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Resumen 
Los cangrejos ermitaños son crustáceos anomuros que compiten por conchas de 

gasterópodos, debido a que estas constituyen un recurso limitado. Los cangrejos ermitaños 

tienen como peculiaridad el uso de conchas de gasterópodo que protegen su abdomen 

blando debido a que sólo la parte anterior del anomuro está cubierta con un exoesqueleto 

calcificado. Los cangrejos ermitaños Calcinus californiensis y Clibanarius albidigitus 

coexisten y compiten por conchas en la costa rocosa de Troncones, México. 

En este estudio, exploramos la importancia de la competencia intra e interespecífica en 

la distribución de recursos entre las dos especies. El éxito en la obtención de conchas se 

evaluó en ocho escenarios de combate, cuatro de tipo intraespecífico y cuatro de tipo 

interespecífico, manteniendo en cada caso el número de ermitaños en conchas adecuadas 

fijo (n=2) y variando la intensidad de competencia (organismos en conchas inadecuadas, 6 y 

8).  

Los escenarios interespecíficos de 6 competidores incluyen tres proporciones de 

competidores: a) misma proporción de Ca. californiensis y Cl. albidigitus, b) más individuos 

de Ca. californiensis que Cl. albidigitus y c) más individuos de Cl. albidigitus que Ca. 

californiensis. La intensidad relativa de la competencia interespecífica respecto de la 

competencia intraespecífica se evaluó comparando el número de conchas adecuadas 

obtenidas por las dos especies de ermitaños usando pruebas de X2. En competencia 

intraespecífica de 6 y 8 competidores, Ca. californiensis obtuvo más conchas (70 y 60%, 

respectivamente) que Cl. albidigitus (35 y 45%, respectivamente).  

En competencia interespecífica de 4 y 6 competidores Ca. californiensis obtuvo más 

conchas que C. albidigitus (75 vs. 0% y 50 vs. 15%, respectivamente). Esto indica que la 

competencia interespecífica juega un papel importante en la distribución de los recursos 

entre Cl. albidigitus y Ca. californiensis en Troncones, Guerrero. En este estudio se 

demuestra que la competencia interespecífica es más importante que la intraespecífica en 

la determinación del patrón de ocupación de conchas debido a que explica mejor la 

distribución de los recursos después de un combate. La mayor habilidad competitiva de 

Calcinus respecto a Clibanarius refleja la ocupación de conchas en el campo dado que esta 

última especie ocupa con frecuencia conchas subóptimas. 

�VI



�

1. Introducción 
Competencia  

En las comunidades biológicas, los animales no viven aislados, más bien coexisten e 

interactúan entre sí (Abrams, 1980a; Schoener, 1982). Entre las interacciones biológicas 

destacan la depredación, el parasitismo, el comensalismo y la competencia por los recursos 

disponibles (Schoener, 1974; Abrams, 1980a). La competencia entre individuos se 

establece cuando los individuos comparten los mismos requerimientos y los recursos son 

limitados (Begon et al., 2006). Un recurso se describe cómo aquello que está disponible de 

forma natural en el ambiente y que produce beneficios una vez que es utilizado. Algunos 

ejemplos de recurso son el alimento, el refugio, el territorio, la pareja reproductiva, etc. 

(Tilman, 1982). La competencia por un recurso limitado determina la adecuación de los 

organismos que tienen un acceso al recurso; de manera que la competencia influye 

positiva o negativamente en los organismos a través de su éxito reproductivo y/o 

supervivencia (Tilman, 1982; Begon et al., 2006).  

La competencia se desarrolla a través de dos vías: la explotación competitiva y la 

interferencia. La explotación competitiva es un mecanismo de competencia indirecta y 

ocurre cuando un individuo es más eficiente que otro para explotar un recurso limitado, 

de manera tal que limita la posibilidad a otros individuos de acceder al recurso (Miller, 

1995; Begonet al., 2006). La competencia por interferencia juega un papel importante en 

la obtención de recursos entre los individuos, y constituye; un mecanismo de 

competencia directa que se desarrolla a través de encuentros agresivos (combates) en 

donde un individuo subordina a otro a través de la expresión de una serie de conductas 

agresivas para obtener el recurso (Bertness, 1981a; Sant’Anna et al., 2012). 

1.1. Competencia interespecífica e intraespecífica  

La competencia por los recursos puede ser intraespecífica o interespecífica. La 

competencia intraespecífica es una interacción que ocurre entre los individuos que 

pertenecen a la misma especie (Underwood, 1986; Begon et al., 2006). La competencia 

intraespecífica se reconoce como una fuerza reguladora del tamaño de las poblaciones 

(Haldane, 1953; Aho et al., 1999), debido a que la limitación en la cantidad y la calidad de 
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los recursos puede resultar en una disminución en la talla y en el éxito reproductivo de 

los individuos (Schoener, 1982; Begon et al., 2006). La competencia interespecífica es la 

interacción que se establece entre individuos de distintas especies que disputan la 

obtención de un mismo recurso limitado (Begon et al., 2006). La competencia 

interespecífica funciona como una fuerza directriz determinante en la dinámica de las 

comunidades debido a que sus efectos influyen en la distribución, supervivencia y en la 

dinámica de los individuos de distintas especies (Begon et al., 2006). 

1. 2.Intensidad de la competencia 

La competencia intraespecífica e interespecífica determina el uso y distribución de 

los recursos. La magnitud relativa de la fuerza de competencia intraespecífica e 

interespecífica se ha cuantificado en pocos estudios (Weber y Fausch, 2003). Las 

investigaciones que comparan la intensidad de la competencia intra e interespecífica por 

lo general describen a la competencia intraespecífica como una interacción más 

importante y más intensa que la competencia interespecífica debido a los efectos que 

tiene sobre la distribución de los recursos entre los individuos (e. g., Abrams, 1980b; 

Connell, 1983; Giller y Doube, 1989; Chesson, 2000; Galeano y Harms, 2016). Esto último 

se atribuye a que los individuos que pertenecen a una misma clase (especie, talla, edad, 

sexo) comparten un mayor número de características y requerimientos entre ellos que 

con los organismos de otras especies con las que conviven y compiten (Mayden, 1989; 

Evans, 1991; Fausch, 1998; Begon et al., 2006; Galeano y Harms, 2016). 

