforme al tiempo., De ahi gue la competencia por el eg
pacio sea unea caracteristica importante de los grupos a-
nimsles. Las relacionss de dominancia pueden ser vistas
como un sistema de espaciamiento entre los individuos .
Tales relaciones se establecen por medio de repstidos de
safios y luchas ( contiendas ). Al cénjunto de posturas
y pafrones de comporitamiento, manifestado durante las -

contiendas, se le denomina comportamiento asonista. Este

término fué introducide por Scott y Fredericson ( 1951 ),
Al estudiar los encuentiros entre roedores, ellos notaron
la existencia de comportamienids que no podian ser cla-

gificados sblo como atagues, aﬁenazaé’c’huidas, sinc gqus
tenfan componentes de los mismos, Actualmente se desig-
na al comportamienté agonista, como aguel comportamiento,
compuegte de pésturas y patroneé de comportamiento domi-
nantes y sumisos, el cual se manifiesta cuando se compi-
te por algin recurso ( Hinde, 1970; Leshner, 1978; Immel
mann, 1981 ). Segfin Wilson ( 1975 ), el término Sompor-

temiento agonista es una aliternativa deseable al uso del

término Comportamiento agresivo. Ademés, no hay un tipo

Gnico de comportamiento que puéda ser llamado agresidén -

( Johnson, 1976. ), sino gque la agresién es componente de
‘varios tipos de comportamiento, '



A continuascidn se sefalarédn algunas carac-
terfesticas de los ordenes de dominancia. Posteriormen-
te, se abordardn algunos aspectos del comportamiente -
agonista y de los sistemas de espaciamiento en los crus-
thceos. _Iuego se mencionarén las caracteristicas de la
especie estudiada, para finalizar,seialando los objeti~

vos de este estudio.

Bl Orden de Dominancia .

Como ya se ha mencionado, vivir en grupo im
plica guardar ciertas relaciones de distancia, Ia prin-
cipal causa es la competencia por recursos. Se forman -
agi las jerarguias, definidas en un principio ¢como una -
clase de relaciones ( Woodger, 1937 ) ¥y, més recientemen
te, como un'conjunto de elementos con una reiacién { Daw
king, 1976 ). El orden de dominancia, con sus diferentes
jerarquias, es el orden que se determina mediante amena-
zas, atagues y luchas entre los individuos de un gruyo.
.Ios ordenes contienen miltiples rangos segfiin una secuen-
cia més o menos lineal: un individuo denominado alfa do-
mina & todos los demés, otro beta domina a los demls ex~
cepto al alfa, y asi sucesivamente, hasta llegar al indi
viduo omega del extremo inferior, quien es dominado por

todos y no domina a ninguno.

Ademfs de la cdesignacién de los rangos con



letras del alfabeto griego, los etdlogos han recurrido a
log lenguajes simbdlicos para describir las relaciones -
de dominancia en los grupos enimales, Dawkins { 1976 ),
sefiald que si en un grupo de animales existen individuos
denotados como A, B, €, ete. Y si estos guardan relacig
nes del tipo "domina a® o su inverso ‘'es dominado por",
entonces se puede indicar mediante flechas ambos tipos -~
de relacibn. 4As{, si A domina a B, la flecha va de &4 -
hacia Bt A& —= B, Io cual también se puede interpretar

como que B es dominado por A,

Un individuo & es superior a uno B, si y s

1o si: i) A domina a B; ii) A domina & un elemento C, el
cual es superior a B ( -Dawkins, 1976 ). De éste fGltimo -
axioma notamos que un elemento puede ser éuperior a otro
sin ser dominante de éste., Tal hecho se ha definido co-
me una rélacidn de transitividad en.los ordenes de domi-
nancia { Chase, 1974 ). 3Bs importante sefialar que en un
orden de donminancia no hay un individuo que sea superior
a si mismo, y siempre hay por lo menos un individuo ( al-

fa ), el cual domina a los demés miembros del_grupo.

Ios ordenes de dominancia son en ocasiones
complicados por la existencia de relaciones de dominancia
triangulares o circulares ( figura 1 ), pero tales orde-
nes parecen ser menos estables que un orden despdtico o

los mismos ordenes lineales ( Bekoff, 1977 ) .

Las posiciones gue van a guardar los indivi

duos de un grupo, al desarrollarse un orden de dominancia,
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Figura 1. Diferentes tipos de ordenes de dominancis .
a) lineal, b) ramificado, ¢) circular y d) despético.
las letras representan a2 los individuos ( adaptado de
 Dawkins, 1976 ). ' |



se establecen en el curso de los combstes entre los indj
viduos. Después de gue el orden se ha establecido, cada
individuo subordinade da paso a sus superiores con un mi,
nime de intercambios hostiles., En su forma més estable,
el orden de dominancia se mantiene mediante seﬁéles de -
status., Tales sefales pueden ser visuales y aéﬁsticas -
( Weysolt, 1977 ), o quimicas ( Shorey, 1976 ). ILa se-

leccién natural, a lo largo -del proceso evolutivo de las
interacciones animales, ha posibilitado el desarrollo de
sistemas de dominancia estables y, al parecer, las venta
jas de pertenecer a un grupo rebasan en mucho las desven
tajaé de ser un subordinado { Wilson, 197%5; Morse, 1980;
Rohwer y Ewald, 1981 ),

Bl Comportamiento Agonista y los Sistemas de Espaciamien

to en el Grupo de los Crustéceos ,

Ei comportamiento agonista y los sistemas -
de espaciamiento (_territorialidad, dominancia, ;spacio
individual ), son caracteristicoé de la orgsnizacidén en
los grupos .de animales, Ios crdstéceos, especialmente -
los del orden Jecapoda, han sido estudiados por los eté-
logos que se interesanven las interacciones durante la: -~

competencia, ya sea intra o interespecificamente,

Hyatt (1983), hizo un recuento de los traba

 jos.que se¢ han realizado, en el diverso grupo de los crus
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técebs, pare esclarecer las formas y funciones del compor
tamiento agonista. Se sabe, vor ejemplo,que la langosta
espinosa Panulirus argus en sus desplazamientos solita -
rios durante las etépas juveniles, inducidos por las in-
teracciones agonistas, reduce el éfea reqguerida para el
"forrajeo", minimizando la exposicién a los depredadorés
{ Marx y Herrnkind, 1985 }, El comportamiento agonista
permite que el combate fisico entre los individuos coes-
pecificos sea poco frecuente, y que rara vez se llegue a
la lesidn o muerte de alguno de los participantes. Ia -
selecciédn natural ha opersde favoraciendo las pesturas y
patrones de comportamiento gque adquieren o tienen - funcio
nes comunicativas. Este proceso se conoce como rituali-
zacidén del comportamiento y, en relacidén a los‘combates
intraespecificos ha sido discutido y ejemplificado por -
Huxley ( 1966 ) y Iorenz ( 1964, 1966 ). En los crusté-
ceos, se hHan evaluado las funciones comunicativas de las
posturas y patrones de comportamiento présentados en los
encuentros agonistas { Hazlett y Bossert, 1965; Heckenli
vely, 1970 ) ¥y algunog aspectos del desarrolio de la co-
municacidén en tales encuentros { Hazlett y Provenzano, -
1965 ). E1l necho de que itmles posturas y patrones son -
sefilales efectivas, del tipo visuzl, ha sido verificado -
con la utilizacidn de modelos ( cortes de siluetas y/o
animales disecados en diferentes posturas ) ( Hazlett, -
1966, 1972 ). |

En el grupo de los crustficeos hay pocos es-
tudios, cuantitatives y cualitativos, acerca de la dis -

tancia individual y la formacidn de territorios, en com-



t

paracién con los estudios realizados en animales verte
brados. . Hazlett { 1975 ), estudié el mantenimiento de -
una distancia individual en dos especies de cangrejos -

hermitafos { Clibanesrius tricolor y €. antillensis ) .

El demostrdé que, por lo menos en estos cangrejos, la for
ma del espacio individuasl es elipsoide, en donde el ani-
mal se encuentra cercano al foco. En ocbservaciones de -
campo, Hazlett también encontré que la especie C. trico-
lor , en zonas con densidades bajas de organismos, man -
tiene distancias individuales de 50 cm de didmetro. Pero
en los lugares con densidades mayores, los cangrejos to-
leraban distancias menores de hasta cinco centimeiros .

En los trabajos de Jacobson (. 1977 ), se encuentra una -

extensidn de los hallazgos de Hazlett, Jacobson estudié

a las langostas americanas { Homarus americanus ) y ob -
servé el fendmeno de “palance del comportamiento®, esto

es, la manifestacidn de un comportamiento w otrc segin -
las circunstancias poblacionales imperantes, En densida
des hajas estas langostas son territorisles. Pero en -~
densidades altas, se desarrollan ordenes de dominancia -

del tipo despdtico.

. Bn un sentido amplio, el manténimienfo de un
espacio individual tiene varias funciones { Taylor, 1976).
Entre otras cosas, éste permite a los individuos el acece
so preferencial a un recurso limitado. También se ha su
gerido que, cuando hay una determinacidn de espacio indi
vidual, los parésitos y las enfermedades se reducen, lo
mismo que la depredacién. Taylor ( 1976 ), sefialé que —

la depredacidn ejerce una presién sobre los individuos -



gue los 6bliga a vivir espaciados, ya que el espaciamien
to disminuye la probabilidad de ser encontrado por los -

depredadores.

Envlo gue toca a las relaciones de dominan-
cia, los trabajos de Bovbjerg ( 1953, 1956 ) con acoci -

les { Orconectes virilis y Procambarus alleni, respec-

tivamente ), dieron origen al estudio de estas relacio -
nes en otras especies de acociles y otros tipos de crus-
tédceos. En Cambarellus shufeldtii ( Lowe, 1956 ); en -

Jasus lalandei ( Fielder, 1965 ); en Gonodactylus brendi-

ni ( Dingle y Caldwell, 1969 ); en Orcénegtes virilis -

{ Heckenlively, 1970 ); en Mecrobrachium australiense -

{ Lee y Fielder, 1983 ); en Qrconectes rusticus ( Cape-

11i y Hemilton, 1984 }; en Procambarus clarkii ( Copp, -

1986 ); y en QOrconectes propinquus ( Jordan y Dunham, -
1987 ). Como resultado de éstos y otros estudios, ahora
se conocen algunos factores que intervienen en la forma-
¢idn de un orden de dominancia en este grupoc de organis-

moSe

En los crusticeos, como en otros animales,
el orden de dominancia se establece por medioc de contien
das entre los individuos., Los factores prinecipales, que
determinan'el rango en los crustéceos son éuatroz 1) 1=
‘talla, 2) el sexo, 3) el ciclo reproductivo y 4) el esta
do morfofisiolégico dﬁrante el ciclo de muda, Otro fac-
tor gue afin no ha sido estudiado con profundidad es la -
experiencia obtenida en combates previos, El éprendiza-

je, si se presenta, puede ser determinante en la forma-
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cidg de ordenes de dominancia estables. Debe considerar
se que las condiciones ( dadas por los difarentes factos
res ) cambian a lo largo del tiempe, y por 1o tanto exig
te una dindmica en la formecién y mantenimiento del or-

den de dominancia, 1s cual ha sido poco estudiada.

Parece haber acuerdo general en que los in~-
dividuos de talla mayor son los vencedores en los conmba-
tes, y son éstos los gue ooupah los rangos mAs elevados
dentro de un grupo. Bsto es vAlido tanto para los gru-
.pos homosexuales como para los heterosexuales. Pero se
dice que los machos son més agresivoa que las hembras ,
Ademés, Bovbierg { 1956 ) demostrd ague la dominsncia en-
tre los machos estd en funcidn de la madurez sexuzl. Se
han considerado a las hormonas como determinantes del ni
vel de ggresividad o estado motivacional que presentan -
los mamiferos, durante las interacciones agonistas ( Lesh
ner, 1978 ),‘ Sin embargo, se sabe que ¢l individuo de -
m&s alto rango ( alfa ) no necesariamente es el més agre-
sivo { Bekoff, 1977 ). En los crustéceos, no se han me-
dido leos niveles hormonales durante las interacciones -
agonistas, pero se piensa qgue dado que poseen estruectu -
ras secretoras de hormonas sexusles { Dunham, 1978 ), -
puede ocurrir algo similar a lo gue ocurre en los mamifg
Tcs, Por otra parte, algunos autores han reportado cam-
bios en la actividad cardiasca durante los encuentros de
crusticeos cogspecificos ( Cuadras, 1979 ), y otros han
intentado:caracterizar & las sustancias quimiéas ﬁue se
cree podrian ser determinantes para la manifestacién del

comportamiento agonista en estos invertebrados ( Cald =

11



well, 19793 Itagaki y Thorp, 1981; Hazlett, 1985a, 1983b;
Rose, 1986 ),

Otro factor importante, durante la formacidn
y mantenimiento de un orden de dominancia, es el estado
morfofisioldgico en que se encuentran les individuos den
tro de su ciclo de muda. Por ejemplo, es bien conoeido
el fendmeno de "canibalismo" que se presenta durante ls
fase critica de lérecdisis { muda ). Cuando un crusté -
ceo decdpodo entra en los estados tardios dezprcecdisis
{ premuda, estados Dy al Dy ), se encuentra en desventaja
ante sus coespecificos y, diffcilmente, podri mantener -
su rango. Durante éstas fases el 40 vor cientobdel mi s
culo de las quelas se atrofis, y el individuwo ya no cuen
te con sus principales armas defensivas { Skinner,‘1985).
Ia situacidén empeora cuande se alcanza el estado E, de -
ecdisis, Burante la ecdisis, el individuo se encuentra -
totalmente indefenso y si ne cuenta con algdn sitic de ~
ocultamiento, lo que occurre frecuentemente en condiciones
experimentales, puede ser devorado por sus coespecificos
de rango mayor o menor al suyb { Atema y Codbb, 1980: Vol
pate y Hoshino, 1984 ), Cuando este exiremo no ocurre, -
se ha demostrado que un individuo de rango alto, al mu -
dar, pqede ser relegado al dltimo range y su permanencia
ahf puede ser temporal o permanente { Jacobson, 1977; -
Tamm y Cobb, 1978 ).

12



Ios Sujetos de BEstudio .

Los spociles son crustéceos, del orden Deca-
poda, y ocupan casi todos los hébitats dulceacuicolas, =~
desde arroyos,; rios y 1agos,hasta:manantiales, ciénegas
¥ charcas temporales, En estos hébitats, los acociles -
se oculsar durante el d{d, bajo rocas, en matas densas -
de vegetacién, bajo desechos o en madrigueras construfdas
por ellos, Durante la estécién-de reproduccidn, que va-
ria segln la especie, algunos acociles pueden compartir

“por pares el mismo refugio; en ese lugar la hembra per- -
manece, hasta que los juveniles se liberan de los pled-
podos de ls madre en donde se encuentran sujetos hasta -
1la tercer muda ( Hobbs, 1972 ).

