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Resumen 

Las interacciones entre las especies pueden ocurrir a través de procesos causales, los cuales 

son cruciales para entender la dinámica de las comunidades biológicas, su estructura, través 

de diversos procesos biológicos y ambientales en diferentes escalas temporales y espaciales. 

Este estudio tiene como objetivo contribuir al entendimiento de los procesos espaciales y 

temporales en la coexistencia de cangrejos ermitaños que compiten por conchas de 

gasterópodos a través de combinar diferentes enfoques y escalas de tiempo-espacio mediante 

la modelación de la distribución de las especies de cangrejos ermitaños de Calcinus y 

Clibanarius y, de la realización de experimentos controlados para probar la respuesta de Cli. 

albidigitus a la presencia de Cal. californiensis su competidor agonístico superior. Los 

resultados de los modelos espaciales indicaron que en el Océano Pacífico no se observa una 

exclusión competitiva a escala regional entre las especies de Calcinus y Clibanarius, sin 

embargo, se identifico a la temperatura como una de las variables que influye en la 

coexistencia de siete pares especies de Calcinus y Clibanarius. La evaluación  de los procesos 

a escala local mediante experimentos de desplazamiento térmico y la presencia del 

competidor dominante resaltan la posibilidad de una exclusión competitiva de Cli. albidigitus 

como respuesta a la presencia del competidor dominante Cal. californiensis. En cuanto a la 

evaluación temporal, el ritmo endógeno de actividad de Cal. californiensis y Cli. albidigitus, 

difiere entre estas especies lo que favorece su coexistencia. Además, el ritmo de actividad 

circadiana de Cli. albidigitus se modifica ante la presión competitiva que ejerce la especie 

dominante Cal. californiensis. Esta investigación no identifico una exclusión competitiva a 

escala regional, sin embargo, la evaluación a escala local demuestra que Cli. albidigitus 

parece ser excluido a regiones térmicas del intermareal más demandantes (intermareal 

superior); mientras que Cal. californiensis, como competidor superior, ocuparía las regiones 

más adecuadas del intermareal. Los resultados obtenidos apoyan las teorías acerca de que 

entre las especies competidoras donde existen un competidor dominante responden a 

procesos selectivos que favorecen la adecuación reduciendo la presión de competencia de la 

especie subordinada. 
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Abstract 

Interactions between species can occur through causal processes, which are crucial to 

understand the dynamics of biological communities, their structure, through diverse 

biological and environmental processes at different temporal and spatial scales. This study 

aims to contribute to the understanding of the spatial and temporal processes in the 

coexistence of hermit crabs competing for gastropod shells by combining different 

approaches and time-space scales by modeling the distribution of the hermit crab species 

Calcinus and Clibanarius and by performing controlled experiments to test the response of 

Cli. albidigitus to the presence of Cal. californiensis, its superior agonistic competitor. The 

results of the spatial models indicated that in the Pacific Ocean there is no competitive 

exclusion at a regional scale between Calcinus and Clibanarius species, however, 

temperature was identified as one of the variables that influences the coexistence of seven 

species pairs of Calcinus and Clibanarius. The evaluation of local scale processes by means 

of thermal displacement experiments and the presence of the dominant competitor highlight 

the possibility of a competitive exclusion of Cli. albidigitus as a response to the presence of 

the dominant competitor Cal. californiensis. Regarding the temporal evaluation, the 

endogenous rhythm of activity of Cal. californiensis and Cli. albidigitus differs between 

these species, which favors their coexistence. In addition, the circadian activity rhythm of 

Cli. albidigitus is modified by the competitive pressure exerted by the dominant species Cal. 

californiensis. This research did not identify a competitive exclusion at a regional scale, 

however, the evaluation at a local scale shows that Cli. albidigitus seems to be excluded from 

the most demanding thermal regions of the intertidal zone (upper intertidal zone); while Cal. 

californiensis, as a superior competitor, would occupy the most suitable regions of the 

intertidal zone. The results obtained support the theories that among the competing species 

where there is a dominant competitor, they respond to selective processes that favor fitness 

by reducing the competitive pressure of the subordinate species. 
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Introducción general 

