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INTRODUCCIÓN GENERAL 

La competencia por los recursos es una interacción biológica que ocurre entre dos o más individuos 

que comparten los mismos requerimientos biológicos (Hammerstein, 1981). Las diferencias 

interindividuales en la habilidad de combatir sesgan los beneficios y los costos entre los 

combatientes. Los beneficios varían dependiendo de las características de los recursos en términos 

de valor intrínseco, abundancia, distribución espacial y nivel de controlabilidad. Mientras que sus 

costos varían en función de las características del enfrentamiento entre los contendientes; 

dependiendo del tipo de enfrentamiento, los combates pueden llevar al agotamiento energético, 

exposición a la depredación, prohibición en el uso de recursos o aumentar el riesgo de lesión física 

o muerte (Taylor & Elwood, 2003).  

La obtención de recursos a través del enfrentamiento físico representa una de las conductas 

más costosas en la vida animal. La evolución ha favorecido que los individuos evalúen 

sistemáticamente los beneficios que pueden obtener del recurso en disputa, así como su 

probabilidad de éxito en el enfrentamiento (Taylor & Elwood, 2003). Los oponentes comúnmente 

difieren en su posibilidad de éxito en el combate. La asimetría 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 motivación a combatir) y de su habilidad de combate (también llamado Potencial 

de Retención de Recursos).  

Las diferencias de los individuos en habilidad de combate dependen de dos factores 

principalmente, su tamaño 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 fisiológico de los oponentes (Kemp, 2000). Sin embargo, son el tamaño corporal y el del 
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armamento los estimadores por más confiables de la habilidad de combate en la mayoría de los 

animales, y por lo tanto los predictores por excelencia del resultado del enfrenamiento (Parker, 

1974; Maynard Smith & Parker, 1976). Así, la teoría señala que la ventaja en los combates se 

sesgará hacia los animales de mayor talla y con armamentos más desarrollados (Dingle & 

Caldwell, 1969; Gherardi, 2006).  

 El tamaño 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 asimetrías se pueden hacer evidentes, por 

ejemplo, a través del tamaño 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 exhibición sin contacto físico y con bajos costos energéticos 

(Kokko et al., 2006). La evaluación entre oponentes, previa al contacto físico, permite a los 

contendientes identificar asimetrías de rasgos conspicuos o señales que se relacionan fuertemente 

con su habilidad de combatir. Estas asimetrías proporcionar a los oponentes información valiosa 

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

Mientras que características, como la talla corporal, son evidentes, incluso antes de iniciar un 

combate, algunas de las cualidades de los oponentes pueden evaluarse únicamente cuando el 

enfrentamiento ha dado comienzo. Una vez iniciadas las interacciones agonísticas, los oponentes 

reciben gradualmente más información sobre su condición 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 
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habilidad de combate, las cualidades discretas (no evidentes) como el estado fisiológico, las 

cualidades metabólicas, la fuerza muscular y la personalidad, se hacen evidentes a medida que los 

niveles de actividad física 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 evaluándose a sí mismos y la condición de su oponente mientras escalan 

hacia la expresión de demostraciones de comportamiento más intensas y energéticamente 

exigentes. El escalamiento a conductas cada vez más 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). Así, los perdedores 

potenciales terminarán el combate cuando perciban su menor probabilidad de éxito con relación a 

su oponente o alcancen el umbral de energía que están 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 agonísticas 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 adecuación, 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 motivación es común 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 energía en mantenerlo (Krebs, 1982; Johnsson & Forser, 2002). 
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Kokko et al., (2006) sugieren tres grandes escenarios en los efectos agonísticos 

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., Lindström, 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 

están en una mejor posición para luchar (e. g., Magnhagen & Kvarnemo, 1989; Ranta et al., 1993; 

Jennions & Backwell, 1996). Los cangrejos ermitaños son un caso único en el reino animal, en el 

sentido de que ambos oponentes combaten ocupando el recurso en disputa: una concha de 

gasterópodo. 

Las conchas representan para los ermitaños un refugio móvil e intercambiable que determina 

su morfología, su fisiología y su conducta (Reese, 1969). Sin embargo, las conchas de 

gasterópodos son un recurso limitado y altamente competido (Kellogg, 1976). Las conchas 

determinan aspectos claves en la biología de los ermitaños (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 reproducción 

(Childress, 1972). Los diferentes tamaños 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 (Côté et al., 1998). Las diferentes conchas también podrían sesgar el 

resultado de los combates a través de efectos agonísticos correlacionados con los recursos. La 
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relevancia de los efectos de los recursos en la habilidad del combate cobra importancia en los 

trópicos, debido a que la diversidad de especies, incluyendo a los gasterópodos, es mayor que en 

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

Los cangrejos ermitaños exhiben rituales de combate sofisticados. Durante un combate, el 

cangrejo atacante trepa sobre la concha del defensor y explora con sus quelípedos la superficie 

externa de la concha (inspección; 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 (inserción 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 morfológicos, funcionales y conductuales, tanto conspicuos como 

discretos, así como la influencia del refugio en la habilidad de combate y probabilidad de éxito en 

encuentros agonísticos entre cangrejos ermitaño. 
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Capitulo I. Influencia de caracteres aparentes y discretos en la 

resolución de combates en cangrejos ermitaño 

INTRODUCCIÓN 

La importancia de la talla corporal en los combates se explica por su relación con ciertos atributos 

morfológicos y funcionales durante el desempeño de los animales. Los individuos de tallas más 

grandes presentan una mayor ventaja en términos del tamaño del armamento, de fuerza muscular 

y de energía disponible respecto a sus oponentes de menor tamaño (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 

metabólico, el desempeño físico y la personalidad animal son características poco conspicuas 

(discretas) asociadas al RHP que varían entre individuos independientemente de la talla (Bennett 

& Huey, 1990).  La cantidad de energía mínima requerida por los animales para vivir, medida a 

través de la tasa metabólica estándar o de reposo (TME) ha demostrado ser un buen indicador de 

su potencial para desempeñar actividades físicas energéticamente demandantes (e. g., combatir; 

Careau et al., 2008). La TME se relaciona con el costo energético de mantenimiento de órganos 

involucrados en el procesamiento y conversión de alimentos en energía utilizable (Biro & Stamps, 

2010). Por lo tanto, la TME puede ser un estimador del potencial de la maquinaria fisiológica que, 

en su conjunto, determina la variabilidad de conductas y restringe el grado de expresión de las 

mismas entre los individuos de una población. Los individuos con un alto metabolismo pagarán 

altos costos para su mantenimiento, pero podrán desplegar conductas más demandantes que 

aquellos con un metabolismo bajo (modelo de Asignación 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 
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individuos de Macrobrachium rosenbergii con mayor TME tienen mayor probabilidad de ganar al 

combatir por territorio, mientras que los individuos con desventaja metabólica suelen retirarse de 

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

El desempeño físico de los animales estimado a partir de su fuerza muscular es otro factor 

importante en la resolución de los combates (Simon P. Lailvaux et al., 2009). Por ejemplo, en el 

cangrejo de mar común Carcinus maenas, los individuos con mayor fuerza de pinzamiento ganan 

un mayor número de encuentros agonísticos (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 estímulo de 

alarma; a esta variación se le denomina audacia y es un continuo que comprende a los individuos 

tímidos (que evitan el riesgo) hasta individuos atrevidos (que toman riesgos elevados). Un ejemplo 

de la importancia de la personalidad animal en la resolución de un combate se presenta en la 

anemona marina Actinia equina, en donde los individuos que presentan tiempos breves de latencia 

(más audaces) infligen más ataques a sus oponentes y ganan un mayor número de combates que 

aquellos individuos tímidos (Rudin & Briffa, 2012). El objetivo de este parte del estudio fue 

determinar la influencia de caracteres conspicuos (talla corporal y el tamaño de los armamentos) 

y discretos (tasa metabólica, la fuerza muscular y la personalidad animal asociadas al RHP) en la 

resolución de los combates de C. californiensis. 
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MÉTODO 

Obtención de organismos  

El estudio se realizó en cinco días consecutivos en el intermareal del pacífico mexicano de 

Troncones, Guerrero, México. Se recolectaron 25 cangrejos ermitaños Calcinus californiensis 

ocupando conchas de la especie preferida Stramonita biserialis y 25 de la especie no preferida 

Nerita scabricosta sin daño aparente ni epibiontes. Los cangrejos se recolectaron en pozas del 

intermareal que no presentaron una conexión directa entre ellas, para así evitar un sesgo debido al 

efecto de la experiencia previa y jerarquías previamente establecidas (Tricarico & Gherardi, 2007). 

Los cangrejos se mantuvieron en recipientes individuales (0.1 L) en un sistema de circulación de 

agua a 27 ° C y 35 UPS.  

Combates 

Los cangrejos ocupando conchas de Nerita y Stramonita se colocaron en un contenedor de plástico 

de 80 x 60 x 10 cm en una proporción 1:1. Inicialmente, los cangrejos se mantuvieron separados 

por tubos de PVC individuales (2 pulgadas de diámetro) y después de 60 minutos de aclimatación 

se liberaron en el contenedor. Se identificaron parejas de cangrejos que establecieron una 

interacción agonística (series de golpes). Los combates finalizaron cuando el atacante se retiró del 

combate sin lograr el intercambio al alejarse a dos conchas de distancia, o ganó 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 número de pareja y el rol que 

tomó cada individuo en el combate (atacante o defensor). Los contenedores individuales 

permanecieron en un sistema de circulación a 27°C y a 35 UPS. Se designó como atacante a aquel 
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cangrejo que inició y realizó las conductas agonísticas (descritas más adelante), y como defensor 

al individuo que permaneció retraído durante el encuentro (Briffa & Dallaway, 2007). 

Las actividades agonísticas se registraron en tablas (Hazlett & Estabrook, 1974). Las conductas 

registradas fueron: a) series de golpes, registradas como el número de sucesiones de impactos que 

otorga el atacante con su concha a la del defensor (Briffa & Elwood, 2005), b) el número 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 análisis. Los 

experimentos de metabolismo, fuerza muscular y audacia (descritas más adelante) se realizaron 24 

h después de los experimentos de combates. Únicamente se utilizaron machos para evitar sesgos 

asociados al sexo y condición reproductiva. Al concluir todos los experimentos, los cangrejos y 

las conchas se pesaron (balanza OHAUS) y sexaron.  