Ia importancia de los acociles en las redes
alimenticias.ae los ecosistemas en los gue se encusnbian
radica, principalmente, en sus hébitos alimentarios. Los
acociles son polifagos ¥, de acuerdo con Mérédith ¥y Sch-
wartz { 1960 ); su dieta ineluye larvas de insectos, oli
goiuetos, crustéceos pequefios, caracoles, peces, Trenacus
jos y plantas acufticas. Ios acociles consumen también
materiales en descomﬁosicién} vegetales o animales, y -
por ello represeéntan un rasc importante en el flujo de -
energia dentro de las commidades acudticas. Asi se com
pleta, por via de los acociles, la conversién de detritos
a alimento para otros animales. Los acociles son'presa
de otros animales, dentro de los gue se encuentran los -

peces, sapos, tortugas, culebras y mapaches, entre otros,

13



&lgunes aves como las garzas y el martin pescador, tam-

bién consumen acociles { Pennek, 1978 ).

Los acociles son muy tolerantes a los cam-
bios ambientales ( Hobbs y Hall, 1974; Huner, 1981; Phi-
1lips, 1982 ), debidos a la temperatura { Mirenda y Di -
mock, 1985 ), el pH ( France, 1984, 1985 } y las concen-
traciones bajas de oxigeno ( Park, 1945 en Hobbs y Hall;
1874 ), entre otros. Por ello, en contraste con ctros -
animales que fequieren de gran cuildado y enormes espacios
pars su mantenimiento, los accciles pueden sobrevivir y
reproducirse con pocos cuidados en el laboratorio, den -
tro de contenedores de pléstico, con un goco_de agua, -

arena y rocas, y una fuente constante de aereacidn,

5i bién es dificil observar el comportamien
to de muchos invertebrados, por ser pequefios y tener vi-
das sedentarias, los acociles en contraste son animsles
 relativamente activos y exhiben muchos aspectos de su -
comportamiento adn en condiciones de cautiverie, Por su
tamafio, pueden ser observados sin necesidad de utilizar
equipo sofisticado para su registroe ( Phillips, 1982 ) ,
Dingle ( 1983 ), sefialo que los crustécecs en general son
excelentes sujetos de estudio, dadas sus caracteristicas
biolégicas ( comportamentales y fisioldgicas ), v en =
ellos es relativamente fédcil estudiar los mecanismos que
controlan la manifestacién del comportamiento agonista y
1a'formaci6n de ordenes de dominancia. Log atociles pa-
recen cumﬁlir con el principio de August Xrogh, el cual

sefiala que para varios problemas bioldgicos hay un ani -

14



:mal o un gruape de animales, en 1os cuales esos problemas
pueden s2r convenientemente estudiados { Xrebs, 1975 ) .
Sus grandes guelivedos, por ejemplo, los hace excelentes
oponentzs en los combates. Ademds, su observacidn en el
czmpo =& relativamente fécil, y puede compararse coh.la
observacibn reslizada en el laboratorio. Su actividad -
relzativa permite colectar grandes cantidades de datos en
voco tiempo. Tales datos, a su vez, posibilitan estudios
comparativos entre las pobklaciones o entre las especies

de estos animales,

Finalmente, 2l parecer los acociles son or-
dinariamente terriftorisles persc al verse forzados a eatar
juntos, en 4dreas reducidas, lo cual puede ocurrir en si.
tugciones experimentales,‘fcrman grupos estables con je~
rarguias de dominancia del tipe lineal ( Bovbjerg, 1953;

1956; lowe, 19563 Capelli y Munjal, 1982 ) ,

15



OBJETIVOS .

Este trabajo se 1levé a cabo, para aporiar

informacidn acerca de a2lgunos aspectos de las relaciones

intraespecificas de los acociles ( Cambarellus zempos -

lensis }, habitantes de las Lagunas de Zempoazla, Edo. de

¥orelos,

entes 3

3.

4.

Ios objetivos de este trabajo fueron los sigui

Caracterizar los comrortamientos agonistas pre

sentados en contiendas intraespecificas.

Determinar el papel de algunos factores intrin

secos ( sexo y talla ), én la formacidn y el‘—

‘mantenimiento de los ordenes de dominancia,

Determinar el tipo de orden de dominancia for-

mado, en grupos de cuatro individuos,

Describir la dinémica en la formacidn y el man
tenimiento de un orden de dominancia, en gru -

pos de cuatro individuos.
Analizar los métodos de estudio de este tipo -

de interacciones, que de nanera convencional

se han venido aplicando.
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KATERIAL Y METODO .

Los acociles fueron colectados en les mar-
genes de las lagunas de Zempoala, Edo, de Morelos., EFEn -
la colecta se utilizd una red manusl. ILa red tenfz un -
mango de 1.7C metros y una horquilla de 30 centimetros ~
de didmetro, lo cual permitis alcanzar una distancia @
rroximada de dos metros a partir de la crilla. Por cada
arfastre de este tipo, se capturaban un promedio de cin-
co acociles de talla y sexo diferentes, S6lo se eligie-
ron machos de la forma I ( Hdbbs, 1872 ), con tallas del
rostrum al telson { rostrocaudales ) de 25 s wm,y -
hembras maduras con tallas rostrocaudaies entre 22 y 35
mm { figura 2 ). Ia colecta se realizd en los meses de
Mayo, en 1987 y 1988, durante las primerss horas de la -
mafians., Se colectaron un total de 200 acociles ( 1008 :
100 % ). o

Luego de ser transportafios al laboratorio,
ios acociles fueron de nuevo sexados y colocados por se-
parado en récipientes de pléstico de 20 x 30 x 15 em ¢
ancho x largo x &ltura. Cadavrecipiente estaba equipado
.con grava, arens de rio, rocas, macizos de plantas acué-

ticas ( Cabomba aquatice y Vallisneria spiralis ), con”

aereacién profusa y constante utilizando bombas convenn—
cionales. - El'nivel de agua en los recipientes se mantu-
‘vo a 10 .cm, desde la base. los animeles se aclimataron
‘& ‘temperatura ambiente ( 20 * 2°C ), y un fotoperiodo de

14 :Alothoras, luz : obscuridsd, Cada recipiente conte-
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Antena

(v)
Quelipedo - Quela
Primer par
de pledpodos
Orificio
Telson anal

Figura 2. Representacién de acociles { C. zempozleneis ). Se indican =dlo las
partes principales del cuerpo; a) vista dorsal, b) vista ventral de un macho y

una hembra, respectivamente., TRC : Talla rostrocaudal,



nia dier zcociles de un mismo sexo, los cusles fueron -
alimentados, cada tercer dfa, con alimeniv pare truchas
obtenids de Rangsn Ine, Buhl., Idasho. Los animales acep-
taron bien este zlimento, que se caracteriza por produ -
¢ir el desarréllo de microorganismos, constituyendo por
ello una fuente édicional de nutrientes para los acociles.
Ocasionalmente, también se les alimentsba con oligogue=

tos ( Tubifex sp.) y cledbceros ( Daphnia sp. ).

Ios acociles permanecieron catorce dizs en
estas condiciones, para elimihar.la mortandad inicigl -
causada por dafios en el proceso de la colects y el trans
porte sl laboratoriv, o por no tolerancia fisioldgica =
las condiciones de cautiverio. Al término de este périg
do, los zcociles fueron utilizados en tres tipos de ex-

perimentos que a continuacidén serdn descritos,

I, Descripcién dé posturas y patrones de comporitamiento,

presentados en encuentros agonistas,

En todas las pruebas se utilizaron dnicamepn
te acociles con apéndices completos, Las posturas y pa -
trones de comportamiento agonista, fueron registrados -
por la observacibén directa de 10 pares de machos, 10 pa-
res de hembras y 10 pares mixtos. BEn el registrd de las
interacciones fueron considerados los contactos de ten -

sién descritos por Bovbjerg ( 1953 ), los cusles se de-
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finen en el apartado siguiente,

Con objeto de forzar el mayor nimero de in-
teracciones agonistas, se procurd que. los integrantes de
cada par tuvieran tallas rostroqaudales similares, con -
diferenciaé méximas de ¥ 5 mm, Cada par, uno a la vez,
fué colocado en un recipiente redondo ( 9 cm de didmetro)
con un nivel de agua de 5 em. El recipiente era de crig
$al, de manera que los individuos podian ser observados
desde cualouier punto, y estaba totalmente libre de cual-
quier objeto gue sirviera como referencia para los indi-
viduos e implicase la defensa de un 4rea en especial .

El recipiente, a su vez, era introducido en otro con su-
perficies de color azul ( homogéneo y opaco ), lo que im
pedia la perturbacidn de los animales debida a los movi~

nmientos del observador mientras hace las anotaciones.

Ios perfodos de observacidn fueron de 20 mi
nutos, con 5 minutos previos para eliminar la aiteracién
provecada por la presencia del cobservador. Todas las -
observaciones fuercn realizadas por la mafiena, entre las
07300 y las 11:00 horas. Se eligid este horario porgue
coincidia con las horas en gue se realizd la colecta en
el campo. Los acociles siempre presentaron actividad -
diurna en su hébitat natural. BEn Cambarellus shufeldtii,

por ejemplo, PFingerman ( 1955 ) demostré dos picos de ag
tividad mAxima, en las primeras horas de la mefiana y al
atardecer, ’

Para facilitar el andlisis de las posturas

20



¥y patrones de comportamienfo agonistas; los encuentros -~
fueron fotografiados., BEn ello, se utilizé un motor de -
reécarga, gue permitia tomar fotografias cada segundo, lo
gue posibilitd un anélisis segmentado de los movimientos

presentados durante los encuentres.

II. Pormscidn y mantenimiento de ordenes de dominancia

en grupos de cuatro acociles,

La formacidn y mentenimiento de un orden de
dominancia, fué registrada por.la observacidn directa de
cuatro grupos de machos, cuatro de hembras y doce grupos
mixtos., Hstos Ultimos grupos en la siguiente proporcidéni
4 de tres machos y una hembra, 4 de tres hembras y un ma

cho, y 4.de dos machos ¥ dos hembras,

Cada grupo estaba formado por cuatro‘indiv;
duos de tallas rostrocaudales similares { 5 mm R La
dificultad de obtener individuos con tallas idénticas -

longitud de quelipedos, longitud del caparazén ), gene
ré la necesidad de utilizar accciles con tallas rostro-

caudales similares.

Para facilitar el reconocimiento individual
de los acociles agrupados, por parte 3el observador, ca-
da individuo fué marcado en el dorso del cefalotérax por
el método de cauterizaeién inmplementado por Adbrahamsson
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{ 1965 ), utilizando un pirogréife eléctrico ( 3 volts ).
Se eligié esta técnica de marcaje por ser ideal para es~
te estudio, ya que cumple con los requerimientos especi-
ficos sefialados por Weingariner { 1982 ), los cuales sons
1) 1z marca né interfiere o modifica el comportamiento ;
2) permanece ain despuds del proceso de muda; 3) permite
el reconocimiento de. los individuos; ¥y 4) el reconoci ~
miento no requiere de la manipulacidn de los ihdividuos.
Sé1o se utilizaron.los primeros cuatro nfimeros de la cla
ve de Abrshamsson ( figura 3 ) Si 2lgin acocil de los
grupos mudaba o morias, las pruebas se suspendian y se co
menzaba con un grupo formado por individuos nuevos. Nin

gan acocil estuvo en més de un‘grupo.

Bl criterio para formar grupos integrades
con acociles que no estuvieran cercanos al proceso de eg
disis, se basé en dos puntos principalés: 1) se eligie-
ron sélo individuos activos. Al parecer hay una correla-
cién entre la actividad locomotora y el proceso de zcdi-
sis ( Mobberly, 1967 ). Los acociles en fases cercanas -
a2 la ecdisis, son muy inactivos y tienden a ocultarse ;
y 2) se consider§ la rigidez de su exoesgueleto, ya gque
se sabe que los individuos en intermuda ( estado C, de
anecdisis ) presentah la mayor rigidez, en comparacidn -
con la de otras fases del ciclo de muda ( Roer y Dilla-
man, 1984; Skinner, 1985 ). Con la préctica, al marcar
a los individuos, fué fécil notar cuales podfan ser uti-

lizados,
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Cefalotdrax

Pigura 3. Sistema ndmerico para el marcaje de aco-
ciles, S8lo se utilizaron tres puntos de la clave
de Abrahamsson { 1965 ).

Tos grupos, uno a la vez, fuer@n mantenidos
durante cuatro dias en recipientes redondos de cristal -
( 18 cm 3¢ didmetro ), libre de cualguier lugar 42 refu-
gio y con un nivel de agua de 5 cm. Se ha demostrado -
gue los estzdos de inanicidn aumentan la actividad ago~
nista de los acociles ( Hazlett et al, 1975 ), por lo =~
que 1os grupos no fueron alimentados durante los cuatro
dfas de observacidn, rretendiendo com esto observar el

'mayor nimero de interaceciones agbnistas, a partir de las
cuales se establece un orden de dominancia. Cada grupo
fué observado durante 60 mimutos diariamente, en un pe-
riodo de'tiempd comprendido entre las 08:00 y las 11300
horas.

Durante la cbservacidn se registraron los
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contactos de tensidn, ' Los contactos de tensidn se defi-

nen. como cualguier encuentro frontal entre dos acociles,
después del cual wno de ambos se retira ( Bovbjerg, 19-
53 ). Siguiendo este definicidn, los contactos de ten-
sifn se clasifican en cuatro tipos: 1) la lucha, qué es
- bilateral, A&l encontrarse dos acociles, se sujetan con
los guelipedos, tratan de prenderge del rostro o de los
pereidpodos uno al otro. Ia lucha termina cuando uno de
ambos aceciles se retira. El acocil vencedor, comunmen-
te persigue al perdédor, golpeando con sus guelipedos la
parte posterior de éste Gltimo; 2) el atague, que es uni
1atéral. Un acocil se aproxima stbitamente & otro y con
“sus guelipedos extendidos, dando "pellizcos" con gus qug
las, El animal atacsdo se retira sin defenderse; 3) la
amenaza, que es unilateral, ‘Es simplementé un acerca -
miento con los quelipedos mantenidos en posicidn de ata-
que, Esto es suficiente para csusar el retroceso del -
animal amenazado; y 4) la evitacidn, que es uniléteral.
En ésta, un acocil se retira con el movimiento de otro,

gin que hays seflales aparentes de atague o amenaza.