La importancia o fuerza relativa de la competencia intraespecífica e interespecífica 

debe estimarse a través de una evaluación directa de la competencia interespecífica 

debido a que los efectos de la competencia intraespecífica siempre estarán presentes. El 

diseño de los experimentos que pretenden evaluar la fuerza relativa de la competencia 

intraespecífica e interespecífica debe considerar aspectos importantes entre los que se 

incluyen:  

I. Los escenarios y las condiciones experimentales para evaluar la competencia 

deben ser similares para los diferentes individuos o especies en el estudio (Forrester et 

al., 2006).  

II.  Los experimentos deben de reproducir en lo posible el entorno natural (Connell, 

1983; Gustafsson y Ehrlén, 2003) y minimizar la perturbación externa que pudiera 

afectar los resultados (Fausch, 1998).  
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III.  La cantidad de los recursos limitantes por individuo debe de mantenerse 

constante a lo largo de los experimentos (Waller, 1981; Cross y Benke, 2002; Forrester 

et al., 2006). 

IV. Una de las especies que compite por los recursos debe ser establecida como 

“focal” (Goldberg y Fleetwood, 1987). Las especies focales en los escenarios de 

competencia se establecen de acuerdo a los investigadores, por lo general, las especies 

focales son aquellas que se consideran más sensibles a los efectos de la competencia. 

Las especies focales se caracterizan por tener una distribución relativamente reducida 

y por la gran cantidad de recursos que obtienen (Lambeck, 2002). 

V. El diseño experimental debe de considerar diferentes escenarios de competencia, 

manipulando la densidad (aumentando, disminuyendo o eliminando la presencia) de 

uno o de todos los organismos que compiten por el recurso (Connell, 1983; Forrester 

et al., 2006).  

VI.  Los diseños deben considerar réplicas de los experimentos (por lo menos 5 

réplicas; Connell, 1983; Fausch, 1998; Weber y Fausch, 2003). 

Las diferentes condiciones enlistadas permiten generar evidencias sólidas de la 

intensidad de la competencia. Los diseños experimentales deben poner a prueba los 

efectos de la magnitud (efecto de la densidad) y la habilidad competitiva de una especie 

sobre la otra, y delimitar la importancia de la competencia intraespecífica e 

interespecífica entre las especies en la repartición de recursos (Fausch, 1998; Weber y 

Fausch, 2003).  

1.3. Conchas y competencia por explotación en cangrejos ermitaños 

Los cangrejos ermitaños compiten intra e interespecíficamente por conchas de 

gasterópodos, debido a que estas por lo general constituyen un recurso limitado en el 

ambiente (Vance, 1972) y son esenciales para la supervivencia y la reproducción (Hazlett, 

1981). Los cangrejos ermitaños tienen como peculiaridad el uso de conchas de 

gasterópodos que protegen su abdomen blando, dado que sólo la parte anterior del 

anomuro está cubierta con un exoesqueleto rígido. Las conchas de los gasterópodos son 

un recurso indispensable para los ermitaños puesto que éstas les proveen protección 

contra los depredadores (Vance, 1972) y les ofrecen resistencia al estrés físico y químico 

del medio (Reese, 1969). La especie y tipo de concha determina la tasa de crecimiento 

(Childress, 1972; Sant'Anna et al., 2012), el éxito de la cópula y fecundidad de las 

hembras (Childress, 1972; Fotheringham, 1976; Kellogg, 1976; Bertness, 1982; McLean, 

1983), entre otros.  
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Los cangrejos ermitaños obtienen conchas de gasterópodos por explotación o por 

interferencia. Los ermitaños que obtienen conchas por explotación son aquellos que 

tienen la capacidad para detectar las señales químicas que liberan los moluscos o 

ermitaños muertos, lo cual les representa a los cangrejos ermitaños una señal de que 

existe el recursos “concha” disponible en el medio (Turra y Denadai, 2004; Dominiciano et 

al., 2012). A lo largo de su vida un ermitaño, debe reemplazar su concha a medida que la 

calidad de la concha disminuye o el cangrejo crece (Hazlett, 1981).  

1. 3.1. Competencia por interferencia en cangrejos ermitaños  

En los cangrejos ermitaños, la competencia por la interferencia (combates) tiene un 

papel importante en la obtención de un recurso limitado. La interferencia en los 

ermitaños ocurre cuando algún individuo que ocupa una concha subóptima, localiza una 

concha más adecuada que es ocupada por otro cangrejo ermitaño, lo cual lo motiva a 

buscar un intercambio por la concha a través de una interacción agonística (Hazlett, 

1972). Un cangrejo ermitaño para combatir por una concha que posee otro individuo 

debe de considerar los beneficios y costos de la interacción. Los beneficios potenciales 

asociados a una concha se relacionan con el valor que la concha tiene como recurso, lo 

cual depende de las necesidades del organismo (Maynard y Parker, 1976). De esta manera, 

el valor que los individuos dan al recurso determina la motivación a combatir y escalar el 

combate a mayores niveles de intensidad. Las conductas agonísticas resultan altamente 

costosas para los cangrejos ermitaños. El escalamiento de las conductas agresivas en los 

ermitaños a pesar de ser energéticamente costosas y de riesgo, pero no conllevan a la 

muerte de los organismos como desenlace de las conductas agonísticas (Briffa y Snedoon, 

2010). La obtención de recursos (conchas) por interferencia es un mecanismo que puede 

determinar los patrones de ocupación de las conchas entre las diferentes especies de 

cangrejos ermitaños (Abrams, 1980b). 