Determinación del metabolismo  

La TME se estimó 24 h después de finalizados los combates. La medición se registró de manera 

continua por media hora impidiendo que el porcentaje de saturación de oxígeno 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). El consumo de oxígeno se estimó en un sistema 

respirométrico semicerrado (Cech & Brauner, 2011). La concentración de oxígeno disuelto se 

midió con un oxímetro de fibra óptica y un mini sensor óptico (Witrox 4; Loligo Systems). El 

consumo de oxígeno se calculó a partir del cambio en la concentración de oxígeno en el tiempo. 

Se utilizó una cámara respirométrica vacía como control. La TME de cada individuo se calculó 
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tomando como referencia el valor promedio de las últimas cuatro mediciones de consumo de 

oxígeno. 

Las asimetrías de los registros metabólicos de los cangrejos atacantes (A) respecto al defensor 

(D) se calcularon utilizando la siguiente fórmula general:  

Asimetría en TME = (
TME𝐴−𝑇𝑀𝐸𝐷
𝑇𝑀𝐸𝐴+𝑇𝑀𝐸𝐷

2⁄
) 

En donde TME representa la tasa metabólica estándar. Los valores positivos indican que el 

atacante tiene una mayor tasa metabólica que su adversario. Los valores negativos indican que el 

atacante tiene una tasa metabólica menor que el defensor. 

Estimación de la fuerza muscular 

La fuerza muscular de los individuos se estimó a través de la fuerza máxima de tracción de acuerdo 

con el procedimiento estandarizado por Alcaraz y Jofre (2017). Se empleó un dispositivo circular 

de plástico (28 cm X 16 cm) con 1.5 L de agua de mar con aireación constante. La base del interior 

del dispositivo se recubrió con lija (no. 36) para simular un sustrato y facilitar la tracción de los 

cangrejos. En el centro del contenedor se colocó una varilla de plástico sujeta al fondo del tanque, 

sobre la cual se sujetó un cilindro de plástico (5 cm de altura y 0.6 cm de grosor) en posición 

vertical que funcionó como polea, a través del cual pasó un hilo de poliéster (0.5 mm de grosor). 

Uno de los extremos del hilo se ató a un cinturón de plástico que sujetó firmemente las conchas de 

los individuos y el otro extremo del hilo se sujetó al gancho de un dinamómetro (PSE con precisión 

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 registró el valor más alto observado en el dinamómetro. 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 asimetría en la fuerza de los cangrejos atacantes 

respecto a sus adversarios se calculó utilizando la siguiente fórmula: 

Asimetría en fuerza (%) = (
𝐹𝐴−𝐹𝐷
𝐹𝐴+𝐹𝐷

2⁄
)  

En donde FA es la fuerza máxima de tracción del atacante y FD la fuerza máxima de tracción 

del defensor. Los valores positivos indican que el atacante es más fuerte que su adversario. Los 

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

Estimación de la personalidad (audacia) 

Los experimentos de audacia se realizaron 24 h después de cada medición de fuerza muscular. La 

audacia se determinó a partir de la medición 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 ermitaños (Courtene-Jones & Briffa, 2014). 

En el caso específico de los cangrejos ermitaños, 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 más audaces son aquellos que utilizan por menor tiempo un refugio 

y los menos audaces los que permanecen escondidos por más tiempo. Los experimentos se 

realizaron en un tanque (41 cm x 19 cm x 25 cm; con agua de mar y aireación 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 retracción al interior de su concha (Chávez-Solís & 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 definió como el tiempo 

que transcurrió desde que la concha se colocó 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 asimetría en el TR de los cangrejos atacantes respecto a sus adversarios se calculó 

utilizando la siguiente fórmula: 

Asimetría en tiempo de refugio = −(
𝑇𝑅𝐴−𝑇𝑅𝐷
𝑇𝑅𝐴+𝑇𝑅𝐷

2⁄
) 

En donde TRA es el tiempo de refugio del atacante y TRD el tiempo de refugio del cangrejo 

defensor. Los valores positivos indican que el atacante es más audaz que su adversario. Los valores 

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

Estadística 

Todos los análisis se llevaron a cabo en R v.3.6.2 (R Core Team, 2020). El peso de los 

animales se comparó con una prueba no paramétrica Kruskal-Wallis. La relación de los del peso 

de los cangrejos con su consumo de oxígeno y fuerza muscular se evaluó a través de correlaciones 

de Spearman.  La influencia de la TME, la fuerza muscular y la audacia en el éxito de combate se 

evaluó a través de una regresión logística binomial. El número de series de golpes, el número total 

de golpes, las asimetrías 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 incluyó efectos 

interactivos entre variables. El modelo cumplió con los supuestos necesarios para la regresión 

logística binomial: independencia de variables, linealidad de variables independientes y log odds 

(evaluada a través de una inspección 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 estableció a través de un valor de correlación de Pearson < 0.5 y 

un factor de inflación de varianza (VIF) < 10. 

La devianza explicada o pseudo R2 del modelo global se utilizó como medida de ajuste (Zuur 

et al., 2009). Posteriormente, se realizó un proceso de selección de modelo “backward” utilizando 

la función “drop1” (prueba de chi-cuadrado; paquete R “stats”), el cual calcula la razón 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 iteración, hasta llegar a un modelo reducido que contiene solo 

términos e interacciones significativas (Ekstrøm & Sørensen, 2015).  

RESULTADOS 

El peso de los animales fue similar en cangrejos ocupando conchas de Nerita y Stramonita 

(Kruskal–Wallis test: χ2
1,43 = 0.05, P = 0.82). El peso de los cangrejos se correlacionó 

positivamente con la fuerza máxima de tracción y el consumo de oxígeno (Correlación de 

Spearman; ρ = 0.54, ρ = 0.67; respectivamente, Figura 1). 
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Figura 1. Relación del peso de los cangrejos con la fuerza máxima de tracción 

(a), y el consumo de oxígeno (b). 

El modelo global explicó un 77.69% de la devianza. El número de golpes totales se excluyó 

del modelo global debido a que presentó alta multicolinealidad con el número de series de golpes 

(Correlación de Pearson; r= 0.62; VIF= 22.88) y el porcentaje de devianza que explicó fue menor 

que el del número de series de golpes (74.05% vs. 51.04%, respectivamente). El éxito en combate 

no estuvo influenciado por la asimetría en fuerza muscular (GLM; χ2 = 1.69; P = 0.19) ni por la 

asimetría en tasa metabólica estándar (GLM; χ2 = 0.25; P = 0.62). Sin embargo, el éxito en combate 

se explicó por la asimetría de peso (GLM; χ2 = 13.15; P = 0.03; Fig. 2a), la asimetría en audacia 

(GLM; χ2 = 16.22; P = 0.02; Fig. 2b) y el número de series de golpes (GLM; χ2 = 21.60; P < 0.01; 

Fig. 2c). La probabilidad de ganar un combate aumenta cuando los atacantes son de menor peso y 

son más audaces que los defensores (Fig. 2a Fig. 2b) y cuando los atacantes dan un mayor número 

de series de golpes a su oponente (Fig. 2c).  
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Figura 2. Probabilidad de ganar un combate en función de la asimetría de 

peso (a), audacia (b) y el número de series de golpes (c). En el eje de ordenadas, 
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el cero representa atacantes que no despojaron a su oponente y el uno atacantes 

que despojaron a su oponente.  

DISCUSIÓN 

A pesar de la amplia información que existe sobre el tamaño del cuerpo y el armamento como 

factores clave que determinan el RHP, la comprensión de la contribución de los factores 

fisiológicos (e. g., la capacidad metabólica y la fuerza muscular) y conductuales (e. g., la 

personalidad animal) en la resolución de combates es limitada (Humphries et al., 2006; O’Connor 

et al., 2015).  En este estudio, las asimetrías en fuerza muscular y tasa metabólica estándar (TME) 

no determinaron el éxito en combate de los cangrejos ermitaños. Sin embargo, la probabilidad de 

ganar un combate aumentó cuando los atacantes eran más pequeños y audaces que los defensores 

y cuando ejecutaron un mayor número de series de golpes. 

La asimetría en el peso de los cangrejos ermitaños influyó en la resolución del combate. En 

varios animales, pequeñas diferencias de tamaño entre los individuos sesgan el resultado a favor 

del competidor más grande, como en los peces cíclidos (Neat et al., 1998), cangrejos violinistas 

(Jennions & Backwell, 1996) y cangrejos de río (Pavey & Fielder, 1996). En el cangrejo de río, 

Procambarus clarkii, una diferencia de tamaño corporal del 3% es suficiente para favorecer el 

éxito del competidor más grande en el 80% de los encuentros (Ueno & Nagayama, 2012). En el 

presente estudio, la asimetría del tamaño corporal fue importante para determinar el resultado de 

del combate. Sin embargo, a diferencia de varios estudios en los que el competidor más pequeño 

tiene una menor probabilidad de ganar (e. g., Hazlett, 1970), en este estudio se encontró que un 

atacante más pequeño que el defensor tuvo más probabilidades de ganar el combate que un atacante 

que era más grande que el defensor.  
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El éxito en combate del atacante con desventaja de tamaño corporal podría atribuirse a una 

asimetría 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 tracción es una característica comúnmente 

asociada con la fuerza muscular y el desempeño físico de los animales y es un atributo que varía 

entre los individuos de una población (variabilidad interindividual; Bywater et al., 2008; Alcaraz 

& Jofre, 2017). Una de las predicciones de este trabajo fue que los atacantes con desventaja de 

peso estarían ejecutando series de golpes más fuertes que aquellos con ventaja de peso. Sin 

embargo, la fuerza de tracción no explicó el éxito en combate. Es probable que la fuerza máxima 

de tracción de C. californiensis a diferencia de la musculatura abdominal participen de diferente 

manera en la ejecución de series de golpes de concha. 

La asimetría en el potencial metabólico de los contrincantes es otra característica poco 

conspicua que se esperaría importante en la resolución de una contienda; esto debido a que los 

combates son altamente demandantes de energía y los costos de combatir se incrementan conforme 

aumenta la intensidad de las conductas agonísticas y la duración del combate (Hack, 1997). Una 

de las predicciones de este estudio fue que los atacantes en desventaja tendrían una mayor TME 

respecto a los oponentes con ventaja. Sin embargo, la asimetría en TME no explicó el éxito en 

combate en C. californiensis como se esperaba. En otros crustáceos como Macrobrachium 

rosenbergii, los ganadores de los combates fueron aquellos individuos con mayor TME, 

independientemente de los efectos del tamaño corporal sobre el metabolismo (Brown et al., 2003). 

