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INTRODUCCION GENERAL
La competencia por los recursos es una interaccion bioldgica que ocurre entre dos 0 mas individuos
que comparten los mismos requerimientos bioldgicos (Hammerstein, 1981). Las diferencias
interindividuales en la habilidad de combatir sesgan los beneficios y los costos entre los
combatientes. Los beneficios varian dependiendo de las caracteristicas de los recursos en términos
de valor intrinseco, abundancia, distribucion espacial y nivel de controlabilidad. Mientras que sus
costos varian en funcion de las caracteristicas del enfrentamiento entre los contendientes;
dependiendo del tipo de enfrentamiento, los combates pueden llevar al agotamiento energético,
exposicion a la depredacidn, prohibicion en el uso de recursos o aumentar el riesgo de lesion fisica

o muerte (Taylor & Elwood, 2003).

La obtencion de recursos a traves del enfrentamiento fisico representa una de las conductas
mas costosas en la vida animal. La evolucién ha favorecido que los individuos evalien
sisteméaticamente los beneficios que pueden obtener del recurso en disputa, asi como su
probabilidad de éxito en el enfrentamiento (Taylor & Elwood, 2003). Los oponentes comunmente
difieren en su posibilidad de éxito en el combate. La asimetria en la probabilidad de éxito depende
de dos aspectos principalmente: del valor que cada oponente otorga al recurso en disputa (que a su
vez determina su motivacién a combatir) y de su habilidad de combate (también llamado Potencial

de Retencion de Recursos).

Las diferencias de los individuos en habilidad de combate dependen de dos factores
principalmente, su tamafio corporal (Dingle & Caldwell, 1969) y el desarrollo de sus armamentos
(L. U. Sneddon et al., 1997, 2000); y en menor grado, o posiblemente solo menos estudiado, el

estado fisioldgico de los oponentes (Kemp, 2000). Sin embargo, son el tamafio corporal y el del



armamento los estimadores por mas confiables de la habilidad de combate en la mayoria de los
animales, y por lo tanto los predictores por excelencia del resultado del enfrenamiento (Parker,
1974; Maynard Smith & Parker, 1976). Asi, la teoria sefiala que la ventaja en los combates se
sesgara hacia los animales de mayor talla y con armamentos méas desarrollados (Dingle &

Caldwell, 1969; Gherardi, 2006).

El tamafio corporal y del armamento permiten que los contrincantes puedan evaluar sus
probabilidades de éxito; es decir, antes de iniciar la contienda, los oponentes pueden evaluar su
habilidad de combate respecto a la de su oponente. Estas asimetrias se pueden hacer evidentes, por
ejemplo, a través del tamafio del cuerpo y del arma, de la frecuencia de despliegues sonoros
(canto), de vibraciones emitidas por los contrincantes, entre otros (Hardy & Briffa, 2013). Muchas
especies han desarrollado rituales sofisticados que les permiten evaluar su probabilidad de éxito a
través de un comportamiento de exhibicion sin contacto fisico y con bajos costos energéticos
(Kokko et al., 2006). La evaluacidn entre oponentes, previa al contacto fisico, permite a los
contendientes identificar asimetrias de rasgos conspicuos o sefiales que se relacionan fuertemente
con su habilidad de combatir. Estas asimetrias proporcionar a los oponentes informacion valiosa

para decidir si participar o no en el encuentro (Parker, 1974; Emlen, 2014).

Mientras que caracteristicas, como la talla corporal, son evidentes, incluso antes de iniciar un
combate, algunas de las cualidades de los oponentes pueden evaluarse Unicamente cuando el
enfrentamiento ha dado comienzo. Una vez iniciadas las interacciones agonisticas, los oponentes
reciben gradualmente mas informacion sobre su condicion o habilidad potencial de combatir
respecto a su oponente; mientras tanto, ellos, irremediablemente, hacen evidente su capacidad ante

el competidor (Robert W. Elwood et al., 2006). En contraste con los rasgos aparentes de la



habilidad de combate, las cualidades discretas (no evidentes) como el estado fisiologico, las
cualidades metabolicas, la fuerza muscular y la personalidad, se hacen evidentes a medida que los
niveles de actividad fisica aumentan en intensidad y demanda energética (Marden & Rollins, 1994;
Kemp, 2000; Arnott & Elwood, 2009). Los combatientes pueden minimizar los costos energéticos
y riesgos del combate evaluandose a si mismos y la condicion de su oponente mientras escalan
hacia la expresion de demostraciones de comportamiento mas intensas y energéticamente
exigentes. El escalamiento a conductas cada vez mas agresivas y costosas permite a los individuos
evaluar su probabilidad de éxito en diferentes fases del enfrentamiento, lo que les permite decidir
en cada paso persistir o retirarse del combate (Jackson & Elwood, 1989). Asi, los perdedores
potenciales terminaran el combate cuando perciban su menor probabilidad de éxito con relacién a
su oponente o alcancen el umbral de energia que estan dispuestos invertir en el enfrentamiento

(Taylor & Elwood, 2003).

Por otro lado, el recurso por el que combaten los individuos es un factor que sesga la
probabilidad del éxito de combate entre los oponentes. En muchas interacciones agonisticas la
probabilidad de éxito depende de si se trata del poseedor del recurso o un atacante que pretende
obtenerlo. Aun en el caso de que la habilidad de los combatientes sea similar, las diferencias en
los costos de adecuacion, el nivel de conocimiento del recurso, la historia previa, entre otros
factores favorece a uno u a otro oponente (Leimar & Enquist, 1984; Enquist & Leimar, 1987). Por
lo general, el recurso favorece al poseedor, y esta ventaja en muchas ocasiones se asocia
directamente a la calidad del recurso y a los beneficios que ha proporcionado al poseedor (Parker,
1974). En términos de motivacion es comun que los residentes tengan mayor probabilidad
probabilidades de ganar por dar un mayor valor al recurso en disputa debido a que previamente

han invertido tiempo y energia en mantenerlo (Krebs, 1982; Johnsson & Forser, 2002).



Kokko et al., (2006) sugieren tres grandes escenarios en los efectos agonisticos
correlacionados con los recursos; primero, cuando los oponentes tienen una habilidad de combate
similar y es el recurso per se el que sesga la probabilidad de éxito (e. g., Rosenberg & Enquist,
1991; Petersen & Hardy, 1996); segundo, cuando los individuos con mayor habilidad de combate
tienden a obtener y poseer los recursos de mayor calidad como resultado de sus cualidades, y por
lo tanto tienden a sumarse como poseedores (e. g., Lindstrom, 1992; Pratt et al., 2003; Pryke &
Andersson, 2003); tercero, cuando la pertenencia confiere una mayor habilidad de combate, como
es el caso de las mariposas residentes, que tienen una mayor temperatura corporal (Stutt &
Willmer, 1998) o cuando organismos como los cangrejos violinista, defienden las madrigueras
estan en una mejor posicion para luchar (e. g., Magnhagen & Kvarnemo, 1989; Ranta et al., 1993;
Jennions & Backwell, 1996). Los cangrejos ermitafios son un caso Unico en el reino animal, en el
sentido de que ambos oponentes combaten ocupando el recurso en disputa: una concha de

gasteropodo.

Las conchas representan para los ermitafios un refugio movil e intercambiable que determina
su morfologia, su fisiologia y su conducta (Reese, 1969). Sin embargo, las conchas de
gasteropodos son un recurso limitado y altamente competido (Kellogg, 1976). Las conchas
determinan aspectos claves en la biologia de los ermitafios (Bertness, 1981), tales como hacer
frente a los factores ambientales (Taylor, 1981; Mima et al., 2003; Rotjan et al., 2004), los
protegen de depredadores (Wada et al., 1997) e influencian su crecimiento y reproduccion
(Childress, 1972). Los diferentes tamarios y tipos de conchas pueden brindar diferentes beneficios
y costos a sus portadores, de manera que los combates por obtener nuevas conchas son frecuentes
en este grupo de animales (Coté et al., 1998). Las diferentes conchas también podrian sesgar el

resultado de los combates a través de efectos agonisticos correlacionados con los recursos. La
4



relevancia de los efectos de los recursos en la habilidad del combate cobra importancia en los
tropicos, debido a que la diversidad de especies, incluyendo a los gasteropodos, es mayor que en

las zonas templadas (Vermeij, 1976; Zipser & Vermeij, 1978).

Los cangrejos ermitafios exhiben rituales de combate sofisticados. Durante un combate, el
cangrejo atacante trepa sobre la concha del defensor y explora con sus quelipedos la superficie
externa de la concha (inspeccion; Elwood & Glass, 1981; Dowds & Elwood, 1983);
posteriormente, el atacante alinea la apertura de su concha con la del defensor e introduce sus
quelas para sujetar al oponente (insercién de quelas; Elwood & Glass, 1981; Dowds & Elwood,
1983; Scully, 1986; Gherardi, 2006) y lleva a cabo una serie de episodios en donde golpea intensa
y repetidamente su concha contra la del defensor (series de golpes; Briffa & Elwood, 2005). Los
combates finalizan con la victoria del atacante al despojar a su oponente de su concha (intercambio
de concha) o con la derrota (Robert W. Elwood & Glass, 1981; Dowds & Elwood, 1983). En este
estudio evaluamos atributos morfolégicos, funcionales y conductuales, tanto conspicuos como
discretos, asi como la influencia del refugio en la habilidad de combate y probabilidad de éxito en

encuentros agonisticos entre cangrejos ermitafio.



REFERENCIAS

Arnott, G., & Elwood, R. W. (2009). Assessment of fighting ability in animal contests. Animal Behaviour,
77(5), 991-1004. https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2009.02.010

Bertness, M. D. (1981). The influence of the shell-type on hermit crab growth rate and clutch size
(Decapoda, Anomura). Crustaceana, 40(2), 197-205.

Briffa, M., & Elwood, R. W. (2005). Rapid change in energy status in fighting animals: Causes and effects
of strategic decisions. Animal Behaviour, 70(2), 119-124.
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2004.10.013

Childress, J. R. (1972). Behavioral Ecology and Fitness Theory in a Tropical Hermit Crab. Ecology, 53(5),
960-964.

Cote, I. M., Reverdy, B., & Cooke, P. K. (1998). Less choosy or different preference? Impact of hypoxia
on hermit crab shell assessment and selection. Animal Behaviour, 56(4), 867-873.
https://doi.org/10.1006/anbe.1998.0828

Dingle, H., & Caldwell, R. L. (1969). The aggressive and territorial behaviour of the mantis shrimp
Gonodactylus  bredini  manning (crustacea: stomatopoda). Behaviour, 33(1), 115-136.
https://doi.org/10.1163/156853969X00341

Dowds, B. M., & Elwood, R. W. (1983). Shell wars: Assessment strategies and the timing of decisions in
hermit crab shell fights. Behaviour, 85(1), 1-24. https://doi.org/10.1163/156853983X00011

Elwood, R. W., & Glass, C. W. (1981). Negotiation or aggression during shell fights of the hermit crab
Pagurus bernhardus? Animal Behaviour, 29(4), 1239-1244. https://doi.org/10.1016/S0003-
3472(81)80075-9

Elwood, R. W., Pothanikat, R. M. E., & Briffa, M. (2006). Honest and dishonest displays, motivational
state and subsequent decisions in hermit crab shell fights. Animal Behaviour, 72(4), 853-859.
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2006.01.025

Emlen, D. J. (2014). Animal Weapons: The Evolution of Battle. Henry Holt and Company.

Enquist, M., & Leimar, O. (1987). Evolution of fighting behaviour: The effect of variation in resource
value. Journal of Theoretical Biology, 127(2), 187-205. https://doi.org/10.1016/S0022-
5193(87)80130-3

Gherardi, F. (2006). Fighting behavior in hermit crabs: the combined effect of resource-holding potential
and resource value in Pagurus longicarpus. Behavioral Ecology and Sociobiology, 59(4), 500-510.
https://doi.org/10.1007/s00265-005-0074-z

Hammerstein, P. (1981). The role of asymmetries in animal contests. Animal Behaviour, 29(1), 193-205.
https://doi.org/10.1016/S0003-3472(81)80166-2

Hardy, I. C., & Briffa, M. (2013). Animal contests. Cambridge, UK: Cambridge University Press.

Jackson, N. W., & Elwood, R. W. (1989). How animals make assessments: information gathering by the
hermit crab Pagurus bernhardus. Animal Behaviour, 38(6), 951-957. https://doi.org/10.1016/S0003-
3472(89)80136-8

Jennions, M. D., & Backwell, P. R. Y. (1996). Residency and size affect fight duration and outcome in the
fiddler crab Uca annulipes. Biological Journal of the Linnean Society, 57(4), 293-306.
https://doi.org/10.1111/j.1095-8312.1996.tb01851.x

Johnsson, J. I., & Forser, A. (2002). Residence duration influences the outcome of territorial conflicts in

6



brown trout (Salmo trutta). Behavioral Ecology and Sociobiology, 51(3), 282-286.
https://doi.org/10.1007/s00265-001-0430-6

Kellogg, C. W. (1976). Gastropod shells: A potentially limiting resource for hermit crabs. Journal of
Experimental Marine Biology and Ecology, 22(1), 101-111. https://doi.org/10.1016/0022-
0981(76)90112-X

Kemp, D. J. (2000). Contest behavior in territorial male butterflies: does size matter? Behavioral Ecology,
11(6), 591-596. https://doi.org/10.1093/beheco/11.6.591

Kokko, H., Sepulcre, A. L., & Morrell, L. J. (2006). From Hawks and Doves to Self-Consistent Games of
Territorial Behavior. The American Naturalist, 167(6), 901-912.

Krebs, J. R. (1982). Territorial defence in the great tit (Parus major): Do residents always win? Behavioral
Ecology and Sociobiology, 11(3), 185-194. https://doi.org/10.1007/BF00300061

Leimar, O., & Enquist, M. (1984). Effects of asymmetries in owner-intruder conflicts. Journal of
Theoretical Biology, 111(3), 475-491. https://doi.org/10.1016/S0022-5193(84)80235-0

Lindstrom, K. (1992). The effect of resource holding potential, nest size and information about resource
guality on the outcome of intruder-owner conflicts in the sand goby. Behavioral Ecology and
Sociobiology, 30(1), 53-58. https://doi.org/10.1007/BF00168594

Magnhagen, C., & Kvarnemo, L. (1989). Big is better: the importance of size for reproductive success in
male Pomatoschistus minutus (Pallas) (Pisces, Gobiidae). Journal of Fish Biology, 35(6), 755-763.
https://doi.org/10.1111/j.1095-8649.1989.tb03027.x

Marden, J. H., & Rollins, R. A. (1994). Assessment of energy reserves by damselflies engaged in aerial
contests for mating territories. Animal Behaviour. https://doi.org/10.1006/anbe.1994.1335

Maynard Smith, J., & Parker, G. A. (1976). The logic of asymmetric contests. Animal Behaviour, 24(1),
159-175. https://doi.org/10.1016/S0003-3472(76)80110-8

Mima, A., Wada, S., & Goshima, S. (2003). Antipredator defence of the hermit crab Pagurus filholi induced
by predatory crabs. Oikos, 102(1), 104-110. https://doi.org/10.1034/j.1600-0706.2003.12361.x

Parker, G. A. (1974). Assessment strategy and the evolution of fighting behaviour. Journal of Theoretical
Biology, 47(1), 223-243. https://doi.org/10.1016/0022-5193(74)90111-8

Petersen, G., & Hardy, I. C. W. (1996). The importance of being larger: parasitoid intruder—owner contests
and their implications for clutch size. Animal Behaviour, 51(6), 1363-1373.
https://doi.org/http://dx.doi.org/10.1006/anbe.1996.0139

Pratt, A. E., Kelly McLain, D., & Lathrop, G. R. (2003). The assessment game in sand fiddler crab contests
for breeding burrows. Animal Behaviour, 65(5), 945-955. https://doi.org/10.1006/anbe.2003.2152

Pryke, S. R.,, & Andersson, S. (2003). Carotenoid-based epaulettes reveal male competitive ability:
Experiments with resident and floater red-shouldered widowbirds. Animal Behaviour, 66(2), 217—
224. https://doi.org/10.1006/anbe.2003.2193

Ranta, E., Rita, H., & Lindstrom, K. (1993). Competition versus cooperation: success of individuals
foraging alone and in groups. American Naturalist, 142(1), 42-58. https://doi.org/10.1086/285528

Reese, E. S. (1969). Behavioral Adaptations of Intertidal Hermit Crabs. American Zoologist, 9, 343-355.