1. 4. Ermitaños en los litorales rocosos 

Los cangrejos ermitaños marinos que habitan en litorales rocosos se enfrentan a 

condiciones físicas desafiantes y altos niveles de competencia entre las especies que ahí 

habitan (Connell, 1972). Los litorales rocosos son zonas con un sustrato duro, que están 

expuestas a cambios constantes en el nivel de la marea debido a la acción cíclica de la 

marea (Flores-Rodríguez et al., 2007), expuestos a una amplia variedad de procesos 

físicos producidos por la acción de las olas (Doty, 1957; Williams, 1994). Los litorales 
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rocosos suelen dividirse en tres zonas: el supralitoral, que es la parte superior y se 

considera de transición entre la tierra y el mar; el mesolitoral, zona intermedia que 

durante la marea alta es cubierta por el agua y en marea baja la roca permanece expuesta 

a la desecación; y el infralitoral, zona sumergida la mayor parte del tiempo y que puede 

estar expuesta al aire por periodos cortos de tiempo (Taylor, 1978; Little y Kitching, 

1996). Los cangrejos ermitaños en los litorales rocosos suelen habitar sobre las rocas o 

encontrarse dentro de alguna poza de marea (Vance, 1972). La distribución de los 

ermitaños en el litoral rocoso se ve influida por diversos factores abióticos (temperatura, 

salinidad, oleaje, desecación, acción mecánica de las olas, alimento y conchas) y por 

factores bióticos como la competencia y la depredación (Stephenson y Stephenson, 1949; 

Vegas, 1971; Garrity y Levings, 1981; Gallo et al., 1984; Alongi, 1989). 

Las especies de cangrejos ermitaños Calcinus californiensis Bouvier, 1898 y 

Clibanarius albidigitus Nobili, 1901 (Figura 1) cohabitan en los litorales rocosos de las 

costas del océano Pacífico mexicano (Arce y Alcaraz, 2011). Estas especies coexisten en 

una franja del gradiente intermareal rocoso de Troncones, Guerrero. Ca. californiensis es 

una especie llamativa de color rojo (Poupin y Bouchard, 2006) y de una talla mayor en su 

estado adulto en comparación con Cl. albidigitus (especie focal de esta investigación) la 

cual es una especie de color obscuro y de una talla relativamente pequeña durante la 

etapa adulta (Bertness, 1980). Ca. californiensis ha sido registrada desde la costa 

occidental de Baja California Sur en México hasta El Salvador según lo publicado por 

Villalobos et al. (1989), Poupin y Bouchard (2006), Alcaraz y Kruesi (2009), Arce y Alcaraz 

(2011) y Alcaraz et al. (2015). Por su parte, Cl. albidigitus está registrada como una 

especie con una distribución que va desde Puerto Peñasco, Sonora en México hasta Paita, 

Perú como lo mencionan los trabajos de Ball y Haig (1974), Snyder-Conn (1980) y, la 

investigación de Hendrickx y Harvey (1999). Ambas especies de ermitaños ocupan las 

mismas especies de conchas en Troncones, Guerrero y, comparten una fuerte preferencia 

por las conchas de gasterópodo de la especie Nerita funiculata Menke, 1851 (Alcaraz y 

Kruesi, 2017; Figura 2). El objetivo de este trabajo consistió en evaluar la importancia de 

la competencia intraespecífica e interespecífica en la determinación del patrón de 

ocupación de conchas de gasterópodos de la especie N. funiculata entre Cl. albidigitus y 

Ca. californiensis que coexisten y comparte un recursos limitado en Playa Troncones, 

Guerrero. 
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Figura 1. Calcinus californiensis (izquierda) y Clibanarius albidigitus (derecha) vista dorsal. Fotografía tomada 
de Guerrero (2015). 

Figura 2. Conchas de gasterópodo Nerita funiculata Menke, 1851. Vista dorsal (izquierda), vista ventral 
(derecha). 
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Hipótesis 
Si la distribución del uso de las conchas adecuadas entre las especies de cangrejos 

ermitaños Clibanarius albidigitus y Calcinus californiensis en el litoral rocoso de Playa Troncones 

está determinada por la importancia relativa de la competencia intraespecífica e interespecífica, 

se esperaría entonces que la competencia interespecífica entre estas dos especies de ermitaños 

sea más fuerte que la intraespecífica, favoreciendo en todos los casos a los individuos de Ca. 

californiensis al competir por interferencia por las conchas de Nerita funiculata. 
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Objetivos 
Objetivo general 

Determinar la importancia relativa de la competencia intraespecífica e interespecífica 

en la distribución de recursos (conchas de gasterópodos) entre los cangrejos ermitaños 

Calcinus californiensis y Clibanarius albidigitus. 

Objetivos particulares 
A) Evaluar y comparar la habilidad de combate entre Clibanarius albidigitus y 

Calcinus californiensis. 

B) Evaluar la obtención de recursos por interferencia de Cl. albidigitus y Ca. 

californiensis en condiciones de competencia intraespecífica e interespecífica en 

condiciones de densidad total y proporciones similares de ambas especies. 

C) Evaluar la obtención de los recursos bajo diferentes escenarios de competencia 

intraespecífica e interespecífica, en condiciones de densidad total similar, pero en 

proporciones distintas de ambas especies. 

D) Determinar si la competencia interespecífica explica en alguna medida el patrón 

de ocupación de conchas por estas dos especies de cangrejos ermitaños en el campo.  
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2. Material y método 

Área de estudio 
Playa Troncones se encuentra ubicada en el municipio de La Unión de Isidoro Montes 

de Oca; este municipio forma parte de la región denominada como Costa Grande en el 

oeste del estado de Guerrero, México. Las coordenadas geográficas de la localidad son: 17° 

47’ 35’’ Norte y 101° 44’ 46’’ Oeste (Flores et al., 2007; Figura 3). El clima en la localidad se 

define como cálido-subhúmedo con una temperatura media que se supera los 18 ºC 

(García, 1981), la presencia de lluvias en el verano es constante y existe una probabilidad 

de lluvia del 10% durante el invierno (Flores et al., 2007). 

Esta playa posee un oleaje fuerte, el litoral rocoso en esta localidad está compuesto 

de rocas de origen sedimentario que le dan a este litoral una coloración clara. La 

superficie de este litoral presenta macizos de gran tamaño, con una textura áspera y con 

una vasta presencia de grietas y fisuras que favorece la circulación del agua durante la 

marea alta y la formación de pozas durante la marea baja (García et al., 2004). 
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Figura 3. Localización geográfica del litoral rocoso de Playa Troncones.