En crustáceos como Necora puber y Carcinus maenas, la TME se correlaciona fuertemente con 

los despliegues agonísticos y la duración del combate, pero no con el éxito del combate (Smith & 

Taylor, 1993). Probablemente, otros indicadores como el campo aeróbico podrían explicar los 
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mecanismos fisiológicos 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-Fourzán et al., 2015). Sin embargo, el costo de refugiarse 

puede ser alto ya que disminuye el tiempo y la probabilidad de realizar actividades ecológicamente 

relevantes, como alimentarse o adquirir un recurso limitado (Martín & López, 1999). Así, la 

decisión que toman los animales sobre refugiarse o no, está dada por un balance entre la evitación 

de los riesgos y la adquisición de un recurso importante para maximizar su adecuación (Cooper, 

2009). La asimetría en tiempo de uso de refugio fue una característica que explicó el combate en 

C. californiensis. Los atacantes que presentaron un tiempo de uso de refugio menor que sus 

oponentes (más 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 más 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 sí 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 elección impide el control riguroso de las 

variables y, por lo tanto, dificulta su interpretación. Sin embargo, esta aproximación 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 agonísticos, 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 agonísticos consisten en una secuencia inseparable de eventos que requieren 

ser evaluados como un todo. 
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Capítulo II. Mismo recurso, diferentes beneficios: la estructura 

de la concha del cangrejo ermitaño beneficia a los propietarios, pero 

no a los intrusos en las interacciones agonísticas 

INTRODUCCIÓN 

Si bien las características intrínsecas relacionadas con el potencial para retener un recurso (RHP, 

el tamaño corporal y del armamento, la tasa metabólica, la fuerza muscular y la personalidad 

animal) y la motivación por obtener un recurso explican la decisión de los individuos de persistir 

en un combate y su resolución, algunos factores ajenos a los organismos influyen de manera 

importante en sus encuentros agonísticos. La teoría del juego, a través de diversos modelos, explica 

y hace predicciones sobre la toma de decisiones de los animales durante sus encuentros agonísticos 

(Maynard Smith, 1974). La hipótesis del efecto residente hace referencia a la tendencia de los 

defensores de un recurso a ganar con más frecuencia que los atacantes o intrusos (Maynard Smith 

& Parker, 1976). El efecto residente puede relacionarse con una mayor motivación 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 más riesgos 

y dedican más tiempo y energía a defenderlo (e. g., góbidos; Lindström & Pampoulie, 2005; 

Leimar & Enquist, 1984). Los defensores también pueden tener mejor información sobre el 

recurso, y con base en el conocimiento de la calidad del mismo, expresar mayor motivación en la 

defensa que su oponente (Enquist & Leimar, 1987). Sin embargo, el efecto residente puede 

asociarse de manera directa ventajas (fisiológicas y mecánicas) que la posesión de un recurso 

puede conferirle al poseedor. Esta hipótesis 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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posesión de un territorio aumenta la temperatura corporal de la mariposa residente respecto a la 

invasora, incrementando el desempeño fisiológico 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 cópula (Backwell & Jennions 2004); en estos cangrejos, las hembras ovígeras 

seleccionan a su pareja en función de la calidad de la madriguera (volumen, área de la marisma y 

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 mecánicas y mayor probabilidad de éxito sobre los intrusos durante los 

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

Es común que los cangrejos ermitaños se enfrenten para obtener una concha diferente a la que 

ocupan. La mayoría de las conchas de gasterópodos 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 ermitaño ocupan conchas de 

gasterópodos 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 más en especies de conchas de gasterópodos 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 más 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 más oponentes que ocupan conchas de Nerita scabricosta, que carece de 

columela (Ponder & Lindberg, 1997) en comparación 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). El movimiento que realiza el atacante para sujetar al defensor podría 

modificar la posición de su abdomen y pereiópodos al interior de la concha, de manera similar a 

lo que sucede durante la locomoción. a diferencia de lo que sucede en un cangrejo retraído que 

enreda el abdomen en la columela, durante la locomoción 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 retraído dentro de la concha, con el abdomen 

envuelto alrededor de la columela. En esta parte del estudio se diseñaron experimentos dirigidos a 

evaluar la influencia de la configuración interna de la concha (papel de la columela) en el éxito del 

combate de cangrejos ermitaño, 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 gasterópodos.  

MÉTODO 

Obtención de organismos  

Se recolectaron 180 cangrejos ermitaños Calcinus californiensis ocupando conchas de Nerita 

scabricosta sin daño aparente ni epibiontes en la playa El Tecolote, Baja California Sur, México. 

Los cangrejos capturados fueron de tamaño similar (media 0.23 g ± 0.02 se). La longitud de la 
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quela izquierda (  = 5.10 mm ± 0.10 se) se utilizó como medida para estimar el peso corporal 

utilizando una ecuación previamente calculada para esta especie (Alcaraz et al., 2020). Los 

cangrejos se mantuvieron en recipientes individuales (0.1 L) en un sistema de circulación de agua 

a 27 ° C y 35 UPS. Veinticuatro horas después de la captura, los cangrejos se extrajeron de su 

refugio calentando el ápice de sus conchas con una pistola de calor. Los cangrejos se pesaron y 

sexaron. Únicamente se utilizaron machos para evitar sesgos asociados al sexo, ya que los machos 

y las hembras de C. californiensis prefieren diferentes especies de concha (Suárez-Rodríguez et 

al., 2019). 

Experimento de preferencia 

Un experimento de preferencia por conchas de Stramonita biserialis de diferentes tamaños y 

configuraciones internas se llevó 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 determinó con una prueba alternativa múltiple (Arce 

y Alcaraz, 2012). La secuencia de preferencia de conchas se evaluó en 18 cangrejos ermitaños 

(0.11 a 0.34 g) para cuatro conchas alternativas de S. biserialis (cuyas características se describen 

más adelante): a) una concha intacta de tamaño adecuado (Iadeq), b) una concha de tamaño 

adecuado con el último giro de la columela intacta (Hadeq); c) una concha modificada de tamaño 

adecuado con el último giro de la columela desgastada (Madeq), y d) una concha intacta del 50% 

de la talla adecuada para el cangrejo ermitaño (Itight). 

Los cangrejos (n= 18) fueron provistos con un conjunto de cuatro conchas: tres conchas de 

tamaño adecuado y una con un ajuste apretado. El tamaño de las conchas adecuadas y apretadas 

se calculó usando ecuaciones previamente reportadas para el peso de la concha preferida en 
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función del peso del cangrejo (Arce y Alcaraz, 2012). Las conchas se enjuagaron con agua de mar 

limpia, no estaban dañadas y no tenían epibiontes. Los cangrejos se utilizaron una sola vez por 

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

Las tres conchas de tamaño adecuado se asignaron al azar a uno de los tres tratamientos de 

configuración interna mencionados anteriormente: Iadeq, Hadeq, Madeq. Las conchas Hadeq y Madeq se 

fijaron a la prensa de una estación de trabajo (Dremel) con la apertura orientada hacia el lado 

izquierdo. Las conchas se cortaron longitudinalmente en la sección dorsal entre la segunda y la 

tercera costilla. El corte se realizó desde el ápice hasta la última 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 diámetro. La columela de las conchas 

Madeq se desgastó con una punta de diamante para pulir, mientras que las conchas Hadeq se 

seccionaron como se describió anteriormente, pero la estructura interna (columela) no se modificó. 

Las conchas se enjuagaron y secaron durante 24 h. Luego, las dos secciones de las conchas Madeq 

y Hadeq se pegaron con silicón 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 estimó como Arce y Alcaraz (2012). Las pruebas 

de elección (n = 18) se realizaron en recipientes de plástico circulares de 10 cm de diámetro 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 ermitaño desnudo se colocó dentro de un tubo de malla en el centro del 

contenedor. El cangrejo ermitaño se liberó del tubo después de 60 min y se dejó durante 24 h en 

el contenedor. La concha ocupada después de 24 h se registró como la concha preferida, respecto 
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a las tres conchas restantes. Posteriormente, se colocó una pinza de cabello (Goody; 1.5 x 1.5 cm, 

1.6 g) en el ápice de la concha ocupada para motivar a los cangrejos ermitaños a seleccionar una 

concha diferente durante las siguientes 24 h. La pinza de cabello aumenta el peso de la concha y 

cambia su centro de masa, lo que altera la capacidad de maniobrar de los ermitaños durante la 

locomoción y estimula al cangrejo a elegir y ocupar otra concha (Arce & Alcaraz 2012). La 

siguiente concha ocupada por el cangrejo ermitaño fue clasificada como el número dos. La concha 

vacía con la pinza de cabello (la primera opción) se retiró del recipiente. El procedimiento se 

repitió hasta que se asignó una jerarquía a cada una de las cuatro conchas. Al final de los 

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

Combates 

La importancia de la columela en el éxito durante el ataque se evaluó 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 ermitaños se forzaron a abandonar sus conchas rompiendo la concha como se describió 

en la sección anterior. Los cangrejos se sexaron, se midió su cefalotórax 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). 
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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 comparación 

con un grupo control en el que ambos individuos ocuparon conchas con una columela 

intacta (centro). El grupo control se utilizó como línea de base (intercepto) en el modelo 

estadístico para evaluar la influencia del tipo de concha en el éxito de los atacantes y 

defensores; las comparaciones estadísticas se muestran con líneas discontinuas. El papel 

de los atacantes se estableció dando a los cangrejos conchas subóptimas (50% del peso 

preferido) y el papel de los defensores asignando a los cangrejos una concha del tamaño 

preferido (concha óptima). 

 

Se parearon cangrejos de tamaño 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 pequeño / peso del cangrejo grande). Los cangrejos 

se asignaron aleatoriamente como atacantes y defensores lanzando una moneda. El papel de 

atacante se estableció asignándole al cangrejo desnudo una concha ajustada (como se describe en 

la sección anterior), que fue la concha menos preferida de acuerdo con las pruebas de preferencia. 

El papel de defensor se estableció dándole al cangrejo un concha de su peso preferido (tamaño 

adecuado).  