Rosenberg, R. H., & Enquist, M. (1991). Contest behaviour in Weidemeyer’s admiral butterfly Limenitis
weidemeyerii (Nymphalidae): the effect of size and residency. Animal Behaviour, 42(5), 805-811.
https://doi.org/10.1016/S0003-3472(05)80124-1



Rotjan, R. D., Blum, J., & Lewis, S. M. (2004). Shell choice in Pagurus longicarpus hermit crabs: Does
predation threat influence shell selection behavior? Behavioral Ecology and Sociobiology, 56(2), 171
176. https://doi.org/10.1007/s00265-004-0770-0

Scully, E. P. (1986). Shell Investigation Behavior of the Intertidal Hermit Crab Pagurus longicarpus Say.
Journal of Crustacean Biology, 6(4), 749-756.

Sneddon, L. U., Huntingford, F. A., & Taylor, A. C. (1997). Weapon size versus body size as a predictor
of winning in fights between shore crabs, Carcinus maenas (L.). Behavioral Ecology and
Sociobiology, 41, 237-242. https://doi.org/10.1007/s002650050384

Sneddon, L. U., Huntingford, F. A., Taylor, A. C., & Orr, J. F. (2000). Weapon strength and competitive
success in the fights of shore crabs (Carcinus maenas). Journal of Zoology, 250, 397-403.
https://doi.org/10.1017/S0952836900003125

Stutt, A., & Willmer, P. (1998). Territorial defence in speckled wood butterflies: do the hottest males always
win? Animal Behaviour, 55, 1341-1347. https://doi.org/10.1016/0003-3472(79)90037-X

Taylor, P. R. (1981). Hermit crab fitness: The effect of shell condition and behavioral adaptations on
environmental resistance. Journal of Experimental Marine Biology and Ecology, 52(2-3), 205-218.
https://doi.org/10.1016/0022-0981(81)90037-X

Taylor, P. W., & Elwood, R. W. (2003). The mismeasure of animal contests. Animal Behaviour, 65, 1195
1202. https://doi.org/10.1006/anbe.2003.2169

Vermeij, G. J. (1976). Interoceanic differences in vulnerability of shelled prey to crab predation. Nature,
260(5547), 135-136. https://doi.org/10.1038/260135a0

Wada, S., Ohmori, H., Goshima, S., & Nakao, S. (1997). Shell-size preference of hermit crabs depends on
their growth rate. Animal Behaviour, 54(1), 1-8. https://doi.org/10.1006/anbe.1996.0319

Zipser, E., & Vermeij, G. J. (1978). Crushing behavior of tropical and temperate crabs. Journal of
Experimental Marine Biology and Ecology, 31(2), 155-172. https://doi.org/10.1016/0022-
0981(78)90127-2



Capitulo I. Influencia de caracteres aparentes y discretos en la

resolucién de combates en cangrejos ermitafno

INTRODUCCION
La importancia de la talla corporal en los combates se explica por su relacion con ciertos atributos
morfoldgicos y funcionales durante el desempefio de los animales. Los individuos de tallas mas
grandes presentan una mayor ventaja en términos del tamafio del armamento, de fuerza muscular
y de energia disponible respecto a sus oponentes de menor tamafio (Sneddon et al., 1997; Sneddon
et al., 2000). Sin embargo, existen cualidades que pueden variar entre los individuos y generar
diferencias en el RHP independientes de la talla (variabilidad interindividual). El potencial
metabdlico, el desempefio fisico y la personalidad animal son caracteristicas poco conspicuas
(discretas) asociadas al RHP que varian entre individuos independientemente de la talla (Bennett
& Huey, 1990). La cantidad de energia minima requerida por los animales para vivir, medida a
través de la tasa metabdlica estandar o de reposo (TME) ha demostrado ser un buen indicador de
su potencial para desempefiar actividades fisicas energéticamente demandantes (e. g., combatir;
Careau et al., 2008). La TME se relaciona con el costo energético de mantenimiento de érganos
involucrados en el procesamiento y conversion de alimentos en energia utilizable (Biro & Stamps,
2010). Por lo tanto, la TME puede ser un estimador del potencial de la maquinaria fisiolégica que,
en su conjunto, determina la variabilidad de conductas y restringe el grado de expresion de las
mismas entre los individuos de una poblacién. Los individuos con un alto metabolismo pagaran
altos costos para su mantenimiento, pero podran desplegar conductas mas demandantes que
aquellos con un metabolismo bajo (modelo de Asignacion Energética; Mathot & Dingemanse,
2015). La diferencia en la TME entre los oponentes puede determinar su persistencia y

escalamiento en un combate (Lahti et al., 2002; Briffa & Sneddon, 2007). Por ejemplo, los
9



individuos de Macrobrachium rosenbergii con mayor TME tienen mayor probabilidad de ganar al
combatir por territorio, mientras que los individuos con desventaja metabdlica suelen retirarse de

la contienda por agotamiento (Mowles et al., 2009).

El desempefio fisico de los animales estimado a partir de su fuerza muscular es otro factor
importante en la resolucién de los combates (Simon P. Lailvaux et al., 2009). Por ejemplo, en el
cangrejo de mar comun Carcinus maenas, los individuos con mayor fuerza de pinzamiento ganan
un mayor nimero de encuentros agonisticos (Sneddon et al., 2000). La personalidad de los
individuos es otro factor que puede influir en el éxito en un combate (Courtene-Jones & Briffa,
2014). La personalidad se define como las diferencias interindividuales en el comportamiento que
son consistentes en el tiempo y/o entre contextos (Watanabe et al., 2012; Briffa et al., 2015). Las
respuestas conductuales de los individuos pueden variar consistentemente frente a un estimulo de
alarma; a esta variacion se le denomina audacia y es un continuo que comprende a los individuos
timidos (que evitan el riesgo) hasta individuos atrevidos (que toman riesgos elevados). Un ejemplo
de la importancia de la personalidad animal en la resolucion de un combate se presenta en la
anemona marina Actinia equina, en donde los individuos que presentan tiempos breves de latencia
(mas audaces) infligen méas ataques a sus oponentes y ganan un mayor nimero de combates que
aquellos individuos timidos (Rudin & Briffa, 2012). El objetivo de este parte del estudio fue
determinar la influencia de caracteres conspicuos (talla corporal y el tamafio de los armamentos)
y discretos (tasa metabolica, la fuerza muscular y la personalidad animal asociadas al RHP) en la

resolucion de los combates de C. californiensis.
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METODO

Obtencion de organismos

El estudio se realizd en cinco dias consecutivos en el intermareal del pacifico mexicano de
Troncones, Guerrero, México. Se recolectaron 25 cangrejos ermitafios Calcinus californiensis
ocupando conchas de la especie preferida Stramonita biserialis y 25 de la especie no preferida
Nerita scabricosta sin dafio aparente ni epibiontes. Los cangrejos se recolectaron en pozas del
intermareal que no presentaron una conexion directa entre ellas, para asi evitar un sesgo debido al
efecto de la experiencia previay jerarquias previamente establecidas (Tricarico & Gherardi, 2007).
Los cangrejos se mantuvieron en recipientes individuales (0.1 L) en un sistema de circulacion de

aguaa 27 ° Cy 35 UPS.

Combates

Los cangrejos ocupando conchas de Nerita y Stramonita se colocaron en un contenedor de plastico
de 80 x 60 x 10 cm en una proporcion 1:1. Inicialmente, los cangrejos se mantuvieron separados
por tubos de PVC individuales (2 pulgadas de didmetro) y después de 60 minutos de aclimatacion
se liberaron en el contenedor. Se identificaron parejas de cangrejos que establecieron una
interaccion agonistica (series de golpes). Los combates finalizaron cuando el atacante se retir6 del
combate sin lograr el intercambio al alejarse a dos conchas de distancia, 0 gano6 el encuentro
despojando a su oponente. Una vez concluido el combate, los oponentes se colocaron en
contenedores individuales (0.1 L) previamente etiquetados con el nimero de pareja y el rol que
tom6 cada individuo en el combate (atacante o defensor). Los contenedores individuales

permanecieron en un sistema de circulacion a 27°C y a 35 UPS. Se designd como atacante a aquel
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cangrejo que inicio y realizd las conductas agonisticas (descritas méas adelante), y como defensor

al individuo que permanecio retraido durante el encuentro (Briffa & Dallaway, 2007).

Las actividades agonisticas se registraron en tablas (Hazlett & Estabrook, 1974). Las conductas
registradas fueron: a) series de golpes, registradas como el nimero de sucesiones de impactos que
otorga el atacante con su concha a la del defensor (Briffa & Elwood, 2005), b) el nimero de golpes
totales y c) el resultado del combate, cuando el cangrejo atacante despoja a su oponente de la
concha (éxito) o cuando se retira sin intercambio (fracaso; Elwood & Glass, 1981). Los
experimentos se realizaron entre las 9:00 y 13:00 h, periodo de mayor actividad de los cangrejos
(Alcaraz & Kruesi, 2012). Los combates se videograbaron para su posterior analisis. Los
experimentos de metabolismo, fuerza muscular y audacia (descritas mas adelante) se realizaron 24
h después de los experimentos de combates. Unicamente se utilizaron machos para evitar sesgos
asociados al sexo y condicion reproductiva. Al concluir todos los experimentos, los cangrejos y

las conchas se pesaron (balanza OHAUS) y sexaron.

Determinacion del metabolismo

La TME se estim0 24 h despues de finalizados los combates. La medicion se registro de manera
continua por media hora impidiendo que el porcentaje de saturacion de oxigeno fuera menor al
90% (Chabot et al., 2016). Los registros se realizaron durante las horas de menor actividad de los
animales (14:00 a 17:00; Alcaraz & Kruesi, 2012). EI consumo de oxigeno se estimo en un sistema
respirométrico semicerrado (Cech & Brauner, 2011). La concentracion de oxigeno disuelto se
midié con un oximetro de fibra dptica y un mini sensor optico (Witrox 4; Loligo Systems). El
consumo de oxigeno se calculo a partir del cambio en la concentracion de oxigeno en el tiempo.

Se utilizd una camara respirométrica vacia como control. La TME de cada individuo se calculd
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tomando como referencia el valor promedio de las Ultimas cuatro mediciones de consumo de

oxigeno.

Las asimetrias de los registros metabolicos de los cangrejos atacantes (A) respecto al defensor

(D) se calcularon utilizando la siguiente formula general:

o TME4—TME
Asimetria en TME = (—TMEA/LTMEDI; )
2

En donde TME representa la tasa metabdlica estandar. Los valores positivos indican que el
atacante tiene una mayor tasa metabdlica que su adversario. Los valores negativos indican que el

atacante tiene una tasa metabdlica menor que el defensor.

Estimacion de la fuerza muscular

La fuerza muscular de los individuos se estimo a través de la fuerza maxima de traccion de acuerdo
con el procedimiento estandarizado por Alcaraz y Jofre (2017). Se emple6 un dispositivo circular
de pléastico (28 cm X 16 cm) con 1.5 L de agua de mar con aireacion constante. La base del interior
del dispositivo se recubrid con lija (no. 36) para simular un sustrato y facilitar la traccion de los
cangrejos. En el centro del contenedor se coloc6 una varilla de plastico sujeta al fondo del tanque,
sobre la cual se sujetd un cilindro de plastico (5 cm de altura y 0.6 cm de grosor) en posicion
vertical que funcioné como polea, a través del cual pasé un hilo de poliéster (0.5 mm de grosor).
Uno de los extremos del hilo se at6 a un cinturdn de plastico que sujetd firmemente las conchas de
los individuos y el otro extremo del hilo se sujeté al gancho de un dinamémetro (PSE con precisién
de £ 0.01g). Los cangrejos se colocaron de manera individual a 5 cm de la barra ubicada en la
parte central del tanque y se registré el valor mas alto observado en el dinamémetro. Los

experimentos de fuerza se realizaron tres veces por animal, dejando un periodo de reposo de 1 h
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entre cada registro (S. P. Lailvaux et al., 2005). La asimetria en la fuerza de los cangrejos atacantes

respecto a sus adversarios se calculo utilizando la siguiente formula:

Asimetria en fuerza (%) = (%)
2

En donde Fa es la fuerza méxima de traccion del atacante y Fp la fuerza maxima de traccion
del defensor. Los valores positivos indican que el atacante es mas fuerte que su adversario. Los

valores negativos indican que el atacante es menos fuerte que el cangrejo defensor.

Estimacion de la personalidad (audacia)

Los experimentos de audacia se realizaron 24 h después de cada medicion de fuerza muscular. La
audacia se determiné a partir de la medicién del tiempo de refugio de los cangrejos dentro de su
concha (Briffa & Mowles, 2008). El tiempo de uso de refugio se ha utilizado en diversos estudios
como medida de la audacia; por ejemplo, en cangrejos violinista (Robert W. Elwood, 2017),
anemonas de mar (Rudin & Briffa, 2012) y cangrejos ermitafios (Courtene-Jones & Briffa, 2014).
En el caso especifico de los cangrejos ermitafios, el tiempo de refugio es un buen estimador de la
audacia de los animales debido a que es una medida consistente en el tiempo (Stamps et al., 2012).
El tiempo de uso de un refugio es una respuesta conductual vinculada a la personalidad de los
individuos, donde los animales mas audaces son aquellos que utilizan por menor tiempo un refugio
y los menos audaces los que permanecen escondidos por méas tiempo. Los experimentos se
realizaron en un tanque (41 cm x 19 cm x 25 cm; con agua de mar y aireacion constante) con un
espejo adaptado en el fondo. Los cangrejos se tomaron con la mano de sus frascos individuales y
se sostuvieron fuera del agua con la apertura de la concha orientada hacia arriba durante diez
segundos para promover su completa retraccién al interior de su concha (Chavez-Solis & Alcaraz,

2015). Posteriormente, los cangrejos se depositaron en el fondo del tanque experimental con la
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apertura de la concha orientada hacia abajo. El tiempo de refugio (TR) se definié como el tiempo
que transcurrié desde que la concha se colocé en el fondo del tanque hasta que los cangrejos

posaron todos los pares de apéndices en el fondo del contenedor (Courtene-Jones & Briffa, 2014).

La asimetria en el TR de los cangrejos atacantes respecto a sus adversarios se calculo

utilizando la siguiente formula:

. . - . TRA—-TR
Asimetria en tiempo de refugio = — (W)
2

En donde TRa es el tiempo de refugio del atacante y TRp el tiempo de refugio del cangrejo
defensor. Los valores positivos indican que el atacante es mas audaz que su adversario. Los valores

negativos indican que el atacante es menos audaz que el cangrejo defensor.