�

Patrón de ocupación de conchas en el campo  
Los cangrejos ermitaños Calcinus californiensis y Clibanarius albidigitus se 

recolectaron en el litoral rocoso de playa Troncones, Guerrero, México. En este proyecto 

se utilizaron únicamente cangrejos que utilizaban conchas de la especie Nerita funiculata 

debido a la abundancia de esta concha y a la preferencia que ambas especies de cangrejos 

ermitaños que habitan en el litoral rocoso de Troncones, Guerrero, tienen por ella 

(Guerrero, 2015). 

Replicas de competencia  
Replicas de combates 

Los organismos se recolectaron de forma manual durante la marea baja, se 

obtuvieron un total de 580 organismos durante un periodo de siete días (11 al 17 de 

septiembre de 2017). Los organismos recolectados se colocaron en bolsas de plástico que 

contenían agua de mar y algas; la presencia de las algas disminuye la interacción entre los 

animales y con ello el combate e intercambio de conchas durante el transporte de los 

organismos al laboratorio de campo. En el laboratorio de campo, los cangrejos ermitaños 

se colocaron dentro de tubos de PVC, los cuales estaban provistos de una malla de 

plástico en uno de sus extremos para evitar la interacción de los organismos. Los 

organismos se mantuvieron en reposo por un periodo de cuatro horas en tinas de 

plástico (una especie por tina), con agua marina, aireación constante y alimento. Se midió 

el ancho de las conchas ocupadas por los cangrejos ermitaños; los organismos se 

separaron en grupos de acuerdo con la talla (ancho) de su concha (8-9, 9-10, 10-11, 11-12, 

12-13 y de 13-14mm), esto permitió formar grupos experimentales con organismos de 

talla similar.  

Una vez formados los grupos de cangrejos de talla similar, se fracturó el borde de la 

concha de todos los organismos (la fractura de las conchas se realizó para motivar la 

competencia) exceptuando a dos a los cuales se les dejó la concha intacta (concha 

adecuada; Tabla 1). Los animales a los cuales se les dejó la concha intacta se eligieron de 

manera azarosa. Las conchas se fracturaron de los bordes a la altura de los dientes de la 

concha utilizando pinzas. A los animales que permanecieron en conchas intactas, se les 

rompió la concha y se les dio una concha nueva e intacta de la misma talla, esto con el fin 

de evitar sesgos provocados por la manipulación de estos individuos con respecto de los 

animales que tenían una concha rota. Las conchas intactas se marcaron en su parte 
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superior mediante el uso de marcadores a prueba de agua. A los cangrejos que portaban 

las conchas adecuadas se les colocó una marca indeleble de color plateado en las quelas, 

lo que permitió identificar los intercambios de conchas de estos organismos con los 

organismos que poseían una concha inadecuada (rota). Los animales permanecieron por 

12 horas dentro de los tubos de PVC en contenedores independientes e inmersos en los 

tanques de mantenimiento antes de realizar los experimentos. 

El diseño experimental de este estudio comparó el éxito en la obtención de conchas 

adecuadas de Nerita funiculata por cada especie de ermitaño en escenarios donde sólo 

hay competencia intraespecífica (escenarios en los que sólo había una de las dos especies 

de ermitaños presente) con la de aquellos en los que se presentaban tanto la competencia 

intra como la interespecífica (donde estaban las dos especies juntas). Esto se logró a 

través de ocho escenarios de combate, cuatro de tipo intraespecífico (Tabla 1) y cuatro de 

tipo interespecífico (Tabla 1). En todos los casos, se mantuvo el número de conchas 

adecuadas fijo (n=2), pero variando la intensidad de competencia a través de un 

incremento en la densidad de organismos, utilizando, ya fueran, cuatro o seis como 

competidores en los diferentes escenarios (Tabla 1). El aumento de competidores en este 

diseño experimental permitió incrementar la presión de competencia por un recurso 

constante. 

Asimismo los escenarios que contaron con la presencia de ambas especies 

simultáneamente incluyeron tres diferentes proporciones de competidores: a) misma 

proporción de Cl. albidigitus y Ca. californiensis (4 Cal y 4 Cli), b) más organismos de C. 

californiensis que Cl. albidigitus (5 Cal y 3 Cli), y c) más organismos de Cl. albidigitus que 

Ca. californiensis (5 Cli y 3 Cal; Tabla 1). 

Los combates se realizaron en arenas experimentales de plástico circulares con un 

diámetro de 13 y 14.5cm con el fin de mantener la densidad de organismos constante (un 
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Tabla 1. Distintos escenario representando situaciones de competencia intraespecífica (sólo había una especie de ermitaño 
presente) e interespecífica (estaban las dos especies de ermitaños simultáneamente). En todos los casos se presentan el número de 
organismos en conchas intactas y rotas utilizados.
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organismo por cada 20cm2). Inicialmente, los animales se colocaron en las arenas 

experimentales dentro de tubos de PVC. Después de una hora, todos los ermitaños se 

liberaron en la arena experimental al mismo tiempo. Los animales permanecieron por 12 

horas en los contenedores con aireación constante e inmersa en un tanque de 

recirculación de agua. Al término de este periodo, los animales se separaron en 

contenedores plásticos independientes. Posteriormente, los ermitaños y las conchas se 

revisaron para identificar a los organismos (especie) que ocupaban las conchas intactas 

(no fracturadas en el borde de la concha). En cada grupo experimental se registró el 

número de individuos de Cl. albidigitus y Ca. californiensis que ocupaban las conchas 

adecuadas. Al terminar los experimentos de laboratorio, los organismos que ocupaban 

conchas adecuadas y rotas se liberaron en el litoral rocoso donde habían sido 

recolectaron. 

La fuerza relativa de la competencia intra e interespecífica se comparó mediante el 

número de conchas obtenidas por Cl. albidigitus y Ca. californiensis cuando cada especie 

de cangrejo se encontraba sola versus el número de conchas obtenidas cuando ambas 

especies estaban presentes simultáneamente. La evaluación se realizó de forma separada 

en la condición de densidad de 6 y 8 individuos y proporciones similares de ambas 

especies, así como para una condición de densidad de 8 organismos y mayor proporción 

de cada una de las dos especies. Si el número de conchas obtenidas por cualquiera de las 

especies de cangrejos era mayor cuando estaban ambas presente simultáneamente 

comparada con cuando estaban cada especie de cangrejo sola, entonces se concluía que la 

competencia interespecífica determinaba de forma significativa el uso diferencial de las 

conchas por Cl. albidigitus y Ca. californiensis. 