En este trabajo, s6lo se registraron los en
cuentros frontales y los tres primeros tipos de contac-
tos de tensién. Yz gque la lucha es un contacto bilate~
ral, a diferencia de lo que comunmente se hace, en este
estudio se 4ié un punto a cada individuo gue tomé parte
en alguna lucha, Por razones que se explicarén més ade-
lante, la évitacién no se registrd y én su lugar se re-
gistraron los retiros. Le diferencia entre ambos comvor.

tamientos,Jestriba en que el retiro de un acocil ez el
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resultado, principalmente, de una interaccién fisica con
otro. Por supuesto, a2l ser amenazado tambifn un acocil

puede retirarse o combatir,

log ordenes de dominancia, para cada grupo,
fueron establecidos 2l registrar todas las interacciones
agonistas durante los cuatro df{as de observacién, EL -

rango de cada acocil fué decidido por el ndmero total de

contactos dominantes ( lucha, ataque y amenaza )} sobre
los demés integrantes del grupo. Este orden se comparé

con el que se obtuvo al considerar los contactos subor-

dinados ( retiros ) gque los individuos presentaron como
resultado de las interacciones agonistas., Adicionalmen-
te se obtuve, para cada individuo, el porcentaje de domi.
nancie descrito por Lee y Fielder ( 1983 ), con 1a si -
guiente ecuacidn

nj

D= e X 100
n1+n2

=S

En donde, € D = Porcentaje de dominancia,

n, = Nimero de contactos dominan
tes. '
n, = NGmero de contactos subor-

dinados.

Pinalmente, se realizé un andlisis del tipo
de orden de dominancia establecido, para lo gue se utili
- z6 el indlce de Landau ( 1951, 1953, 1965 en Bekoff, 19-
77 )y 1a construccién de matrices de dominancia descri-
tas vor Chase ( 1980, 1982 ).
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Landau desarrolld un método para medir y es
tandarizar el grado de linearidad de un orden de dominan
cis. El Indice de linearidad de un orden de dominancia

{ h ), se calculd utilizando la siguiente ecuacidn :

‘ n
h = . 12 E ( Vg - ool )2
n3 -n 2
A a=1

En donde, n = Nimero de animales en el gru-
O,
Ve = Nipero de animalegs a los Que

el animal "a" donmina.

El términc 12/ n3 - n ;, normaliza a "h" en
un intervale de valores de 0 a2 1. Cuando h = 1, el orden
de dominancia es del tipo lineal y la varianza de "Va'" es
méxima, Cuando h = 0, cada animal domina a2 un ndmero -
igual de individuos er el grupo y Va = 0. Un valor de
h = 0.9, puede ser considerado como cercano a un orden - -

del tipo lineal.
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III. Dinémica en la formacidn y mantenimiento de un or-

den de dominancia, en grupos de cuatro acociles,

En estas pruebas se utilizaron cuatre grupos
de acociles, Dos compuestos de machos y dos de hembras.
El procedimiento fué similar a2l del zpartado anterior ,
perd cada grupo fué cbeervado durante 20 sesiones diariés.
Como una forma de ver si la actividad de (. zempoalensis
es difersnte durante la fase ocbscura del dfa, dos de los
grupos, uno de cuatro hembras y uno de cuatro marhos, -
fueron observados entre las 20:00 y las 23:00 horas. En
ese intervalo de tiempo se registraron, durante una hora,
los contactos de tensidn., Para permitir visién al obser
vador, se ilumind con 1lug roja, utilizando un foco de 40

watts, colocado & un metro sobre los recipientes.

Ios dos grupos restantes fueren observados
entre las 08300 y las 11:00 horas. ILos animales fueron
aliﬁentados cada cuatro dfas y los recipientes se lava~
ron luego de la alimentacidn, lo cual evitaba cualquier

tipo de contaminaciédn en detrimento de los animales,
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RESULTADOS o

I, Posturas y patrones de comportamiento presentados en

encuentros agonistas,

4) Descripeidn general,

En la observacidn de treinta pares de acoci
les, se registraron once posturas y patrones de comporta
mients presentados en los encuentros agonistas { figuras
4 a2 14 ), de los cuales seis corresponden con tres de los

contactos de tensién { figura 15 ): uno con la amenaza ,
une con el ataque y cuatro con la lucha, lLas posturas y

patrones de comportamiento agonista son los siguientes:

1) "Sesuimiento con antenas". Durante los desplazamienw

tos exploratorios, los zcociles avanzan lentamente con -

log quelipedos extendidos al frente, ILas antenzs se mo-

vilizan constantemente en todas direcciones., Cuando per

ciben la presencia de otro acocil, dirigen sus antenas -

hacia éste. lLos movimientos del acocil extrafio son segul
dos éon las antenas, las cuales pueden ser giradas en un

plano horizontal de 180°, dependiendo de la posicidn del

estimlo ( figura 4 ).
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2) "Acercairiento con movimientos de antenzs atrés y ade-

lante®: Cuando un ascocil percibe la presencia de otro,
puede o no acercarse al estimulo. En el acercamiento, -
el acocil lleva lz antenas de atrés hacia adelante, con
movimientoe lentos de las mismas, a menera de un latigueo.
Los guelipedos se dirigen frontalmente, mientras que las
quelas permanscen sbiertas, El movimiento de las ante-
naé disminuye cuando hay una distancia corta entre ambos
acociles ( en este estudio no se hicieron mediciones sig
teméticas de tales distancias ). Estando cerce, ambos -
acociles se tocan con las antenas uno al otro ( figura

5 ).

3) "Amenaza con quelipedos”: La. amenaza es una postura
netamente agonista, Puede ser.presentada con seguimien-.
to de antenas o durante el acercamienté, El aéocii que
amenazs levanta sug quelipedos, los mantiene en posicidn
semihorizontdl y con las guelas abiertas, ILad anienas
son leventadas en pOsici6n recta. En ocasiones, el cuer
po'es levantado utilizamde los pereidpedos y el pledn se
arquea, lo cual puede dar una apariencia de mayor tallsa,
La postura de amenaza es mantenids hasta conseguir el re
tiro del animal amenazado. Pero si ésto no ocurre, en-—
tonces el encuentro puede der origen a la lucha entre am
bos acociles o al atague efectuado por alguno de ambos.

( figura 6 ).

4) "Ataque con quelipedos": EL ataque: es un patrén de

comportaﬁiento complejo., Un acocil ataca a otro utili-

zando suse quelfpedos, con los cuales dg "pellizcos", E1
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ataque, genéralmente,‘?a precedido de la amenaza con que
1ipedos o -el acercamiento. Ios "pellizcos” se dirigen =z
cualquier parte del cuerpo, pero especialmente & los pe-
reidpodosd. Algunos atagues de machos hacia otros machos
¢ hembras, originaron luchas las c@ales culminaron con -
la adopcidn de posturas de amplexus, en donde los acoci-
les atacados adoptaban posturag sumisivas { quelas cerra

das y telson curvado )} ( figura 7 ).

5) "Empuje con quelipedos entrelazados": BEn la lucha -

existen diferentes niveles de intensidad fisica ( toman-
do como referencia los estados de feposo Yo ‘El1 empuje -
con quelipedos entrelazédos es el tipo de lucha mis co-

min y menos intenso ( de hecho, es similar a la defini-

cién de Bovbjerg del contacto de tensidn lucha, la cual

fué sefialada en la seccidn de material y método qué com-
prende este trabajo ). Los acociles luchan sujéténdose,
uno al otro, con los gquelipedos y se empujan hasta conse
guir que el oponente se retire, Durante la lucha las an
tenas se dirigen posteriormente, manteniéndolas ale jadas

de los quelipedos del ovonente ( figura 8 ),

6) "Tijereteo de quelipedos™: Cuéndo en la lucha no se

decide un vencedor, ocasionalmente, los acociles se sepa

van brevemente. Uno de ellos ( 1 vencedor préximo ),
mueve bruscamente los quelipedos en forma horizohtal, -
mientras que el otro mantiene la posicidén de amenaza., -
Junto con estos movimientos de "tijereteo", el acocil -
avanza hacia el frente, consiguiendo gue el otro se reti

re, EL tijereteo de guelinedos podria considerarse como



una amenaza intensa, pero sélo ocurre durante la lucha.

- { figurd 9 ).

7) "Empuje con el cuerpo™: Otra forma de luchar, en la
cual no hay posibilidad de dafio para los participantes,

» es el empuje con el cuerpo; En éste, los contendientes
se encuentran de frente y con los guelfpedos extendidos
lateralmente, las quelas permanecen cerradas, En esta
posicién, los acociles enfran en contacto y se empujan
mutuamente. En ocasiones, el empuje es muy intenso y los
rostros de ambos acociles‘quedan.en intimo contacfc. En
el desarrollo de este tipo de lucha, 1los acociles inten-
tan juntar sus respectivos gquelfpedos, a pesar de la re-
sistencia que encuentran en los del bponente. La lucha

" termina cuando un acocil consigue cerrar sus gquelipedos

y el otro se retira ( figura 10 ).

8) "Forcejeo con quelipedos™: Es el tipo de lucha més -
intenso, en el cual alguno de los contendientes o ambos

puede salir Jdafiado., Los acociles se sujetan con los éug
l4ipedos y forcéjean hasta conseguir 1iberarée. El queli
pedo libre se dirige al rostre o al segundo y tercer par
- de pereiépodos del contrincante, Cuando se alcanza un -
'pereinodo, éste es sujetado y jalado como para voltear

de costado al acocil, y asi{ dejarlo indefeﬁso. Mientras
‘1os acociles luchan, ambos reciben fﬁertes pellizeos y
si no mantienen alejadas las anfenas, éstas pueden ser
mzltratadas o simplemente cortadas. También este tipo -
ds lucha derivd, ocasionalmente, en la adopcidn de POS—

turas ‘de amplexus { abrazzo de cooula J. Pero, comunmen—
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.te, cuando un acocil es voltezdo, se recupera y se reti-

re répidamente { figura 11 J.

9) "Retire de lado™: EI retirc es un comportamiento’ su-

misivo, y al parecer unilateral, Iuege de ser amenazado,
atacado o posterior a una lucha, un acocil ge retira dan
do un giro y curvando el telson, evitando asi la interac
cidn con su oponente., BEste comportamiento es imporitante
en los encuentros agonistas, ya gue por una parte, defi~
ne al perdedor de tales -encuentros, y por otra, impide -
el desarrollo de interacciones intensas que pueden cau-

sar dafic a los individuos { figura 12 ).

12) "Retiro en reversa“: Bs otra forma.de mostrar sumi-

sidn y terminar los encuentros agenistas. El acocil per
dedor se retira curvando el telson, con un desplazamien-
+to lento en reversa, manteniéndo sus quelipedos en pcsi—
cidn de amenaza. - A cierta distanciz ( no cuantificads

en este estudio ), el acocil gira lateralmente vy se ale-

B

ja ( figura 13 ).

11) "Persecucidn”: Este comportamiento lo presentan los
acociles vencedores de los encuentros agonistas. En oca
eiones, el retifo no es suficiente para "apaciruar” zl

vencedor, Nientras el perdedor se retira, el vencedor o
persigue con los queiipedos extendidos. Cuando el scocil

perdedor es tocado en su rarte posterior, anresura su T

cario, lo cual cominmente desencadens uns wueva lucha -

( figura 14 ).
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Pigura 4. "Seguimiento con antenas". Cuando un acocil percibe la presencia

de otro, dirige sus antenas siguiendo los movimientos del acocil extrafit,
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Figura 5. "Acercamiento con movimientog de antenas atrds y adelante”. Un acgp

¢il se acerca a otro, llevando sus antenas al frente y atréds, con movimientos
lentos de las mismas, Los quelipedos se dirigen al frente, con las gquelas

abiertas,

e
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Pigura 6, “Amenazs con cuelipedos". Un acocil amenaza a otro, levantan

do sus quelfpedos en posicibén horizontal y abriendo 1as'quelas‘
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Figura 7. "Ataoue con cuelivedos". El atague consiste en arremeter con

los quelipedos cualquier parte del cuerpo de un oponente, pero particu-

larmente el ataque se dirige hacia los pereidpodos,
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Figura 8. "Empuje con quelipedos entrelazados".

cont los quelipedos y se empujan frontalmente.

alejadas de los guelipedos del oponenteée

Ies acociles se sujetan

Las antenas se mantienen



Figura 9. "Tijereteo de guelfpedos”. Durante la lucha, ocasional-

mente, los acociles se separan y uno { cominmente el vencedor ) -
mieve los guelipedos bruscemente, EL oitro permanece en posicidn

de amenaza,
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Pigura 10, "Empuje con el cuerpo”. Durante la lucha, los acociles colg
can sus gquelipedos laterslmente, de tal formas gue sus rostros quedan en

contacto. En esta posicidn, sin sujetarse, los acociles se empujan mutua
mentEu
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Figura 11. "Forcejeo con quelipedos™. Durante la lucha, los acociles
se sujetan con los quelipedos y forcejeam., Cuando un guelivpedo gueda
libre, losg acociles tratan de tomar con éste los pereidpodos del con~

trincante y conseguir voltearlo de costado,
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Pigura 12. "Retiro de lado™. Luego de ser amenazado, atacado o pos-

terior a una lucha, un acocil se retira dando un giro lateral y cur-

vando el telson, evitando asf a su oponente.
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Figura 13. "Retiro en reversa". Iuego de ser amenazado, atacads o
D ———t ’

rosterior a una lucha, un acocil se retira curvando el telson'y -
avanzando lentamente hacia atrds. A cierta distanaia, el acocil

gira lateralmente.y se aleja.
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Pigura 14, “Persecucién". Wientras el perdedor de um encuentro se
retira, el vencedor lo persigue con los q_uelipedos extendidos., Si
el acocil gue huye es tocado en su parte posterior, éste apresura

su retirada,



Estaé.posturés ¥ patrones de comportamiénto
son presentados indistintamente por machos y hembras. -
El comportamiento preéentado durante log encuentros ago-
nistas es complejo, ya que las posturas y patrones de mo
vimiento no son mutuamente excluyentes. AEsto eg, un acg
¢il puede presentar una o mis prosturas y patrones combi-
nados en cualquier momento., Asi, las amenazas con tel-
son curvado, los acercamientos con quelipedos levantados
¥ telson curvadsé, ¥y el retiro en reversa con quelipedos
en posicién de amenaza y el telson curvado, son comporta
mientos evidentemente agonistas, ya que involucran postu
ras de sumisidn ( telson curvado ) y rosturas de ataque

y amenaza ( quelipedos levantados y quelas abiertas ).