Cada par de animales se asignó 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 c) 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 ermitaños. Cada cangrejo se aisló con su nueva concha en recipientes individuales (2 L) 

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

Los combates se realizaron en una arena experimental de plástico opaco de 9 cm de diámetro 

(0.5 L) y una capa de arena limpia de 1 cm de profundidad. La arena se sumergió en un tanque 
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más grande (20 L) con agua de mar a 27 ° C y aireación constante. La pareja de cangrejos se colocó 

en la arena, separados por una barrera acrílica negra sellada que impedía el contacto químico, físico 

y visual entre ellos. Después de 60 min, se retiró la barrera y se permitió que los cangrejos 

interactuaran durante 24 h. El período de interacción se grabó en video para su posterior análisis. 

Las variables que se cuantificaron a partir de los videos fueron: 1) duración del combate, 

definido como la suma del tiempo dedicado a realizar actividades agonísticas, desde que los 

oponentes alinean las aperturas de sus conchas y el atacante inserta uno o ambos quelípedos dentro 

de la concha del defensor, hasta que el atacante desalojó al defensor o se rindió sin efectuar un 

desalojo; 2) el número de series de golpes, definido como el número de episodios en donde el 

atacante sujeta y golpea su propia concha contra la del defensor; 3) el número total de golpes, 

definido como el número 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 período de interacción de 24 h, se proporcionó a los cangrejos una concha adecuada y se 

devolvieron al sitio de recolección. 

Estadística 

Los análisis 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 análisis de varianza de una vía. 

El efecto de la arquitectura interna de las conchas en el éxito de combate se probó mediante 

un análisis de regresión logística binomial. El grupo experimental (atacantes en concha 

modificada, control y defensor en concha modificada), la duración del concurso, el número de 

series de ataques de rap y el número total de golpes como variables predictoras. El grupo control 
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se estableció como línea 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 comparación directa del éxito en combate de 

atacantes y defensores, evitó la confusión 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. El modelo global incluyó efectos interactivos entre variables.  

El modelo cumplió con los supuestos necesarios para la regresión logística binomial: 

independencia de variables, linealidad de variables independientes y log odds (evaluada a través 

de una inspección 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 estableció a través de un valor de correlación de Pearson < 0.5 y un factor de 

inflación de varianza (VIF) < 10. 

La devianza explicada o pseudo R2 del modelo global se utilizó como medida de ajuste (Zuur 

et al., 2009). Posteriormente, se realizó un proceso de selección de modelo “backward” utilizando 

la función “drop1” (prueba de chi-cuadrado; paquete R “stats”), el cual calcula la razón 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 iteración, hasta llegar a un modelo reducido que contiene solo 

términos e interacciones significativas (Ekstrøm & Sørensen, 2015). 

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

vs. intactas durante el ataque y la defensa se comparó utilizando pruebas de análisis de varianza 
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bifactorial. Se realizaron pruebas de comparaciones múltiples (Tukey) para todas las variables 

significativas. El supuesto de normalidad de los datos y homocedasticidad de las varianzas se 

verificó mediante análisis gráfico de residuales. 

RESULTADOS 

Experimento de preferencia 

Las conchas Hadeq (�̅� = 1.51 g ± 0.11 s.e.) fueron 3% menos pesadas debido al desgaste de la 

columela (Madeq; �̅� = 1.46 g ± 0.11 s.e.). Los cangrejos ermitaño mostraron una secuencia de 

preferencia consistente por diferentes tipos de conchas (Kendall: W = 0.51; Friedman: χ2
16,3 = 

24.37, p <0.001; Figura 4). No existió diferencia en la preferencia por los tres tipos de conchas de 

tamaño adecuado (Iadeq, Hadeq, Madeq). Sin embargo, los ermitaños seleccionaron consistentemente 

las conchas Itight como última opción (Nemenyi: p <0.01; Figura 4). 

 

Figura 4. Secuencia de preferencia por conchas de S. biserialis de diferente tamaño y 

configuración interna por 18 cangrejos ermitaños. Los círculos muestran el número de veces que 

se eligió cada tipo de concha de la primera a la cuarta opción cuando los cuatro tipos de concha se 

presentaron simultáneamente. Iadeq = conchas intactas de tamaño adecuado (sin manipular), Hadeq 

= conchas manipuladas de tamaño adecuado (seccionadas y reensambladas con la columela 

intacta), Madeq = concha modificada del tamaño adecuado (seccionada y reensamblada, con el 
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último verticilo de la columela eliminado), y Itight = concha intacta con un ajuste adecuado para el 

cangrejo ermitaño (sin manipular, 50% más pequeño que la concha de tamaño adecuado). 

Combates 

El peso de los cangrejos ermitaño fue similar entre los tres grupos experimentales (atacantes en 

conchas modificadas, control y defensores en conchas modificadas;  �̅� = 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, 60 = 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, número de series de golpes y duración del combate de 

atacantes y defensores exitosos entre los diferentes grupos experimentales. N = número de eventos. 

El error estándar se muestra entre paréntesis. 

Grupo 

experimental 

Resultado del 

combate 
N 

Golpes 

totales 

Series de 

golpes 

Duración del 

combate (min) 

Atacantes en 

conchas 

modificadas 

Ganadores  

(despojaron)  
5 

50.40 2.8 20.33 

(3.29) (0.38) (2.71) 

Perdedores 

(no despojaron) 
15 

45.73 2.13 11.66 

(3.14) (0.19) (1.16) 

Control 

Atacante gana 

(ocurre despojo) 
6 

49.33 2.83 17.23 

(7.1) (0.31) (2.03) 

Defensor gana 

(no ocurre despojo) 
14 

41.43 2.36 10.55 

(3.24) (0.17) (1.04) 

Defensores en 

conchas 

modificadas 

Ganadores 

(sin despojar) 
7 

39.86 1.71 8.88 

(4.10) (0.19) (1.14) 

Perdedores  

(despojados)  
13 35.54 1.38 3.71 

(2.50) (0.14) (0.61) 

 

El modelo global que evaluó la influencia del tipo de concha en el éxito del combate explicó 

el 68.69% de devianza. El éxito del combate no se explicó por el número total de golpes (GLM; 
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χ2 = 0.13; P = 0.71), o el RWD (GLM; χ2 = 0.11; P = 0.74). El tipo de concha influyó en el éxito 

de los atacantes y defensores de manera diferencial (GLM; grupo experimental, χ2 = 41.61; P < 0. 

001); el éxito de los atacantes para despojar a sus oponentes no dependió 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 número 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 dependió 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 explicó por el número de series de golpes (GLM; χ2 = 5.47; P = 0.02), 

la duración del combate (GLM; χ2 = 9.32; P < 0.01) y la interacción entre el grupo experimental y 

la duración del combate. (GLM; χ2 = 24.59; P < 0.001). El éxito de los atacantes para despojar a 

sus oponentes se explicó por el número de series de golpes (χ2 = 6.09; P = 0.01; Figura 5a) y la 

duración del combate (χ2 = 17.10; P < 0.001; Figura 6a). El incremento en el número de series de 

golpes y el tiempo que los atacantes pasaron realizando comportamientos agonísticos aumentaron 

la probabilidad de que despojaran a sus oponentes. La duración 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 vías, F3, 36 = 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 (triángulos, líneas continuas) e intactas (control; 

círculos, líneas punteadas) en función del número de series de golpes. El número 

de series de golpes explicó el éxito de los atacantes para lograr el despojo (a; P 

= 0.01), pero no explicó 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 (triángulos, líneas continuas) e intactas (control; círculos, 

líneas punteadas) en función de la duración del combate. El término de la 

interacción fue significativo en (b), como se muestra por la tendencia 

opuesta a las curvas de predicción para los defensores en conchas 

modificadas vs. el control. 

 

El éxito de los defensores en la defensa de sus conchas modificadas no dependió del número 

de series de golpes (χ2 = 1.03; P = 0.31; Figura 5b). Sin embargo, el éxito de los defensores se vio 

afectado por la duración del combate (χ2 = 8.43; P < 0.01; Figura 6b) y la interacción entre el tipo 

de concha ocupada y la duración del combate (χ2 = 20.29; P < 0.001; Figura 6b). La diferencia en 
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la duración del combate entre los defensores que retuvieron su concha (ganadores) y los que no 

(perdedores) dependió del tipo de concha que ocupaban, es decir, la interacción del grupo 

experimental con el resultado (ganador o perdedor) fue significativa (F3, 36 = 23.85, P < 0.001). 

Entre los defensores en conchas con una columela intacta (grupo de control), la duración del 

combate fue mayor para los perdedores que para los ganadores (�̅� = 17.23 min ± 2.03 s.e., �̅� = 

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 duración del combate fue más corta entre los 

perdedores que entre los ganadores (�̅� = 3.71 min ± 0.61 s.e., �̅� = 8.88 min ± 1.14 s.e., 

respectivamente; Tukey, P = 0,02; Tabla 1). Entre los ganadores del combate, la duración del 

combate fue similar entre los individuos ocupando conchas con la columela intacta y con columela 

reducida (�̅� = 9.97 min ± 0.82 s.e.; Tukey, P = 0.71), pero entre los perdedores, la duración del 

combate fue más corta aquellos que ocupaban conchas con columela reducida que intacta (�̅� = 

3.71 min ± 0.61 s.e., �̅� = 17.23 min ± 2.03 e.e., respectivamente; Tukey, P < 0.001; Tabla 1). 

 

DISCUSIÓN 

Los resultados de este estudio mostraron que el mismo recurso puede conferir beneficios diferentes 

a los atacantes y a los defensores. En los cangrejos ermitaños, la estructura interna de la concha 

(columela) otorgó a los defensores, pero no a los atacantes, una ventaja durante las interacciones 

agonísticas. Específicamente, los defensores de conchas con una columela artificialmente reducida 

fueron despojados con más frecuencia y más rápido que los defensores de conchas con una 

columela intacta. Por el contrario, la reducción de la columela no afectó 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 motivación para combatir y 

determina el resultado de la contienda (Enquist & Leimar, 1987). La preferencia de los cangrejos 

ermitaños 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 características difieren entre estas dos especies de conchas, pero la configuración interna 

es probablemente una de las más importantes; N. scabricosta carece de columela como 

consecuencia de la reabsorción de las paredes internas durante su ontogenia (Ponder & Lindberg, 

1997). En este estudio, los cangrejos ermitaños 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 

asimetrías motivacionales, en donde los ermitaños combaten con más intensamente para mantener 

el recurso más 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), habríamos esperado que esto se revelara 

durante la prueba de preferencia, el cual no fue el caso. El único tipo de concha que fue 

discriminado en esos ensayos fueron las conchas relativamente más pequeñas (ajuste apretado), 

mientras que las conchas intactas (Iadeq), las seccionadas con la columela intacta (Hadeq) y las 

modificadas con la columela desgastada (Madeq) de tamaño adecuado fueron igualmente preferidas. 