Descripción general del estudio 

Una de las preguntas centrales de la biología contemporanea se fundamenta en entender las 

bases que explican la diversidad y distribución de los seres vivos. Esta perspectiva incluye el 

entendimiento de la coexistencia de especies ecologicamente similares. La competencia entre 

especies puede entenderse desde diferentes perspectivas espacio-temporales, que a su vez se 

expresan a través de los diferentes niveles de organización biológica. En términos de espacio, 

la coexistencia de especies competidoras puede abordarse a los diferentes niveles de 

organización, que va desde su interacción en los microhábitats que comparten (escala local), 

hasta a una mayor escala espacial que incluye patrones de distribución biogeográfica (escala 

regional). Asimismo, en términos temporales, la coexistencia de especies competidoras 

puede abordarse desde escalas menores de organización biológica, a través de cambios 

conductuales en los periodos de actividad de los individuos, lo cual ocurre frecuentemente 

como una respuesta plástica de una especie subordinada a la presencia de una especie 

dominante; las diferencias en los periodos de actividad disminuyen la probabilidad de 

encuentros interespecíficos. De manera paralela, la coexistencia de especies competidoras 

puede favorecerse a través de adaptaciones evolutivas que facilitan que, a pesar de la 

coexistencia en el espacio, las especies competidoras no confluyan debido a sus diferentes 

ritmos endógenos como resultado de la Selección Natural (Figura 1). En este trabajo 

evaluamos la posible exclusión competitiva espacial (niveles local y regional) y temporal de 

especies de cangrejos ermitaños que comúnmente coexistente en las costas del Pacífico 

mexicano. En particular evaluamos:  

a) Los cambios en la distribución vertical de dos especies (Calcinus californiensis y 

Clibanarius albidigitus) que compiten en las costas de Guerrero en respuesta a la 

presencia de competidores intra e interespecíficos (exclusión competitiva a escala 

local).  

b) La posible exclusión competitiva a nivel geográfico (regional) de las especies de 

cangrejos ermitaños que coexisten en diferentes localidades del Pacífico Mexicano 

utilizando Modelos de Nicho Ecológico (ENM).  
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c) El ritmo diurno de actividad de las dos especies competidoras y la plasticidad 

conductual de los subordinados en respuesta a la presencia de la especie dominante 

(exlusión competitiva diurna). 

d) El ritmo endógeno de actividad de las dos especies competidoras como posible 

adaptación evolutiva para evitar encuentros interespecíficos, y con ello la 

competencia por recursos (exclusión competitiva temporal). 
 

 
Figura 1. Descripción gráfica de las preguntas que aborda este proyecto de investigación. La figura muestra 

los niveles de organización biológica en que se evaluó la exclusión competitiva de dos especies 

coexistentes de cangrejos ermitaños. La coexistencia se evaluó a nivel espacial, a escala local (intermareal 

en Troncones, Guerrero) y regional (Pacífico Mexicano). A  nivel temporal, la exclusión se evaluó a través 

de la actividad diurna de las especies y sus variaciones en respuesta a la especie dominante y desde una 

perspectiva evolutiva a través de diferencias en sus ritmos endógenos que resultan de la Selección Natural 

y pueden facilitar la coexistencia de las especies competidoras. La figura muestra la relación entre procesos 

ecológicos a diferentes escalas (micro y macroescala) en el espacio y tiempo . La definición de los términos 

aparece en el texto. 

 

 

 

 



 6 
 

La competencia vista desde diferentes escalas 

La distribución de las especies está asociada a una diversidad de factores, entre los que se 

destacan la respuesta y tolerancia de los individuos a las condiciones abióticas (ej. 

temperatura y salinidad), los límites que pueden establecer las interacciones ecológicas (ej. 

competencia y depredación), al potencial de dispersión y colonización de los individuos, así 

como a la interacción compleja de todos estos factores (MacArthur, 1972; Soberón y 

Peterson, 2005). En particular, la respuesta de los individuos al ambiente, la competencia 

entre especies y su distribución, están relacionadas a través de procesos causales, los cuales 

son cruciales para entender la dinámica de las comunidades biológicas, su estructura, así 

como para predecir sus posibles variaciones en respuesta a modificaciones ambientales.  