B} Secuencia general de un encuentro agonista,

Los acociles pueden permanecer inméviles 0
realizando desplazamientos explorztorics en el recipien—'
te que los contiene. Cuando uno de ellos percibe la pre
sencia de otro, adopta una postura de alerta, levantando
los guelipedos, moviendo las anfenas en todas direccio-
nes, pero principalmente en direccidén del estimulo, y -
realiza movimientos de las maxilas y maxilulas. A esto
sigue un acercamiento lento con los quelipedos levantados
y movimientos de antenzs. A cierta distancia, uno de -~
elles ¢ %mbos,'aaopta la postura de amenszza, Generalmen

e, la amenaza es sufieiente para terminar el encuentro,
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COMPORTAMIENTOS ‘ CONTACTOS DE
AGONISTAS | TENSION

) "Seguimiento con antenas"
} "Acercamiento con movimientos
de antenas atrds y adelante" ,

3) "Amenaza con quelfpedos™..ciiasoesiaees  AMENAZA
4) "Ataque con quelipedos" ..c.cecereceess ATAQUE
5) "Empuje con quelipedos :

entrelazados” cvveevsescesoncisressess LUCHA
6) "Tijereteo de quelipedos™ seeeevvevesss LUCHA
7) "Empuje con el Cuerpo™ ..ceececsscecesss LUCHA
8) "Forcejeo con quelipedos” ..ieeosserses LUCHA
9) "Retiro de lado" i
10) "Retiro en reversa" ’
11} "Persecucidn"

N

Figura 15. Comportamientos agonistas observadcs durante
los encuentros intraespecificos del acoeil ( . zempoa -
lensis ), ¥ su correspondencia con tres de los contactos

de tensidén descritos vor Bovbjerg ( 1853 ).

con él retire de uno de ambos individuos. Pero, si ello

no ccurre, entonces los iﬁdividuos luchan. Ia lucha pue

“de iniciar por el atague por parte de un acocil, Estan~

do los individuos”juntos, en oczsiones, el ataque es tan

répido que se hace diffcil notar cudl de ambos contendien
tes inicié el ataqﬁe, Como se sefialo en &l inciso ante-

rior, la lucha presenta diferentes grados de intensidaa

¥ puede o 1o seguir una forma escslonada, es decir de me

e

0T & mEyo® intensidad. ¥n todo €ago, la lucha rara vez
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termina con el dafio fisico de los participantes, En la
lucha, los acociles se sujetan'con'los'quelipedos y for-
cejean durante alguncos segundos { 1z lucha més larga du-
ré & mimitos, en la cual uno de los participantes perdid
un guelipedo )ﬁ La lucha finalize cuando uno de los aco
ciles { el perdedor ) se retira y el otro { el vencedor )
lo persigue. La persecucién es un patrén de comportamien
to agonista gue se presenta en mayor frecuencia durante
las primeras interacciones, y va disminuyendo conforme -
se establecen las relaciones de dominancia, Al termino
de cada encuentro, gueda establecida una relacién de do-
minancia, la cual puede cambiar en el siguiente encuentro,
es decir el perdedor inicial ahora puede ser el vencedor,
Es por esta razdn que las relaciones de dominancia,'en -
un grupo de individuos, se determinan vor el total de eg
cuentros ganados y perdidos, ya que de otra manera las -
relaciones de dominancia tendrian un cardcter puntusl. -
Una posible secuencia de un encuentro agonista se resume

en la figura 16,
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{ ENCUENTRO )

Pigura 16, Secuencia de eventos de comportamien-

16, presentados en las interacciones agonistas de
C. zempoalensis. Ias letras D y S, representan &
los individuos donminante ¥y subordinado, respecti-

vamente.
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II.. Pormacién y mantenimiento de ordenes de dominancia

en grupos de cuatro acociles,

Las observaciones registradas diariamente ;
en forma de contactos de tensidn, fueron anotadas en li-
bretas ¥ luego pasadas a las taﬂlas de contingencia ( Bov
bjerg, 1953A). Un ejemplo se mestra en la tabla 1. En
la linea vertical izquierda aparecen los individuos del
gruvos 3, de machos, denotados con 1és letras 4, B, C ¥y
I, las cuales representan allos acociles marcados con -
los mimeros 1, 2, 3 ¥y 4, respectivamente, Junto a cada
ietra estan los cuatro tipos de comportamiento agonista,
En la 14inea horizontal estén de nuevo representados los
integrantes del grupo. Ya que un individuo no puede ser
dominante ni subordinado de si mismo, los eSpacios entre
las coordenadas ( 4,4 ), ( B,BY), ( C,¢ )y ( D,D ) se
encuentran anulados. Cada individuo del grupo tiene al
menos cuatro posibilidades 2l encontrarse con los demés:
puede amenazar, atacar o luchar, y como resultado de ello,
puede consegulr que otro individuo se retire. Por supueg
t0, también le pueden aménazar, atacar o incitarlo a la
1mm,ymmcmmwmuaMtMoﬂhpm@rﬁhu%
al perder el encuenirce. En la tabla, lo que un individuo
hace a los demfs se lee horizontalmente, lo cual debe en
tenderse como los contactos positivos o dominantes, Ver
~ticalmente se lee 1o que le han hecho a un individwo, lo
cual gse define como 1os contactos negativos o subordina-
dos, Yajque el retiro es una respuesta negativa o de -~

subordinacidn, cada vez que se presentd, se le atribuyé
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CONTACTO - LACOCIL

ACOCIL ,.ovtsra 4 B € D TOTAL‘ QRDEN » %D
. RETIRO ... 10 2
A¥TNAZA .., 1 7 3
A ATAQUE ... 2 64
TUCHA ... 4 1 2 30
RETIRO ceo 11 6
. AWENAZA ...
B ATAQUE ver 2 1 14
LUCHA 4 ... 5 5 51
RETIRO L
AMENAZA 1 e :
¢ ATAQUE . 4 13
LUCHA 105 .01 8
RETIRO 1 1 5 ...
AVENAZA . 2 3 ...
D ATAQUE 2 1 ... 3 49
LuCHA 2 5 1 ... =21
TOTAL 17 18 53 22 110

FTabla 1. Tabla de contingencia que muestra las relacio-
nes de dominancia y subordinacién en un grupo de acoci -
les ( grupo 3, de mechos ). % D = porcentaje de dominan

cia { ver explicscidn en el texto ). -
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como un punto positivo al individuo evitado. De tal ma-
nera que los sentidos positivo y negativo de la tabla se
respetaron. Por ejemplo, en la tabla vemos que el indi-
viduo A" se retird una vez en algﬁn_encuentrg con el in
dividuo "D". Pero &ste Gltimo se retird dos veces en -
los encuentros con el individuo "A". Esto es, para de~

cirlo en sentido positivo para "A", el individuwo "A" con

siguid que el individuo "D" se retirara dos veces,

En 1la misma tedla, aparecen anotados el to-
tal de contactos positivos ( columna derecha ) y ei total
de contactos negativos ( linea horizontal inferior ), as{
como el total de contacfos agonistas registrados ( 4ngu-
lo inferior'derecha )« En las dos columnas del lado de-
recho, se anctaron el orden de dominancia ¥ el vorcenta-
je de dominancia, respectivamente, Cada raﬁgo de los in
dividuos eété dado por mimeros del 1 al 4, del individuo

alfa al delta, siendo el individuo alfa el ds mayor nime

ro de contactos positivos y, el delta, el de menor nlmero.
El porcentaje de dominancia es el nfmero de contactos en
los que un individuo fué dominante sobre los otros, res-
pectc del total de encuentros que tuvo { ILee y Pielder,
1983 ), Este porcentaje se obtuvo al dividir el nfimero
total de contactos positivog sobre la suma dél nimero de
contactos positivos ¥ negatives. Por ejemple, en lz ta~-
Yla 1, el individuo "B" tiene un porcentaje de dominan-
cia igual a 74, el cual se obtuvo de la siguiente formas

51
D i % 100 = 74
51 + 18
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Normalmente, una tabla de éste tipo { tabla
1 ) se construye sumando todas las interacciones agonig-
tas registredas durante las sesiones de observacién ( Boy
bjerg, 1953, 1956; lLowe, 1956; Lee y Fielder, 1983 ), pe
ro t8l procedimiento generas un orden de dominancia idnico
y estédtico, enmascarando la dinémica existente en las re -
laciones de dominancia. Pars evitar tal enmascaramiento,
se elabord una tabla por sesidn de observacidn y los re-
sultados fueron condensados en tablas similares a la ta-
bla 2, De tal manera, gue la informacién contenida en -
dichas tablas posibilité la comparacién de los ordenes -
de dominancia formadog en cada sesidn. Adlcionalmente,
varz los grupos mixtos se anotaron la talla y sexo de ca
da individuwo, mientras que para los grupos homosexuales

tnicamente se anotaron las tallas.

En la observacién de veinte grupcg de acoci
'1es; se registraron un total de 10708-eontactos agonis-
tas, variando de 20 a 335 contactos por grupo y por dia
de observacidn, con una media de.l34. Lze hembras fue-
ron, agonistamente, mds activas que los machos ( p<0.05),
con extremos de 58 y 335 contactos por dfa y una media -
de 175. El nfmero de contactos agonistas en los grupos
de machos, varid de 20 a 262, con media de 98, vLa mayor
actividad agonista de las hembras se vié reflejada en los
grupos mixtos, siendo los grupos formadcs por trés heme
bras 'y un macho los de mayor actividad, con extremos de
55 y 284 contactos y una medis de 172 { figura 17 )., -

Loe grupos mixtos con similar nfmero de machos y hembras
(2

s

2 ), presentaron de 28 a 245 contactos, con media
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DIA  ORDEN DE DOWINANCIA C.D TOTAL )] TALLA

B 172 83 22

1 D 66 . 45 - 21
""" c 52 38 22
A 25 315 17 92

D 72 62 21

) B 60 54 22
A 51 51, . 22

c 34 217 31 22

A 44 64 52

. B 39 65 22
3 ¢ 26 41 22
D 11 120 23 21

B 36 92 52

4 A 31 49 22
] 21 41 22

D 8 96 20 21

Tabla 2, Ordenes de dominancia establecidos; en cuatro dfas de observacidn,
ror un grupo de acociles { grupo 1, de machos ). C.D = contactos dominantes,

%D = porcentaje de dominancia, Le talla rostrocaudal estd dada en milfmetros.
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~Figura 17. Incremento en el nfimero de contactos agonistas, en funcién del nfd -
mero de hembras presentes en las tétradas estudiadas, Cada barra representa -
el nfmero total de contactos observados, durante cuatro dlas, en cuatro grupos

independientes para cada tipo de tétrada ( ver texto,para diferencias estadis

ticas ).



de 118, De la misme forma, la poca actividad de los ma-
chos generd§ pocos contactos agonistas en los grupos coung
tituidos por tres machos y una hembra, con exiremos de -
32 a 254 contactos y medis de 107.

En la tabla 3, se muestran los totales regis
trados de los cuatro tipos de contactos agonisitas. El -
retiro fué el comportamiento présentado en mayor porcen-
taje { 48 %, respecto del total ), pero ello se debe a -
que cada encuentro termina precisamente con tal comporta

miento, La amenaza, la lucha y el ataque contaron con -

CONTACTOS AGONISTAS NUMERO DE.CONTACTOS PORCENTAJE

RETI#O 5 145 | 48
A¥ENAZA 3 516 33
LUCHA - 1 630 15
ATAQUE nt ' | 4

Tabla 3. Totales y porcentajes de los contactos agonis-

tas registrados en 20 gruzos de acociles,
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33, 15 y 4 #, respectivamente, . Estos porcentajes no fue
fon aprecisblemente diferentes de los presentados en los
diferentes tipos de tétradas ( figura 18 ). Fl estadis-
tico de distribucidn de la diferencia entre dos propor-
ciones ( Schefler, 1981 ), indicd gque no habian diferen-
cias significativas entre las proporciones encontradas -
en los diferentes tipos de contactos para cada tipo de
tétradas { p> 0.05 ).

De los. 2 794 contactos registrados, en los
grupos de hembras, las hembras alfa ganaron 1587 o 57 %,
De los>1569 contactos registrados en los grupos de machos,
los.machos alfa genaron 837 o 53 %. Una prueba de t, -
rostrd que las hembras alfa ganaron un némero de inter-
acciones agonistas significativamente mayor que aquellas

que ganaron los machos a1fa ( p<0.05 ).

En los grupos con menor nimeroc de hembras
que de machos ( 34 : 1 9 ), los machos alfa ganaron més
encuentros { 924 o 54 % ) gue aguellos gue ganaron las -
hembras z1fa ( 63 0 4 # ), Sin embargo; tanto en los -
grupos con igual mimero de machos y hembras ( 2 &+ 2.¢ )
come en aquellos con mayor nlmero de hembras gue machos
(39 :1d), las hembras alfa ganaron mAs encuentros
en comparacidn con los que ganaron los machos alfs (p<
9.05 ).
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A ) Distrivucidn de tallas por rango en grupos de cuatro

individuos del mismo sexo.

1) Tétradas formadas por machos!

En el registfo de las interacciones agonis-
tasg;, de cuatro grupos de acaeciles machos, durante cuatro
dias cada grupo, se obtuvieron 16 ordenes de dominancia,
unovpor cada dfa ( tabla 4 ).‘Al varecer, la talla ros-
trocgudsl no es un factor determinante para la formaciédn
de unr orden de dominancia en este tipo de tétradas., Indi
viduos de talla mayor fueron dominados por individuos de
“talla menor ( p.e. grupo 4, en el tercer dfa ). De he-
cho, los individuos de tallas similares se ordenaron y
deminaron, unos sobre los otros ( grupo 1, én el tercero
v cuarto dfas ). Quizé4, la dominancia entre los acociles
de un grupo formade sélo por machds ée‘deba a otro tipo
de factores intrinsecos ( tamafio de los duelipedos, Qi

ferencias de agresividad entre los individuos ).