Si bien la reducción de la columela no cambió significativamente el peso de las conchas en relación 

con las manipuladas (3%), la reducción de la columela podría modificar otras características de la 

concha (por ejemplo, volumen interno, centro de masa), pero nuevamente, C. californiensis no 

discriminó entre las tres conchas de tamaño adecuado. 
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En otros estudios, los cangrejos ermitaños 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 evitación de conchas perforadas artificialmente por P. 

longicarpus se explicó por una mayor vulnerabilidad a la depredación y el estrés osmótico 

(Pechenik et al., 2001), mientras que en P. bernhardus se relacionó con el daño que la arena podría 

causar por abrasión al abdomen blando (Arnott & Elwood, 2007). En contraste, las conchas 

utilizadas en este estudio tenían paredes internas lisas, y la columela reducida es un rasgo común 

entre las especies de conchas frecuentemente ocupadas por cangrejos ermitaños en la naturaleza 

(e.g., Neritimorpha; Ponder & Lindberg, 1997; Arce & Alcaraz, 2011). Dado que C. californiensis 

aparentemente otorgó un valor similar a los tres conchas de tamaño adecuado (intactos, 

seccionadas con y sin columela), los atacantes (todos en un concha de tamaño pequeño y menos 

preferido) deberían estar igualmente motivados para obtener un recurso de tamaño adecuado, y los 

defensores deberían estar igualmente dispuestos a defender su concha de tamaño adecuado, 

independientemente de su estructura interna. Debido a lo anterior, se puede descartar la explicación 

de la motivación 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 reducción de la columela no afectó el éxito del combate de los atacantes, pero disminuyó la 

capacidad de los defensores para resistir el despojo. El combate por conchas es una actividad 

asimétrica para los atacantes y los defensores, ya que utilizan diferentes maniobras físicas. El 

atacante desplaza su cuerpo hacia adelante para sujetar al defensor, mientras que el defensor se 
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encuentra completamente retraído en su concha (Alcaraz & Jofre, 2017). El atacante luego golpea 

su concha en una serie golpes (Hardy & Briffa, 2013). Este movimiento hacia adelante se 

acompaña de una contracción tónica que aumenta la rigidez del abdomen, que funciona como un 

esqueleto hidrostático, haciendo que los pereiópodos 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 ermitaño a desenvolver su abdomen de la columela, similar 

al desplazamiento que ocurre al caminar (Chapple, 1973, 2012). Así, dado que normalmente el 

atacante no se sujeta activamente de la columela durante estas maniobras, no es de extrañar que la 

reducción de la columela no afectó la habilidad de los atacantes de ejecutar series de golpes, ni de 

despojar a sus oponentes. 

En el grupo de cangrejos en donde se probó el efecto de la columela en el ataque, los atacantes, 

cuanto más tiempo pasó el atacante intentando despojar al defensor y cuanto mayor fue el número 

de series de golpes, mayor fue la probabilidad de despojar a su oponente. La cantidad de energía 

destinada parece ser un determinante para la decisión de los atacantes de persistir en el combate 

en C. californiensis, como se ha descrito en otras especies de cangrejos ermitaños (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 están dentro del concha descansando 

(Krans & Chapple, 2005). Los resultados de este estudio sugieren que los cangrejos ermitaños 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 ermitaños 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 agonísticas 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 más 

tiempo pasó en el combate y mayor fue el número de series de golpes, mayor fue la probabilidad 

de despojar con éxito al defensor. Los modelos de evaluación de combates comúnmente evalúan 

la relación entre la duración de la competencia y el RHP del individuo (e. g., masa corporal; Taylor 

& Elwood, 2003) para probar si los oponentes usan información sobre su oponente para tomar 

decisiones durante el combate (estrategias de evaluación) como iniciar, escalar, o renunciar a una 

pelea. En este estudio, los cangrejos se parearon por talla, y ninguna de las variables incluidas 

explicó el resultado del combate; por lo tanto, no pudimos evaluar el tipo de estrategia de 

evaluación que siguen los atacantes. Sin embargo, parece que los umbrales de gasto energético 

determinan la decisión de persistir dando series de golpes, como se ha descrito en otras especies 

de cangrejos ermitaños (e.g., P. bernhardus; Briffa & Elwood, 2002). 

Para los defensores de conchas, el estado de la columela fue el factor principal que influyó 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 duración 

media de la interacción agonística fue más corta para los perdedores (cangrejos ermitaños 

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 duración de la interacción agonística no fue influenciada 

por el estado de la columela. Los investigadores a menudo usan una correlación entre la asimetría 

de RHP y la duración del combate para distinguir la estrategia de evaluación mutua (MA) de la 

estrategia de autoevaluación (SA), pero esto podría llevar a conclusiones engañosas. Una buena 

forma de distinguir entre estos modelos es correlacionar el RHP con la duración del combate para 

ganadores y perdedores por separado. En los modelos de SA, la duración del combate depende 

principalmente del individuo más débil (perdedores; Taylor & Elwood, 2003). Por lo tanto, en este 

caso, parece que los defensores están usando solo la información sobre su propia capacidad de 

combate, determinada por la concha que ocupan, y no la información sobre sus oponentes, para 

decidir cuándo abandonar la pelea. 

Tanto la obtención como la posesión de un recurso pueden ser componentes críticos 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 específico en la probabilidad de éxito tanto 

en atacantes como en defensores. Nuestros resultados muestran que en los combates en los que los 

actores desempeñan diferentes roles, un recurso específico 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 afirmación de Fayed et al. (2008), 

quien destaca la relevancia de los recursos que sesgan el resultado del combate 

independientemente de la motivación (e. g., Takahashi et al., 2001; Funakoshi, 2005). Los estudios 

sobre RHP correlacionados con los recursos son especialmente atractivos en animales como los 

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

predecir los resultados de estas interacciones. 
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Capítulo III. Efecto en la fisiología y conducta de los ermitaños 

al despojarlos de su concha  

INTRODUCCIÓN 

La toma de decisiones de los animales depende en gran medida de las experiencias anteriores y de 

la información obtenida a través de eventos pasados (Garcia et al., 2012; Yasuda et al., 2015). A 

medida que las actividades son más exigentes o estresantes, los estados motivacionales y 

fisiológicos de los animales se tornan más acentuados y duraderos. Por ejemplo, la experiencia 

reciente basada en el atractivo de los machos sesga la calificación de la hembra del siguiente 

macho, mientras que el aumento de los costos de la selección 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 ermitaños son organismos que comúnmente se emplean para probar hipótesis 

biológicas que difícilmente pueden probarse en otros grupos de animales. Aunque los animales de 

varios grupos biológicos pueden usarse como modelos para estudiar las relaciones agonísticas, los 

cangrejos ermitaños son únicos por varias razones. Estos anomuranos son fáciles de manipular y 

mantener en condiciones de laboratorio; son abundantes en la naturaleza, tienen armamentos bien 

definidos y prominentes, son combativos y fáciles de hacer luchar en condiciones de laboratorio 

(Briffa & Mowles, 2008). Además de todo lo anterior, el recurso principal por el que están 

dispuestos a competir son las unidades discretas en forma de conchas de gasterópodos, a partir de 

las cuales es relativamente fácil evaluar su valor intrínseco y relativo (Gherardi, 2006), y pueden 

desencadenar fácilmente encuentros agonísticos. Sin embargo, un problema con los cangrejos 
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ermitaños es la necesidad de extraer a los individuos de su concha para determinar su tamaño y 

sexo, ya sea antes o después de los experimentos. 

Un método fácil, práctico y sin sufrimiento que obliga a los cangrejos ermitaños 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 ermitaños sea costoso e 

incómodo, forzando a los individuos a cambiarse "voluntariamente" a otro refugio (Arce & 

Alcaraz, 2012; Guillermina Alcaraz, Kruesi et al., 2020). Sin embargo, algunos diseños 

experimentales requieren que los cangrejos ermitaños estén desnudos 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 inducción de estrés osmótico 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 más utilizadas son el calentamiento gradual del ápice 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). 
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Tabla 2. Principales procedimientos reportados en la literatura para obligar a los 

cangrejos ermitaños a abandonar su concha. 

Método de 

extracción 
Tema de la investigación Referencia 

Prensa 

Personalidad 
Bridger & Briffa, 2015. 

Briffa et al., 2008. 

Bridger et al., 2015. 

Depredación Arce & Alcaraz, 2013. 

Conducta agonística 

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. 

Ocupación y preferencia 

Fotheringham, 1976. 

Elwood et al., 1979. 

Elwood & Appel 2009. 

Yoshino et al., 2002. 

Yoshino et al., 1999. 

Wilber, 1990. 

Fotheringham, 1980. 

Pistola de calor 
Conducta agonística 

Grant & Ulmer, 1974. 

Hazlett, 1996. 

Alcaraz & Jofre, 2017. 

Burciaga et al., 2021. 

Ocupación y preferencia 
Turra & Leite, 2004. 

García & Mantelatto, 2001. 
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Arce & Alcaraz, 2011. 

Arce & Alcaraz, 2012. 

Flores Aguirre, 2012. 

Guerrero-Montes de Oca, 2015. 

 

Pistola de calor 

 

 

 

 

 

Ocupación y preferencia 

Suárez et al., 2019. 

Alcaraz & Kruesi, 2017. 

Alcaraz & Arce, 2017. 

Alcaraz et al., 2014. 

Argüelles et al., 2010. 

Alcaraz & Kruesi, 2009. 

Bertness, 1981. 

Bertness, 1980. 

Metabolismo 
Alcaraz & Kruesi, 2012. 

Alcaraz et al., 2020. 

Alcaraz & García-Cabello, 2016. 

Personalidad Chávez-Solís & Alcaraz, 2015. 

Soldador caliente Preferencia y ocupación 
Fotheringham, 1976. 

Côté et al., 1998. 

Llama Bunsen 
Preferencia y ocupación 

Liszka & Underwood, 1990. 

Hahn, 1998. 

Biología reproductiva Hess & Bauer, 2002. 