El efecto de la densidad relativa en la obtención de conchas en los tres escenarios de 

8 organismos entre Cl. albidigitus y Ca. californiensis (Cli > Cal; Cli = Cal; Cal > Cli) se 

evaluó comparando el número de conchas obtenidas por Cl. albidigitus y Ca. californiensis 

en competencia interespecífica en las tres diferentes densidades en las que compitieron 

(Tabla 3). 

Análisis de datos experimentales 
La importancia relativa de la competencia intraespecífica e interespecífica sobre el 

uso de las conchas por cada especie se analizó utilizando pruebas de Chi-cuadrada de 

asociación (X2) planeadas a priori para responder a las diferentes preguntas planteadas en 
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la investigación. Dichas pruebas fueron aplicadas sobre tablas de contingencia 

asimétricas (e.g., existen combinaciones de categorías que no están definidas; Tabla 2), 

por lo que los valores de frecuencia relativa esperada de las pruebas fueron obtenidos 

mediante funciones de verosimilitud (Underwood y Clarke, 2005). 

La fórmula estimativa de las frecuencias esperadas se obtuvo mediante la siguiente 

función de verosimilitud: 

Donde L es la verosimilitud, p1 y p2 son la frecuencia relativa estimada de conchas 

obtenidas por Cli y Cal en los escenarios de competencia intraespecífica y Ɵ  es una 

constante estimada por la función; m y n son las frecuencias absolutas observadas de 

conchas obtenidas por Cli y Cal en los escenarios de competencia intraespecífica e 
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Tabla 3. Tabla de contingencia asimétrica para el análisis estadístico de los resultados del efecto de la densidad relativa en la 
obtención de conchas en los escenarios de competencia interespecífica entre Clibanarius albidigitus y Calcinus californiensis por la 
obtención de conchas de Nerita funiculata. En este caso, los tratamientos de competencia interespecífica se contabilizaban n1 

número de conchas obtenidas por Cl. albidigitus y n2  número de conchas obtenidas por Ca. californiensis. N-n1-n2 representa el 
número de conchas no intercambiadas por cangrejos de alguna de las especies; N es el número total de conchas disponibles 
utilizadas en cada uno de los escenarios. 

Tabla 2. Tabla de contingencia asimétrica para el análisis estadístico de los resultados de competencia intraspecífica e 
interespecífica entre Clibanarius albidigitus y Calcinus californiensis por la obtención de conchas de Nerita funiculata. En los 
tratamientos de competencia intraespecíficos: m1 y m2, representan el número de conchas obtenidas por Cl. albidigitus y por Ca. 
californiensis, respectivamente; M1 - m1 y M2 – m2 representan el total de conchas que no fueron intercambiadas por cangrejos 
cada especie, respectivamente; M1 y M2 representan el total de conchas disponibles en el escenario de competencia 
intraespecífica para cada especie; y N representa el número total de conchas disponibles en el escenario de competencia 
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interespecífica, respectivamente; M es el número total de conchas disponibles en los 

escenarios de competencia intraespecífica y N es el número total de conchas disponibles 

en los escenarios de competencia interespecífica. 

Las frecuencias de conchas esperadas que fueron obtenidas por Cli y por Cal en los 

escenarios de competencia intraespecífica se calcularon como: 

Donde q1 y q2 son las frecuencia relativa esperadas de conchas obtenidas por Cli y 

Cal en los escenarios de competencia intraespecífica. es una constante estimada por la 

función; n1 y n2 son las frecuencias absolutas observadas de conchas obtenidas por Cli y 

Cal. N es el número total de conchas disponibles en los escenarios de competencia 

intraespecífica. 

Una vez obtenidos los valores de las frecuencias observadas y de las frecuencias 

esperadas se calcularon los valores de X2 mediante la fórmula: 

Los grados de libertad de la prueba se obtuvieron como: (número de celdas en la fila 

1-1) + (número de celdas en la fila 2-1) + (número de celdas en la fila 3-1) – número de 

parámetros estimados bajo laH0. Se calcularon 3 parámetros (p1, p2 y Ɵ), el último 

término tiene un valor de 3 y v tiene un valor de 1 en todos los casos.  
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3. Resultados 
Fuerza de la competencia en densidad baja (6 individuos) 

Cuando ambas especies estaban en proporciones similares y bajo una densidad 

similar (6 individuos), Calcinus californiensis obtuvo significativamente más conchas que 

Clibanarius albidigitus cuando ambas especies estaban presentes simultáneamente, que 

cuando estaban solas (Tabla 4, Figura 4). Este resultado sugiere que la competencia 

interespecífica entre ambas especies es determinante en el intercambio exitoso de 

conchas adecuadas. 
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Figura 4. Porcentaje de intercambios exitosos de concha de Cl. albidigitus (color negro) y Ca. californiensis (color rojo) en 
competencia intraespecífica e interespecífica en densidad de: 6 Cl. albidigitus; 6 Ca. californiensis (intraespecífica) y 3 Cl. 
albidigitus + 3 Ca. californiensis (interespecífica). 

Tabla 4. Número de conchas obtenidas por Cl. albidigitus y Ca. californiensis en los tratamientos de seis organismos. Competencia 
intraespecífica de C. albidigitus (6 Cli), competencia intraespecífica de Ca. californiensis (6 Cal), competencia interespecífica (3 Cli 
+ 3 Cal). Los valores que aparecen en paréntesis son los valores esperados que se calcularon utilizando el método de máxima 
verosimilitud. 
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Fuerza de la competencia en densidad alta (8 individuos) 
En la densidad de 8 organismos, Ca. californiensis también obtuvo más conchas que 

Cl. albidigitus tanto en el escenario de competencia intra como en el de interespecífica 

(Figura 5). Sin embargo, la magnitud de esta diferencia fue estadísticamente similar 

cuando las especies de cangrejo estaban solas comparado con cuando ambas estaban 

presentes simultáneamente (X2 = 1.644; p = 0.199; Tabla 5). 
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Figura 5. Porcentaje de intercambios exitosos de conchas Cl. albidigitus (color negro) y Ca. californiensis (color rojo) en 
competencia intraespecífica e interespecífica en densidades de: 8 Cl. albidigitus, 8 C. californiensis (intraespecífica) y 4 Cl. 
albidigitus + 4 Ca. californiensis (interespecífica). 