2) Tétradas formadas por hembras:

De los 16 ordenes de dominaﬁcia formados en
les grupos constituidos por hembras, sélo en tres los in
dividuos de menor talla fueron dominantes sobre inéivin
de tallas mayores ( grupe 2, en el dfa cuarto ¥ gra
dias segunad ¥ tercerec ), pero nunca un ine

8
dividuo. de %alla menor ccurd la primera posicidn { tabla 5).
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'DiA RANGO GRUPO 1 GRUPO 2 GRUTO 3  GRUP0 4

1 22 29 26 28

2 21 29 25 25

1 3 22 30 25 26

4 22 . 26 23 26

1 21 30 25 . 28

2 22 29 26 26

2 3 22 29 23 26

4 22 26 25 25

1 22 29 25 25

2 22 0 23 . 26

3 3 22 26 26 28

4 21 29 25 26

1 22 30 25 - 28

2 22 26 26 " 26

4 3 22 29 25 25
4

21 29 - 23 26

Tabla 4. Distribtucidn de tallas por rango en cusiro gru
pos de machos, durante cuztro dias., ILag tallas rostro-

caudales estén dadas en milimetros.
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DIA  RANGQ GRUPQ 1 GRUPO 2 GRUPC 3 GRUPO 4

25 26 26 25

1
2 25 : 25 26 25
1 3 25 24 25 25
4 . 25 22 24 22
-1 25 26 26 25
2 25 25 26 : 25
2 3 25 24 . 24 25
4 25 22 25 22
i 25 .26 26 25
2 25 25 24 ' 25
3 3 25 24 -~ 26 25
4 25 22 25 22
1 25 26 C 26 25
.2 25 24 26 25
4 3 25 25 25 25
4 25 22 24 22

Taebla 5.  Distribucidn de tallas por rango en cuatro gru.
pos de hembras, durante cuatro dias. Ias tallas rostro-

caudales e¢tédn dadas en milimetros.,
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En otros tres ordenes, los individuos se -
arréglaron enn relacidn directa de sus tallas rostrocauds
les, esio es, el individuo de la primera posicidn (alfa)
tenfa la mayor talla y el Altimo teria, 2 su vez, la me—
nor, con los individucs de tallas intermedias ocupando -
la segunda y tercera posicidn, resvectivamente ( grupo 2,
dias uﬁo, dos y tres ). En el resto de los demids orde-
nes, los individuos de tallas similares dominaron unos
sobre los otros, lo cual nuevamente indicéd que las rela-
ciones de dominancia no pueden ser predichas atendiendo
solaménte a laé tallas rostrocaudales de los individuos
dentro de un grupo. Un ejemplo gue apoya esta afirmacidn,
lo constituye el grupo 1, en 3onde todas las hembras te-

nian similar talla rostrocaudal,

B } Distribucién de sexos y tallas nor rangdc en gZrupos

mixtos de cuatro individucs,
1) Tétradas formadas por itres machos y una hembra:
En 14 de log 16 ordenes de dominancia for-

mados en este tipo de tétradas, los machos fueron Jomi-

nantee { alfas ), mientras que una de las herbras =8lo -

o
2

fué dominante en dos ordenes { grunc 4, en el tercer
cuarte -dfas ) { tabla 6 ). Similarmente, los machos ooy
paron en mayor mimero les restantes rangos, aungue en o1

segundo y tercer rango =1 anflisis de 12 broporecidn ests

&0



DIA RANGO GRUPO 1 GRUPO 2 GRUPO 3 GRUPO 4 TOTAL
> P ,
1 d ¢ 32 d i 26 d : 25 g : 27 4 0
1 .2 d s 26 d: 25 Q ' 25 Q + 32 2 2
3 g ¢ 32 Q : 27 d ¢ 24 o : 26 2 2
4 ¢ 30 d : 24 d: 21 o+ 27 4 o)
1 o s 32 d: 25 g : 25 d 27 4 o]
2 2 g : 32 d : 26 ¢ : 25 @ & 32 1 3
3 o 26 g s 27 d: 24 o s 27 3 1
4 g : 3D d: 24 d 21 o : 26 4 o]
1 d 1 32 d: 26 d : 25 Q ¢ 32 3 1
3 2 g+ 26 d : 25 9 t 25 o 27 3 1
"3 9+ 32 d: 24 o' 24 o 27 3 1
4 o 3 30 9 27 g 21 o 26 3 1
1 d ¢ 32 o 26 d: 25 @ ¢ 32 3 1
4 2 &1 26 d .25 Q t 25 d s 27 3 1
3 g ¢ 32 Q : 27 21 g 27 2 2
-4 g s 30 .24 o 24 d ¢ 26 4 0

Tabla 6., Distribucudn de sexos y tallss por range en cuatro grupos mixtos

durante cuatro dias.

19

Lzs tallas rostrocaudales estén dadas en milimetros.
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dfstica mostré gue no habia diferencias significativas
entre el nfimerc de machos y hembras gque oCUDEron €508 -
rangos { p>0.05 ). Ia hembra- dominante del grupo 4, te
niaila mayor talla dentro del grupe { 5 mm mds gue el ma
cho de mayor talla ), pero en los dos primeros dfas ocu-
pé la segunda nosicidén ( beta ). En estas tétradas, las
hembras guedaron subordinadas a machos de igual o menor
tallas rostrocaudales ( grupo 3 ¥y 2, respectivamente ).
Las hembras en segunda y tercera posiciones, tenfan ta-
llas superiores a sus fespectivos machos subordinados .
Con excepcidn de un caso ( grupo 2, en el segundo dfia ),
los machos de la primera posicién tenfan talla mayor o -
igual 2 la de los demfs machos en cadad grupo. Los machos
de la2 segunda posicidn dominaron a machos de mayor o me-
nor talla ( grupo 1 y grupo 2, respectivamente ), En -
dos casos, un macho de la segunda posicidn domind =z un
macho con similar talla ( eruno 4, en los dias tercero v
cuarto ). Finalmehte, los machos de la tercera nosicidn

donminaron a machos de mayor o menor talila,

2) Tétradas formadas vor tres hembras y un machot

De los 16 ordenzs de dominencia establecidos
en .estos grupos, las hembras fueron dominantes { alfa )
en 13, mientras gque un macho fué dominante sélo en tres
de ellos { grupo 3, en el »rimerc, tercers y cuario dizg)
{ tabla 7 ). Las hembras ocuparon en mayor nimero el se

gundo y tercer rango, pero el cuarto ranzo

Hy

7 . A
ué ocupado -

j—d

en igual rimero por rachos v hembras, El macho denminante
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del zrupo 3, tenfa talla similar a una hembra del grupo

{ 35 mm ) v el segundo dia ocupd la segunda posicidn, -
En estos grupos la talla de las hembras que'dominaroﬁ 80
bre mechnd ers mayor y s6lo en un casc un macho quedd -
subordinado & una hembra de talla menor, con 1 mm de 4i-
ferencia entre ambos ( grupo 3, en el segundo dia Y. En

seig de los ordenes establecidos, los individuos se arre
glaron en relacidn directa de sus tallas, en donde el in
dividuo de talla mayor ocupd el primer rango y asi, has-
ta llegar al individuo. de menof rango con menor talla -
( gruvo l; en el primero, segundp y cuarto dias;‘gru@o 2,
en el segundo, tercerc y cuarto dfias ). En cuatro orde-

nes, las tres primeres

nosiciones fueron ocupadas por in
dividuos de talla similar ( 35 mm ) y supericr 2 la ta-
1la del individuo de la Gltims posicién ( grupo 4.) .
En tres ordenes, las dos primeras posiciones fueron ocu~
radas por individuos de talla similar { 35 mm ) y Supe-
rior a las tallas de los individuos del tercer y cuarto
rangos, 34 y 32 mm respectivamente ( grupc 3, en el pri-
mero, tercerc y cuarto dias ). Finalmente, en tres orde
nes de dominancia individuos de talla menor fueron domi-
nantes sobre individucs de talla maycr, éunque 8816 uno
se encontrabz en la primera posicidn { grupe 3, en segun

do dia ).
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DIA RANGO CRUPC 1 GRUPO 2 - GRUPO 3 CRUPO 4 TOTAL

. g ?

1 g ¢ 3 ¢ ¢ 32 g 1 35 g ¢ 35 1 3

1 2 Q ¢ 30 ¢ ¢ 31 9 ¢ 35 ¢ ¢ 35 0 4
"3 gt : 28 o 27 9:34 @ ¢ 35 2. 2

4 9 * 26 9 ¢ 28 Q¢ 32 ol s 30 1 3

1 9 ¢ 31 g ¢ 32 9 ¢ 34 Q ¢ 35. o] 4

2 2 @ + 30 Q ¢ 31 o*: 35 @ ¢+ 35 1 3
3 s 28 0 3 28 9 * 35 ¢ ¢ 35 1 3

4 ¢ 3 26 ot 27 Q¢ 32 o s 30 2 2

1 g 3 31 g ¢ 32 o 35 @ : 35 1. 3

- 2 ¢ ¢ 30 ¢ ¢ 31 Q¢ 35 2 :+ 35 0 4
~ 3 Q ¢ 26 Q¢ 28 ¢t 34 Q ¢ 35 0 -4
4 g 3 28 ors 27 9:32 o : 30 3 1

1 ¢ ¢ 31 9 t 32 a i 35 9 ¢ 35 1 3

4 2 g t 30 @ ¢ 31 g * 35 9 ¢+ 35 0 4
3 o 28 Q ¢ 28 Q ¢ 24 g : 35 1 3

4 9:26 o 27 @ t 32 o 30 2 2

mabla 7. Distribucidn de sexos y tallas por rango en cuatro grupos mixtos ( 3p ¢ 14 ),

durante cuatro dias. Ias tzllas rostrocaudales estén dadas en milimetros.



3) Tétradas formadas por dos machos ¥y dos hembras:

De los8 16 ordenes de dominancia estableci-
dos, las hembras fueron dominantes en 10, mientrés que
los machos fueron dominantes séloc en 6 ( tabla 8 ), Ias
hembras ocuparon en mayor nimero el cuarto rango, pero -
los raches ocuparon en mayor nlmero el segundo y tercer
rangos. Sin embargo, en proporcidn, la ocupacidén de los
cuatro ransos por ambos sexos no fué diferente { p>» 0.05).
De nuevo, las hembras que fueron dominartes ( 21fa ) so-
bre machos tenfan tallas rostrocaudales mayores, En nin
guno de los ordenes se dié un arreglo en relacidén direc-
ta de lss tallas. En algunos casos, los machos g£e subor
dinaron a hembras de tallz mayor y menor, las hembras se
subordinzron a2 machos de talla mayof ¥y menor, los machos
furron dominados por machos de talla'mayor y menor, ¥y al
gunss hembras fueron dominadas por otras de talla mayor

0 mMenor.

En este tipo de tétradas, la distribucién -
de lag tallas por fango indicé, de nuevs cuenta, gque la
talls rostrocaudal no permite predecir las relaciones de
domingneia en los grupos de acociles C, zempoalensis. -~
En la tabla 9, se resume la distrivucidn de sexos por -
rango { frecuencia de ccupacién ) para cada tipo de té-
 trada, En cada tipo de tétrada se obtuvieron 16 ordenes
totales, de z2hi que cada rango fué ocupado por 16 indivi

duos, .



DIA RANGO GRUPO 1 GRUPO 2 GRUPO 3 GRUPO 4 TOTAL
¢ 2
1 9 & 30 ¢ ¢ 27 9 26 d: 27 z 2
1 2 d : 28 o' 24 oy 26 Q : 29 3 1
3 ot 29 g s 26 Q ¢ 26 ¢ 29 2 2
4 Q ¢ 27 9 22 Q : 29 o 27 1 3
1 9 ¢ 30 9t 27 F: 26 d: 27 2 2
s 2 ot 28 Q ¢ 22 s 26 Q * 29 2 2
3 g 29 o 26 Q ¢ 26 Q ¢ 29 2 2
4 9t 27 g 24 9+ 29 d s 27 2 2
1 o + 30 o t 27 Pz 26 Q t 29 1 3
2 o 28 d: 26 d: 26 Q * 29 3 1
3 3 g 29 @ 22 Q@ : 26 o 27 2 2
4 9 ¢ 27 o 24 9+ 29 o 27 2 2
1 @ ¢ 30 ot 27 d 3 26 ¢ s 29 1 3
4 2 ot 29 Q 22 of: 26 9 : 29 2 2
3 d 1 28 o 26 9 29 d 27 3 1
4 IR o 24 o 126 d 27 2 2
Tabla 8. Distribucidn de sexos y tallas por rango eh cuatro grupos mixtos ( 24 :‘2? ),
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TIPQ DE TETRADA

RANGO 3 19 3 ¢ 18 28 : 29
¢ ¢ 3 LI

1 14 2* 13 3* 6 10

2 g T 15 1% 10 6

3 10 5 12 4 * 9 7
4 15 17 8. 8 79

Tabla 9. Distribucién de sexos por rango y por tipo de té-
trada, expresada como la frecuencia con que cada sexo ocupd

. las cuatro posiciones. Diferencias significativas en cuan

to & la proporcidén { p<0.05 ).



El range de cada individuo, dentro de los
grupes, se establecid con base en el nimero total de con
téctés agonistas dominentes gue los individuos presenta-
ron entre sf. El raﬁgo guardd una relacidn directa con
el nfmero de contactosg agonistas dominantes., 4si, el in
dividuo con mayor ndmerc de contactos dominantes ocupd -
la primera posicién ( alfa ), hasta llegar al dGltimo, con
el menor nfimero de contactos dominantes ( delta ).v El
porcentzje de dominancia, debid estar también en relacion
directa a la posicién de cada individuc, en donde él in-
dividuo de la primera posicidn tuvo el mayor porcentaje
de dominancia, Sin embargo, en este estudio, de los 80
ordenes de dominancia establecidos con base en los con--
tactos dominantes, s8lo en 48 de ellos los rorcentajes -
de'doginancia respaldaron el rango de cada acocil., ILa -
razén de esto es que algunos individuos con mayor nimero
de COntactds dominantes tuvieron, 2 su vez, mayor nimero
de contactos subordinados. En la t2bla 2 hay un ejemplo
de este hecho. En el tercer afa, el individuo "A" apare
cié como dominante sobre el individuo "B", con 44 y 39 -
contactos dominantes, respectivamente. Sin embargo, =l
individuo "B" tuvo un porcentaje de dominancis mayor -

{ 65 %) en comparacidn con el individuo "A" { 64 4 ) ,
Esto se explica por gue el individuo "B" tuvo menor riimg.
ro de contactos subordinados ( 21 ), en compasracidn con
los del individuo "A" { 25 ), De ahi que, haciendo un -
anflisis pareado de los encueniros, un individue con zl-
to nlmero de contactos subordinados no puede ser dominan
te sobr§ otro que tenza menor nlmero de condacios subor-

dinadosf



Para eliminar el error, derivade de ordenar
& los individuos en base & los contzctos dominantes, se
establecieron otros ordenes tomando en cuenta el nlmero
de retiros gue los acociles bresentaron como resultado de
las interacciones agonistas. El retiro es, en dltims ing
tancia, lo gque define a los vencedores ( dominantes ) ¥
perdedores ( subordinados ) de las interacciones agonis-
tas. Asi, el individuo con mayor ndmero de retiros se -
considerd como el de menor rango, hasta llegar al indivi

duo de mayor rango, con el menor nimero de retiros.