Bombilla de 60W Ocupación y preferencia Mitchell, 1976. 

Agua a 35 °C Ocupación y preferencia 
Scully, 1979. 

Chase et al., 1988. 

Tirando de ellos Ocupación y preferencia 
Rotjan et al., 2004. 

Bulinski, 2007. 

No especifica 

Conducta agonística 
Hazlett, 2010. 

Bach et al., 1976. 

Bertness, 1981. 

Ocupación y preferencia 

Bertness, 1980. 

McClintock, 1985. 

Pechenik et al., 2001. 

Angel, 2000. 

Depredación Rittschof & Hazlett, 1997. 

Biología reproductiva 
Asakura, 1995. 

Wilber, 1989. 

 

Los estímulos nocivos, como la presión mecánica y las altas temperaturas, pueden dañar los 

tejidos de los cangrejos ermitaños (Sneddon et al., 2018). Los animales suelen responder a factores 

nocivos mostrando respuestas defensivas inmediatas (nocifensivas) que se activan al detectar 

estímulos potencialmente dañinos o que pueden causar dolor. El dolor se puede definir como: “Una 
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experiencia sensorial y emocional desagradable asociada con daño tisular real o potencial” 

(Asociación Internacional para el Estudio del Dolor (IASP); Raja et al., 2020). Los animales de 

muchos grupos biológicos, incluidos peces, insectos, arañas, gasterópodos, cefalópodos y 

crustáceos, 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 

crustáceos decápodos responden a estímulos 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 crítico de la sensación 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 estímulo nocivo mediante una retirada inmediata a través de los reflejos musculares, 

que posteriormente implica el aprendizaje de evitación para futuros eventos que desencadenen  

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

El procedimiento utilizado para obligar a los cangrejos ermitaños a abandonar su concha 

puede diferir en el grado de daño que se les cause, y por lo tanto, en el tiempo de memoria y 

recuperación de las respuestas funcionales (Denti et al., 1988). Además, las diferencias en el valor 

que el individuo otorga a su concha afecta la motivación para retenerlo y, por lo tanto, la intensidad 

del estímulo nocivo que están dispuestos a soportar para mantener su refugio; cuanto mayor sea la 

motivación para retener un concha de alta calidad, mayor será la intensidad del estímulo nocivo 

que los cangrejos están dispuestos a soportar (Appel & Elwood, 2009). Por lo tanto, las pruebas 

con animales previamente extraídos de sus conchas en los que la alteración del comportamiento 

se prolonga más allá del final del estímulo pueden sesgar los resultados. Pero más importante, 
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aunque no se puede asegurar que los cangrejos ermitaños 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 obligación 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 ermitaños al ser despojados de su concha, 

así como la duración de las alteraciones como una estimación de los daños físicos y de sensibilidad 

causados por los dos procedimientos más utilizados en la literatura. 

MÉTODO 

Obtención de organismos  

Se capturaron 60 cangrejos ermitaño Calcinus californiensis de talla similar ocupando conchas de 

Nerita scabricosta sin daño aparente o epibiontes en Troncones, Guerrero, México. El largo de la 

quela (4–6 mm) se utilizó como medida preliminar para estimar el tamaño corporal de los 

cangrejos (Alcaraz, Toledo et al., 2020); esto permitió capturar cangrejos de tamaño similar (�̅� = 

0.23 g ± 0.02 se). Los ermitaños se mantuvieron en recipientes individuales (0.1 L) en un sistema 

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

Grupos experimentales 

Evaluamos los procedimientos que se utilizan con mayor frecuencia para extraer cangrejos 

ermitaños de su concha: aplicación de calor en el ápice de la concha y fractura de la concha 

utilizando una prensa. La respuesta de los animales al ser despojados de su concha se evaluó a 

través de los cambios en el consumo de oxígeno 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 ermitaños se forzaron a abandonar sus conchas colocando 

la punta de una pistola de silicón de 15 W (Truper) en la zona dorsal del ápice de la concha de los 

cangrejos, al cangrejo desnudo se le asignó una concha de tamaño adecuado calculado con 

ecuaciones previamente reportadas para el peso de la concha preferida en función del peso del 

cangrejo (Arce & Alcaraz, 2012); b) prensa: la concha de los cangrejos ermitaño se fracturó con 

una prensa nodular en C (Truper), posteriormente se desprendieron los fragmentos de la concha 

evitando dañar a los organismos. Al cangrejo desnudo se le asignó una concha de tamaño 

adecuado; c) control de manipulación: los cangrejos se mantuvieron fuera del agua con la apertura 

de la concha orientada hacia arriba durante un minuto, este grupo nos permitió evaluar el estrés 

ocasionado por la manipulación 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 cámaras respirométricas individuales con aireación 

constante a 27 °C y 35 UPS.  

 

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 números indican el día en que se realizaron los 

experimentos de consumo de oxígeno y tiempo de uso de refugio. Pre-tratamiento: un día 

después de la recolección y un día antes de la aplicación del tratamiento (Pre-0h). Post-

tratamiento: después de 1 (P-1h), 24 (P-24h) y 48 (P-48h) horas de la aplicación 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 manipulación). 

 

Medición del consumo de oxígeno y tiempo de uso de refugio 

La tasa metabólica y el tiempo de uso de refugio se registraron a lo largo de cuatro días 

consecutivos. Pre-tratamiento: un día después de la recolección 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 medición permitió cuantificar el 

efecto inmediato (una hora) causado por los métodos de extracción; Posterior al despojo 24h (P-

24 h): un día (24 h) después de aplicar el tratamiento; Posterior al despojo 48h (P-48h): dos días 

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

Los experimentos de consumo de oxígeno 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 evitó 

que el porcentaje de saturación de oxígeno disminuyera más allá de 90 % (Chabot et al., 2016). 

Los registros de consumo de oxígeno se realizaron a la misma hora del día (11:00 a 12:00 h; 

Alcaraz & Kruesi, 2012). El consumo de oxígeno se estimó en un sistema respirométrico 

semicerrado (Cech & Brauner, 2011) y la concentración de oxígeno disuelto se midió con un 

oxímetro de fibra óptica y un mini sensor óptico (Witrox 4; Loligo Systems). La tasa de consumo 

de oxígeno se estimó utilizando los valores de la pendiente de la relación de la concentración de 

oxígeno con el tiempo. Se utilizó una cámara vacía como control para cada ensayo y estos valores 

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

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

de consumo de oxígeno (Pre-0h, P-1h, P-24h y P-48h). El tiempo de uso de refugio de los animales 
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se estimó a partir de la medición 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, aireación 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 retracción al 

interior de su concha (Chávez-Solís & 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 definió como el tiempo que transcurrió desde que la concha se colocó 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 

permitió determinar el momento exacto en el que los animales colocaron todos los pares de 

apéndices. Al final de los experimentos, los cangrejos fueron extraídos de sus conchas colocando 

la zona dorsal de la concha sobre la punta de una pistola de silicón de 15 W para ser medidos y 

sexados.  

Estadística 

Los análisis 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 manipulación y control) se comparó utilizando 

un análisis de varianza de una vía. El consumo de oxígeno y el tiempo de uso de refugio de los 

grupos experimentales se comparó con dos modelos lineales mixtos independientes (LMM, por 

sus siglas en inglés; paquete lmer en R). El grupo experimental (pistola, prensa, control de 

manipulación y control), el tiempo (Pre-0h, 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 oxígeno y tiempo de uso de refugio del grupo control de 
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manipulación, 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 

recuperación de los animales. El supuesto de normalidad de los datos y homocedasticidad de las 

varianzas se verificó mediante una exploración gráfica de los residuales.  

 

RESULTADOS 

El peso de los cangrejos de los cuatro grupos experimentales fue similar (�̅� = 0.22g ± 0.01 s.e.; 

ANOVA, F3, 56 = 0.03, P = 0.53). El consumo de oxígeno fue similar entre sexos (LMM, χ2
1, 43 = 

6.57, P = 0.09). El consumo de oxígeno 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 

oxígeno de los cuatro grupos experimentales se modificó en el tiempo (tiempo; LMM, χ2
3, 43 = 

91.85, P < 0.001; Figura 9) y el cambio difirió entre los cuatro grupos experimentales (interacción 

tiempo*tratamiento; LMM, χ2
9, 43 = 6.57, P < 0.01). El consumo de oxígeno fue similar en el grupo 

de manipulación, 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 oxígeno 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 metabólica 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 oxígeno en función del grupo experimental. Control (cuadrado), 

control de procedimiento (triángulo), pistola (círculo) y prensa (rombo). Pre-tratamiento: 

un día después de la recolección y un día antes de la aplicación del tratamiento (Pre-0h). 

Post-tratamiento: después de 1 (P-1h), 24 (P-24h) y 48 (P-48h) horas de la aplicación 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 difirió entre sexos (LMM, χ2
3, 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 

modificó en el tiempo (tiempo; LMM, χ2
3, 43 = 19.54, P < 0.001) y el cambio difirió entre los cuatro 

grupos experimentales (interacción tiempo*tratamiento; χ2
9, 43 = 28.22, P < 0.01; Figura 10). El 

tiempo de uso de refugio fue similar en el grupo manipulación, el grupo de cangrejos despojados 

con pistola y 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). 

 

Figura 10. Tiempo de uso de refugio en función del grupo experimental. Control 

(cuadrado), control de procedimiento (triángulo), pistola (círculo) y prensa (rombo). Pre-

tratamiento: un día después de la recolección y un día antes de la aplicación del tratamiento 

(Pre-0h). Post-tratamiento: después de 1 (P-1h), 24 (P-24h) y 48 (P-48h) horas de la 

aplicación 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 comparación de Dunnett de consumo de oxígeno y tiempo de uso de refugio 

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

de comparación. Se muestra el estadístico t de cada prueba de comparación de Dunnett. Los valores 

significativos (P < 0.05) se muestran en negritas. 