Entender los factores que determinan la distribución y la coexistencia de especies 

requiere necesariamente comprender los procesos ecológicos a diferentes escalas de estudio 

(Whittaker et al., 2001). Una manera resumida de abordar el análisis de los procesos 

ecológicos a diferentes niveles incluye el uso de los términos “micro” y “macroescala” 

(Brown y Maurer, 1989). En el término microescala se pueden incluir eventos y procesos que 

ocurren entre individuos; estos son relativamente rápidos, se dan en extensiones de espacio 

relativamente pequeñas; los eventos que ocurren en pequeñas escalas determinan los 

procesos que ocurren a mayores escalas espaciotemporales. En términos de la coexistencia 

entre especies ecológicamente similares, los procesos a microescala incluyen a las 

interacciones directas entre las especies, tales como la competencia por explotación y la 

competencia agonística entre individuos por la obtención de recursos. A nivel de macroescala 

se incluyen procesos más lentos que los anteriores y que abarcan mayores dimensiones en el 

espacio y el tiempo. La coexistencia desde una perspectiva de macroescala puede incluir a la 

distribución de las especies en diferentes regiones geográficas y ecosistemas, como respuesta 

a las condiciones climáticas regionales (Delcourt et al., 1983). 

 

La hipótesis de la “exclusión asimétrica” 

La heterogeneidad del hábitat es uno de los factores que promueve la coexistencia de especies 

ecológicamente similares (Dahlhoff et al., 2002; Menge, 1976; Pimm y Rosenzweig, 1981), 

y como proceso ecológico, la heterogeneidad del ambiente puede abordarse desde diferentes 

perspectivas espacio-temporales, que a su vez se expresan en diferentes niveles de 

organización biológica. La hipótesis de la “exclusión asimétrica”, recientemente planteada 
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por Martin y Ghalambor (2023), menciona que la heterogeneidad del hábitat vista como un 

gradiente ambiental en el espacio determina la distribución de las especies competidoras. De 

manera que, la distribución de especies ecológicamente similares que compiten por recursos 

limitados depende de dos factores principales en equilibrio: la capacidad competitiva y la 

tolerancia fisiológica a factores ambientales que varían a lo largo del gradiente ambiental. En 

este caso, el mejor desempeño competitivo de la especie dominante le permitirá ocupar los 

sitios más estables y que ofrecen menores desafíos generados por la variación del ambiente; 

mientras que la especie subordinada ocupará las condiciones extremas y más demandantes 

del gradiente a las que, por lo general, mostrará una mayor tolerancia fisiológica. Es decir, 

mientras que las especies dominantes presentan menor tolerancia ambiental, la mayor 

tolerancia fisiológica de las especies subordinadas les permite habitar en las condiciones 

extremas del ambiente, permitiendo su coexistencia (Martin y Ghalambor, 2023).  

 

La competencia a escala local 

De acuerdo con las teorías ecológicas, las especies que comparten la preferencia por un 

recurso limitado no pueden coexistir en el mismo espacio, dado que el competidor más fuerte 

excluirá de la zona de coexistencia al competidor más débil (Hardin, 1960; Hutchinson, 

1957). Aunque la propuesta de Martin y Ghalambor (2023) se centra en gradientes 

establecidos a lo largo de regiones geográficas, este mismo fenómeno se puede presentar a 

menor escala (Chesson, 2002). De acuerdo con las propuestas descritas, la distribución de las 

especies dependerá de sus diferencias en la capacidad de competencia y en su respuesta a las 

condiciones abióticas (M'Closkey, 1981; Werner y Hall, 1979). 