Tabla 5. Número de conchas obtenidas por Cl. albidigitus y Ca. californiensis en los escenarios de ocho organismos. Competencia 
intraespecífica de Cl. albidigitus (8 Cli), competencia intraespecífica de Ca. californiensis (8 Cal), competencia inter (4 Cli + 4 Cal). 
Los valores que aparecen en paréntesis son los valores estimados que se calcularon utilizando el método de máxima 
verosimilitud. 
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En contraste, bajo la densidad de 8 organismos, la competencia interespecífica tuvo 

una mayor fuerza que la competencia intraespecífica cuando Cl. albidigitus fue 

relativamente más abundante que Ca. californiensis (X2 = 4.315 y p = 0.0377), y también 

cuando Ca. Californiensis fue relativamente más abundante que Cl. albidigitus (X2 = 7.146 

y p= 0.0075). En ambos casos, Ca. californiensis logró más intercambios exitosos que Cl. 

albidigitus. 
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Tabla 6. Número de conchas obtenidas por Cl. albidigitus y Ca. californiensis en los escenarios de ocho competidores. 
Competencia intraespecífica de Cl. albidigitus (8 Cli), competencia intraespecífica de Ca. californiensis (8 Cal), competencia inter 
(3 Cli + 5 Cal). Los valores que aparecen en paréntesis son los valores estimados que se calcularon utilizando el método de 
máxima verosimilitud. 

Figura 6. Porcentaje de intercambios exitosos de conchas de Cl. albidigitus (color negro) y Ca. californiensis (color rojo) en 
competencia intraespecífica e interespecífica en densidades de: 8 Cl. albidigitus, 8 Ca. californiensis (intraespecífica) y 5 Cl. 
albidigitus + 3 Ca. californiensis (interespecífica). 
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El efecto de la densidad relativa en la obtención de conchas en los tres escenarios de 

competencia interespecífica de ocho organismos entre Cl. albidigitus y Ca. californiensis 

en las tres diferentes proporciones (Cli > Cal; Cli = Cal y Cal > Cli) demostró que no existe 

una diferencia en la obtención de conchas de Cl. albidigitus y Ca. californiensis en las tres 

diferentes densidades. La densidad de los individuos de Cl. albidigitus y Ca. californiensis 

es un factor que determina la intensidad de la competencia solo de forma intraespecífica, 

el valor de X2 (X2= 3.884 y p = 0.421) obtenido del análisis de la competencia 

interespecífica demuestra que no existe diferencia entre las diferentes densidades. 
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Tabla 7. Número de conchas obtenidas por Cl. albidigitus y Ca. californiensis en los escenarios de ocho organismos. Competencia 
intraespecífica de Cl. albidigitus (8 Cli), competencia intraespecífica de Ca. californiensis (8 Cal), competencia inter (5 Cli + 3 Cal). 
Los valores que aparecen en paréntesis son los valores estimados que se calcularon utilizando el método de máxima 
verosimilitud. 

Figura 7. Porcentaje de intercambios exitosos de conchas de Cl. albidigitus (color negro) y Ca. californiensis (color rojo) en 
competencia intraespecífica e interespecífica en densidades de 8 Cl. albidigitus, 8 Ca. californiensis (intraespecífica) y 5 Ca. 
californiensis + 3 Cl. albidigitus (interespecífica). 
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Tabla 8. Número de conchas obtenidas por Cl. albidigitus y Ca. californiensis en los escenarios de ocho organismos. Competencia 
interespecífica en proporciones iguales (4 Cli + 4 Cal), competencia interespecífica con mayor proporción de Cl. albidigitus (5 Cli 
+ 3 Cal) y competencia interespecífica con mayor proporción de Ca. californiensis (5 Cal + 3 Cli). Los valores que aparecen en 
paréntesis son los valores estimados que se calcularon utilizando el método de máxima verosimilitud. 

Figura 8. Porcentaje de intercambios exitosos de conchas de Cl. albidigitus (color negro) y Ca. californiensis (color rojo) en 
competencia interespecífica en densidades de 8 competidiores en tres diferentes proporciones 4 Cl. albidigitus + 4 Ca. 
californiensis, 5 Ca. californiensis + 3 Cl. albidigitus y 3 Ca. californiensis+ 5 Cl. albidigitus. 
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4. Discusión  
Fuerza de competencia 

La fuerza de la competencia intraespecífica e interespecífica se ha cuantificado en 

pocos estudios (Weber y Fausch, 2003). Es decir, aunque los efectos de ambos tipos de 

competencia se han explorado en diversos grupos biológicos (invertebrados, peces, 

anfibios, reptiles, etc.), la mayor parte de los estudios no permiten concluir de manera 

precisa la importancia relativa de la competencia interespecífica en la repartición de 

recursos. La competencia intraespecífica está presente siempre que haya dos individuos 

de la misma especie compartiendo la necesidad por un recurso limitado; por lo tanto, la 

importancia relativa de la competencia interespecífica se evalúa a través del cambio en la 

distribución de recursos cuando las dos especies están presentes. En este trabajo 

estimamos la importancia de la competencia interespecífica en la distribución de recursos 

en dos especies de cangrejos ermitaños en diferentes escenarios de disponibilidad 

relativa de recursos (conchas de gasterópodos) variando la densidad de individuos. 

Nuestros resultados indican que la competencia interespecífica es la fuerza que 

determina la distribución de conchas de gasterópodos entre los cangrejos ermitaños 

Clibanarius albidigitus y Calcinus californiensis. 