.Cadé uno de los 80 ordenes de dominancia men
cionados anteriormente, se'comparé con el orden que resul
taba al considerar el nfimero de retiros, Tal comparacién
mostrd que 25 ordenes no eran lineales. De 1oé restantes
55 ordenes, 35 eran lineales y respaldaban el orden nre-
viamente establecido. Ios otros 25 ordenes eran lineales,
pero no respaldaban a los ordenes establecidos con base

en los contactos dominantes,

En la tabla 10, se muestra una matriz de dg
minancia ( Chase, 1980, 1982 ), Representa a un orden -
lineal porgue el individuo de la primefa posicidn domina
a los otros tres, el de la segunda posicidn sélo domina
a dos, haste llegar al Gltimo, el cual no domina a ningu
no y es dominadoipor todos. Ios 55 ordenes de dominancia

ael tipo lineal mostraron dicho arreglo,
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. VDU VDI - NUMERO DE INDI-
paNgo INDIVIDUO INDIVIDUC o

DOXINANTE DOXINADO VIDUOS DOYIVADOS
A B ¢ ) '
1 2 - 1 1 1 3
2 B 0 - 1 1 2
3 c 0 0 - 1 1
4 D 0 o o - 0

Tavla 10, Matriz de dominancia de un orden . lineal,

INDIVIDUO INDIVIDUO NUVERG DE INDI-

RANG—O' . DOWINANTE DONINADC VITUOS DOVINADOS
A o D
- 3 - ) 1 2
2 B o - 1 1 2
- ¢ 10 - 1 2
4 D o o o - o

Tablz 11, HMatriz de dominancia de un orden no lineal.
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2 un grupoe -
como ¢l cue se muesirs en 1z tebla 10, results un valor
de h= 1, Io cusl significs gue tal orden es del tipo -

lineal { Bekoff, 1977 ¥, El cilcule es el siguientes

i 7
1 Yl
R E(Va— 2l )2
no- n 2
a=1

-1 ST .2
ven (1A (0. Aty
2 2 .

Los 25 ordenes que aparecieron como no lineg
les, mostraron arreglos del tipo que se muestra en la tz
bla 11, con valores de h = 0,6 o menores., Tales valores
resultan cuando en los grupos,’dos o més individuos domi

nan al mismo nidmero de coespecificos.,
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III, Dinémica en la formzcidn y mantenimiento de un or-

den de dominancia, en grupos de‘cuatro acociles,
4) Pruebas diurnas.

En la observacién de dos .grupos de acociles,
durante veinte df{as, uno compueste de machos y otro de -
hembras, sé reégistraron un tetal de 3 572 contacltos ago-
nistas., Ios machos fuercon un poco més zctivos tue las -
hembras, con 1885 contactos agonistas, ILas hembras pre-
sentaron 1717 contactos agonistas { figura 19 }, B8in -
embarge, en la comparacién estadistica del nimero de conm
tazctos presentados en ambos grupos, se encontréd que las

diferencias no eran significatives { p» 0.05 ).

En la tabla 12, se muestran los totales ¥ -
porcentajes para cada tipo de contacto agonista en ambos
grupos, En el grupo de mechos, la lucha y el ataque se
presentaron en un 9 y 4 %, respectivamente. BEn el gruoo
de las hembras, la amenzaza fué el comportamiento presen-
tado en mayor'nﬁmero ( 758 veces o0 44 % ); 1la luche y el
ataque se presentaron en un 9 y 3 %, respectivamente; -
El estadistico de la distribucidn de 1la diferenciz entre
dos proporciones de muestras, indicé gue no hubo diferen
cias significativas en las proporciones encontradas para

cade tipo de contacto agonista { p» 0.05 ).
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- Figura 19. Total de contactos agonistas registrados
en 20 sesiones de obgervacidn diurna de dos grupos -

de scociles,
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173

CONTACTOS AGONISTAS MACHOS HEMBRAS
RETIRO 806 ( 43 ). 757 ( 44 )
AMENAZA 804 ( 43 ) 758 ( 44 )
LUCHA 176 ( 9 ) 151 (9 )
ATAQUE 69 ( 4 ) 51 ( 3 )

Tabla 12, Totales de cada tipo de contactos agonistas,

registrados en dos grupos de cuatro acociles observados

durante 20 sesiones diurnas.

Entre paréntesis estén -~

anotados los porcentajes para cada contacto.



De los 1855 contsctos agonistas registredos
ron 958 o 51 %,

De los 1717 contactos sgonistas registrados en el grupo
a

en el grupo de machos, los machos alfa gar

de hermbras, las hembras 21fa ganaron 828 o 48 %, Una -
prueba de t, mostrd que los machos alfa ne ganaron un nd
mere de interacciones significativamente mayor que ague-

1las gue ganasron las herbras =1fa ( p? .05 ).

De la misma forma que en el apariado antew.
rior, pars obtener una medida del error derivado de orde
ner a log individuos con base en losg contactos dominar—
tes, se establecid un orden considerando el nimerc de re
tirces. .En el grupe de machos, cadas uno de los 20 ordenes
establecidos ( uno por cada dfa de observacidn ), se com
‘paré cor 21 orden que se obtuve al considerar el némero
de retires. Ocho ordenes no fueron del tipo lineal, De
los restantes 12 ordenes, seis eran lineales y respalda-
“.ron el orien establecido por el ntimero de contactos domi -
nantes; los otros sels ordenes aparecieron como lineales,

pero no respaldaban a los previamente establecidos,

En el grupo forwmado por hembras, 13 ordenes
no fuercn lineales, De los otros siete ordenes lineagles,
tres respzldaron a los previamente establecidos y cuatro

no los respaldaron.

Io anterior permite sefialar que los acoci-
les ( Q. zerpoalensis ) se ordenan linsalmente, por la -
don c ia de unos sobre otros, pero que los ordenes es-

tablecidos no permanecen constanteg., La estabilidagd de
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los orienes no quedd clars, lo cual ce debid a dos cau-

sas principales: 1) el orden de dominancia, en los Alti-
mos cinco dias, fué diferénte; 2) los crdenes de domiﬁag
¢im, con bage gl nlmero de retires, no respaldaron a los

crdenes previamente establecidos.

Tanto en el grupo formado por machos como el
de hembras, hube variacidn en el nfmero de encuentros -
presentados cada dfa { figuras 20 ¥y 21 ). El meyor nime
ro de encuentros se presentd el primer dila y no se vol-

vid & alcanzar tal actividad en los dias siguientes,
B} Prushas nocturnas.

m la observacidn de dos grupos de scociles

durante veinte noches, unc de machos y otro de hembres,

se registraron un total de 3 579 contacitos agonistas,
Las hembras presentaron 1634 contactos ( figura 22 ); -
Los machos fueron un poco més actives gue las herxbras, -
con 1945 contactos totales, Sin embarge, mediante una ~
pruebs de t, se demostrd que lz actividad zgonista de los
mechos ¥y las hembras no fué significati#amente diferente
( p>0.05 ). .
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loe doz tipos 46 t&tradas { p» 0.05 ).

De los 194% contactos agonistas registrados
en el gruvo de machos, los machos alfa ganaron 817 o 42%4
ﬁe los 16234 contactos registrados en el grupo de hembras,
las hembras alfa ganaron 778 o 48 %. Sin embarge, =l ha,
cer un andlisis de los encuentros garnzdos por los mechos

1 )

¥ las hembres alfas, utilizende una prueba de %, se pudo
concluir que lag hembras alfa no ganaron un nimero de in

teracciones significativamente mayor gue aquellas oue g3
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blecidos, se compard con el orden gue se cbtuve a2l consi
derar el -fmero de retiros, En el grupo de machos, seis
ordenes resultaron no ser del tipo lineal., De log 14 or,
denés lineales; nueve respaldaron a log crdenes previge
mente establecidos y cinco 1o los res@éldarons En el gru
po de las hembras, nusve crdehes no fusron del tipo lineal,
De los once ordenes delltipo lineal, ocho resvaldaron =z
los ordenes previamente establecidos y tres no los respal
‘daron, Tampoco en el registro de la actividad agonista,
durante 1z noche, se notd estabilidad en los ordenes de
dominancia formados por C. zempoalenmsis. . Parece ser que,
al menos durante los pericdos de observacibén, los grupos.
de acociles presentaron una actividad dinémica en la for
macidn de un orden de 6ominancia; pasando por orfdenes li-
neales y no lineales, In las figuras 23 y 24, se muestran
las variéciones de los contactos presentados por ambos -~

grupos, durante cada noche de observacidn,
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CONTACTOS AGONISTAS

MACHOS HEMRRAS

RETIRO
AMENAZA
LUCHA

ATAQUE

758 ( 43 )y 716 ( 46 )
680 ( 38 ) 721 ( 46 )
175 ( 10 ) 65 ( 4 )

157 ( 9) 67 ( 4 )

Tabla 13, Totales de cada tipo de contactos agonistas,

registrados en dos grupos de cuatro acociles observados

durante 20 segiones nocturnas., Enitre paréntesis estin

anotados log norcentajes para cada contacto.



240+

= ) frmmmonoct
= d
§ 200 ;
,,,,, A i )
9 - 160 L
£ 39
% v 1207
° &
;Fg =24 80 -
g 40
2 — L
A 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 1314 15 16 17 18 19 20

SESIONES DE OBSERVACION NOCTURNA

Pigura 23, PFrecuencia de contactos de tensidn observados durante 20 sesiones

nocturnas, en un grupo constituido por cuatro acociles machos., Cada barra re-

my

g

resenta el mimero $otal de contachos observados durante una hora cada noche,



€g

200 P

1=

[

Q
£

o]
(]
Y

M T

£
e}

NUWERO DE CONTACTOS DE
TENSION
-
n
o

12 3 4 5 6 7 8 91011121314 15 16 17 18 139 20

SESIONES DE OBSERVACION NOCTURNA

Figure 24, TFrecuencia de contactos de tensibn observados dJurante 20 sesionss

nocturnag, en un grupo constituido por cuatro acociles hembras., Cada barrs re

presents el ndmero total de contactos observados durante una hora cada noche,



DISCUSION,

Un estudio etoldgico comienza por la descrip-
cidn y definicidn de los componentes del comportamiento a
estudiar, independientéemente que la intencién del investi
gador sea 0 no construir un etograma., En el proceso de -
categorizar el compoitamiento, el observador decide que -
comportamientos quedan excluidos del fendmeno estudiado -
{ Colgan, 1978 ); de tal forma que cuando un animal eje~
cuta un comportamiento particular no haya duda de que per
tenece a una categoria y no avotra. Ademés, el definir -
los componentes de un comportamiento complejo permite un
anflisis preciso de los mecanismos, intrinsecos y extrin

secos, relscionadcos con el mismo.

El comportamiento agonista de C. zempoalen-
sis, se compone al menos de once posturas y patrones de
comportamiento ( figura 15 ). Pero, ya que los patrones
de indagaeidn son empleados en otros tipos de comporté -
miento ( blsqueda de alimento o refugioc, antidepredacidn),’
es conveniente considerar sélo las posturasvy natrones de
comportamiento propiamente agonistas. EBsto es, aguellos
que se presentan durante la competencia intra o interes-
pecifica, Jordan y Dunham ( 1987 ), clasificaron el com
portamiento agonista del acocil Orconectes propingquus en
dos categorias: i) comporitamientos agonistas agresivos y
ii) comportamientos agonistas no agresivos, Sin embargo,
de la misma forma que Bovbjerg ( 1953, 1956 ), sélo con-

sideraron un tipo de lucha { forcejeo con qguelipedoe )i
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en contraste con los diferentes tipos de lucha reporte-

dos en el presente trabajo,

Siguiendovla clasificacidn de Jordan y Dun-
ham, el comportamiento agonista de C. zempoglensis puede

ser agrupzdo como sigue:
i) Comportamientos agonistas eagresivos:
a) "Ameneza con quelipedos"

b) "Ataque con quelipedos"

c) "Empuje con quelipedos entrelazados”

a) "Tijereteo de guelipedos”

e) "Empuje con el cuerpo"
) "Forcejeo con quelipedos"
g) "Persecucidn”

ii) Comportamientos agonistas no agresivos:

a) "Retiro de lado"

b) "Retirg en reversga®

Los encuentros agonistas pueden seguir un or
den escalonado, en donde el forcejeo con quelipedos es la
interaccién agonista de mayor intensidad ( tomando como
punto de referencia el estado de reposo ), Sin embargo,
dicho orden no siempre se presenta y cominmente los aco-
ciles inician sus luchas, sin que sean aparenteg lag amg

nazas previas, Quizéd existan otras sefiales, quimicas y
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acustlcas, cuya ex1sten01a ha sido demostrada en algunos
grupos de crustéceos ( Thorp y Ammermman, 1978; Sandeman
y Wllkens, ig82; Hazlett, 1985 ), las cuales el observa-

dor no detecta.

Las posturas y patrones de comportamiento.-
renifestados por los acociles, durante los encuentros ago
nistas, son los mismos en ambos sexos. Ia amenaza con -
guelipedos es la postura agonista ﬁresentada con méyor -
frecuencia, Ocasionalmente, la lucha entre dos acociles
derivé en la adopcién de pbsturas de copulacién ( zmple-
Xus ) por ambos individuos. Durante la copulacién el ma
cho sujeta con sus guelipedos los quelipedos de la henmbra,
quedsndo en intimo contacto las regiones ventrales de am
bos { Mason, 1970 ). En grupos heterosexuales de acoci-
les, ya que 1a adopcidn de tales posturas es precedids -
por luchas intensas, se le ha postﬁlado COmo una, expre-
sidén de la dominancia { Bovbjerg, 1956 ), por parte. del
macho y de subordinacién, por parte'de la hembra., Bn -
C. zempoglensis, la adopcién de posturas copulatorias se
manifestd tamblén entre diddas de machos, pero nunca en—
tre diddas de hembras. ILa posibilidad de gque alguno de
los machos ( el que es sujetado como gi fuers hembra )},
estuviera impregnado de alguna sustancia ( feromona ), la
cual es caracteristica de las hembras ( Ryan, 1966 ), -
queda anulada ya que los individuos fueron aislados, en
grupos sexualmente homogéneos, antes de formar parte de
una didda. El aislamiento durd 14 dfas., Si bien, ha si
do demostrado el papel de las feromonas en el reconoci-

miento sexual de los acociles ( Ameyaw~Akumfi y Hazlett,



1975 ), s6lo se hen probado los efectos de éstas en perfip
dos de tiempo cortos ( tres dias como méximo ). Debe -~
probarse si la incitaci&n, por parte de un macho, a la
adopeidn de una postura copulatoria { propia de las hem-
bras ) de otros scociles, es o no una expresién de la do
minancia; e igualmente deben establecerse los periodos
de tiempo durante los cuales las feromonas permanecen -
funcionales, una vez gue han sido liberadas a2l medio -
acliatico, Mientras ello ocurre, las observaciones de es
te trabajo apoyan la idea de que la adopcidn de vosturas
copulatorias es una expresién de la dominancia, por par-
te de un macho hacis hembras y machos., . De hecho, eg un
comporfamiento especifico de los machos dominantes ya que
las hembras no exhibieron, durante el_des&rrollo‘de las
luchas, este patrdén particular con otras hembras y, los
machos subordinados no incitaron a los machds dominantes
"a adoptar la postura de hembra en posicidn para la cépu~
la, Posiblemente, la maduracién y &l aprendizsje en ca-
da sexo operan para gque el comportamientc se manifieste
de esa forma y no de otra, Sin embargo, se hace necesa-
ric un estudic profundo de estos procesos, a la vez que
se investiguen el papel de las hoermonas en la menifegta-

cidn del comportamiento agonista.