La distribución de las especies depende de las condiciones abióticas bajo las cuales 

estas pueden funcionar de manera adecuada y sobrevivir, lo cual se ha denominado como 

nicho ecológico fundamental (Koerich et al., 2020; Sexton et al., 2009). Sin embargo, las 

interacciones bióticas pueden restringir los límites de distribución de las especies, reduciendo 

el nicho fundamental a un nicho menos amplio denominado como nicho ecológico realizado 

(Anderson, 2017; Hutchinson, 1957; Soberón y Peterson, 2005). El concepto de nicho 

realizado está estrechamente relacionado con la "exclusión competitiva", que se refiere al 

proceso mediante el cual las especies que compiten por recursos similares tienen bajas 

probabilidades de coexistir (Hutchinson, 1957), lo que puede obligar a las especies 

subordinadas a segregarse en los extremos más demandantes del hábitat (Krivan y Sirot, 
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2002; Mansouri et al., 2022). Es decir, las especies que habitan en áreas en donde las 

condiciones ambientales son adecuadas, obtienen beneficios relacionados a su estado de 

salud, su crecimiento corporal y a la eficiencia de sus respuestas conductuales; mientras que 

los individuos que habitan en las zonas que imponen desafíos fisiológicos pueden mostrar 

una disminución en su desempeño, en la probabilidad de supervivencia y en su reproducción 

(Hargreaves et al., 2014). Las evidencias de exclusión competitiva espacial de las especies a 

nivel de microescala pueden obtenerse a través de estudios sobre su distribución y 

abundancia, mediante experimentos de manipulación que permitan observar cambios en la 

distribución de una especie por efecto de la presencia de la otra (en campo y laboratorio), y 

el registro de interacciones directas en el ambiente que comparten (Segre et al., 2016).  

 

La competencia a escala regional 

La competencia puede desempeñar un papel importante en la distribución de las especies 

tanto a escalas locales como regionales (Soberón y Nakamura, 2009). A finales de la década 

de los años ochenta del siglo pasado surgió un enfoque integrativo de la ecología que fue 

denominado Macroecología. Este enfoque se fundamenta en describir y entender los patrones 

de biodiversidad en amplias escalas espaciales y temporales (Brown y Maurer, 1989). Una 

metodología ampliamente aceptada para analizar los patrones de coexistencia entre especies 

similares son los Modelos de Nicho Ecológico (ENM). De manera general, estos modelos 

analizan las condiciones ambientales en las que habitan las especies, lo que permite predecir 

su hábitat idóneo y sus rangos geográficos de distribución (Soberón y Nakamura, 2009). Sin 

embargo, mientras que las consecuencias de la competencia en la distribución de especies 

son relativamente fáciles de observar a escalas espaciales pequeñas (local; microhábitats), 

demostrar los efectos de la competencia a escalas regionales y geográficas (macroescala) es 

más difícil. Esto se fundamenta en que, contrario a los estudios a pequeña escala en los que 

las consecuencias de interacciones bióticas se analizan de manera directa, en los modelos 

ambientales como los ENM es difícil incluir directamente la influencia potencial de factores 

bióticos, como la competencia y la depredación en la distribución de las especies (Araújo y 

Luoto, 2007; Scaramuzzi et al., 2023). 

Los ENM incorpora la información las variables ambientales y la presencia de especies, 

para modelar la idoneidad del área de distribución de los individuos (Peterson, 2011; Warren, 

2012). Demostrar la exclusión competitiva a escalas regionales requiere como mínimo 
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encontrar que los nichos ecológicos de las especies están parcialmente superpuestos 

(Anderson et al., 2002). Es decir, las especies deberían de habitar en simpatría en algunas 

localidades, pero una de ellas debería estar ausente en otras localidades. En estos casos, la 

ausencia de una especie podría explicarse por una exclusión competitiva; aunque podrían 

existir algunas otras alternativas para explicar su distribución. Sin embargo, la importancia 

de la competencia interespecífica (y en general de los factores bióticos) en la distribución de 

las especies a escalas macroecológicas está en debate (Ulrich et al., 2016). Mientras que 

varios autores proponen que las interacciones bióticas solo son relevantes a escalas locales 

(p. ej., Eltonian Noise Hypothesis; Soberón y Nakamura, 2009), otros afirman que los efectos 

bióticos pueden influir en la distribución de las especies en amplios rangos regionales y 

geográficos (p. ej., Wisz et al., 2013). 