Estadistica

Todos los analisis se llevaron a cabo en R v.3.6.2 (R Core Team, 2020). EI peso de los
animales se compar6 con una prueba no paramétrica Kruskal-Wallis. La relacion de los del peso
de los cangrejos con su consumo de oxigeno y fuerza muscular se evalud a través de correlaciones
de Spearman. La influencia de la TME, la fuerza muscular y la audacia en el éxito de combate se
evalud a través de una regresion logistica binomial. EI nimero de series de golpes, el nimero total
de golpes, las asimetrias en talla, fuerza muscular, en TME y audacia se incluyeron como variables
predictoras. Los atacantes que no despojaron a sus oponentes (perdedores) se codificaron como 0
y aquellos que lograron el despojo (ganadores) como 1. El modelo global incluy6 efectos
interactivos entre variables. EI modelo cumpli6é con los supuestos necesarios para la regresion
logistica binomial: independencia de variables, linealidad de variables independientes y log odds

(evaluada a través de una inspeccion visual de las relaciones lineales entre las variables predictoras
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y el logit de los resultados) y ausencia de multicolinealidad. El criterio utilizado para considerar
ausencia de multicolinealidad se establecio a través de un valor de correlacion de Pearson < 0.5y
un factor de inflacion de varianza (VIF) < 10.

La devianza explicada o pseudo R? del modelo global se utiliz6 como medida de ajuste (Zuur
et al., 2009). Posteriormente, se realizé un proceso de seleccion de modelo “backward” utilizando
la funcién “dropl” (prueba de chi-cuadrado; paquete R “stats”), el cual calcula la razén de
verosimilitud y los valores P para todos los términos individuales, ajusta esos modelos y calcula
los cambios en el ajuste. El "mejor modelo™ se elige eliminando secuencialmente los términos
menos significativos en cada iteracion, hasta llegar a un modelo reducido que contiene solo

términos e interacciones significativas (Ekstrem & Sgrensen, 2015).

RESULTADOS
El peso de los animales fue similar en cangrejos ocupando conchas de Nerita y Stramonita
(Kruskal-Wallis test: y%143 = 0.05, P = 0.82). El peso de los cangrejos se correlaciond
positivamente con la fuerza mé&xima de traccion y el consumo de oxigeno (Correlacion de

Spearman; p = 0.54, p = 0.67; respectivamente, Figura 1).
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Figura 1. Relacion del peso de los cangrejos con la fuerza maxima de traccién

(@), y el consumo de oxigeno (b).

El modelo global explicé un 77.69% de la devianza. ElI nimero de golpes totales se excluyd
del modelo global debido a que presentd alta multicolinealidad con el nimero de series de golpes
(Correlacion de Pearson; r=0.62; VIF=22.88) y el porcentaje de devianza que explico fue menor
que el del nimero de series de golpes (74.05% vs. 51.04%, respectivamente). El éxito en combate
no estuvo influenciado por la asimetria en fuerza muscular (GLM; ¥? = 1.69; P = 0.19) ni por la
asimetria en tasa metabdlica estandar (GLM; x>= 0.25; P = 0.62). Sin embargo, el éxito en combate
se explico por la asimetria de peso (GLM; ¥? = 13.15; P = 0.03; Fig. 2a), la asimetria en audacia
(GLM; ¥?=16.22; P = 0.02; Fig. 2b) y el nimero de series de golpes (GLM; y* = 21.60; P < 0.01;
Fig. 2c). La probabilidad de ganar un combate aumenta cuando los atacantes son de menor peso y
son mas audaces que los defensores (Fig. 2a Fig. 2b) y cuando los atacantes dan un mayor nimero

de series de golpes a su oponente (Fig. 2¢).
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el cero representa atacantes que no despojaron a su oponente y el uno atacantes

que despojaron a su oponente.

DISCUSION
A pesar de la amplia informacion que existe sobre el tamafio del cuerpo y el armamento como
factores clave que determinan el RHP, la comprension de la contribucion de los factores
fisiologicos (e. g., la capacidad metabolica y la fuerza muscular) y conductuales (e. g., la
personalidad animal) en la resolucidon de combates es limitada (Humphries et al., 2006; O’Connor
etal., 2015). En este estudio, las asimetrias en fuerza muscular y tasa metabdlica estandar (TME)
no determinaron el éxito en combate de los cangrejos ermitafios. Sin embargo, la probabilidad de
ganar un combate aumenté cuando los atacantes eran mas pequefios y audaces que los defensores
y cuando ejecutaron un mayor nimero de series de golpes.

La asimetria en el peso de los cangrejos ermitafios influyd en la resolucién del combate. En
varios animales, pequerias diferencias de tamafio entre los individuos sesgan el resultado a favor
del competidor mas grande, como en los peces ciclidos (Neat et al., 1998), cangrejos violinistas
(Jennions & Backwell, 1996) y cangrejos de rio (Pavey & Fielder, 1996). En el cangrejo de rio,
Procambarus clarkii, una diferencia de tamafio corporal del 3% es suficiente para favorecer el
éxito del competidor méas grande en el 80% de los encuentros (Ueno & Nagayama, 2012). En el
presente estudio, la asimetria del tamafio corporal fue importante para determinar el resultado de
del combate. Sin embargo, a diferencia de varios estudios en los que el competidor méas pequefio
tiene una menor probabilidad de ganar (e. g., Hazlett, 1970), en este estudio se encontrd que un
atacante mas pequefio que el defensor tuvo mas probabilidades de ganar el combate que un atacante

que era mas grande que el defensor.
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El éxito en combate del atacante con desventaja de tamario corporal podria atribuirse a una
asimetria poco conspicua en el RHP. De acuerdo con Mowles et al (2011), los atacantes de
Pagurus bernhardus con una mayor cantidad de fibras musculares abdominales tienen una mayor
probabilidad de ganar un combate. La fuerza de traccion es una caracteristica comunmente
asociada con la fuerza muscular y el desempefio fisico de los animales y es un atributo que varia
entre los individuos de una poblacion (variabilidad interindividual; Bywater et al., 2008; Alcaraz
& Jofre, 2017). Una de las predicciones de este trabajo fue que los atacantes con desventaja de
peso estarian ejecutando series de golpes mas fuertes que aquellos con ventaja de peso. Sin
embargo, la fuerza de traccidn no explico el éxito en combate. Es probable que la fuerza maxima
de traccion de C. californiensis a diferencia de la musculatura abdominal participen de diferente

manera en la ejecucion de series de golpes de concha.

La asimetria en el potencial metabdlico de los contrincantes es otra caracteristica poco
conspicua que se esperaria importante en la resolucion de una contienda; esto debido a que los
combates son altamente demandantes de energia y los costos de combatir se incrementan conforme
aumenta la intensidad de las conductas agonisticas y la duracion del combate (Hack, 1997). Una
de las predicciones de este estudio fue que los atacantes en desventaja tendrian una mayor TME
respecto a los oponentes con ventaja. Sin embargo, la asimetria en TME no explico el éxito en
combate en C. californiensis como se esperaba. En otros crustdceos como Macrobrachium
rosenbergii, los ganadores de los combates fueron aquellos individuos con mayor TME,
independientemente de los efectos del tamafio corporal sobre el metabolismo (Brown et al., 2003).
En crustdceos como Necora puber y Carcinus maenas, la TME se correlaciona fuertemente con
los despliegues agonisticos y la duracion del combate, pero no con el éxito del combate (Smith &

Taylor, 1993). Probablemente, otros indicadores como el campo aerébico podrian explicar los
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mecanismos fisioldgicos de los atacantes para persistir en un combate mientras ejecuta conductas

energéticamente demandantes (Lahti et al., 2002; Briffa & Sneddon, 2007).

El uso del refugio maximiza la probabilidad de un individuo de sobrevivir ante el riesgo de ser
depredado (Sih et al., 2004; Briones-Fourzan et al., 2015). Sin embargo, el costo de refugiarse
puede ser alto ya que disminuye el tiempo y la probabilidad de realizar actividades ecolégicamente
relevantes, como alimentarse o adquirir un recurso limitado (Martin & Lopez, 1999). Asi, la
decision que toman los animales sobre refugiarse o0 no, esta dada por un balance entre la evitacion
de los riesgos y la adquisicion de un recurso importante para maximizar su adecuacion (Cooper,
2009). La asimetria en tiempo de uso de refugio fue una caracteristica que explicé el combate en
C. californiensis. Los atacantes que presentaron un tiempo de uso de refugio menor que sus
oponentes (mas audaces), tuvieron una mayor probabilidad de despojarlo de su concha. La audacia
se ha correlacionado ampliamente con otro rasgo de la personalidad denominado agresividad
(Mowles & Briffa, 2012). Los individuos de Pagurus bernhardus que presentan tiempos de uso
de refugios cortos son mas agresivos al iniciar el ataque contra otro cangrejo (menor tiempo de
latencia al aproximarse a un oponente; Courtene-Jones & Briffa, 2014). Sin embargo, en el caso
de P. bernhardus el tiempo de uso de refugio no explica el éxito de los atacantes, pero si de los
defensores. Los defensores que se refugian por tiempos prolongados tienen una mayor

probabilidad de retener el recurso.

El estudio de los combates bajo escenarios de libre eleccion impide el control riguroso de las
variables y, por lo tanto, dificulta su interpretacion. Sin embargo, esta aproximacion permite una
entendimiento integral de la toma de decisiones de los individuos. A pesar del amplio

conocimiento que se tiene sobre las reglas que dictan los encuentros agonisticos, la secuencia de
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decisiones y sus consecuencias en el resultado de los combates bajo condiciones naturales han sido
poco estudiados (Humphries et al., 2006; O’Connor et al., 2015). Esta parte del estudio muestra
que los encuentros agonisticos consisten en una secuencia inseparable de eventos que requieren

ser evaluados como un todo.
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Capitulo I1. Mismo recurso, diferentes beneficios: la estructura
de la concha del cangrejo ermitafio beneficia a los propietarios, pero

no a los intrusos en las interacciones agonisticas

INTRODUCCION
Si bien las caracteristicas intrinsecas relacionadas con el potencial para retener un recurso (RHP,
el tamafio corporal y del armamento, la tasa metabdlica, la fuerza muscular y la personalidad
animal) y la motivacién por obtener un recurso explican la decision de los individuos de persistir
en un combate y su resolucion, algunos factores ajenos a los organismos influyen de manera
importante en sus encuentros agonisticos. La teoria del juego, a través de diversos modelos, explica
y hace predicciones sobre la toma de decisiones de los animales durante sus encuentros agonisticos
(Maynard Smith, 1974). La hipdtesis del efecto residente hace referencia a la tendencia de los
defensores de un recurso a ganar con mas frecuencia que los atacantes o intrusos (Maynard Smith
& Parker, 1976). El efecto residente puede relacionarse con una mayor motivacion de los
defensores para conservar el recurso que la de los atacantes para obtenerlo (Leimar & Enquist,
1984). Por ejemplo, los defensores que han invertido en un recurso previamente toman mas riesgos
y dedican mas tiempo y energia a defenderlo (e. g., gébidos; Lindstrom & Pampoulie, 2005;
Leimar & Enquist, 1984). Los defensores también pueden tener mejor informacion sobre el
recurso, y con base en el conocimiento de la calidad del mismo, expresar mayor motivacion en la
defensa que su oponente (Enquist & Leimar, 1987). Sin embargo, el efecto residente puede
asociarse de manera directa ventajas (fisiologicas y mecéanicas) que la posesion de un recurso
puede conferirle al poseedor. Esta hipdtesis es conocida como RHP correlacionado con los
recursos (Kemp & Wiklund, 2001; Fayed et al., 2008). Un ejemplo en el que el RHP

correlacionado con los recursos conduce al efecto residente ocurre en las mariposas; en donde la
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posesion de un territorio aumenta la temperatura corporal de la mariposa residente respecto a la
invasora, incrementando el desempefio fisioldgico de la propietaria durante un combate y con ello
su probabilidad de ganar (Stutt & Willmer, 1998). En el caso de los cangrejos violinista Uca
mjoeberg, los machos defienden madrigueras que utilizan como refugios durante las mareas altas
y durante la cépula (Backwell & Jennions 2004); en estos cangrejos, las hembras ovigeras
seleccionan a su pareja en funcion de la calidad de la madriguera (volumen, area de la marismay
disponibilidad de alimento) que ocupa el macho (Backwell & Passmore 1996). Los machos se
encargan de defender la madriguera y con ello a la hembra de machos errantes que han perdido su
madriguera o deambulan en busca de una de mejor calidad que la que poseen. Los poseedores del
refugio tienen ventajas mecanicas y mayor probabilidad de éxito sobre los intrusos durante los

enfrentamientos. (Backwell & Jennions 2004; Morrell et al., 2005).

Es comdn que los cangrejos ermitafios se enfrenten para obtener una concha diferente a la que
ocupan. La mayoria de las conchas de gasteropodos poseen espiras que tienen un giro que se
extienden a partir de un pilar central llamado columela; alrededor de esta estructura se construye
el resto de la concha (Signor & Pieter, 1984), aunque, algunas especies carecen de columela (e. g.,
Neritomorpha; Ponder & Lindberg, 1997). Los cangrejos ermitafio ocupan conchas de
gasteropodos con diferentes grados de desarrollo de la columela, y estas diferencias se han
asociado indirectamente con costos y beneficios para los ocupantes. Por ejemplo, Pagurus
longicarpus y Calcinus californiensis crecen mas en especies de conchas de gaster6podos poco
espiradas (columela reducida) que en conchas altamente espiradas (columelas largas; Blackstone,
1985; Alcaraz et al., 2015); mientras que las hembras de Pagurus filholi producen méas huevos

cuando ocupan conchas altamente espiradas (Yoshino & Goshima, 2001).
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Las especies de conchas también pueden influir en el resultado del combate. Calcinus
californiensis despoja a mas oponentes que ocupan conchas de Nerita scabricosta, que carece de
columela (Ponder & Lindberg, 1997) en comparacién con los que ocupan Stramonita biserialis,

que tiene una columela bien definida (Burciaga, 2017).

Durante un combate por conchas, los atacantes desplazan su cuerpo hacia adelante para
introducir sus apéndices anteriores a la concha del defensor y sujetarlo. Posteriormente, el atacante
golpea su concha repetidamente contra la del defensor (series de golpes; Dowds & Elwood, 1983;
Alcaraz & Jofre, 2017). EI movimiento que realiza el atacante para sujetar al defensor podria
modificar la posicion de su abdomen y pereiopodos al interior de la concha, de manera similar a
lo que sucede durante la locomocion. a diferencia de lo que sucede en un cangrejo retraido que
enreda el abdomen en la columela, durante la locomocion el abdomen se despliega y apoya sobre
el techo de la concha liberando el agarre sobre la columela (Chaple, 2012). En contraste con el
atacante, durante el combate el defensor permanece retraido dentro de la concha, con el abdomen
envuelto alrededor de la columela. En esta parte del estudio se disefiaron experimentos dirigidos a
evaluar la influencia de la configuracion interna de la concha (papel de la columela) en el éxito del
combate de cangrejos ermitafio, con el fin de entender si la concha puede funcionar como un factor

correlacionado con el RHP de atacantes y defensores en el combate por conchas de gasterépodos.
METODO

Obtencion de organismos
Se recolectaron 180 cangrejos ermitafios Calcinus californiensis ocupando conchas de Nerita
scabricosta sin dafio aparente ni epibiontes en la playa El Tecolote, Baja California Sur, México.