Las posturas y patrones de comportamiento -
prresentados por cada acocil, durante los encuentros ago-
nistas intraespeéifieos, dependen de las relaciones de -
dominancia previamente establecidas por ambos; por lo que
se diferbncian en ¢omportamientos dominantes y subordina,

dos ( Améyaw-Akumfi,‘l979 ). Ya que tales relaciones de
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dominancia se establecen por medio de contactos de ten-
sién, en donde se define un ganador y un perdedor, se -
puede hacer una distincidén entre los encuentros de acoci
les con relaciones de dominancia previamente establecidas
¥y aquellos en que los acociles se encuentran por primera
vez, Las probabilidades que cada acocii tiene pars ga-—
har difieren en ambos tinos de encuentros., Cuando una -
relacidn de dominancia existe, ©1 acocil dominante tiene
mayor probabilidad de salir victgrioso en los encuentros
siguientes ( Heckenlively, 1370; Copp, 1986 ).

Una vez que la relacién de dominencia se eg
tablece, el amcocil subordinado puede ajustar su posicidn
de acuerdo con los movimientos del dominante. Se dicé
entonces, gque el acocil subordinado "evita" cualquier in
teraccién con el dominante. Pero las observaciones rea-
lizadas en este estudio indidan que la evitacidn, asf 4¢
finida, es_dificil de interpretar szl hacer los registros,
También el acocil dominante, ocaslonalmente, ajusta su —
posicién de acuerdo a los desplazamientos del subordina-
do; ¥ no siempre es fAcil demostrar que un acocil evita
la interaceidn con otro,; basindose solamente en tales ob
servaciones. De hecho, durante los primeros encuentros,
los acociles ajustan constantemente sus posiciones espa~-
ciales, uno respecto de 1oé otros. - Por ello, definir un
orden de dominancia en base a las evitaciones de este ti
po, puede llevar a un error a menos que se conozcan los
resultados de los encuentros previos y qué las rélaciones
de dominaﬁcia sean estables en los grupos animales estu-

diados, donsiderar al retiro, es una alternstiva desea~
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ble al uso de la evitacidn, para definir las relaciones

de dominancia en un grupo de acociles. En todo caso, -
cuando el retiro es provocade por una amenaza, un atague
o0 una lucha, se hace evidente pars el observador la exig
tencia de un vencedor y un perdedor, lo gque permite esta
blecer la dominancia de un acocil y la subordinacién de

otro, durante un encueniro y como resultado de todas las

interacciones a lo largo del tiempo.

Al pafecer, la dominsncia puede ser indica-
da por‘la falta de una respuesta dirigida al contrincan-
"te. El individuo de rango inferior, presenta sefiales de
subordinacidén al de range superior, pero este Gltimo no
necesita responder para reafirmar su rango. Este hecho
se cumple, ocasionalmente, en los encuentros agonistas -
de C. zempoalensis, Los individuos de rango inferior -
llegan a amenazar a sus superiores, ﬁero estoa Gltimos -
permanecen inméviles. ‘Aunte la respuesta de inmovilidad;
por parte de los dominantes, los subordinados se retiran
como si hubiesen sido amenazados, Cuando el subordinado
persiste en su amenaza hacia el dominante, enionces que-
da expuésto a ser atacado, Ila intensidad de los ataques
depende de las posturas y patrones de comportamiento que
previamente presenten ambos contendientes ( Heckenlive-
1y, 1970 ), pero particularmente de los gue presente el
subordinado. Las observaciones realizadas en este estu~
dio muestran, por ejemplo, gue altn cuando un acocil sub-
ordinado se retira puede ser atacado, al parecer depen-
diendo dé la velocidad y distancia a las que haga su re-

tirada. | Sin embargo, no se han estudiado estos dos fac-
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tores en otroe acociles, 1o cual impide dar una conclu—
8ién definitiva acerca del papel que desempelian para la
manifestacidn del comportamiento agonista durante las -

contiendas entre acociles,

En los encuentros intraespecificos de 0. zem-
poalensis, al parecer, hay un flujo mutuo de informacidn
entre los contendientes. Un ejemplo lo constituyen las
amenazas a distancia, La decisidn de gque comportamiento
presentar ( dominante o subordinado ),'puede depender del
recondcimiento individual entre los contendientes ( Bovb-
Jerg, 1956; Lowe, 1956; Hazlett, 1969 ). Se han realiza
do varios trabajos con la intencidn de demostrar la exig
tencia de tal reconocimiento individual en los acociles
{ Itagaki y Thorp, 1981; Hazlett, 1985a, 1985b; Rose, -
1986 ), ¥ al igual gue los realizados en otros crustéceos
{ Dunham, 1978 ), se pretende que tal reconocimiento es
por un mecanismo sensorial gquimico, en adicidn a los me-
canismos téctil y visual ya deﬁostrados {( Hazlett y Pro-
venzano, 1965; Hazlett y Bossert, 1965; Hazlett, 1966; -
Heckenlively, 1970; Hazlett, 1972 ).

El reconocimiento individual, con la media-
cibn de sustancias quimicas ( feromonas ), es adn tema -
de controversia en relacidén a los grupos de acociles -
{ veanse; Hose, 1982; Thorp e Itagaki, 1982; Hazlett, 19~
84; Thorp, 1984; Rose, 1984, 1986 ). Sin embargo, Copp
{ 1986 ) sedald que una explicacién =ds razbnable se ba-
za en Ql reconocinmiento de los "estados a2gresivos” pro-

puestos por Winston y Jacobson ( 1978 ), guienes los de-
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finieron como "la facilidad con gue un émimal resuelve o
se desenvuelve en un encuentro agonista®. Quizd las reg
puestas hacia un Yestado agresive” sean més importantes
que el reconccimiento individual para el mantenimiento de
un orden de dominancia en este grupo de crustéceos. Cuan
do un acocil amenaza a otro, el acocil amenazado "decide"™
gque comportamiento presentar, Algo se reconoce y, segu-
ramente, tal reconocimiento depende de la experiencia -

previa en los encuentros agonistas.,

El registro de las interacciones agonistas
en un grupo de acociles, tomando como referencia los con
tactos de tensidn descritos vor Bovbjerg { 1953 ), per-
mite el almacenamiento répido de informacidén acerca de -

los perdedores y vencedores de tales interacciones. Afdn

cuando algunas posturas y patrones de comportamiento no

se consideran { ver la figura 15 ), los cuales pueden -
ser indicadores de las relaciones de dominancia, el ané-
lisis cuantitativo de los contactos.de tensidn registra-
dos justifica la postulacién de que los acociles . zem-
poalensis se ordenan por la dominancia de unos sobre otros,
siempre y cuando s¢ acepte que las relaciones de dominan
cia pueden ser establecidas { por el observador )} en ba-
se al total de encuentros ganados y perdidos durante un
tiempo determinado. Tal orden es del tipo lineal, como
sucede en otros acociles { Bovbjerg, 1953, 1956; Lowe, -
19565 Heckenlively, 1970; Capelli y Hamilton, 1984: Copp,
1986; Jordan y Dunham, 1987 ), y otros crustéceos { Fiel
der, 1965; Dingle y Caldwell, 1969; Lee y Fieldewr, 1983 ),

Perc,: en comparscidn con 1o reportado en otras especies,
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los ordenes de dominancia en grupos de C. zempoalensis
no permanecieron estables, Esto es, un.orden de dominan
cia inicial no necesariamente se mantenfa en los siguien
tes dfas.  Un acocil dominante en el primer dfa, podfa -
incluso ser relegado a la (ltima posicién en los siguien
tes dfas. AGn en los grupos observados durante veinte -
dias, no se alcanzéd una estabilidad en los ordenes de do
minancia. Tal inestabilidad en los ordenes de dominancia
pudo deberse a la influencisa de ciertos factores ( dis-
cutidos en seguida ), o 2 las diferencias en la manera -
de registrar y analizar las interacciones agonistas que
este trabajo tiene con respecto a los anteriores, Desa~-
fortunadamente, la poca uniformidad de los trabajos en -
donde se han estudiado estas relaciones ( tamafio de los
recipientes, tiempos de cbservacidn, patrones y/o actos
de comportamiento registrados ) impide la comparacidn sis

temdtica entre las especies estudiadas ( Hyatt, 1983 ).

Los factores gue tienen efecto éobre la for
macién yiel mantenimiento de un orden de dominancia, son
2l menos de dos tipos: intrinsecos ( talla corpvoral, sexo,
situacibn morfofisioldgica en el ciclo de muda ), y ex—
trinsecos { territorialidad, densidad poblacionzl, dis-
ponibilidad de alimentos ) ( Bermstein, 1981 ). ILos re-
sultados de este estudio s8lo dan cuente de algunosvde -

los factores intrinsecos.
Bn los estudios con acociles, se ha demostra
do que él rango ccupado por un acocil en un orden de do-

minancia s¢ relaciona directamente con su talla { tomen—
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do como referencia, principalmente la talla del cefalo-
térax ). Ios individuos més grandes son los dominantes,
ya se trate de grupos formados sélo por machos o por hem
bras. En los grupos heterosexuales, los machos’&qminan
a las hembras,. ain siendo los primeros menores en talle
( 2.2 mm de diférencia en la longitud del caparazdn )‘ -
{ Lee y Fielder, 1983 ). En C. gggpoalensis lz talla,
vor lo menos la rostrocaudal, no permitié predecir el re
sultado de los encuentros tanto en los grupos homosexusa~
les como en los heterosexuales. Alguncs indi&iduos de -
talla menor fueron dominantes sobre aquellos de talla mag
yor ( con diferencias hasta de 2 mm en la talla rostro-
caudal ). Ya que los quelipedos de los acociles son -sus

principales armas, es posible .que el tamafio de estos apén

dices sea determinante durante el establecimiento de las
relaciones de dominancia.j Ios resultados de este traba-
jo apoyan esta idea, ya que en los grupos de cuatro indi
viduos con tallas rostrocaudales similares, los acociles
se ordenaron jerdrquicamente en forma lineal y los propie
tarios de guelipedos grandes guedaron ocupando las prime

ras posiciones,

Los resultados de alguros trabajos ( Lesh-
ner, 1975; Velle, 1982 ) apoyan el argumento de que los
machos son, agonistamente, més actives que las hembras,
Sin embargo, Jordsn y Dunkam { 1987 ) encontraron que en
el acocil QOrconscies propinquus, las hembras presentaron
mayor actividad agonista, aln cuando los machos tienen -
un indice promedic de agresividad mayor gue el de las -

hembras. En Q. zempoglensis, las hembras también presen
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taron mayor actividad agoniéta pero los indices vromedio
de sgresividad { no reportados en este trabajo ), al me-
nos en los grupos con el mismo nimero de machos y hembras
( 26" : 2¢9 ), como entre los grupos homosexuales, fueron
similares. Se sabe que en las especies ectotérmicas, ou
yo comportamiento agonista estd asociado estrechamente -
con el proceso de reproduccidn ( incluyendo a la competen
cia v»or parejas ), €l nivel de actividad agonista puede
variar directa o inversamente en relacidén a la temperatu
ra { Thorp, 1978 ). El tipo de relacidén.depende del mo-
mentoc en que el proceso rerroductivo da inicio, va sea
por un incremento o decremento de las‘temperaturas esta-
cionales. Fast y Momot ( 1973 ), sugirieron que la agre

gidén intersexual en Orconectes virilis esté relacionada

directamente con €l incremento de la temperatura. En Paci-

fastacus leniusculus, las temperaturas bajas provocan -

una disminucién de su metabolismo en forme general, dis-
minuyendo su actividad locomotora ( Flint, 1977 ). El1 -
incremento en la actividad general, por otra parte, cuan
do hay un aumento de temperatura puede, a su vez, anpli-
ficar las interacciones agonistas en . zemvoalensis y
otras especies, cuya actividad reproductiva sea en los
veriodos célidos del aZfio. A pesar de que en . zemnoa-
lensis no ha sido estudiada su actividad reproductiva en
el periodo amual, observaciones personales en el sitio -
de colecta permiten indicar que la mayor parte del afio -
presentan actividad reproductiva, sobre todo cuando hay
incrementos en la temperatura. Todo el afo se nueden en
contrar animales juveniles v hembras oVigeras { en 10s

meses de Novigmbre y Diciembre, hay uns disminucidn en el



ntmero de individucs de todas las edades, por 10 menos -
en las poblaciones que habitan en los margenes de las la
gunas ). Bn el laboratorio, la temperatura del agua se

mantuvo en un intervalo de 20 ¥ 29C, 1la cuel era similar
a la temperatura registrada durante los meses de Mayo en
la zons de muestreo., ILa mayor actividad agonista de las
‘hembras de €. zempoalensis, segursmente esté4 relacionada
con la temperstura. Pero, ya que los machos fueron some
tidos al mismo tratamiento, tal relacién no es clara y -
se hacen necesarios estudios sistemfticos de este fendme
no { por ejemplo, registrar las interacciones agonistas,

en ambos sexos, a diferentes temperaturas ).

El estado morfofisiolégico de los individuos,
durante el ciclo de muda, es un factor determinante en —
el desarrcllo de las interacciones agonistas y el mante~
nimiento de un orden de dominancia. ~Por ejemplo, el las

lenzostas ( Homarus americarnus ) el rango ccupado en un

orden de dominancia y la ejecucidn de su comportamiento
agonista, se ven afedtados por la fase en gue se encuen-
n dentro de su ciclo de muda { Tamm y Cobb, 1978 )

Ias langostas en la fase media de la proecdisis son més
agresives en comparacidn con las que se encuentran en la
fase de intermuda { son més agresivas, en el sentido de
incrementar la frecuencia de acercamientos, amenazas, 1w
chas y movimientos antenales, tales comportamientos son
considerados como componentes agresivos en las interaécig
nes agonistas ). TEllo suglere entonces, diferentes esta-

0g dezgresividad, los cuales predisponen el resultado

de las contiendas y, necessriamente, el sentido de las
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relaciones de dominancia entre los individuos de un grupo.
Bn este estudio, cuando en algin grupo uno o mis indivi-
duos mudaban durante los periodos de observacidn, se co-
menzaba con un nuevo grupo descartando los datos anterig
res. Tan sélo docs grupos tuvieron que ser rewplazados -
por este motivo, lo gue representa menos del 10 % de los
grupos observados. Si fueron funcionales los procedimien
tos indirectos, utilizados en este trabzjo ( ver método—
logia\); para elegir acociles que no estuvieran cercanos
al proceso de ecdisis, ello puede garantizar que la mayor
actividad agonista de las hembras no sea una consecuencia
de los diferentes estados agresivos dados por el estado
morfofisioldgico durante su ciclo de muda. Sin embargo,
en contraste con los estudios de langostas ( Tamm y Cobb,
1978; Cobb et a1, 1982 ), en los acociles no se ha inves
tigado la reiacidn entre el cicle de muda y el comporta—
miento agonista, lo cual hace diffcil un andlisis deta-

llado, en este sentido, de los resultados de este trabajo.