La mayoría de las investigaciones realizadas en diferentes grupos animales refieren a 

la competencia intraespecífica como la fuerza predominante en la distribución de los 

recursos. Esto se fundamenta en que los individuos que pertenecen a una misma especie 

comparten un mayor número de características y requerimientos entre ellos que con los 

organismos de otras especies con las que conviven y compiten (Mayden, 1989; Evans, 

1991; Fausch, 1998; Begon et al., 2006; Galeano y Harms, 2016). La mayor parte de las 

poblaciones simpátricas de cangrejos ermitaños expresan partición de recursos como una 

forma de disminuir la competencia por conchas (en esos casos, la competencia 

intraespecífica prevalece sobre la interespecífica (e.g., Hazlett, 1970, 1980; Bertness, 

1981b; Abrams, 1981a, 1982; Abrams et al., 1986 y Gherardi, 1990). Sin embargo, la 

fuerza de la competencia interespecífica se incrementa en la medida que la partición de 

recursos entre las poblaciones es menor; o bien la cantidad y calidad de conchas 

disminuye. La partición de conchas de gasterópodos en los cangrejos ermitaños se 

expresa a través de un uso disímil que resulta de diferencias en preferencia por tipos o 

especies de concha (Kellogg, 1977; Abrams, 1981a; Bertness, 1980), horas de actividad 
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(Turra y Denadai, 2003), sesgos en la talla corporal (Fotheringham, 1976; Turra y Leite, 

2003) y uso de diferentes micro hábitats y niveles del intermareal (Vance, 1972; Kellogg, 

1977; Gherardi y Nardone, 1997). 

Un factor importante que puede modular la fuerza de la competencia es la 

distribución de diferentes especies a lo largo del litoral rocoso. Las especies del genero 

Clibanarius se distribuyen principalmente en la zona superior del litoral (Taylor 1978; 

Gherardi, 1990; Sant’Anna et al., 2006), mientras que las especies de Calcinus se 

distribuyen mayormente en la zona inferior (Tran et al., 2014). En el litoral rocoso de 

Troncones, la zona supra y mesolitoral es habitada principalmente por Cl. albidigitus, 

mientras que los individuos de Ca. californiensis habitan predominantemente en la zona 

meso e infralitoral (Figura 9). Ambas especies coexisten en la franja mesolitoral donde la 

competencia interespecífica se intensifica debido a que los ermitaños son de talla similar 

y ambas especies comparten preferencia por las mismas conchas de gasterópodos 

(Alcaraz y Kruesi, 2017). Asimismo, la segregación parcial de Ca. californiensis y Cl. 

albidigitus hacia las zonas infra y supralitoral, respectivamente, puede favorecer la 

repartición de los recursos disminuyendo la importancia relativa de la competencia 

interespecífica respecto a la intraespecífica. 

 

Los individuos de Ca. californiensis obtuvieron más conchas por interferencia en los 

escenarios de competencia interespecìfica que los de individuos de Cl. albidigitus. La 

mayor cantidad de conchas obtenidas por Ca. californiensis al competir por interferencia 

�21

Figura 9. Esquema que describe la distribución, coloración y tallas de Cl. albidigitus y Ca. californiensis en el litoral rocoso de 
Troncones, Guerrero. Clibanarius albidigitus (negro) se distribuye en la zona supra y meso litoral. Calcinus californiensis (rojos) se 
distribuye en la zona meso e infralitoral.
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contra Cl. albidigitus coincide con información de diferentes especies pertenecientes al 

género Calcinus las cuales ocupan y obtienen mejores conchas por interferencia cuando 

compiten contra especies del género Clibanarius (Tabla 9). Sin embargo, las especies del 

género Clibanarius se describen por lo general como mejores competidores por 

explotación. Esta habilidad, podría ser una modificación de este género para disminuir los 

efectos de la competencia por interferencia que resultan de la mayor capacidad de 

Calcinus de obtener recursos por este mecanismo (Bertness, 1981a; Gherardi, 1990; 

Busato et al., 1998; Turra y Denadai, 2004). 
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Autor 
Especies competidoras 

*especie ganadora 

Mecanismo de 

competencia 

dominante 

Hazlett, 

1970. 

Cl. zebra Ca. latens*,  

Ca. laevimanus* 

Interferencia 

Bach et al., 1976. Cl. tricolor, 

Cl. antillensis 

Ca. tibicen* Interferencia 

Bertness, 1980; 

1981a, b. 

Cl. albidigitus, 

Pagurus sp. 

Ca. obscurus* Interferencia. 

Abrams, 

1981a. 

Cl. albidigitus, Ca. abscurus* Interferencia 

Abrams, 

1981b. 

Cl. viriscens Ca. latens* Interferencia 

Abrams, 

1982. 

Cl. tricolor, 

Cl. albidigitus, 

Cl. viriscens 

Ca. laevimanus*, 

Ca. obscurus*, 

Ca. tibicen* 

Interferencia 

Gherardi, 

1990. 

Cl. erythropus Ca. ornatus* Interferencia 

Turra y Denadai, 2004. P. criniticornis, 

Cl. antillensis 

Ca. obscurus* Interferencia 

Busatoet al., 

1998. 

Cl. erythropus* Ca. tubularis* Explotación 

Alcaraz y Kruesi, 2017. Cl. albidigitus* Ca. californiensis. Explotación 

	

	

	

Tabla 9. Mecanismo de competencia dominante entre cangrejos ermitaños en la obtención de recursos. Clibanarius (Cl), Calcinus 
(Ca).  
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La cantidad relativa de individuos de diferentes especies es un factor que puede 

mediar los efectos de la competencia intra e interespecífica (Blanchet et al., 2008). Los 

individuos de Ca. californiensis obtuvieron más conchas por interferencia que los de Cl. 

albidigitus, independientemente de la densidad de individuos de ambas especies. 

Nuestros resultados son consistentes con la literatura que menciona a los individuos del 

género Calcinus como mejores competidores por interferencia a pesar de encontrarse en 

desventaja numérica respecto a individuos del género Clibanarius (Abrams, 1981b; 

Bertness, 1981a; Turra y Denadai, 2004). Un ejemplo que demuestra esta condición es 

Calcinus obscurus quienes obtienen mayor número de conchas por interferencia al 

competir contra Clibarius albidigitus a pesar de encontrarse en un condición de 

desventaja numérica (Abrams, 1981a; Bertness, 1981a). Otro ejemplo es Calcinus latens 

los cuales obtienen mayor número de conchas aun y cuando la cantidad de individuos de 

Clibanarius viriscens era superior (Abrams, 1981b).  