Los cangrejos capturados fueron de tamario similar (media 0.23 g + 0.02 se). La longitud de la
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quela izquierda (X = 5.10 mm =+ 0.10 se) se utiliz6 como medida para estimar el peso corporal
utilizando una ecuacion previamente calculada para esta especie (Alcaraz et al., 2020). Los
cangrejos se mantuvieron en recipientes individuales (0.1 L) en un sistema de circulacion de agua
a 27 ° C y 35 UPS. Veinticuatro horas despues de la captura, los cangrejos se extrajeron de su
refugio calentando el apice de sus conchas con una pistola de calor. Los cangrejos se pesaron y
sexaron. Unicamente se utilizaron machos para evitar sesgos asociados al sexo, ya que los machos
y las hembras de C. californiensis prefieren diferentes especies de concha (Suérez-Rodriguez et

al., 2019).

Experimento de preferencia

Un experimento de preferencia por conchas de Stramonita biserialis de diferentes tamafios y
configuraciones internas se llevé a cabo para probar las posibles diferencias en el valor de los
recursos, debido a que la estructura de los combates depende del valor que los individuos otorgan
a los recursos. La preferencia por conchas se determind con una prueba alternativa maltiple (Arce
y Alcaraz, 2012). La secuencia de preferencia de conchas se evalu6 en 18 cangrejos ermitafios
(0.11 a 0.34 g) para cuatro conchas alternativas de S. biserialis (cuyas caracteristicas se describen
més adelante): a) una concha intacta de tamafio adecuado (ladeq), b) una concha de tamafio
adecuado con el Gltimo giro de la columela intacta (Hadeq); C) una concha modificada de tamafio
adecuado con el ultimo giro de la columela desgastada (Madeg), Y d) una concha intacta del 50%

de la talla adecuada para el cangrejo ermitafio (ltight).

Los cangrejos (n= 18) fueron provistos con un conjunto de cuatro conchas: tres conchas de
tamafio adecuado y una con un ajuste apretado. El tamafio de las conchas adecuadas y apretadas

se calculd usando ecuaciones previamente reportadas para el peso de la concha preferida en
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funcion del peso del cangrejo (Arce y Alcaraz, 2012). Las conchas se enjuagaron con agua de mar
limpia, no estaban dafiadas y no tenian epibiontes. Los cangrejos se utilizaron una sola vez por

experimento. Las manipulaciones de la concha se describen a continuacion.

Las tres conchas de tamafio adecuado se asignaron al azar a uno de los tres tratamientos de
configuracion interna mencionados anteriormente: ladeq, Hadeq, Madeq. Las conchas Hadeq Y Madeq Se
fijaron a la prensa de una estacion de trabajo (Dremel) con la apertura orientada hacia el lado
izquierdo. Las conchas se cortaron longitudinalmente en la seccion dorsal entre la segunda y la
tercera costilla. El corte se realizo desde el apice hasta la Gltima vuelta, dividiendo la concha en
dos secciones y dejando la columela expuesta. Las conchas se cortaron con una herramienta
rotativa (Dremel® mototool) usando un disco de 0.7 mm de didmetro. La columela de las conchas
Madeq Se desgastd con una punta de diamante para pulir, mientras que las conchas Hadeq Se
seccionaron como se describi6 anteriormente, pero la estructura interna (columela) no se modifico.
Las conchas se enjuagaron y secaron durante 24 h. Luego, las dos secciones de las conchas Mageq
Y Hadeq Se pegaron con silicon caliente y se secaron a temperatura ambiente durante 96 h. Las

conchas se pesaron antes y después de estas manipulaciones.

La secuencia de preferencia de conchas se estimé como Arce y Alcaraz (2012). Las pruebas
de eleccién (n = 18) se realizaron en recipientes de plastico circulares de 10 cm de diametro con
0.5 L de agua de mar aireada. Se colocaron las cuatro conchas con las aperturas orientadas hacia
arriba y las conchas se golpearon en el fondo del recipiente para expulsar las burbujas de aire.
Posteriormente, cada ermitafio desnudo se colocd dentro de un tubo de malla en el centro del
contenedor. El cangrejo ermitafio se liberd del tubo después de 60 min y se dejo durante 24 h en

el contenedor. La concha ocupada después de 24 h se registro como la concha preferida, respecto
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a las tres conchas restantes. Posteriormente, se coloco una pinza de cabello (Goody; 1.5 x 1.5 cm,
1.6 g) en el apice de la concha ocupada para motivar a los cangrejos ermitafios a seleccionar una
concha diferente durante las siguientes 24 h. La pinza de cabello aumenta el peso de la conchay
cambia su centro de masa, lo que altera la capacidad de maniobrar de los ermitafios durante la
locomocion y estimula al cangrejo a elegir y ocupar otra concha (Arce & Alcaraz 2012). La
siguiente concha ocupada por el cangrejo ermitafio fue clasificada como el nimero dos. La concha
vacia con la pinza de cabello (la primera opcion) se retird del recipiente. El procedimiento se
repitié hasta que se asignoé una jerarquia a cada una de las cuatro conchas. Al final de los

experimentos, los cangrejos se liberaron en el sitio de recoleccion con conchas adecuadas.

Combates

La importancia de la columela en el éxito durante el ataque se evalu6 comparando a atacantes
ocupando conchas con columela intacta vs. con columela modificada y el éxito durante la defensa
comparando defensores ocupando conchas con columela intacta vs. modificada (Figura 3). Los
cangrejos ermitafios se forzaron a abandonar sus conchas rompiendo la concha como se describi6
en la seccidn anterior. Los cangrejos se sexaron, se midié su cefalotérax y la longitud de su quela
(vernier digital; £ 0.01 mm) y se pesaron con una balanza (OHAUS; + 0.01 g). En los experimentos

solo se utilizaron machos (n = 120).

Atacante Control Defensa

Atacante Defensor Atacante Defensor Atacante Defensor

Sin Con Con Con Con Sin
columela columela columela columela columela columela
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Figura 3. Esquema que muestra los tres grupos experimentales para probar la importancia
de la columela en el éxito del atacante (izquierda) y el defensor (derecha), en comparacion
con un grupo control en el que ambos individuos ocuparon conchas con una columela
intacta (centro). EI grupo control se utilizé6 como linea de base (intercepto) en el modelo
estadistico para evaluar la influencia del tipo de concha en el éxito de los atacantes y
defensores; las comparaciones estadisticas se muestran con lineas discontinuas. El papel
de los atacantes se establecié dando a los cangrejos conchas suboptimas (50% del peso
preferido) y el papel de los defensores asignando a los cangrejos una concha del tamafio
preferido (concha éptima).

Se parearon cangrejos de tamafio similar en cada combate. Los dos cangrejos en cada combate
tuvieron una diferencia de peso relativo (RWD) de menos del 10%, calculado como Arnott &
Elwood (2007): RWD = 1 - (peso del cangrejo pequefio / peso del cangrejo grande). Los cangrejos
se asignaron aleatoriamente como atacantes y defensores lanzando una moneda. El papel de
atacante se estableci6 asignandole al cangrejo desnudo una concha ajustada (como se describe en
la seccidn anterior), que fue la concha menos preferida de acuerdo con las pruebas de preferencia.
El papel de defensor se establecidé dandole al cangrejo un concha de su peso preferido (tamafio

adecuado).

Cada par de animales se asignd aleatoriamente a tres grupos experimentales (Figura 3) tirando
un dado: a) atacante en concha modificada: atacante en una concha modificada vs. defensor en una
concha con columela (n = 20), b) control: atacante y defensor en conchas con columela (n = 20),
y ¢) defensor en concha modificada: defensor en una concha modificada vs. atacante en una concha
con columela (n = 20). Las conchas se enjuagaron con agua de mar limpia antes de ofrecerlas a los
cangrejos ermitafios. Cada cangrejo se aislé con su nueva concha en recipientes individuales (2 L)

con aireacion constante a 27 ° C durante las 24 h previas al combate.

Los combates se realizaron en una arena experimental de plastico opaco de 9 cm de diametro
(0.5 L) y una capa de arena limpia de 1 cm de profundidad. La arena se sumergié en un tanque
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mas grande (20 L) con agua de mar a 27 ° C y aireacion constante. La pareja de cangrejos se colocd
en la arena, separados por una barrera acrilica negra sellada que impedia el contacto quimico, fisico
y visual entre ellos. Después de 60 min, se retird la barrera y se permitiéo que los cangrejos

interactuaran durante 24 h. El periodo de interaccion se grabo en video para su posterior analisis.

Las variables que se cuantificaron a partir de los videos fueron: 1) duracién del combate,
definido como la suma del tiempo dedicado a realizar actividades agonisticas, desde que los
oponentes alinean las aperturas de sus conchas y el atacante inserta uno o ambos quelipedos dentro
de la concha del defensor, hasta que el atacante desalojo al defensor o se rindié sin efectuar un
desalojo; 2) el numero de series de golpes, definido como el nimero de episodios en donde el
atacante sujeta y golpea su propia concha contra la del defensor; 3) el nimero total de golpes,
definido como el numero total de golpes que el atacante da al defensor durante todas las series de
golpes; y 4) despojo, en los que el atacante obtiene la concha de su oponente (Gherardi, 2006). Al
final del periodo de interaccion de 24 h, se proporciond a los cangrejos una concha adecuada y se

devolvieron al sitio de recoleccion.

Estadistica
Los analisis se realizaron en R v.3.6.2 (R Core Team, 2020). El peso de los animales y la
diferencia relativa de peso (RWD) de los oponentes de los tres grupos experimentales se

compararon con analisis de varianza de una via.

El efecto de la arquitectura interna de las conchas en el éxito de combate se probo mediante
un analisis de regresion logistica binomial. ElI grupo experimental (atacantes en concha
modificada, control y defensor en concha modificada), la duracion del concurso, el niUmero de

series de ataques de rap y el nimero total de golpes como variables predictoras. El grupo control
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se establecié como linea de base (intercepto) para comparar el éxito de atacantes y defensores que
ocupan conchas con columela reducida y conchas con columela intacta. El establecimiento del
grupo control como referencia en lugar de la comparacion directa del éxito en combate de
atacantes y defensores, evito la confusion de efectos asociados con los diferentes ajustes de concha
asignados para motivar a los atacantes a obtener una nueva concha (concha de talla apretada) y a
los defensores a mantener su concha original (concha de talla adecuada). Los individuos que no
despojaron a sus oponentes se codificaron como cero, y los individuos que lograron el despojo
como uno. EI modelo global incluyé efectos interactivos entre variables.

El modelo cumplié con los supuestos necesarios para la regresion logistica binomial:
independencia de variables, linealidad de variables independientes y log odds (evaluada a través
de una inspeccion visual de las relaciones lineales entre las variables predictoras y el logit de los
resultados) y ausencia de multicolinealidad. El criterio utilizado para considerar ausencia de
multicolinealidad se establecio a través de un valor de correlacion de Pearson < 0.5 y un factor de
inflacion de varianza (VIF) < 10.

La devianza explicada o pseudo R? del modelo global se utiliz6 como medida de ajuste (Zuur
et al., 2009). Posteriormente, se realiz6 un proceso de seleccion de modelo “backward” utilizando
la funcion “dropl” (prueba de chi-cuadrado; paquete R “stats”), el cual calcula la razén de
verosimilitud y los valores P para todos los términos individuales, ajusta esos modelos y calcula
los cambios en el ajuste. El "mejor modelo" se elige eliminando secuencialmente los términos
menos significativos en cada iteracion, hasta llegar a un modelo reducido que contiene solo

términos e interacciones significativas (Ekstrem & Sgrensen, 2015).

La duracion del combate entre ganadores y perdedores que ocupaban conchas modificadas

vs. intactas durante el ataque y la defensa se compar6 utilizando pruebas de analisis de varianza
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bifactorial. Se realizaron pruebas de comparaciones multiples (Tukey) para todas las variables
significativas. El supuesto de normalidad de los datos y homocedasticidad de las varianzas se

verificd mediante andlisis grafico de residuales.
RESULTADOS

Experimento de preferencia

Las conchas Hadeq (X = 1.51 g + 0.11 s.e.) fueron 3% menos pesadas debido al desgaste de la
columela (Mageq; X = 1.46 g + 0.11 s.e.). Los cangrejos ermitafio mostraron una secuencia de
preferencia consistente por diferentes tipos de conchas (Kendall: W = 0.51; Friedman: y%63 =
24.37, p <0.001; Figura 4). No existio diferencia en la preferencia por los tres tipos de conchas de
tamafo adecuado (ladeq, Hadeg, Madeq). Sin embargo, los ermitafios seleccionaron consistentemente

las conchas ltight como Ultima opcién (Nemenyi: p <0.01; Figura 4).

1 sesssss e ssse sssee

2 ese sssceee sssee

Rango

3 sessee ssssese ssessese .o

4 - . eessecss e

H M

adeq adeq adeq Itight

Tipos de concha

Figura 4. Secuencia de preferencia por conchas de S. biserialis de diferente tamafo y
configuracion interna por 18 cangrejos ermitafios. Los circulos muestran el nimero de veces que
se eligio cada tipo de concha de la primera a la cuarta opcion cuando los cuatro tipos de concha se
presentaron simultdneamente. lageq = conchas intactas de tamario adecuado (sin manipular), Hadeq
= conchas manipuladas de tamafio adecuado (seccionadas y reensambladas con la columela
intacta), Madeq = concha modificada del tamafio adecuado (seccionada y reensamblada, con el
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ultimo verticilo de la columela eliminado), y light = concha intacta con un ajuste adecuado para el
cangrejo ermitafio (sin manipular, 50% mas pequefio que la concha de tamafio adecuado).

Combates

El peso de los cangrejos ermitaiio fue similar entre los tres grupos experimentales (atacantes en
conchas modificadas, control y defensores en conchas modificadas; X = 0.22g + 0.01 s.e.; F2, 120
=0.25, P =0.78), al igual que la diferencia relativa de peso (RWD) de los oponentes (F2, 0= 0.75,
P = 0.47). Aunque todos los cangrejos se dejaron interaccionar durante 24 h, todos los combates

finalizaron en menos de 2 h (Tabla 1).

Tabla 1. Promedio de golpes totales, nimero de series de golpes y duraciéon del combate de
atacantes y defensores exitosos entre los diferentes grupos experimentales. N = nimero de eventos.

El error estandar se muestra entre paréntesis.

Grupo Resultado del N Golpes Series de Duracién del
experimental combate totales golpes combate (min)
Ganadores 5 50.40 2.8 20.33
Atacan';]es En (despojaron) (3.29) (0.38) (2.71)
conchas
modificadas Perdedores 15 473 213 11.66
(no despojaron) (3.14) (0.19) (1.16)
Atacante gana 6 49.33 2.83 17.23
Control (ocurre despojo) (7.1) (0.31) (2.03)
ontro
Defensor gana 14 41.43 2.36 10.55
(no ocurre despojo) (3.24) (0.17) (1.04)
Dez%nns(?r::: en (sin despojar) (4.10) (0.19) (1.14)
modificadas Perdedores 13 3554 1.38 3.71
(despojados) (2.50) (0.14) (0.61)

El modelo global que evalu6 la influencia del tipo de concha en el éxito del combate explicd

el 68.69% de devianza. El éxito del combate no se explicd por el nimero total de golpes (GLM;
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¥?=0.13; P =0.71), 0 el RWD (GLM; ¥?= 0.11; P = 0.74). El tipo de concha influyo en el éxito
de los atacantes y defensores de manera diferencial (GLM; grupo experimental, ¥* = 41.61; P < 0.
001); el éxito de los atacantes para despojar a sus oponentes no dependio del tipo de concha
ocupada (control vs. atacantes en conchas modificadas; Tukey, P = 0.90). Los atacantes en conchas
con columela intacta (control) despojaron a un namero similar de oponentes (30% tuvieron éxito)
que aquellos ocupando conchas con una columela reducida (25% tuvieron éxito; Tabla 1). Por el
contrario, el éxito de los defensores dependio del tipo de concha ocupada (control vs. defensores
en conchas modificadas; Tukey, P = 0.04). Los defensores en conchas con la columela intacta
(control) presentaron una mayor probabilidad de evitar el despojo (70% de éxito) que aquellos
ocupando conchas con una columela reducida (35% de éxito; Tabla 1).