 

La competencia en la escala de tiempo 

Aunque la partición temporal de recursos ha sido menos estudiada que la segregación 

espacial (exclusión competitiva en el espacio; Schoener, 1986), la partición temporal del 

nicho es un mecanismo efectivo que disminuye la competencia entre especies 

ecológicamente similares que coexisten en un mismo hábitat (Krell-Westerwalbesloh et al., 

2004). La segregación temporal asociada a la competencia entre especies más estudiada es la 

de tipo estacional, en la que las especies competidoras utilizan los recursos en periodos 

anuales diferentes (Neale y Rudolf, 2023). Sin embargo, aunque menos estudiada, la 

partición diaria de los recursos en un mismo espacio ha demostrado ser importante para la 

coexistencia de especies que comparten sus requerimientos básicos, como es el caso de 

escarabajos peloteros y las aves (Dennison y Hodkinson, 1983; Jaksic ́, 1983; Krell-

Westerwalbesloh et al., 2004). En este tipo de exclusión, los recursos continúan siendo 

limitados, pero la especie subordinada evita los efectos que conllevan los encuentros 

agonísticos.  

Al igual que la segregación de especies coexistentes a diferentes espacios puede 

analizarse desde una microescala a una macroescala, la segregación temporal puede 

expresarse a través de procesos relacionados con diferentes periodos de tiempo. La 

segregación temporal puede presentarse como una respuesta plástica de los animales, en 

donde una especie modifica sus ritmos de actividad diurna en respuesta a la presencia de la 

especie competidora superior; de manera que, cuando la competencia disminuye, la especie 
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subordinada puede retomar su ritmo de actividad (flexibilidad fenotípica). En consecuencia, 

la alteración de esta sincronía temporal, como efecto de la competencia y otros cambios 

ambientales estresantes, suele afectar la adecuación de los individuos que anticipaban 

cambios ambientales demandantes (p ej. cambios en el nivel de marea; Naylor 1985; Ayari 

et al., 2015).  

Por otro lado, cuando las especies han coexistido por tiempos prolongados, los ritmos 

circadianos pueden seleccionarse (evolucionar) para mantener la asincronía conductual, 

fisiológica y metabólica con los ciclos ambientales, pero acorde a los ritmos de la especie 

competidora. Los ritmos circadianos dan forma a diversos procesos biológicos que incluyen 

la fisiología y la conducta de las especies, determinando sus interacciones (Bloch et al., 

2017), supervivencia (Dodd et al., 2005; Libert et al., 2012) y su coevolución (Westwood et 

al., 2019). Las moléculas, los mecanismos funcionales y los aspectos genéticos que gobiernan 

los ritmos de actividad de los animales se conocen relativamente bien en una gran cantidad 

de grupos biológicos (ej. Tauber et al, 2005; Patke et al., 2020; Mack et al., 2021; Young & 

Kay, 2001). Sin embargo, la influencia de las presiones abióticas y bióticas que determinan 

los fenotipos circadianos, la plasticidad de respuesta de la expresión funcional y conductual 

dependiente del ambiente, así como la variabilidad de expresión de estos ritmos entre 

individuos han sino estudiados de manera muy limitada (Helm et al., 2017; Yerushalmi y 

Green, 2009; Schmid et al., 2023). 

 

Coexistencia de cangrejos ermitaños  

Las comunidades de cangrejos ermitaños intermareales se caracterizan por la coexistencia de 

especies que comparten la necesidad de conchas de gasterópodos, las cuales utilizan como 

refugios portátiles para proteger su abdómen blando (Reese, 1969). Las conchas son un 

recurso limitado en las costas intermareales rocosas, pero sobre todo en las zonas cercanas a 

los trópicos (Kellogg, 1977; Vance, 1972), lo que genera una intensa competencia entre los 

cangrejos ermitaños por un refugio adecuado (Reese, 1969). Diversas zonas intermareales en 

el mundo albergan diversas especies de los géneros Clibanarius y Calcinus que compiten 

fuertemente por conchas de gasterópodos. La presencia de especies del mismo género en la 

misma área es especialmente interesante, ya que las especies estrechamente relacionadas 

tienden a compartir más rasgos funcionales y de comportamiento que las especies de 

diferentes géneros (ej., Gordon, 2000; Malay y Paulay, 2010). La abundancia relativa de las 
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especies de estos dos géneros de cangrejos ermitaños cambia a través del gradiente vertical 