Tiempo Grupo experimental 
Consumo de 

oxígeno (mg O2 h-1) 
Tiempo de 
refugio (s) 

  t P t P 

Previo al 
tratamiento 

control de manipulación 
(n=15) 0.24 0.99 0.03  0.99 

pistola (n=15) 1.06 0.59 0.74  0.80 

prensa (n=15) 0.46 0.94 0.41 0.96 

Posterior al 
tratamiento 

 
R. 1h 

control de manipulación 
(n=15) 0.09 0.99 0.19 0.99 

pistola (n=15) 2.91 0.01 0.10 0.99 

prensa (n=15) 1.15 0.52 2.54 0.04 

R. 24h 

control de manipulación 
(n=15) 0.71 0.82 0.50 0.92 

pistola (n=15) 2.54 0.04 0.06 0.99 

prensa (n=15) 1.10 0.56 3.47 0.003 

R. 48h 

control de manipulación 
(n=15) 0.09 0.99 1.56 0.28 

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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DISCUSIÓN 

Los eventos exigentes o estresantes suelen tener consecuencias fisiológicas 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 fisiológicos 

provocados por un estímulo ambiental prevalecen hasta que la maquinaria funcional vuelve al 

estado estable anterior o alcanza uno nuevo. Sin embargo, los animales comúnmente responden a 

eventos bióticos y abióticos desafiantes evitándolos en el futuro. La evitación 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 río, Procambarus clarkii, escapa a zonas seguras para evitar descargas eléctricas 

bajo condiciones experimentales (Kawai et al., 2004). En este estudio, los cangrejos ermitaño 

respondieron de diferente manera a los dos procedimientos comúnmente utilizados para 

despojarlos de su concha (pistola y prensa). Dichas respuestas fisiológicas y conductuales 

correspondieron al tipo de desafío asociado con la manipulación (incremento de temperatura y 

rompimiento de concha, respectivamente). 

Los ectotermos tienen bajas tasas de producción de calor interno; por lo tanto, su temperatura 

corporal está 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 fisiológicos (Angilletta et al., 2002). 

Dado que los ectotermos evitan las temperaturas extremas a través de comportamientos, podemos 

suponer que los cangrejos ermitaños abandonaron sus conchas para evitar el sobrecalentamiento. 

El aumento de las temperaturas puede llevar a los animales a sus límites críticos de tolerancia 

(Critical Thermal Maximum, CTM). En estos límites, los individuos pueden mantener una 
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tolerancia pasiva por periodos reducidos, debido a que en la CTM, la integridad fisiológica del 

individuo disminuye rápidamente (Lutterschmidt & Hutchison, 1997; Lagerspetz & Vainio, 2006). 

La CTM en crustáceos se reconoce como la temperatura a la que los individuos pierden la respuesta 

de equilibrio corporal (“loss of righting response”; daños en el sistema nervioso), identificada 

como la capacidad de mantener una posición adecuada ya sea en respuesta al campo de gravitación 

o al contacto habitual con el sustrato (Lutterschmidt & Hutchison, 1997). Teóricamente, si los 

individuos vuelven a la temperatura de aclimatación justo cuando pierden el equilibrio (CTM), 

recuperarán su respuesta de equilibrio corporal y su integridad funcional (Cowles & Bogert, 1944). 

Todos los cangrejos ermitaños 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 límite térmico crítico. Además, aunque el consumo de 

oxígeno de los animales aumentó después de ser retirados de su concha (P-1h), los individuos 

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

El calentamiento aumenta la tasa metabólica de los animales ectotermos (Angilletta et al., 

2002). La hipótesis de limitación de la capacidad de oxígeno de la tolerancia térmica (OCLTT) 

propone que la demanda de oxígeno inducida por aumentos rápidos de temperatura excede la 

capacidad de los sistemas cardiorrespiratorio y ventilatorio para extraer y distribuir suficiente 

oxígeno para satisfacer la demanda (Verberk et al., 2016). La hipótesis OCLTT permite explicar 

el mecanismo que define el límite crítico de temperatura de los animales acuáticos (Pörtner, 2010), 

incluidos los crustáceos, en los que el aumento de temperatura hasta el límite térmico superior 

provoca un rápido aumento de la tasa metabólica aeróbica acompañado de una disminución de los 

niveles de oxígeno en hemolinfa, un aumento en el metabolismo anaeróbico y la deuda de oxígeno 

(Frederich & Pörtner, 2000; Marshall et al., 2011; Jost et al., 2012; Magozzi & Calosi, 2015). 
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Entonces, el aumento del consumo de oxígeno en los animales despojados de su concha por 

calentamiento debería ser evidente únicamente inmediatamente después de la aplicación de calor, 

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

La adecuación de los cangrejos ermitaño depende fundamentalmente del tamaño de la concha 

de gasterópodo que ocupan (Hazlett, 1981). Los cangrejos ermitaños evitan los las conchas 

apretadas (Burciaga et al., 2021) debido a que su uso aumenta el riesgo de depredación y 

desecación (Vance, 1972; Taylor, 1981) y disminuye el crecimiento corporal y la fecundidad 

(Fotheringham, 1976; Angel, 2000). En consecuencia, cuanto más apretada sea la concha, menor 

será la motivación del cangrejo para conservarla. Por ejemplo, el cangrejo ermitaño, 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 ermitaños 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 ermitaños a abandonar su concha por calentamiento es que las diferencias 

en la calidad de la concha (especie y tamaño) y el valor subjetivo que los individuos otorgan a su 

refugio podrían modificar la motivación para abandonarlo; y por consecuencia, el nivel de calor 

que los individuos soportarán 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 ermitaños usaron conchas de tamaños variados con relación al 

tamaño de su cuerpo. Todos los cangrejos ermitaños abandonan su concha en aproximadamente 

1:30 min después de iniciar el procedimiento (�̅� = 103.68 s ± 9.88 s.e.), y el tiempo necesario para 

abandonar la concha no estuvo relacionado con la duración de la aplicación de calor, ni con el 

oxígeno consumido ni con la respuesta de sobresalto. 
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El despojo de cangrejos ermitaño con prensa es uno de los dos procedimientos más utilizados 

para sacar a los cangrejos ermitaños de su caparazón (Tabla 2). La fractura de la concha no 

modificó en ningún momento el consumo de oxígeno de los cangrejos ermitaños. 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 manipulación) y los 

forzados a salir de su concha por calentamiento (pistola); los efectos provocados por este 

procedimiento prevalecieron durante más tiempo que los efectos metabólicos inducidos por el 

calentamiento (hasta 48 h). Las experiencias en actividades exigentes y situaciones estresantes 

cambian los estados fisiológicos y motivacionales futuros del individuo (Briffa & Sneddon, 2007). 

Cuanto mayor es el estímulo estresante, más acentuado y duradero son sus efectos; los cambios en 

la motivación a largo plazo permiten a los animales evitar durante un tiempo situaciones similares 

asociadas con la experiencia dañina (Bateson, 1991; Elwood, 2017). Por ejemplo, sufrir lesiones 

durante un combate hace que el efecto perdedor sea más prolongado (Briffa & Sneddon, 2010). 

La experiencia de la fractura de la concha debe denotar para los cangrejos ermitaños 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 ermitaños prolongaran el tiempo de uso de refugio y mantuvieran en la memoria la 

experiencia negativa por más de 24 horas. 

Una respuesta general en este estudio fue la disminución de la tasa metabólica conforme los 

cangrejos ermitaños permanecieron en el laboratorio. Los cangrejos ermitaños 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 depresión metabólica debido al uso de conchas extremadamente pesadas en 
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la naturaleza recuperaron su metabolismo después de algunos días de ser mantenidos en 

condiciones controladas (Alcaraz & Kruesi, 2012). Mientras que el cangrejo ermitaño Clibanarius 

vittatus presentó tiempos de uso de refugio en condiciones de laboratorio mayores que los 

individuos en la naturaleza (Gorman et al., 2018). Nuestros resultados señalan la relevancia de 

considerar la variación motivacional y fisiológica en estudios de laboratorio para interpretar las 

respuestas observadas en estudios de campo. 
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DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES 

Los combates son una actividad costosa en términos del tiempo y energía que los animales 

invierten, así como en los riesgos a los que se exponen durante la interacción y la recuperación al 

término de la contienda (Brick, 1998; Briffa & Sneddon, 2007). Es por esto que los animales 

combaten únicamente cuando las probabilidades de obtener el recurso necesario son mayores que 

las de asumir altos costos (Hurd, 2006). El proceso de evaluación previa a iniciar un combate ha 

evolucionado como respuesta a los altos costos que implica la interacción agonística entre 

congéneres (Mowles & Briffa, 2012). Los caracteres relacionados con la habilidad de combate y 

la motivación que sesgan la decisión 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 

decisión de los animales y su probabilidad de éxito a partir de sus características conspicuas o 

evidentes. Sin embargo, los resultados de esta investigación sugieren que hay varios aspectos que 

requieren ser estudiados desde una diferente perspectiva. 

La influencia tácita de la talla de los animales y el tamaño de los armamentos como caracteres 

determinantes de la habilidad de combate ha captado la atención de los investigadores por su 

relevancia y potencial predictivo durante un enfrentamiento. El incremento en talla corporal 

comúnmente se relaciona con el incremento en las cualidades secundarias importantes para el 

combate, como el tamaño de los armamentos (Yoshino et al., 2011), ventajas físicas y mecánicas 

ligadas a una mayor extensión de sus extremidades o apéndices (Lappin & Husak, 2005), órganos 

de emisión se señales más desarrollados (e. g., sonidos, vibraciones; Manica et al., 2017), una 

mayor resistencia en el combate asociada a mayor cantidad de fosfágenos y acumulación de 

reservas energéticas (Briffa & Sneddon, 2007). Si bien, la asimetría 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 tamaño corporal implican la variación de cualidades morfológicas, mecánicas y 

fisiológicas entre los individuos que no se relacionan necesariamente de manera lineal con la talla; 

pero, sobre todo, muchas características varían de manera consistente entre los individuos, 

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

La atención de los investigadores, y su sesgo, por el estudio del tamaño de los animales y de 

sus armamentos no se atribuye únicamente a su relevancia en el combate, la medición frecuente 

de estos caracteres también se asocia a su relativa facilidad en el registro. En la mayoría 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 más difíciles de estimar, 

resultan de cualidades consistentes en los individuos y que influencian fuertemente su adecuación 

(Kasumovic & Seebacher, 2013). Este enfoque más allá de la talla corporal, rompe el concepto de 

“ la tiranía de la media dorada”, en donde las explicaciones biológicas se asocian a medidas 

generales obviando la variabilidad interindividual en las poblaciones, y con ello la importancia de 

la adecuación darwiniana (Bennett, 1987). En este estudio evaluamos la influencia de caracteres 

individuales intrínsecos conspicuos, pero también otros imperceptibles (al menos a la vista del 

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

La talla de los ermitaños influyó fuertemente en la probabilidad de ganar un encuentro. 