El éxito del combate se explicd por el nimero de series de golpes (GLM; ¥2=5.47; P = 0.02),
la duracion del combate (GLM; ¥>=9.32; P < 0.01) y la interaccion entre el grupo experimental y
la duracion del combate. (GLM; ¢~ = 24.59; P < 0.001). El éxito de los atacantes para despojar a
sus oponentes se explico por el numero de series de golpes (x° = 6.09; P = 0.01; Figura 5a) y la
duracion del combate (x° = 17.10; P < 0.001; Figura 6a). El incremento en el nimero de series de
golpes y el tiempo que los atacantes pasaron realizando comportamientos agonisticos aumentaron
la probabilidad de que despojaran a sus oponentes. La duracion del combate fue similar para los
atacantes que lograron un despojo (ganadores) y los que no lo hicieron (perdedores) en conchas

con columela intacta vs. reducida (ANOVA de dos vias, F3 3s=0.77, P = 0.39; Tabla 1).
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Figura 5. Probabilidad de los atacantes de despojar a un oponente (a) y
probabilidad de los defensores de resistir un despojo por parte de los defensores
(b) en conchas modificadas (triangulos, lineas continuas) e intactas (control;
circulos, lineas punteadas) en funcion del numero de series de golpes. EI namero
de series de golpes explico el éxito de los atacantes para lograr el despojo (a; P
=0.01), pero no explico el éxito de los defensores de resistir el despojo (b; P =
0.31).
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Figura 6. Probabilidad de los atacantes de despojar a un oponente (a) y
probabilidad de los defensores de resistir un despojo (b) en conchas
modificadas (triangulos, lineas continuas) e intactas (control; circulos,
lineas punteadas) en funcion de la duracion del combate. El término de la
interaccion fue significativo en (b), como se muestra por la tendencia
opuesta a las curvas de prediccion para los defensores en conchas
modificadas vs. el control.

El éxito de los defensores en la defensa de sus conchas modificadas no dependié del nimero
de series de golpes (- = 1.03; P = 0.31; Figura 5b). Sin embargo, el éxito de los defensores se vio
afectado por la duracion del combate (¥ = 8.43; P < 0.01; Figura 6b) y la interaccion entre el tipo

de concha ocupada y la duracién del combate (x° = 20.29; P < 0.001; Figura 6b). La diferencia en
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la duracion del combate entre los defensores que retuvieron su concha (ganadores) y los que no
(perdedores) dependié del tipo de concha que ocupaban, es decir, la interaccion del grupo
experimental con el resultado (ganador o perdedor) fue significativa (Fs, 36 = 23.85, P < 0.001).
Entre los defensores en conchas con una columela intacta (grupo de control), la duracién del
combate fue mayor para los perdedores que para los ganadores (X = 17.23 min + 2.03 s.e., X =
10.55 min + 1.04 s.e., respectivamente; Tukey, P < 0.01). Por el contrario, en los defensores que
ocupaban conchas con la columela reducida, la duracion del combate fue més corta entre los
perdedores que entre los ganadores (X = 3.71 min + 0.61 s.e., X = 8.88 min * 1.14 s.e.,
respectivamente; Tukey, P = 0,02; Tabla 1). Entre los ganadores del combate, la duracién del
combate fue similar entre los individuos ocupando conchas con la columela intacta y con columela
reducida (X = 9.97 min + 0.82 s.e.; Tukey, P = 0.71), pero entre los perdedores, la duracién del
combate fue mas corta aquellos que ocupaban conchas con columela reducida que intacta (X =

3.71 min £ 0.61 s.e., X = 17.23 min + 2.03 e.e., respectivamente; Tukey, P < 0.001; Tabla 1).

DISCUSION
Los resultados de este estudio mostraron que el mismo recurso puede conferir beneficios diferentes
a los atacantes y a los defensores. En los cangrejos ermitafios, la estructura interna de la concha
(columela) otorgo a los defensores, pero no a los atacantes, una ventaja durante las interacciones
agonisticas. Especificamente, los defensores de conchas con una columela artificialmente reducida
fueron despojados con mas frecuencia y mas rapido que los defensores de conchas con una
columela intacta. Por el contrario, la reduccion de la columela no afecté el éxito de los atacantes

para despojar a un defensor.
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El valor que los individuos otorgan a un recurso impulsa la motivacion para combatir y
determina el resultado de la contienda (Enquist & Leimar, 1987). La preferencia de los cangrejos
ermitafios por diferentes conchas es un reflejo del valor que asignan a cada una de ellas. Calcinus
californiensis prefiere las conchas de S. biserialis sobre N. scabricosta (Arce & Alcaraz, 2012).
Varias caracteristicas difieren entre estas dos especies de conchas, pero la configuracién interna
es probablemente una de las méas importantes; N. scabricosta carece de columela como
consecuencia de la reabsorcion de las paredes internas durante su ontogenia (Ponder & Lindberg,
1997). En este estudio, los cangrejos ermitafios combatieron en conchas de S. biserialis
manipuladas que fueron seccionadas, modificadas y reensambladas (con la columela reducida
artificialmente), por lo que es posible que el sesgo en el resultado de los combates se debiera a
asimetrias motivacionales, en donde los ermitafios combaten con mas intensamente para mantener
el recurso mas valioso (una concha con columela intacta), y no al efecto de la columela per se. Sin
embargo, si C. californiensis asignara un mayor valor a las conchas manipuladas (columela intacta)
sobre las conchas manipuladas (columela reducida), habriamos esperado que esto se revelara
durante la prueba de preferencia, el cual no fue el caso. El Unico tipo de concha que fue
discriminado en esos ensayos fueron las conchas relativamente mas pequefias (ajuste apretado),
mientras que las conchas intactas (ladeg), las seccionadas con la columela intacta (Hadeq) Y las
modificadas con la columela desgastada (Madeq) de tamarfio adecuado fueron igualmente preferidas.
Si bien la reduccion de la columela no cambi6 significativamente el peso de las conchas en relacion
con las manipuladas (3%), la reduccién de la columela podria modificar otras caracteristicas de la
concha (por ejemplo, volumen interno, centro de masa), pero nuevamente, C. californiensis no

discrimind entre las tres conchas de tamafio adecuado.
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En otros estudios, los cangrejos ermitafios han mostrado preferencia por las conchas intactas
frente a las modificadas artificialmente. Por ejemplo, Pagurus longicarpus prefiere las conchas
intactas a las conchas cuyo peso y centro de gravedad han sido modificados (Conover, 1978) y a
las conchas perforadas artificialmente (Pechenik & Lewis, 2000), mientras que Pagurus
bernhardus prefiere las conchas no manipuladas y evita las conchas con arena adherida en el
interior (Arnott & Elwood, 2007). La evitacion de conchas perforadas artificialmente por P.
longicarpus se explicé por una mayor vulnerabilidad a la depredacion y el estrés osmético
(Pechenik et al., 2001), mientras que en P. bernhardus se relacioné con el dafio que la arena podria
causar por abrasiéon al abdomen blando (Arnott & Elwood, 2007). En contraste, las conchas
utilizadas en este estudio tenian paredes internas lisas, y la columela reducida es un rasgo comun
entre las especies de conchas frecuentemente ocupadas por cangrejos ermitafios en la naturaleza
(e.g., Neritimorpha; Ponder & Lindberg, 1997; Arce & Alcaraz, 2011). Dado que C. californiensis
aparentemente otorgd un valor similar a los tres conchas de tamafio adecuado (intactos,
seccionadas con y sin columela), los atacantes (todos en un concha de tamafio pequefio y menos
preferido) deberian estar igualmente motivados para obtener un recurso de tamarfio adecuado, y los
defensores deberian estar igualmente dispuestos a defender su concha de tamafio adecuado,
independientemente de su estructura interna. Debido a lo anterior, se puede descartar la explicacién
de la motivacion diferencial y asumir que las diferencias en los resultados de los combates se deben
a los efectos de la estructura interna de la concha con el RHP de los oponentes.

La reduccion de la columela no afect6 el éxito del combate de los atacantes, pero disminuyo la
capacidad de los defensores para resistir el despojo. EI combate por conchas es una actividad
asimétrica para los atacantes y los defensores, ya que utilizan diferentes maniobras fisicas. El

atacante desplaza su cuerpo hacia adelante para sujetar al defensor, mientras que el defensor se
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encuentra completamente retraido en su concha (Alcaraz & Jofre, 2017). El atacante luego golpea
su concha en una serie golpes (Hardy & Briffa, 2013). Este movimiento hacia adelante se
acompafia de una contraccion tonica que aumenta la rigidez del abdomen, que funciona como un
esqueleto hidrostatico, haciendo que los pereidpodos entren en contacto con el techo de la concha,
permitiendo al cangrejo controlar los movimientos de la concha (Chapple, 1969, 2012). La
maniobra de ataque obliga al cangrejo ermitafio a desenvolver su abdomen de la columela, similar
al desplazamiento que ocurre al caminar (Chapple, 1973, 2012). Asi, dado que normalmente el
atacante no se sujeta activamente de la columela durante estas maniobras, no es de extrafiar que la
reduccién de la columela no afect6 la habilidad de los atacantes de ejecutar series de golpes, ni de
despojar a sus oponentes.

En el grupo de cangrejos en donde se probo el efecto de la columela en el ataque, los atacantes,
cuanto mas tiempo paso el atacante intentando despojar al defensor y cuanto mayor fue el nimero
de series de golpes, mayor fue la probabilidad de despojar a su oponente. La cantidad de energia
destinada parece ser un determinante para la decision de los atacantes de persistir en el combate
en C. californiensis, como se ha descrito en otras especies de cangrejos ermitafios (e. g., P.
bernhardus; Briffa & Elwood, 2002).

Los defensores que ocupaban una concha con una columela reducida la abandonaron antes y
con mayor frecuencia que los defensores de conchas con una columela intacta. Durante el combate,
los defensores se retraen en sus conchas, por lo que un segmento relativamente largo de su
abdomen envuelve la columela, de manera similar a cuando estan dentro del concha descansando
(Krans & Chapple, 2005). Los resultados de este estudio sugieren que los cangrejos ermitafios que
usan conchas modificadas no pueden sujetarse con tanta firmeza como los que tienen conchas

intactas. Los defensores en conchas sin columela fueron desalojados con relativa facilidad, aun
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cuando que antes ocupaban conchas de Nerita, que naturalmente carecen de columela. Nuestros
resultados muestran que los cangrejos ermitafios no desarrollan la capacidad de compensar la falta
de una columela cuando defienden una concha, lo que sugiere que el uso de conchas sin columela
es desventajoso durante los combates.

El tiempo dedicado a realizar conductas agonisticas antes de ganar o darse por vencido fue un
factor importante para explicar el éxito del combate para los defensores y atacantes en los conchas
modificadas. En el grupo de atacantes probados en conchas con columela reducida, cuanto mas
tiempo paso en el combate y mayor fue el nimero de series de golpes, mayor fue la probabilidad
de despojar con éxito al defensor. Los modelos de evaluacion de combates comiUnmente evaltan
la relacién entre la duracion de la competencia y el RHP del individuo (e. g., masa corporal; Taylor
& Elwood, 2003) para probar si los oponentes usan informacion sobre su oponente para tomar
decisiones durante el combate (estrategias de evaluacion) como iniciar, escalar, 0 renunciar a una
pelea. En este estudio, los cangrejos se parearon por talla, y ninguna de las variables incluidas
explicd el resultado del combate; por lo tanto, no pudimos evaluar el tipo de estrategia de
evaluacion que siguen los atacantes. Sin embargo, parece que los umbrales de gasto energético
determinan la decision de persistir dando series de golpes, como se ha descrito en otras especies
de cangrejos ermitafios (e.g., P. bernhardus; Briffa & Elwood, 2002).

Para los defensores de conchas, el estado de la columela fue el factor principal que influyé en
la probabilidad de retener con éxito sus conchas. Por lo tanto, utilizamos el tipo de concha como
un recurso correlacionado con el RHP, en lugar de la masa corporal (como hacen varios autores;
ver Chapin et al. 2019), para evaluar el tipo de estrategia realizada por los defensores. La duracion
media de la interaccién agonistica fue mas corta para los perdedores (cangrejos ermitafios

despojados) en conchas que confieren un RHP bajo (columela reducida) que para aquellos en
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conchas que confieren un RHP alto (columela intacta), mientras que en los defensores que
retuvieron sus conchas (ganadores), la duracion de la interaccion agonistica no fue influenciada
por el estado de la columela. Los investigadores a menudo usan una correlacion entre la asimetria
de RHP y la duracion del combate para distinguir la estrategia de evaluacion mutua (MA) de la
estrategia de autoevaluacion (SA), pero esto podria llevar a conclusiones engafiosas. Una buena
forma de distinguir entre estos modelos es correlacionar el RHP con la duracion del combate para
ganadores y perdedores por separado. En los modelos de SA, la duracién del combate depende
principalmente del individuo mas débil (perdedores; Taylor & Elwood, 2003). Por lo tanto, en este
caso, parece que los defensores estdn usando solo la informacion sobre su propia capacidad de
combate, determinada por la concha que ocupan, y no la informacion sobre sus oponentes, para
decidir cudndo abandonar la pelea.

Tanto la obtencién como la posesion de un recurso pueden ser componentes criticos de la
aptitud para muchos animales (Figler et al., 2005). Hasta donde sabemos, este es uno de los pocos
estudios para evaluar la influencia directa de un recurso especifico en la probabilidad de éxito tanto
en atacantes como en defensores. Nuestros resultados muestran que en los combates en los que los
actores desempefian diferentes roles, un recurso especifico puede diferir en el beneficio de RHP
que brinda a cada oponente, por ejemplo, beneficiando al individuo que tiene ese recurso cuando
realiza un rol, pero no el otro. Por tanto, nuestro estudio apoya la afirmacion de Fayed et al. (2008),
quien destaca la relevancia de los recursos que sesgan el resultado del combate
independientemente de la motivacion (e. g., Takahashi et al., 2001; Funakoshi, 2005). Los estudios
sobre RHP correlacionados con los recursos son especialmente atractivos en animales como los

cangrejos ermitafios, donde los atacantes y defensores llevan una variedad de combinaciones de
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tipos, tamafios y especies de conchas durante un combate, lo que aumenta la complejidad de

predecir los resultados de estas interacciones.
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Capitulo I11. Efecto en la fisiologia y conducta de los ermitafos

al despojarlos de su concha

INTRODUCCION
La toma de decisiones de los animales depende en gran medida de las experiencias anteriores y de
la informacidn obtenida a través de eventos pasados (Garcia et al., 2012; Yasuda et al., 2015). A
medida que las actividades son mas exigentes o estresantes, los estados motivacionales y
fisiologicos de los animales se tornan mas acentuados y duraderos. Por ejemplo, la experiencia
reciente basada en el atractivo de los machos sesga la calificacion de la hembra del siguiente
macho, mientras que el aumento de los costos de la seleccion de machos hace que las mujeres sean
menos exigentes (“efecto del macho previo"; Bakker & Milinski, 1991). El alto costo de los
combates en forma de lesiones y demandas energéticas inducen a que el efecto perdedor sea mayor

(Briffa & Sneddon, 2007; Briffa et al., 2015).