del intermareal, con una mayor abundancia de Clibanarius en el intermareal superior a una 

mayor abundancia de Calcinus en el intermareal inferior (Kruesi et al., 2022), entre ellas se 

encuentran Clibanarius albidigitus (Bouvier, 1898) y Calcinus californiensis (Nobili, 1901), 

que parecen superponerse espacialmente y utilizan las mismas especies de conchas de 

gasterópodos (Alcaraz y Kruesi, 2019; Kruesi et al., 2022) aun y cuando Cal. californiensis 

es un competidor agonista más fuerte (Alcaraz y Kruesi, 2019).  

 

Objetivos generales de la investigación 

Este estudio pretende contribuir al entendimiento de la exclusión competitiva espacial y 

temporal utilizando como modelo de estudio cangrejos ermitaños que compiten por conchas 

de gasterópodos. El trabajo combina enfoques a diferentes escalas de tiempo y espacio, lo 

cual ofrece una comprensión más integral de la exclusión competitiva entre especies (Wu, 

1999). Los estudios que se centran únicamente en la microescala no contemplan los efectos 

a largo plazo de la coexistencia, mientras que los estudios que se limitan a macroescala 

obvian aspectos importantes sobre las interacciones entre los individuos y su adecuación 

Darwiniana.  
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Capítulo I. Los cangrejos ermitaños de los géneros Calcinus y 

Clibanarius no muestran evidencia de exclusión competitiva a 

escala geográfica 
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Capítulo II. El umbral térmico y la competencia interespecífica 

a escala local ayudan a explicar la coexistencia de cangrejos 

ermitaños intermareales 
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Capítulo III. Diferencias en el ritmo circadiano entre dos 

especies simpátricas de cangrejos ermitaños como mecanismo 

para permitir la coexistencia 

Introducción 

La exclusión del hábitat, como resultado de las interacciones competitivas entre especies 

relacionadas ecológica o filogenéticamente, se describe más comúnmente en la literatura 

a diferencia de la exclusión temporal (Krell-Westerwalbesloh et al., 2004). Sin embargo, 

se ha demostrado a través de investigaciones realizadas en diversos grupos biológicos que 

los animales pueden modificar o ajustar su actividad de acuerdo con las condiciones 

bióticas predominantes (Chiang et al., 2012; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004), de tal 

forma que la segregación diaria en las especies subordinadas ha sido reconocida como un 

factor importante que determina la composición de las comunidades biológicas. 

 Los ritmos circadianos se plantean como una consecuencia de la evolución 

genética en la adecuación y adaptación de los animales (Mack et al., 2021; Young y Kay, 

2001). La actividad circadiana en los organismos está controlada por una serie de genes 

específicos y sus componentes moleculares, que coinciden con la variación ambiental 

para producir cambios cíclicos en la fisiología y el comportamiento de los individuos 

como respuesta a los estímulos bióticos y abióticos durante diversos ciclos ambientales 

(Patke et al., 2020; Mack et al., 2021). Los ritmos endógenos de actividad de las especies 

subordinadas son resultado de la Selección Natural como un mecanismo para disminuir 

la probabilidad de incurrir en encuentros agonísticos que las coloquen en desventaja con 

la especie dominante, favoreciendo así su supervivencia y reproducción (Jaramillo et al., 

2003). Adicionalmente, los ritmos circadianos controlados endógenamente exhiben 

plasticidad fenotípica, lo que permite a los animales responder con éxito a los estímulos 

ambientales que varían en escalas temporales cortas (ej. horas, días; Stamps, 2016) 

maximizando así su función adaptativa (Jaksic’, 1983; Kronfeld-Schor et al., 2000). Por 

ejemplo, la capacidad visual de muchas especies está parcialmente regulada por los ritmos 

circadianos, pero la vista puede modularse plásticamente por las condiciones de 

luz/obscuridad y temperatura y, como consecuencia, pueden modificar algunos aspectos 

de su comportamiento, como la capacidad de lucha (Nguyen y Stahlschmidt, 2019; 