Contrario a lo esperado, los atacantes más pequeños 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 tamaño corporal a favor  del atacante está correlacionada positivamente con 

el escalamiento a episodios de combate más intensos y la probabilidad de éxito (Vieira & Peixoto, 

2013). Además, la motivación para combatir disminuye cuando la evaluación previa al combate 
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indica una mayor capacidad del oponente; es decir, cuanto mayor talla presenta el oponente, más 

rápidamente el perdedor lo percibe y se retira (Mowles & Briffa, 2012). En varios animales, 

incluso pequeñas diferencias de tamaño entre los individuos sesgan el resultado a favor del 

competidor más grande, como se describe en peces cíclidos (Neat et al., 1998), peces espinosos 

(Rowland, 1989), cangrejos violinistas (Jennions & Backwell, 1996), y cangrejos de río (Pavey & 

Fielder, 1996) entre otros animales acuáticos. En el cangrejo de río Procambarus clarkii, una 

diferencia de tamaño corporal tan pequeña como el 3% es suficiente para favorecer el éxito del 

competidor más 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 motivación por obtener los recursos por parte del competidor más pequeño. Al menos un 

par modelos de competencia ilustran una mayor agresión en individuos relativamente pequeños 

ante oponentes más grandes (Hofmann & Schildberger, 2001; Morrell et al., 2005). La estrategia 

Napoleón, 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 

desafíos con expresiones más intensas de las que realmente presentan. En la teoría de juegos se 

define como una estrategia en donde los individuos en desventaja de talla corporal presentan una 

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

El "efecto desesperado" ofrece otra explicación de los casos en los que los individuos más 

pequeños derrotan a oponentes más grandes. Este modelo señala que el éxito de los individuos 

pequeños 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 venció a 

un oponente que era más pesado. De manera similar, en crías de cerdos el 44% de los combates 
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los ganaron individuos más pequeños (13% diferencia de talla promedio) que su oponente 

(Camerlink et al., 2019). Por lo tanto, una alta motivación (mayor valor subjetivo del recurso) del 

individuo en desventaja de talla puede superar pequeñas diferencias en talla (o habilidad de 

combate; Barnard & Brown, 1984). En el caso del cangrejo ermitaño Pagurus longicarpus, las 

asimetrías en la motivación permiten a los competidores más pequeños derrotar a un oponente más 

grande y ocupar una concha de mayor calidad (Gherardi, 2006). En este estudio, el valor del 

recurso no explicó el éxito de los contendientes más pequeños de la díada.  

Una explicación alternativa al éxito en el combate del atacante con desventaja de tamaño 

corporal podría atribuirse a una asimetría discreta o imperceptible en la habilidad de combate o 

RHP entre los oponentes. Los factores fisiológicos en la resolución de conflictos animales son 

limitados (Humphries et al., 2006; O’Connor et al., 2015). En cangrejos ermitaños, por ejemplo, 

la ejecución 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 más 

pequeños podría estar asociado con su mayor capacidad para realizar series de golpes contra un 

defensor más grande. Sin embargo, los resultados indicaron que ni la tasa metabólica, ni la fuerza 

muscular explicaron el éxito de los ganadores pequeños. No obstante, es importante destacar que 

el 100% de los atacantes que eligieron oponentes más grandes lograron obtener una concha 

adecuada. Es probable que estos individuos relativamente pequeños sean capaces de obtener 

información sobre la habilidad de combate relativa de los oponentes antes de elegirlos; de manera 

que los animales pequeños inicien un combate contra animales de mayor talla únicamente cuando 

su probabilidad de ganar es alta. En cíclidos, los ganadores eventuales despliegan conductas 

diferentes a los individuos que más adelante perderán los combates (Maan et al., 2001). Es 

probable que el cangrejo ermitaño Calcinus californiensis evalúe con alta confiabilidad sus 
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posibilidades de ganar a través de asimetrías discretas que se exhiben durante la primera etapa de 

la interacción, 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 más 

pequeños que su oponente escalaron a golpes de concha contra defensores más grandes solo 

cuando su probabilidad de ganar era muy elevada. Kasumovic y Seebacher (2013) sugieren que la 

competencia metabólica puede explicar el efecto Napoleón, que describe el éxito de los 

combatientes más pequeños como resultado de las asimetrías de costo entre los contendientes (Just 

et al., 2007). Es probable, que, si bien la tasa metabólica estándar, que describe los costos de 

mantenimiento corporal, no explica el éxito de animales más pequeños, si lo haga alguna otra 

medida metabólica, como la tasa metabólica máxima o el campo aeróbico, como sucede en algunos 

animales (Killen et al., 2014). Otra carácter discreto es la personalidad, la cual es una característica 

fenotípica variable en la intensidad en la que los organismos responden a estímulos ambientales 

(Mittelbach et al., 2014). Los resultados de esta investigación mostraron que el nivel de audacia 

propició el inicio de los combates. Este rasgo de la personalidad se ha visto fuertemente respaldado 

por cualidades metabólicas; sin embargo, aunque este no fue el caso, dado que no se relacionó con 

la tasa metabólica de mantenimiento, es probable que tenga relación con alguna medida energética 

no registrada en esta investigación.  

La elección 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 investigación indican 

que, si bien la concha de los gasterópodos 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 ermitaño C. californiensis eligen, contrario a lo esperado, como oponentes 

ocupantes de una especie de concha subóptima, Nerita scabricosta (Burciaga, 2017). La teoría 

predice que los individuos estarán más motivados por obtener una concha de mayor calidad que 

una concha subóptima y que esta motivación impulsa la decisión 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 decisión en los encuentros agonísticos no siempre se sesga hacia obtener el mejor recurso, 

los resultados de este estudio reafirman que parte de la elección se sustenta en la probabilidad de 

éxito de obtenerlo. Es decir, el tipo de concha por la que los atacantes eligen competir determina 

la energía, la duración del combate y la probabilidad de ganar un combate; siendo que es menos 

costoso y garantiza mayor pronóstico de éxito combatir por una especie de concha subóptima (N. 

scabricosta, con una columela reducida) que obtener a través de un encuentro agonístico una 

concha de la especie preferida (S. biserialis, con una columela desarrollada). Así, una contribución 

importante de esta investigación es revelar que la elección de los oponentes va más allá del valor 

que otorgan al recurso, de la motivación y de las habilidades de combatir del oponente. Es decir, 

los individuos pueden priorizar una mayor probabilidad de obtención de un recurso determinado 

sobre la calidad de este cuando el recurso se correlaciona con la habilidad de combate. Así, es 

probable que la elección de oponentes y la calidad del recurso en contienda se vea influenciada 

por los costos que los atacantes pueden pagar en un combate y así la elección este determinada por 

el estado funcional individual.  

La elección de los individuos de iniciar o no un combate depende muchos factores que han 

permanecido ocultos hasta ahora como resultado de la investigación tradicional que asigna pares 

de combatientes, en lugar de permitir la libre elección. Los escenarios en los que los animales 



78 

 

eligen libremente a sus oponentes no permiten un control riguroso de las variables y, por lo tanto, 

excluyen la posibilidad de plantear preguntas específicas (O’Connor et al., 2015). Sin embargo, 

esta aproximación permite una comprensión integradora de la toma de decisiones de los 

individuos. Así, 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 evaluación más profunda 

(Humphries et al., 2006). Nuestro estudio indica que los encuentros agonísticos consisten en una 

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

El estudio del comportamiento agonístico de los animales requiere de la exploración de 

predictores tradicionales, como el tamaño corporal, que expliquen el éxito de los combates (Vieira 

& Peixoto, 2013). Sin embargo, los resultados de este estudio destacan además la relevancia de 

considerar asimetrías discretas asociadas con un rendimiento funcional (e. g., competencia 

metabólica y fuerza muscular) y la personalidad que podrían estar favoreciendo el éxito de la lucha 

de algunos animales a pesar de la desventaja del tamaño corporal. En general, los vínculos entre 

el desempeño durante un combate y la tasa metabólica proporcionan evidencia de que las causas 

funcionales que sustentan la habilidad de combate pueden ser también la base de expresión de la 

personalidad; de manera que los individuos metabólicamente bien dotados sean a su vez los más 

audaces entre los miembros de una población. Es necesario promover el diseño de experimentos 

que permitan el acoplamiento de datos tomados a nivel individual sobre el desarrollo de los 

combates con una perspectiva longitudinal sobre el desempeño funcional y personalidad de los 

individuos que permitan entender la interrelación entre las ventajas y costos asociados a la 

pertenencia de un recurso, diferentes caracteres intrínsecos, la probabilidad de éxito y se 

repercusión en la adecuación darwiniana.  
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Los cangrejos ermitaños son un caso único en el reino animal, en el sentido de que ambos 

oponentes combaten ocupando el recurso en disputa: una concha de gasterópodo. Aunque los 

crustáceos se han utilizado como modelos para estudiar las relaciones agonísticas, los cangrejos 

ermitaños son únicos debido a que son fáciles de mantener en condiciones de laboratorio, de 

manipular en experimentos, de medir, cuentan con un armamento bien definido, son abundantes, 

y es fácil hacerlos combatir en condiciones de laboratorio. Además, ofrecen una ventaja clave, ya 

que compiten por recursos en forma de unidades discretas (conchas de gasterópodo) de las cuales 

es relativamente sencillo conocer su valor intrínseco y relativo, mismo que funciona como 

disparador en los encuentros agonísticos. 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 investigación muestran que a través de un procedimiento relativamente sencillo 

y rápido es posible obligar a los ermitaños a abandonar su refugio. En particular, el procedimiento 

basado en calentar lenta y cuidadosamente el ápice de la concha utilizando una pistola de silicón 

permite sacar a los ermitaños con leves variaciones funcionales y cambios conductuales que se 

reestablecen en un corto plazo. Los datos señalan que después de retirar a los ermitaños de su 

concha bastan menos de 24 horas para poder realizar experimentos con la seguridad de trabajar 

con animales en total integridad fisiológica y conductual. Este estudio minimiza el inconveniente 

de trabajar con estos organismos sobre sus ventajas experimentales.  No hay duda de la valía de 

los cangrejos ermitaños en el estudio de las interacciones agonísticas dada la facilidad que brindan 

de probar hipótesis biológicas que difícilmente pueden ser demostradas en otros grupos de 

animales. 
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