Los cangrejos ermitafios son organismos que comunmente se emplean para probar hipotesis
bioldgicas que dificilmente pueden probarse en otros grupos de animales. Aunque los animales de
varios grupos bioldgicos pueden usarse como modelos para estudiar las relaciones agonisticas, los
cangrejos ermitafios son Unicos por varias razones. Estos anomuranos son féaciles de manipular y
mantener en condiciones de laboratorio; son abundantes en la naturaleza, tienen armamentos bien
definidos y prominentes, son combativos y faciles de hacer luchar en condiciones de laboratorio
(Briffa & Mowles, 2008). Ademas de todo lo anterior, el recurso principal por el que estan
dispuestos a competir son las unidades discretas en forma de conchas de gasterépodos, a partir de
las cuales es relativamente facil evaluar su valor intrinseco y relativo (Gherardi, 2006), y pueden

desencadenar facilmente encuentros agonisticos. Sin embargo, un problema con los cangrejos
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ermitafios es la necesidad de extraer a los individuos de su concha para determinar su tamafio y

Sexo, ya sea antes o después de los experimentos.

Un método facil, practico y sin sufrimiento que obliga a los cangrejos ermitafios a abandonar
su concha y cambiarse a una diferente es colocando una pinza para el cabello en la zona dorsal
(Arce & Alcaraz, 2012). Este procedimiento aumenta significativamente el peso de la concha y
modifica su centro de masa, haciendo que el caminar de los cangrejos ermitafios sea costoso e
incomodo, forzando a los individuos a cambiarse "voluntariamente” a otro refugio (Arce &
Alcaraz, 2012; Guillermina Alcaraz, Kruesi et al., 2020). Sin embargo, algunos disefios
experimentales requieren que los cangrejos ermitafios estén desnhudos antes de comenzar los
experimentos, mientras que otros requieren sacar a los cangrejos de su concha para medirlos
después de los experimentos. Algunos de los procedimientos utilizados para obligar a los cangrejos
a abandonar su concha son mediante la induccion de estrés osmaético sumergiendo a los individuos
brevemente en agua dulce tibia (35 °C; Vance, 1972; Scully, 1979), a través del uso de de
descargas eléctricas de intensidad gradualmente creciente (e. g., Elwood & Appel, 2009), sin
embargo, las mas utilizadas son el calentamiento gradual del apice del concha con pistolas de calor
(Fotheringham, 1976; Guillermina Alcaraz & Kruesi, 2009) y el rompimiento de la concha usando

una prensa (Fotheringham, 1976; Arnott & Elwood, 2009; Tabla 2).

51



Tabla 2. Principales procedimientos reportados en la literatura para obligar a los

cangrejos ermitafios a abandonar su concha.

Método de . o
i Tema de la investigacion
extraccion
Personalidad
Depredacion
Conducta agonistica
Prensa

Ocupacion y preferencia

Conducta agonistica
Pistola de calor

Ocupacion y preferencia

Referencia

Bridger & Briffa, 2015.
Briffa et al., 2008.
Bridger et al., 2015.
Arce & Alcaraz, 2013.
Elwood et al., 2006.
Tricarico & Gherardi, 2007.
Turra & Gorman, 2014.
Arnott & Elwood, 2007.
Briffa & Fortescue, 2017.
Briffa & Dallaway, 2007.
Briffa et al., 1998.
Elwood & Stewart, 1985.
Briffa & Elwood, 2002.
Mowles et al., 2010.
Lane & Briffa, 2020.
Briffa & Elwood, 2007.
Neil, 1985.
Arnott & Elwood, 2007.
Briffa & Twyman, 2010.
Briffa & Dallaway, 2007.
Tricarico & Gherardi, 2006.
Elwood et al., 2006.
Courtene-Jones & Briffa, 2014.
Billock & Dunbar, 2008.
De la Haye et al., 2011.
Briffa & Elwood, 2001.
Dowds & Elwood, 1985.
Arnott & Elwood, 2010.
Neil & Elwood, 2010.
Briffa & Williams, 2006.
Fotheringham, 1976.
Elwood et al., 1979.
Elwood & Appel 2009.
Yoshino et al., 2002.
Yoshino et al., 1999.
Wilber, 1990.
Fotheringham, 1980.
Grant & Ulmer, 1974.
Hazlett, 1996.
Alcaraz & Jofre, 2017.
Burciaga et al., 2021.
Turra & Leite, 2004.
Garcia & Mantelatto, 2001.



Pistola de calor

Soldador caliente

Llama Bunsen

Bombilla de 60W
Aguaa35°C

Tirando de ellos

No especifica

Ocupacion y preferencia

Metabolismo

Personalidad

Preferencia y ocupacion

Preferencia y ocupacion

Biologia reproductiva
Ocupacion y preferencia

Ocupacion y preferencia

Ocupacion y preferencia

Conducta agonistica

Ocupacion y preferencia

Depredacion

Biologia reproductiva

Arce & Alcaraz, 2011.
Arce & Alcaraz, 2012.
Flores Aguirre, 2012.
Guerrero-Montes de Oca, 2015.
Suarez et al., 2019.
Alcaraz & Kruesi, 2017.
Alcaraz & Arce, 2017.
Alcaraz et al., 2014.
Arguelles et al., 2010.
Alcaraz & Kruesi, 2009.
Bertness, 1981.
Bertness, 1980.
Alcaraz & Kruesi, 2012.
Alcaraz et al., 2020.
Alcaraz & Garcia-Cabello, 2016.
Chavez-Solis & Alcaraz, 2015.
Fotheringham, 1976.
Coté et al., 1998.
Liszka & Underwood, 1990.
Hahn, 1998.

Hess & Bauer, 2002.

Mitchell, 1976.

Scully, 1979.
Chase et al., 1988.
Rotjan et al., 2004.

Bulinski, 2007.
Hazlett, 2010.
Bach et al., 1976.
Bertness, 1981.
Bertness, 1980.
McClintock, 1985.
Pechenik et al., 2001.
Angel, 2000.
Rittschof & Hazlett, 1997.
Asakura, 1995.
Wilber, 1989.

Los estimulos nocivos, como la presion mecanica y las altas temperaturas, pueden dafar los
tejidos de los cangrejos ermitafios (Sneddon et al., 2018). Los animales suelen responder a factores
nocivos mostrando respuestas defensivas inmediatas (nocifensivas) que se activan al detectar
estimulos potencialmente dafiinos o que pueden causar dolor. El dolor se puede definir como: “Una
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experiencia sensorial y emocional desagradable asociada con dafio tisular real o potencial”
(Asociacion Internacional para el Estudio del Dolor (IASP); Raja et al., 2020). Los animales de
muchos grupos bioldgicos, incluidos peces, insectos, arafias, gasteropodos, cefalopodos y
crustaceos, presentan dolor (“pain sytem”, Sneddon, 2015; Broom, 2016; Crook, 2021), aunque
que no se pueda asegurar de que el dolor sea percibido de la misma manera que los humanos
(Kemp & Lachance, 2015). Sorprendentemente, la evidencia reciente ha demostrado que los
crustaceos decdpodos responden a estimulos nocivos de manera consistente con experiencias
dolorosas y que estos animales muestran una capacidad cognitiva relativamente compleja
(Elwood, 2019; Conte et al., 2021). Un componente critico de la sensacion de dolor implica la
sensibilidad (capacidad de tener sentimientos), que se apoya en una capacidad cognitiva
sofisticada. Esa capacidad cognitiva permite que una amplia gama de animales no humanos
responda a un estimulo nocivo mediante una retirada inmediata a través de los reflejos musculares,
que posteriormente implica el aprendizaje de evitacion para futuros eventos que desencadenen

sensaciones aversivas (Broom, 2016; Elwood, 2017).

El procedimiento utilizado para obligar a los cangrejos ermitafios a abandonar su concha
puede diferir en el grado de dafio que se les cause, y por lo tanto, en el tiempo de memoria y
recuperacion de las respuestas funcionales (Denti et al., 1988). Ademas, las diferencias en el valor
que el individuo otorga a su concha afecta la motivacion para retenerlo y, por lo tanto, la intensidad
del estimulo nocivo que estan dispuestos a soportar para mantener su refugio; cuanto mayor sea la
motivacion para retener un concha de alta calidad, mayor sera la intensidad del estimulo nocivo
que los cangrejos estan dispuestos a soportar (Appel & Elwood, 2009). Por lo tanto, las pruebas
con animales previamente extraidos de sus conchas en los que la alteracién del comportamiento

se prolonga mas alla del final del estimulo pueden sesgar los resultados. Pero méas importante,
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aunque no se puede asegurar que los cangrejos ermitafios sientan dolor o no (Kemp & Lachance,
2015), es un hecho que al someterlos a un evento para extraerlos de su concha (e. g., pistola de
calor o prensa), abandonan la concha por malestar, miedo, o estrés (Elwood, 2012; Sneddon,
2018). Las normas éticas actuales, dictan una obligacion de respetar la vida animal y considerar el
bienestar de los animales, minimizando su sufrimiento. En esta parte de la tesis se evaluaron las
respuestas funcionales y conductuales de los cangrejos ermitafios al ser despojados de su concha,
asi como la duracion de las alteraciones como una estimacién de los dafios fisicos y de sensibilidad

causados por los dos procedimientos mas utilizados en la literatura.
METODO

Obtencion de organismos

Se capturaron 60 cangrejos ermitafio Calcinus californiensis de talla similar ocupando conchas de
Nerita scabricosta sin dafio aparente o epibiontes en Troncones, Guerrero, México. El largo de la
quela (4-6 mm) se utiliz6 como medida preliminar para estimar el tamafio corporal de los
cangrejos (Alcaraz, Toledo et al., 2020); esto permitié capturar cangrejos de tamafio similar (X =
0.23 g £ 0.02 se). Los ermitafios se mantuvieron en recipientes individuales (0.1 L) en un sistema

de circulacion de agua a 27 ° C y 35 UPS.

Grupos experimentales

Evaluamos los procedimientos que se utilizan con mayor frecuencia para extraer cangrejos
ermitafios de su concha: aplicacién de calor en el apice de la concha y fractura de la concha
utilizando una prensa. La respuesta de los animales al ser despojados de su concha se evalud a
través de los cambios en el consumo de oxigeno y en la conducta de los animales (tiempo de uso

de refugio) en el tiempo (Figura 8). Los cangrejos se asignaron de manera aleatoria a cuatro grupos
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experimentales: a) pistola: los cangrejos ermitarios se forzaron a abandonar sus conchas colocando
la punta de una pistola de silicon de 15 W (Truper) en la zona dorsal del apice de la concha de los
cangrejos, al cangrejo desnudo se le asigné una concha de tamafio adecuado calculado con
ecuaciones previamente reportadas para el peso de la concha preferida en funcion del peso del
cangrejo (Arce & Alcaraz, 2012); b) prensa: la concha de los cangrejos ermitafio se fracturd con
una prensa nodular en C (Truper), posteriormente se desprendieron los fragmentos de la concha
evitando dafiar a los organismos. Al cangrejo desnudo se le asigndé una concha de tamafio
adecuado; c¢) control de manipulacion: los cangrejos se mantuvieron fuera del agua con la apertura
de la concha orientada hacia arriba durante un minuto, este grupo nos permitié evaluar el estrés
ocasionado por la manipulacion de los organismos al permanecer fuera del agua un tiempo similar
al necesario para sacarlos de su concha usando la pistola de calor y la prensa; d) control: los
cangrejos se mantuvieron en todo momento en camaras respirometricas individuales con aireacion

constante a 27 °C y 35 UPS.

Pistola
Prensa

Control-M

Control

o 0 0 o

/
© 00

Pre-Oh P-1h P-24h P-48h

Pre-tratamiento Post-tratamiento

Figura 8. Esquema que muestra los 4 registros en el tiempo para evaluar la respuesta de los
animales al ser despojados de su concha. Los nameros indican el dia en que se realizaron los
experimentos de consumo de oxigeno y tiempo de uso de refugio. Pre-tratamiento: un dia
después de la recoleccion y un dia antes de la aplicacion del tratamiento (Pre-0Oh). Post-
tratamiento: después de 1 (P-1h), 24 (P-24h) y 48 (P-48h) horas de la aplicacion del
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tratamiento. La flecha indica el momento en el que los animales se sometieron a uno de los 4
tratamientos (Despojo con pistola, depojo con prensa, control y control de manipulacion).

Medicion del consumo de oxigeno y tiempo de uso de refugio

La tasa metabdlica y el tiempo de uso de refugio se registraron a lo largo de cuatro dias
consecutivos. Pre-tratamiento: un dia después de la recoleccion y antes de ser sacados de su concha
(Pre-0h). Post-tratamiento: Posterior al despojo 1 (P-1h), una hora después de aplicar el tratamiento
designado a cada uno de los cuatro grupos experimentales, esta medicion permitié cuantificar el
efecto inmediato (una hora) causado por los métodos de extraccion; Posterior al despojo 24h (P-
24 h): un dia (24 h) después de aplicar el tratamiento; Posterior al despojo 48h (P-48h): dos dias

(48 h) después de aplicar el tratamiento (Figura 8).

Los experimentos de consumo de oxigeno se registraron de manera continua durante 20
minutos en cada una de las mediciones (Pre-0h, P-1h, P-24h y P-48h). En todos los casos se evito
que el porcentaje de saturacion de oxigeno disminuyera mas alla de 90 % (Chabot et al., 2016).
Los registros de consumo de oxigeno se realizaron a la misma hora del dia (11:00 a 12:00 h;
Alcaraz & Kruesi, 2012). ElI consumo de oxigeno se estimO en un sistema respirométrico
semicerrado (Cech & Brauner, 2011) y la concentracién de oxigeno disuelto se midié con un
oximetro de fibra dptica y un mini sensor éptico (Witrox 4; Loligo Systems). La tasa de consumo
de oxigeno se estimo utilizando los valores de la pendiente de la relacion de la concentracion de
oxigeno con el tiempo. Se utiliz6 una cAmara vacia como control para cada ensayo y estos valores

se restaron de las medidas metabdlicas de los cangrejos (Cech, 1990).

El tiempo de refugio se registrd una hora después de finalizar las cuatro mediciones (tiempo)

de consumo de oxigeno (Pre-0h, P-1h, P-24h y P-48h). El tiempo de uso de refugio de los animales
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se estimo a partir de la medicion del tiempo de uso de refugio de los cangrejos dentro de su concha
(Briffa & Mowles, 2008). Los experimentos se realizaron en un tanque de 41 cm x 19 cm x 25 cm,
con agua de mar, aireacion constante y un espejo adaptado en el fondo. Los cangrejos se tomaron
manualmente desde sus frascos individuales y se sostuvieron fuera del agua con la apertura de la
concha orientada hacia arriba durante diez segundos para promover su completa retraccion al
interior de su concha (Chavez-Solis & Alcaraz, 2015). Posteriormente, los cangrejos se
depositaron en el fondo del tanque experimental con la apertura de la concha orientada hacia abajo.
El tiempo de refugio se definié como el tiempo que transcurrié desde que la concha se coloco en
el fondo del tanque hasta que los cangrejos posaron todos los pares de apéndices en el fondo del
contenedor (Briffa & Mowles, 2008). El espejo ubicado en el fondo del tanque experimental
permitié determinar el momento exacto en el que los animales colocaron todos los pares de
apéndices. Al final de los experimentos, los cangrejos fueron extraidos de sus conchas colocando
la zona dorsal de la concha sobre la punta de una pistola de silicon de 15 W para ser medidos y

sexados.