La habilidad competitiva o potencial de retención de recursos (RHP, por sus siglas en 

inglés) se relacionada principalmente con la talla corporal y el tamaño del armamento 

(Parker, 1974). La talla de los ermitaños utilizados en los experimentos era similar. Sin 

embargo, Ca. californiensis tiene quelípedos de mayor tamaño que los individuos de C. 

albidigitus de talla similar. La dominancia de las especies pertenecientes al género 

Calcinus podría estar determinada por el tamaño de las quelas, ya que en su mayoría las 

especies de Calcinus poseen una quela (izquierda) más desarrollada que la derecha 

(Poupin y Bouchard, 2006), a diferencia de las especies del género Clibanarius que poseen 

un par de quelas que aparentemente son de tamaño similar y menor a las de Calcinus. La 

diferencia interespecífica en la talla del armamento se ha reportado para diferentes 

especies de Calcinus y Clibanarius.  

Y aunque no se ha demostrado, diferentes autores proponen que la dominancia de 

los individuos del género Calcinus sobre los de Clibanarius puede asociarse con esta 

asimetría interespecífica en el RHP. Abrams (1982) observó que entre diferentes especies 

de ermitaños habitantes del intermareal, las especies que poseen un quelípedo de mayor 

tamaño (e.g., Calcinu stibicens, Ca. obscurus, Ca. laevimanus) son las que dominan sobre 

las especies de quelípedos más pequeños (e. g., Clibanarius tricolor, Cl. albidigitus y Cl. 

virescens). En esta investigación, los individuos de Ca. californiensis y Cl. albidigitus 

coinciden con dichos patrones de tamaño en las quelas; por lo tanto, esta diferencia en el 

tamaño de las quelas podría favorecer a los individuos de Ca. californiensis en encuentros 

agonísticos sobre los de Cl. albidigitus.  
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La coloración de los individuos se ha propuesto también como un buen indicador del 

dominio entre diferentes individuos (Dijkstra et al., 2005; Anderson y Grether 2010; 

Elmer et al., 2010). Se han realizado estudios en diversos grupos animales como peces 

(Dijkstra et al., 2005; Guderley y Couture 2005), reptiles (Healey et al., 2007; Huygheet al., 

2007), aves (Crowley y Magrath 2004; Pryke y Griffith 2006), primates (Setchell y Wickings 

2005), anfibios (Galeano y Harms, 2016), que demuestran que la coloración rojiza o 

anaranjada están asociadas a individuos que tienen una mayor agresividad, obtienen 

mayor número de recursos (Galeano y Harms, 2016) y tienen un dominio sobre sus 

competidores (Pryke, 2009). Mientras que los individuos de color verde han sido descritos 

como subordinados, con una velocidad de respuesta más lenta y con una menor 

agresividad (Galeano y Harms, 2016). Los individuos del género Calcinus (e.g., Ca. 

californiensis, Ca. obscurus, Ca. tubularis, Ca. mclaughlinae) son especies que poseen un 

color rojo (Poupin y Bouchard, 2006); mientras que los individuos de las especies del 

género Clibanarius (e.g., Cl. albidigitus, Cl. vittatus, Cl. erythropus) son especies de color 

obscuro (verde obscuro, negro; Bertness, 1980). La diferencia en la coloración entre estos 

géneros de ermitaños en esta y en otras investigaciones puede estar asociada al éxito en 

combate de los individuos del género Calcinus sobre los individuos de Clibanarius. 

La coexistencia de varias especies de cangrejos ermitaños se explica generalmente 

por la partición de recursos relacionada con el tamaño de las especies coexistentes 

(Kellogg, 1977), así como por el tipo y especie de concha preferida (Kellogg, 1977; 

Gherardi, 1990). En diversas especies de ermitaños, la coexistencia puede explicarse por 

la partición de recursos en términos de la preferencia por diferentes conchas de 

gasterópodos. Por ejemplo, las especies de ermitaños Calcinus ornatus y Clibanarius 

erythropus ocupan el mismo microhábitat (camas de Posidonia); pero difieren en la 

preferencia de conchas; mientras que Ca. ornathus prefiere conchas con epifauna, Cl. 

erythropus prefiere conchas sin epifauna (Gherardi, 1990). Otros ejemplos en los que las 

diferencias interespecíficas en la preferencia de concha favorecen la coexistencia de 

diferentes especies refieren a Pagurus acadianus y P. pubescens (Grant y Ulmer, 1974), así 

como a Calcinus tibicen y Clibanarius antillensis (Floeter et al., 2000).  

La coexistencia de Cl. albidigitus y Ca. californiensis en el litoral rocoso de Troncones, 

Guerrero, puede ser explicada a través de los efectos de la competencia interespecífica, la 

cual demostró ser más importante que la intraespecífica en la determinación del patrón 

de ocupación de conchas adecuadas debido a que explica mejor la distribución de 

conchas después de un combate entre estas dos especies de ermitaños. La mayor 

habilidad competitiva de Ca. californiensis al competir por interferencia respecto a Cl. 

�24



�

albidigitus en la franja del intermareal donde ambas especies coexisten refleja la 

ocupación de conchas en el campo dado que Cl. albidigitus ocupa con mayor frecuencia 

conchas subóptimas cuando está en coexistencia con Ca. californiensis. 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5. Conclusión 
1. La competencia interespecífica fue más importante que la competencia 

intraespecífica para obtener una concha adecuada entre Calcinus californiensisy 

Clibanarius albidigitus. 

2. El aumento en la densidad o las diferencias en la proporción relativa de 

individuos de Cl. albidigitus no afectó el éxito de Ca. californiensis para obtener 

recursos.  

3. El número de conchas obtenidas por Ca. californiensis en escenarios de 

competencia intraespecífica e interespecìfica fue consistentemente mayor que el 

de Cl. albidigitus en los mismos escenarios. 
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