Por otra parte, el resultado de la lucha en
tre dos individuos se define cusndo ambos presentan cier
tas posturas y patrones de comportamiento; no agresivos
{ el perdedor ) y asresivos ( el vencedor ). ILas postu-
ras y patrones de comportamiento no agresivos, también -
son referidos como comportamiento de apaciguamiento. En
tre los oruétéceos, se conoce poco €l uso de despliegues
de apaciguamiento presentados durante los encueniros ago
nistas ( Ameyaw-Akumfi, 1979 ). En la mayoria de las -
observadiones, los perdedores de los encueniros se reti-

ran del lugar, lo cual indica que el encuentro ha termi-



nado, Ameyaw-Akumfi ( 1979 ), encontré que en cuatro es

vecies de acociles { QOrconectes virilis, O. propinquus ,

Procambarus clarkii y Cambarus robustus ) existen sefia~

les probablies de apaciguamiento. Estas incluyen el movi
miento rédpido de las antenas, movimientos del tercer par
de mexilipedos ( relacionados con la alimentacién ) y mo
vimientos ritmicos del segundo, tercero o de todos los —
pares de pereidpodos ( relacionados con el acicalamiento),
Estas sgeflales son ?resentadas por el perdedor, poco antes

de finalizar el encueniro,

Las observaciones realizadas en este traba-
jo sugieren que, no 861lo para finalizar la lucha los acg
ciles . zempoalensig desvliegan commortemientos de apa-
diguamiento como los indicados, sino que en el desarrollo
de otras interacciones agonistas también se presentan -
otros comportamientos de apacigusmiento. Cuando un aco-
cil dominante ( cominmente el alfa ); se desplaza con los
quelipedos extendidos y las quelas abiertas, los demis
acociles del grupo le ceden el paso, desplazandose late-
ralmente { con log guelipedos en posicién baja y 1as“qug
las cerradas ). BEste comportamiento de los subordinados

. parece ser clave para evitar una reaccidn agresiva por
parte de1>dominante. Cuando los subordinados no ceden -
el paso al dominante, pueden ser amenzzados o atacados.
Durante sus desplazamientos, los acociles subordinados -
también pueden amenszar & los dominantes, lo que comin-
mente hacen mientras mantienen el telson curvado. Cur-
var ei telson es un comportamiento gue présentan, duran-

te el retiro, los acociles perdedores de los encuentros.
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Por ello, la ameﬁaza con el telson curvado e€s un comnor-
tamiento netamente agonista, ya que incluye un comnorta-
_miento agresivo ( amenaza con guelipedos ) y uno no agre
sivo { telson curvado ). Mantener el telson curvado, -
puede ser también una sefial de apaciguamiento por parte
de los acociles subordinados, = Es importante seflalar que
- durante las observaciones nocturnas, todos los acociles
mantenian o1 telson curvado, lo cue sugiere que, tanto -
en los desplazamientos como en los momentos de reposo,
- tal comportamiento también puede conferirles cierts "pro
teccidn”, Se ha demostrado que, afin en ausencia de vi-
sién ( Bovbjerg, 1956 ), los acociles pueden distinguir
las regiones anterior y vosterior de sus cosspecificos;
¥y los atagues se dirigen sélo a la parte énterior. Al
» mantener el telson curvado, durante la noche, los acoci-
les eliminan las reacciones agresivas cuando hay contac-
tos traseros, Cuando los acociles subordinados entran -
en contacto con alguna rarte de otfro individuo, se reti-
ran répidamente, Por el contrario, log acociles dominan
tes al ser tocados en su parte posterior, giran, zdorptan
la postura de amenaza y, ocasionalmente, stacan. En los
acociles, las sefizles visuales y téctiles se integran y
cecordinan para dar una respuesta orgenizada, pero en au-
sencia de visidn ( por ejemplo, por ablacién experimen-
tal de los ojos ) las sefales tactiles parecen ser sufi-

cientes,.

En estudios con otras esnecies de animales,
se han encontrade comsortamientog que nreesentan los indi

viduos durante los encuentros agonigtas, los cuales se -
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discute si son sefales de dominancia o subordinacién -~

{ Iorenz, 1943, 1949; PFischel, 1956; Schenkel, 1967 ) .
En los cénidos, el mostrar el cuello es un ejemplo de ta
les comportemientos. Algunos autores sefialan gue este -
comportamiento es caracteristico de los subordinados, uti
lizado como seiial de apaciguamiento ( Iorenz, 1943, 1949;
Fischel, 1956 ). Otros han postulado que los dominantes
son los que presentan el cuello a los subordinados, como
incitacibén a la "sublevacién” ( Schenkel, 1967 ). Desde
luego, log subordiinados no disputarin con el dominante -
=3 mehos que las probabilidades de ganar sean nayores que
el riesgo de salir mel librado del encuentro, Bajo esta
verspectiva, ¢ podria resultar que los retiros de los -
acociles dominantes fuesen una incitaciéﬁ a la amenaza o
ataque, por parte de los subordinados ?. Como ya se men
ciond, si un acocil dominante es atacado por otros mien-
tres se aleja, éste da un giro y contesta el ataque, con
lo cual siempre el subordinado se retira. Sin embargo,
es necesario un estudio més profundo de este comportamien
to ( dominante o subordinado ) para concluir en relacidn

a su Tuncidn durante las interzcciones agonistas,

Finalmente, en un orden linesl, el individuo
de mayor rango debe dominar a todos los gue estén por de
bajo de 81;

B
—

de segundo rango debe dominar a los siguien

—

tes excepto al primero, y asi sucesivamente; hasta lle~

gar al individuo de menor rango, el cual no domina a nin
guno y es dominado nor todos., ILa mayoria de los trabajos
sue trétan acerca de las relaciones de dominancia en los

acociles, se basan en ¢l total de contactos dominantes —
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{ 1o que un individuo hace a los demfs ) como norma para
establecer un orden de dominancia. Sin embargo, median-
te este procedimiento se pueden establecer ordenss de dg
minancia falsos. Cominmente, el observador adjudica ran
gos a los individuos agrupados al hacer un conteo de los
contactos agonistas gue ocurrieron durante los perfodos
de observacidn, Un anflisis globél de este tipo puede -
enmascarar lds verdaderas relaciones de dominancia entre
los individuos del grupo. Por ejemplo, algunos individuos
no interactuan durante los periodos de observacidn y me-
diante el anfdlisis global de los encuentros registrados,
ain cuando pocos, uno de ellos puede quedar como dominan
te de otro (s) por el simple hecho de poseer mayor nime-
ro de contactos dominantes. Bs decir, se esta suponien-
do una relacidn de transitividad, en donde un individuo
"A" es superior a uno "C" tan sélo porque "A" domina a -
un individuo "B", el cual a su vez si domina al “C"., ‘Sirz_l_

bélicamente, guedaria expresado como sigue:
A w3 Boes C = A~ C

Sin embargo, la transitividad debe manejar-
se con cuidado al anzlizar los datos experimentales, ya
que como se verd en el ejemplo siguiente, esta proniedad
de un orden de dominanciz lineal no siempre se cumnle -
cuando sometemos a confrontacidn = aquellos individuos

que ne interactuaron durante el tiempo de rezistro,

' En un grupo constituido ror cuatrc zcociles

machos, se registraron los contactos =zgonistas durante -

100



una hora, El orden de dominancia establecido, en base -

al total de contactos dominantes, fué el siguientes
C wep B ooy D =p A

Con 37, 30, 6 y O contactos dominantes, reg
pectivamente. Si este orden es lineal y verdadero, en-
tonces no deberia haber intransitividad. Esto es,'el in
dividuo "C" debe dominar a los individuos "D" y "A™ tan
s6lo por el hecho de dominar al "B", 4 su vez, el indi-
viduo "B" dominard al MAM, por dominar al individwo "D",
Al someter a los individuos de este'grﬁpo a torneos de -
disdas, se demostrd que el individvo "C" dominaba a sus
tres contrincantes, cumpliendo con el postulado de la -
transitividad. También el individuo "B" dominaba al "D"
y al "A", rectificéndose la propiedad de transitividad .
Sin embargo, el individuo "D" fué dominado por el "A"
lo cual cambiaba el orden de dominancia esteblecido en -
el anflisis global de las interacciones., De lo anterior,
necesariamente, se puede establecer gque pafa'que un. orden
de dominancis sea formado, entre dos o més individuos, =~
los individuos deben interactuar entre si, La propiedad
de trenmsitividad, =al menos en los grunos de acociles, de
be ser una consecuencia de los datos ovtenidos y no lo -
contrario., Al decir gue un individuo "A" domina a uno -
"3", e6lo por el hecho de dominar a uno "B", el cual si
domina 21 "C",; podria interpretarse comc que la interac-
cién entre A" y "C" no es necesaria para saber el senti
do de ia relacidn., Esto puede ser vdlido en aquellos =

grupos socizles bien establecidos ( en el tiempo y el eg
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pacio ), con sefales de comunicaciédn ritualizadas gue les
permiten a los individuos mantener sus rangos, sin nece-
sidad de interacciones fisicas constantes. En los grupos
de acoriles, por el contraric, es necssario que la tran-
sitividad sea respaldada por los datos exXperimentales .
Asi, decimos que un individuo "A" domina a uno "C", por
ddminar a uno "B", el cual domina al "C". Pero que tal
-rélacidén de transitividad, sélo se presenta cuando al in
teractuar "A" y "CY", el primero domina al segundo, Sim-

bdlicamente, quedaria expresado asi:

A ey B C = Ay C

si y sblo si: A—a C

Si el retiro es, en Ultima instanéia, lo que
define al perdedor de un encuentro agonista, ¢ no debe-
ria ser egte comportamiento el que nos permita definir -
las relaciones dé dominancia, entre los individuos de un
grupo ?. Por supuesto que el hecho de gque un individuo -
despliegue amenazas, ataques o participe en luchas inten
sas, implica diferentes estzdos de agresividad ( Jordan
vy Dunham, 1987 ). De ahf gue si sélo son registrados -
los retiros, sin considerar que fueron consecuencia de -
ataques, amenazas o luchas, se puede argumentar que se -
est4 subestimando el efecto de tales estados de agresivi
dad y, por lo tanto, cometiendo un error al establecer -
un orden de dominancia sélo atendiendo al nfimero de reti

ros gue se presentaron, Bn contra de éste argumento, lo



dnico que se puede decir es gque, ocasionalmente, los in-
dividuos subordinadcs también despliegan.amenazas, ata~
gques o resultan vencedores en algunas luchas. Debe recor
darse gue una contienda termina siempre con el retiro de
uno de ambos contendientes y siempre serd contradictorio
decir que un. individuo "A" es dominante sobre otro "B"
aln cuando el primeroc hays perdido més veces durante los
encuentros entre ambos, El retiro, es un comportamiento
clave para la determinacidn de una relacidn de dominancia.
En todo caso, este comportamiento permite al observador
aclarar algunas relaciones de dominencia, enmascaradas
por el itratamiento global de los datos. E1 comportamien
to agonista de los acoéiles a penas y comienza a ser eg-
tudiado, Conforme ge realizen estudios sisteméticos de
sus relaciones intraespecifiicas, se éqdrén explicar mejor
los mecanismos que controlan tales relaciones y su funcidn

en los niveles ecoldgico y coevolutivo.
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CONCLUSIONES.

El comportamiento agonista de C. zempoalen-
8is se compone de al menos once posturas y patrones de -
comportamiento, los cuales son manifestados por ambos ' -
sexos.f La amenaza con quelipedos es la postura agonista
presentada con mayor frecuencia. Mantener el telsoh cur.
vado, puede ser una sefial de apaciguamiento ( en el desa
rrollo de las interacciones agonistas ), y una medida de

"oroteccidn" ( durante la noche ).

Durante las interacciones agonistas de los
acociles, hay un flujo continue de informacidn entre los
contendientes ( principalmente por las vias téctil y vi-
sual ), pero no es claroc si existe o no un reconocimien-

to individusal.

El andlisis cuantitativo de los contactos -
de tensidn registrados, parece indicar que C. zempoalen-

sis forma ordenes de'dominancia del tipo lineal (‘al me-—
nos en grupos de cuatro individuos; mantenidos en el la-
boratorio ). Pero, contrariamente a lo reportado para -
otros acociles y otros decépodos, los ordenes de dominan

cia no permanecen estables,

Ia talla rostrocaudal, no permitid predecir
el resultado de los encuentros agonistas, tanto en grupos
homosexugles comc heterosexuales, Adn individucs de ta-

1la menox, fueron dominantes sobre algunos de talla mayor,
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Las hembrasipresentaron mayor actividad ago .
nista con respecto 2 la gque presentaron los machos, Ia
diferencia en la actividad agonista entre ambos sexos no
puede ser fécilmente explicada, por el momento, como ocy
rre para otras especies ectotérmicas cuya actividad se -
relaciona con la temperatura-proceso reproductivo., No -
obstante, és posible que los efectos de tal relacidn, so
bre 1la actividad agonista, sean diferentes para ambos -
sexos, ILa mayor actividad agonista de las hembras, tam—

poco puede ser explicada por el efecto de los diferentes

estados agresivos, dados por el estado morfofisiolégico

durante el ciclo de muda; tal y como ocurre, por ejemplo,

en las langostas  Homarus gmericanus. Sin embargo, se de
be sefialar que en ninguna especie de zcocil se han inveg
tigado las relaciones entre el ciclo de muda y el compor

taniento agonista.

La propiedad de transitividad, en un orden
de dominancia, debe ser respaldada por los datos experi-
mentales. Las pruebas de torneos de diadas, para la rec
tificacién de un orden de dominancia, son un procedimien
to deseable para el estudio de las relaciones de dominan

cia,

El orden de dominancia, en un grupo de aco-
ciles, debe ser establecido con la ayuda del andlisis del
ndmero de retiros presentados por cada acocil, También,
debe ger eliminado el enmascaramiento de las relaciones
de dominanecia, provocado al hacer un andlisis global de

los countactos agonistas registrados.
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