Estadistica

Los andlisis se realizaron en R v.3.6.2 (R Core Team, 2020). El peso de los animales de los cuatro
grupos experimentales (pistola, prensa, control de manipulacion y control) se comparé utilizando
un analisis de varianza de una via. El consumo de oxigeno y el tiempo de uso de refugio de los
grupos experimentales se comparo con dos modelos lineales mixtos independientes (LMM, por
sus siglas en inglés; paquete Imer en R). El grupo experimental (pistola, prensa, control de
manipulacion y control), el tiempo (Pre-Oh, P-1h, P-24h y P-48h) y el sexo se incluyeron como
efectos fijos, los individuos se incluyeron como efecto aleatorio (medidas repetidas). Se

compararon los valores de consumo de oxigeno y tiempo de uso de refugio del grupo control de
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manipulacion, pistola y prensa v.s. el grupo control a través de pruebas de Dunnett. Las pruebas
de Dunnett utilizando al grupo control como referencia se utilizaron como criterio para evaluar la
recuperacion de los animales. El supuesto de normalidad de los datos y homocedasticidad de las

varianzas se verificd mediante una exploracion gréafica de los residuales.

RESULTADOS
El peso de los cangrejos de los cuatro grupos experimentales fue similar (X = 0.22g + 0.01 s.e.;
ANOVA, F3 56=0.03, P = 0.53). El consumo de oxigeno fue similar entre sexos (LMM, y°1, 43 =
6.57, P = 0.09). El consumo de oxigeno de los individuos de los cuatro grupos experimentales fue
similar al inicio de los experimentos (pre-tratamiento; Dunnett, P > 0.05; Tabla 2). El consumo de
oxigeno de los cuatro grupos experimentales se modificd en el tiempo (tiempo; LMM, y%s. 43 =
91.85, P < 0.001; Figura 9) y el cambio difirio entre los cuatro grupos experimentales (interaccion
tiempo*tratamiento; LMM, y% s3=6.57, P < 0.01). El consumo de oxigeno fue similar en el grupo
de manipulacion, el grupo de cangrejos despojados con prensa y el grupo control en los cuatro
registros en el tiempo (Dunnett, P > 0.05). En contraste, el consumo de oxigeno de los animales
despojados con pistola de calor fue mayor al grupo control después de una hora de aplicar del
despojo (P-1h; Dunnett, P = 0.01; Figura 9), aunque la tasa metabdlica fue similar al control

después de 24 h y 48 h de aplicado el tratamiento (Dunnett, P > 0.05).
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Figura 9. Consumo de oxigeno en funcion del grupo experimental. Control (cuadrado),
control de procedimiento (triangulo), pistola (circulo) y prensa (rombo). Pre-tratamiento:
un dia después de la recoleccion y un dia antes de la aplicacion del tratamiento (Pre-0h).
Post-tratamiento: después de 1 (P-1h), 24 (P-24h) y 48 (P-48h) horas de la aplicacion del
tratamiento. Las barras representan intervalos de confianza al 95%. Las diferencias

significativas se muestran con asteriscos (P < 0.05).

El tiempo de uso de refugio no difirio entre sexos (LMM, y%s 43 = 0.30, P = 0.58). El tiempo de
uso de refugio de los cangrejos fue similar al inicio de los experimentos (pre-tratamiento; Dunnett,
P = 0.49). El tiempo de uso de refugio de los individuos de los cuatro grupos experimentales se
modificd en el tiempo (tiempo; LMM, y%3 43= 19.54, P < 0.001) y el cambio difirié entre los cuatro
grupos experimentales (interaccion tiempo*tratamiento; y%, 43 = 28.22, P < 0.01; Figura 10). El
tiempo de uso de refugio fue similar en el grupo manipulacion, el grupo de cangrejos despojados

con pistolay el grupo control en los cuatro registros en el tiempo (Dunnett, P > 0.05). En contraste,
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el tiempo de uso de refugio de los animales despojados con prensa fue mayor al grupo control
después de una hora de aplicar el despojo (P-1h; Dunnett, P = 0.04) y después de 24 h del despojo
(P-24h; Dunnett, P < 0.01), aunque el tiempo de uso de refugio fue similar después de 48 h de

aplicado el tratamiento (P-48h; Dunnett, P = 0.49).
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Figura 10. Tiempo de uso de refugio en funcion del grupo experimental. Control
(cuadrado), control de procedimiento (triangulo), pistola (circulo) y prensa (rombo). Pre-
tratamiento: un dia después de la recoleccion y un dia antes de la aplicacion del tratamiento
(Pre-Oh). Post-tratamiento: después de 1 (P-1h), 24 (P-24h) y 48 (P-48h) horas de la
aplicacion del tratamiento. Las barras representan intervalos de confianza al 95%. Las

diferencias significativas se muestran con asteriscos (P < 0.05).
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Tabla 2. Pruebas de comparacién de Dunnett de consumo de oxigeno y tiempo de uso de refugio

de los cuatro grupos experimentales en cada registro de tiempo. El control se utiliz6 como grupo

de comparacion. Se muestra el estadistico t de cada prueba de comparacion de Dunnett. Los valores

significativos (P < 0.05) se muestran en negritas.

. . Consumo de Tiempo de
Tiempo Grupo experimental . 1 :
oxigeno (mg O2 h') refugio (s)
t P t P
control de r_nanipulacién 0.24 0.99 0.03 0.99
(n=15)
Previo al pistola (n=15) 1.06 0.59 0.74 0.80
tratamiento
prensa (n=15) 0.46 0.94 0.41 0.96
control de r_nanlpulamon 0.09 0.99 019 0.99
: (n=15)
Posterior al
tratamiento pistola (n=15) 2.91 0.01 0.10 0.99
R. 1h
prensa (n=15) 1.15 0.52 2.54 0.04
control de r_nanlpulamon 0.71 0.82 050 0.92
(n=15)
R. 24h pistola (n=15) 2.54 0.04 0.06 0.99
prensa (n=15) 1.10 0.56 3.47 0.003
control de r_nampulamon 0.09 0.99 156 0.28
(n=15)
R. 48h pistola (n=15) 1.28 0.44 1.34 0.40
prensa (n=15) 0.14 0.99 1.37 0.38
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DISCUSION
Los eventos exigentes o estresantes suelen tener consecuencias fisioldgicas y motivacionales
inmediatas, pero también pueden influir en las respuestas funcionales posteriores y en la futura
toma de decisiones de los individuos (Briffa & Sneddon, 2007). Los cambios fisioldgicos
provocados por un estimulo ambiental prevalecen hasta que la maquinaria funcional vuelve al
estado estable anterior o alcanza uno nuevo. Sin embargo, los animales cominmente responden a
eventos bidticos y abidticos desafiantes evitandolos en el futuro. La evitacion puede ser un
mecanismo de aprendizaje que previene a los animales de experimentar sensaciones aversivas, de
alto riesgo o alta demanda energética (Bateson, 1991; Broom, 2001; Broom, 2007). Por ejemplo,
el cangrejo de rio, Procambarus clarkii, escapa a zonas seguras para evitar descargas eléctricas
bajo condiciones experimentales (Kawai et al., 2004). En este estudio, los cangrejos ermitafio
respondieron de diferente manera a los dos procedimientos comunmente utilizados para
despojarlos de su concha (pistola y prensa). Dichas respuestas fisiolégicas y conductuales
correspondieron al tipo de desafio asociado con la manipulacion (incremento de temperatura y

rompimiento de concha, respectivamente).

Los ectotermos tienen bajas tasas de produccién de calor interno; por lo tanto, su temperatura
corporal esta determinada principalmente por el medio ambiente. Sin embargo, a través de su
comportamiento, los ectotermos pueden seleccionar nichos térmicos y evitar condiciones extremas
para maximizar y mantener la integridad de sus procesos fisiologicos (Angilletta et al., 2002).
Dado que los ectotermos evitan las temperaturas extremas a través de comportamientos, podemos
suponer que los cangrejos ermitafios abandonaron sus conchas para evitar el sobrecalentamiento.
El aumento de las temperaturas puede llevar a los animales a sus limites criticos de tolerancia

(Critical Thermal Maximum, CTM). En estos limites, los individuos pueden mantener una
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tolerancia pasiva por periodos reducidos, debido a que en la CTM, la integridad fisioldgica del
individuo disminuye rapidamente (Lutterschmidt & Hutchison, 1997; Lagerspetz & Vainio, 2006).
La CTM en crustaceos se reconoce como la temperatura a la que los individuos pierden la respuesta
de equilibrio corporal (“loss of righting response”; dafios en el sistema nervioso), identificada
como la capacidad de mantener una posicion adecuada ya sea en respuesta al campo de gravitacion
o0 al contacto habitual con el sustrato (Lutterschmidt & Hutchison, 1997). Teo6ricamente, si los
individuos vuelven a la temperatura de aclimatacion justo cuando pierden el equilibrio (CTM),
recuperaran su respuesta de equilibrio corporal y su integridad funcional (Cowles & Bogert, 1944).
Todos los cangrejos ermitafios obligados a abandonar su concha por calor recuperaron su postura
de equilibrio al llegar al sustrato luego de ser liberados en la columna de agua del contenedor, lo
que puede indicar que no sobrepasaron el limite térmico critico. Ademas, aungue el consumo de
oxigeno de los animales aumentd después de ser retirados de su concha (P-1h), los individuos

recuperaron su tasa metabolica en menos de 24 h (P-24h).

El calentamiento aumenta la tasa metabdlica de los animales ectotermos (Angilletta et al.,
2002). La hipdtesis de limitacion de la capacidad de oxigeno de la tolerancia térmica (OCLTT)
propone que la demanda de oxigeno inducida por aumentos rapidos de temperatura excede la
capacidad de los sistemas cardiorrespiratorio y ventilatorio para extraer y distribuir suficiente
oxigeno para satisfacer la demanda (Verberk et al., 2016). La hipdtesis OCLTT permite explicar
el mecanismo que define el limite critico de temperatura de los animales acuaticos (Pértner, 2010),
incluidos los crustaceos, en los que el aumento de temperatura hasta el limite térmico superior
provoca un rapido aumento de la tasa metabdlica aerdbica acompafiado de una disminucion de los
niveles de oxigeno en hemolinfa, un aumento en el metabolismo anaerdbico y la deuda de oxigeno

(Frederich & Portner, 2000; Marshall et al., 2011; Jost et al., 2012; Magozzi & Calosi, 2015).
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Entonces, el aumento del consumo de oxigeno en los animales despojados de su concha por
calentamiento deberia ser evidente Gnicamente inmediatamente después de la aplicacion de calor,

como se observé una hora después de efectuado el despojo (P-1h).

La adecuacion de los cangrejos ermitafio depende fundamentalmente del tamarfio de la concha
de gasteropodo que ocupan (Hazlett, 1981). Los cangrejos ermitafios evitan los las conchas
apretadas (Burciaga et al., 2021) debido a que su uso aumenta el riesgo de depredacion y
desecacion (Vance, 1972; Taylor, 1981) y disminuye el crecimiento corporal y la fecundidad
(Fotheringham, 1976; Angel, 2000). En consecuencia, cuanto mas apretada sea la concha, menor
sera la motivacion del cangrejo para conservarla. Por ejemplo, el cangrejo ermitafio, Pagurus
bernhardus, muestra un balance (trade-off) asociado con la calidad de la concha ocupada y las
descargas eléctricas que soporta antes de abandonar su refugio; los cangrejos ermitafios con concha
preferida evacuan el refugio a mayores descargas eléctricas respecto a aquellos con conchas de
mala calidad (Elwood & Appel, 2009). Por lo tanto, una de las principales preocupaciones de
obligar a los cangrejos ermitafios a abandonar su concha por calentamiento es que las diferencias
en la calidad de la concha (especie y tamafio) y el valor subjetivo que los individuos otorgan a su
refugio podrian modificar la motivacion para abandonarlo; y por consecuencia, el nivel de calor
que los individuos soportaran antes de dejarlo. En este estudio, los cangrejos fueron probados en
las conchas que ocupaban en la naturaleza; por lo tanto, aunque se recolectaron habitando la misma
especie de concha, los cangrejos ermitafios usaron conchas de tamafios variados con relacion al
tamafio de su cuerpo. Todos los cangrejos ermitafios abandonan su concha en aproximadamente
1:30 min después de iniciar el procedimiento (X = 103.68 s + 9.88 s.e.), y el tiempo necesario para
abandonar la concha no estuvo relacionado con la duracién de la aplicacion de calor, ni con el

oxigeno consumido ni con la respuesta de sobresalto.
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El despojo de cangrejos ermitafio con prensa es uno de los dos procedimientos mas utilizados
para sacar a los cangrejos ermitafios de su caparazon (Tabla 2). La fractura de la concha no
modificd en ninglin momento el consumo de oxigeno de los cangrejos ermitafios. En cambio, los
cangrejos despojados de su concha con prensa incrementaron el tiempo de uso de refugio que los
individuos del grupo control, los manipulados fuera del agua (control de manipulacion) y los
forzados a salir de su concha por calentamiento (pistola); los efectos provocados por este
procedimiento prevalecieron durante mas tiempo que los efectos metabdlicos inducidos por el
calentamiento (hasta 48 h). Las experiencias en actividades exigentes y situaciones estresantes
cambian los estados fisiologicos y motivacionales futuros del individuo (Briffa & Sneddon, 2007).
Cuanto mayor es el estimulo estresante, mas acentuado y duradero son sus efectos; los cambios en
la motivacion a largo plazo permiten a los animales evitar durante un tiempo situaciones similares
asociadas con la experiencia dafina (Bateson, 1991; Elwood, 2017). Por ejemplo, sufrir lesiones
durante un combate hace que el efecto perdedor sea méas prolongado (Briffa & Sneddon, 2010).
La experiencia de la fractura de la concha debe denotar para los cangrejos ermitafios un ataque de
un depredador que compromete su supervivencia, ya que una vez que su refugio se rompe, no
tienen otra defensa. Por lo tanto, no es de sorprenderse que luego de la ruptura de las conchas, los
cangrejos ermitafios prolongaran el tiempo de uso de refugio y mantuvieran en la memoria la

experiencia negativa por mas de 24 horas.

Una respuesta general en este estudio fue la disminucién de la tasa metabolica conforme los
cangrejos ermitafios permanecieron en el laboratorio. Los cangrejos ermitafios también han
mostrado variaciones en sus respuestas funcionales y conductuales después de haber sido
trasladados del campo a condiciones de laboratorio. Por ejemplo, individuos de Calcinus

californiensis con una depresién metabdlica debido al uso de conchas extremadamente pesadas en
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la naturaleza recuperaron su metabolismo después de algunos dias de ser mantenidos en
condiciones controladas (Alcaraz & Kruesi, 2012). Mientras que el cangrejo ermitafio Clibanarius
vittatus presentd tiempos de uso de refugio en condiciones de laboratorio mayores que los
individuos en la naturaleza (Gorman et al., 2018). Nuestros resultados sefialan la relevancia de
considerar la variacion motivacional y fisiologica en estudios de laboratorio para interpretar las

respuestas observadas en estudios de campo.
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DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES
Los combates son una actividad costosa en términos del tiempo y energia que los animales
invierten, asi como en los riesgos a los que se exponen durante la interaccion y la recuperacion al
término de la contienda (Brick, 1998; Briffa & Sneddon, 2007). Es por esto que los animales
combaten Unicamente cuando las probabilidades de obtener el recurso necesario son mayores que
las de asumir altos costos (Hurd, 2006). El proceso de evaluacion previa a iniciar un combate ha
evolucionado como respuesta a los altos costos que implica la interaccion agonistica entre
congéneres (Mowles & Briffa, 2012). Los caracteres relacionados con la habilidad de combate y
la motivacion que sesgan la decision de los individuos de combatir ha sido ampliamente estudiado
(Chapin et al., 2019), y a la fecha existe una basta literatura que permite predecir la toma de
decision de los animales y su probabilidad de éxito a partir de sus caracteristicas conspicuas 0
evidentes. Sin embargo, los resultados de esta investigacion sugieren que hay varios aspectos que

requieren ser estudiados desde una diferente perspectiva.

La influencia técita de la talla de los animales y el tamafio de los armamentos como caracteres
determinantes de la habilidad de combate ha captado la atencién de los investigadores por su
relevancia y potencial predictivo durante un enfrentamiento. El incremento en talla corporal
comunmente se relaciona con el incremento en las cualidades secundarias importantes para el
combate, como el tamafio de los armamentos (Yoshino et al., 2011), ventajas fisicas y mecanicas
ligadas a una mayor extension de sus extremidades o apéndices (Lappin & Husak, 2005), 6rganos
de emisién se sefiales mas desarrollados (e. g., sonidos, vibraciones; Manica et al., 2017), una
mayor resistencia en el combate asociada a mayor cantidad de fosfagenos y acumulacion de
reservas energéticas (Briffa & Sneddon, 2007). Si bien, la asimetria en la talla corporal entre los

oponentes permite hacer predicciones acertadas sobre la probabilidad de éxito en el combate, las
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diferencias en el tamafio corporal implican la variacion de cualidades morfoldgicas, mecanicas y
fisioldgicas entre los individuos que no se relacionan necesariamente de manera lineal con la talla;
pero, sobre todo, muchas caracteristicas varian de manera consistente entre los individuos,

independientemente del tamafio de su cuerpo (Bennett & Huey, 1990).

La atencidn de los investigadores, y su sesgo, por el estudio del tamafio de los animales y de
sus armamentos no se atribuye unicamente a su relevancia en el combate, la medicion frecuente
de estos caracteres también se asocia a su relativa facilidad en el registro. En la mayoria de los
casos es relativamente sencillo estimar la talla corporal de los animales y sus armamentos a partir
de otras estructuras de su cuerpo y armas (Vieira & Peixoto, 2013). Sin embargo, estas
aproximaciones omiten la importancia de caracteres que, que si bien son mas dificiles de estimar,
resultan de cualidades consistentes en los individuos y que influencian fuertemente su adecuacion
(Kasumovic & Seebacher, 2013). Este enfoque mas alla de la talla corporal, rompe el concepto de
“la tirania de la media dorada”, en donde las explicaciones biologicas se asocian a medidas
generales obviando la variabilidad interindividual en las poblaciones, y con ello la importancia de
la adecuacién darwiniana (Bennett, 1987). En este estudio evaluamos la influencia de caracteres
individuales intrinsecos conspicuos, pero también otros imperceptibles (al menos a la vista del

investigador) en la toma de decisiones y probabilidad de éxito en encuentros agonisticos.

La talla de los ermitafios influyd fuertemente en la probabilidad de ganar un encuentro.
Contrario a lo esperado, los atacantes mas pequefios que el defensor tuvieron una mayor
probabilidad de ganar el combate que un atacante de mayor talla que su oponente. Otros autores
han reportado que el tamafio corporal a favor del atacante esta correlacionada positivamente con
el escalamiento a episodios de combate mas intensos y la probabilidad de éxito (Vieira & Peixoto,

2013). Ademas, la motivacion para combatir disminuye cuando la evaluacion previa al combate
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indica una mayor capacidad del oponente; es decir, cuanto mayor talla presenta el oponente, mas
rapidamente el perdedor lo percibe y se retira (Mowles & Briffa, 2012). En varios animales,
incluso pequefias diferencias de tamafio entre los individuos sesgan el resultado a favor del
competidor mas grande, como se describe en peces ciclidos (Neat et al., 1998), peces espinosos
(Rowland, 1989), cangrejos violinistas (Jennions & Backwell, 1996), y cangrejos de rio (Pavey &
Fielder, 1996) entre otros animales acuaticos. En el cangrejo de rio Procambarus clarkii, una
diferencia de tamarfio corporal tan pequefia como el 3% es suficiente para favorecer el éxito del

competidor mas grande en el 80% de los encuentros (Ueno & Nagayama, 2012).

El éxito en combate de los animales en desventaja de talla puede estar relacionada con una
mayor motivacion por obtener los recursos por parte del competidor mas pequefio. Al menos un
par modelos de competencia ilustran una mayor agresion en individuos relativamente pequefios
ante oponentes mas grandes (Hofmann & Schildberger, 2001; Morrell et al., 2005). La estrategia
Napoledn, por ejemplo, un concepto antropocéntricamente utilizado para describir el sentimiento
de inferioridad que sufren algunas personas con baja estatura y las impulsa a enfrentar los
desafios con expresiones mas intensas de las que realmente presentan. En la teoria de juegos se
define como una estrategia en donde los individuos en desventaja de talla corporal presentan una

mayor motivacion y conductas mas agresivas que los animales mas grandes (Just & Morris, 2003).

El "efecto desesperado” ofrece otra explicacion de los casos en los que los individuos mas
pequefios derrotan a oponentes mas grandes. Este modelo sefiala que el éxito de los individuos
pequefios se atribute a las pocas oportunidades alternativas de obtener recursos, lo cual los hace
pagar altos costos durante la contienda y con ello incrementar su probabilidad de éxito (Grafen,
1987). En este estudio, en el 39% de los combates, el oponente de menor peso corporal vencio a

un oponente que era méas pesado. De manera similar, en crias de cerdos el 44% de los combates
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los ganaron individuos mas pequefios (13% diferencia de talla promedio) que su oponente
(Camerlink et al., 2019). Por lo tanto, una alta motivacion (mayor valor subjetivo del recurso) del
individuo en desventaja de talla puede superar pequefias diferencias en talla (o0 habilidad de
combate; Barnard & Brown, 1984). En el caso del cangrejo ermitafio Pagurus longicarpus, las
asimetrias en la motivacion permiten a los competidores mas pequefios derrotar a un oponente mas
grande y ocupar una concha de mayor calidad (Gherardi, 2006). En este estudio, el valor del

recurso no explicé el éxito de los contendientes mas pequefios de la diada.

Una explicacion alternativa al éxito en el combate del atacante con desventaja de tamafio
corporal podria atribuirse a una asimetria discreta o imperceptible en la habilidad de combate o
RHP entre los oponentes. Los factores fisioldgicos en la resolucion de conflictos animales son
limitados (Humpbhries et al., 2006; O’Connor et al., 2015). En cangrejos ermitafios, por ejemplo,
la ejecucidn de series de golpes es una conducta energéticamente costosa (Briffa & Elwood, 2002,
2005) y un fuerte predictor del éxito (Briffa & Elwood, 2000). El éxito de los atacantes mas
pequefios podria estar asociado con su mayor capacidad para realizar series de golpes contra un
defensor mas grande. Sin embargo, los resultados indicaron que ni la tasa metabdlica, ni la fuerza
muscular explicaron el éxito de los ganadores pequefios. No obstante, es importante destacar que
el 100% de los atacantes que eligieron oponentes mas grandes lograron obtener una concha
adecuada. Es probable que estos individuos relativamente pequefios sean capaces de obtener
informacidn sobre la habilidad de combate relativa de los oponentes antes de elegirlos; de manera
que los animales pequefios inicien un combate contra animales de mayor talla inicamente cuando
su probabilidad de ganar es alta. En ciclidos, los ganadores eventuales despliegan conductas
diferentes a los individuos que mas adelante perderan los combates (Maan et al., 2001). Es

probable que el cangrejo ermitafio Calcinus californiensis evalGe con alta confiabilidad sus
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posibilidades de ganar a través de asimetrias discretas que se exhiben durante la primera etapa de
la interaccidn, llevando a los individuos de menor talla a elegir oponentes mayores, persistir en el
combate y ganar la totalidad de los encuentros. Es importante destacar que los atacantes mas
pequefios que su oponente escalaron a golpes de concha contra defensores mas grandes solo
cuando su probabilidad de ganar era muy elevada. Kasumovic y Seebacher (2013) sugieren que la
competencia metabolica puede explicar el efecto Napoleon, que describe el éxito de los
combatientes mas pequefios como resultado de las asimetrias de costo entre los contendientes (Just
et al., 2007). Es probable, que, si bien la tasa metabolica estandar, que describe los costos de
mantenimiento corporal, no explica el éxito de animales mas pequefios, si lo haga alguna otra
medida metabdlica, como la tasa metabdlica maxima o el campo aerdbico, como sucede en algunos
animales (Killen et al., 2014). Otra caracter discreto es la personalidad, la cual es una caracteristica
fenotipica variable en la intensidad en la que los organismos responden a estimulos ambientales
(Mittelbach et al., 2014). Los resultados de esta investigacion mostraron que el nivel de audacia
propicid el inicio de los combates. Este rasgo de la personalidad se ha visto fuertemente respaldado
por cualidades metabdlicas; sin embargo, aunque este no fue el caso, dado que no se relacion6 con
la tasa metabdlica de mantenimiento, es probable que tenga relacion con alguna medida energética

no registrada en esta investigacion.

La eleccion libre de oponentes también puede ser importante en cuanto al sesgo en la
probabilidad de éxito que puede establecer el mismo recurso. Algunos recursos per se sesgan la
probabilidad de éxito y por lo general esas ventajas se inclinan hacia los poseedores (e.g.,
(Beaugrand et al., 1996; Petersen & Hardy, 1996). Los resultados de esta investigacion indican
que, si bien la concha de los gasterépodos confiere ventaja a los poseedores del recurso en

contienda, este beneficio puede variar dependiendo del tipo de recurso del que se trate. Los
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atacantes del cangrejo ermitafio C. californiensis eligen, contrario a lo esperado, como oponentes
ocupantes de una especie de concha subdptima, Nerita scabricosta (Burciaga, 2017). La teoria
predice que los individuos estaran mas motivados por obtener una concha de mayor calidad que
una concha suboptimay que esta motivacion impulsa la decision de los animales de pagar los altos
costos en el combate para obtener un recurso adecuado (Enquist & Leimar, 1987) y puede afectar
el resultado de conflictos agresivos ( Brown et al., 2007; Dissanayake et al., 2009). Sin embargo,
la libre decision en los encuentros agonisticos no siempre se sesga hacia obtener el mejor recurso,
los resultados de este estudio reafirman que parte de la eleccion se sustenta en la probabilidad de
éxito de obtenerlo. Es decir, el tipo de concha por la que los atacantes eligen competir determina
la energia, la duracién del combate y la probabilidad de ganar un combate; siendo que es menos
costoso y garantiza mayor pronostico de éxito combatir por una especie de concha suboptima (N.
scabricosta, con una columela reducida) que obtener a través de un encuentro agonistico una
concha de la especie preferida (S. biserialis, con una columela desarrollada). Asi, una contribucion
importante de esta investigacion es revelar que la eleccién de los oponentes va mas alla del valor
que otorgan al recurso, de la motivacion y de las habilidades de combatir del oponente. Es decir,
los individuos pueden priorizar una mayor probabilidad de obtencion de un recurso determinado
sobre la calidad de este cuando el recurso se correlaciona con la habilidad de combate. Asi, es
probable que la eleccion de oponentes y la calidad del recurso en contienda se vea influenciada
por los costos que los atacantes pueden pagar en un combate y asi la eleccion este determinada por

el estado funcional individual.

La eleccidn de los individuos de iniciar 0 no un combate depende muchos factores que han
permanecido ocultos hasta ahora como resultado de la investigacion tradicional que asigna pares

de combatientes, en lugar de permitir la libre eleccion. Los escenarios en los que los animales
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eligen libremente a sus oponentes no permiten un control riguroso de las variables y, por lo tanto,
excluyen la posibilidad de plantear preguntas especificas (O’Connor et al., 2015). Sin embargo,
esta aproximacion permite una comprension integradora de la toma de decisiones de los
individuos. Asi, a pesar del conocimiento aparentemente amplio de las reglas que gobiernan los
conflictos animales, la secuencia de decisiones de los individuos en condiciones naturales y sus
consecuencias reales en el resultado de los encuentros requieren una evaluacion mas profunda
(Humphries et al., 2006). Nuestro estudio indica que los encuentros agonisticos consisten en una

secuencia inseparable de eventos que requieren una evaluacién en su conjunto.

El estudio del comportamiento agonistico de los animales requiere de la exploracion de
predictores tradicionales, como el tamafio corporal, que expliquen el éxito de los combates (Vieira
& Peixoto, 2013). Sin embargo, los resultados de este estudio destacan ademas la relevancia de
considerar asimetrias discretas asociadas con un rendimiento funcional (e. g., competencia
metabolica y fuerza muscular) y la personalidad que podrian estar favoreciendo el éxito de la lucha
de algunos animales a pesar de la desventaja del tamafio corporal. En general, los vinculos entre
el desempefio durante un combate y la tasa metabdlica proporcionan evidencia de que las causas
funcionales gque sustentan la habilidad de combate pueden ser también la base de expresion de la
personalidad; de manera que los individuos metabdlicamente bien dotados sean a su vez los mas
audaces entre los miembros de una poblacion. Es necesario promover el disefio de experimentos
que permitan el acoplamiento de datos tomados a nivel individual sobre el desarrollo de los
combates con una perspectiva longitudinal sobre el desempefio funcional y personalidad de los
individuos que permitan entender la interrelacion entre las ventajas y costos asociados a la
pertenencia de un recurso, diferentes caracteres intrinsecos, la probabilidad de éxito y se

repercusion en la adecuacion darwiniana.
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Los cangrejos ermitafios son un caso Unico en el reino animal, en el sentido de que ambos
oponentes combaten ocupando el recurso en disputa: una concha de gasteropodo. Aunque los
crustaceos se han utilizado como modelos para estudiar las relaciones agonisticas, los cangrejos
ermitafios son unicos debido a que son faciles de mantener en condiciones de laboratorio, de
manipular en experimentos, de medir, cuentan con un armamento bien definido, son abundantes,
y es facil hacerlos combatir en condiciones de laboratorio. Ademas, ofrecen una ventaja clave, ya
que compiten por recursos en forma de unidades discretas (conchas de gasteropodo) de las cuales
es relativamente sencillo conocer su valor intrinseco y relativo, mismo que funciona como
disparador en los encuentros agonisticos. Sin embargo, una de las desventajas de trabajar con estos
animales es la necesidad de extraerlos de su concha para determinar su talla y su sexo. Los
resultados de esta investigacion muestran que a través de un procedimiento relativamente sencillo
y rapido es posible obligar a los ermitafios a abandonar su refugio. En particular, el procedimiento
basado en calentar lenta y cuidadosamente el apice de la concha utilizando una pistola de silicon
permite sacar a los ermitafios con leves variaciones funcionales y cambios conductuales que se
reestablecen en un corto plazo. Los datos sefialan que después de retirar a los ermitafios de su
concha bastan menos de 24 horas para poder realizar experimentos con la seguridad de trabajar
con animales en total integridad fisioldgica y conductual. Este estudio minimiza el inconveniente
de trabajar con estos organismos sobre sus ventajas experimentales. No hay duda de la valia de
los cangrejos ermitafios en el estudio de las interacciones agonisticas dada la facilidad que brindan
de probar hipotesis biologicas que dificilmente pueden ser demostradas en otros grupos de

animales.
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