Nicholson y Mayne, 2023). De manera similar, especies pertenecientes a diferentes 

grupos biológicos responden a competidores y depredadores superiores modificando sus 
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horas de actividad como un mecanismo para evitar o reducir la posibilidad de encuentro 

(Jaramillo et al., 2003; Ndoutoume-Ndong et al., 2006); por lo tanto, la mayoría de los 

sistemas circadianos actúan a través de respuestas plásticas fisiológicas y conductuales, 

siendo sensibles a las interacciones con otras especies (McPhee et al., 2010; Scheibler et 

al., 2013; Schoener, 1974). La partición de recursos en ciclos diarios como un mecanismo 

que permite la coexistencia entre diferentes especies ecológicamente similares se ha 

descrito en diversos grupos animales como son los crustáceos (Jelassi et al., 2015), 

escarabajos (Caveney et al., 1996; Krell-Westerwalbesloh et al., 2004), peces (Lear et al., 

2021), aves (Jaksic’, 1983) y mamíferos (Sęk et al., 2023). 

Los cangrejos ermitaños tienen como principal característica el uso de conchas de 

moluscos gasterópodos como refugios portátiles los cuales son cruciales para determinar 

su rendimiento y adecuación (Reese, 1969). En las costas intermareales rocosas, las 

comunidades de cangrejos ermitaños se caracterizan por la coexistencia de especies que 

comparten el uso y la preferencia de conchas las cuales comúnmente son un recurso 

limitado (Vance, 1972; Scully, 1979). En particular, dos especies ecológicamente 

similares de cangrejos ermitaños coexisten en las costas rocosas intermareales del Océano 

Pacífico mexicano: Calcinus californiensis Bouvier, 1898 y Clibanarius albidigitus 

Nobili, 1901. Estas especies de cangrejos ermitaños coexisten compartiendo nichos 

ecológicos similares (Alcaraz et al., 2020a; Kruesi et al., 2022). Diversos pares de 

especies pertenecientes a Calcinus y Clibanarius coexisten a lo largo de las costas 

intermareales del Pacífico Oriental (Garcia-Cardenas et al., 2024). En la mayoría de estos 

pares de especies, las especies de Calcinus han sido descritas como competidores 

agonistas más fuertes con respecto de las especies de Clibanarius (Kruesi et al., 2022, 

para resumen). En el caso particular de las especies que habitan en el intermareal rocoso 

de México, la presencia del competidor más fuerte, Cal. californiensis parece excluir a 

Cli. albidigitus hacia la parte superior del gradiente vertical, donde las condiciones 

abióticas son más desafiantes (Tomanek y Helmuth, 2002); el desplazamiento a zonas 

más desafiantes implica que existe una exclusión competitiva de las especies 

subordinadas a escala de microhábitat, como lo sugieren García-Cárdenas et al. (2023). 

En este estudio, se determinó y comparó el ritmo de actividad endógena de Cal. 

californiensis y Cli. albidigitus. Prediciendo que tanto Cli. albidigitus como Cal. 

californiensis tendrán una actividad circadiana. En particular, predecimos que Cli. 

albidigitus podría exhibir adaptaciones en su actividad circadiana para disminuir la 

presión competitiva, en tal caso, Cli. albidigitus tendrá una mayor actividad cuando su 
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competidor superior (Cal. californiensis) tenga una menor actividad, disminuyendo así la 

probabilidad de incurrir en encuentros agonísticos interespecíficos. 

 

Métodos 

Obtención de organismos 

Se recolectaron de forma manual durante el periodo de marea baja cangrejos ermitaños 

de Clibanarius albidigitus y Calcinus californiensis en las pozas de marea de la zona 

intermareal de Troncones, Guerrero, México. En enero del 2023, se recolectaron 20 

individuos de Cli. albidigitus y 20 de Cal. californiensis para evaluar el ritmo de actividad 

circadiana de las dos especies de cangrejo ermitaño. Posteriormente, en julio del 2023, se 

recolectaron 40 individuos de Cli. albidigitus y 20 de Cal. californiensis para probar el 

patrón de actividad de la especie focal (Cli. albidigitus) en la presencia química y visual 

de su competidor dominante Cal. californiensis. Se recolectaron únicamente cangrejos 

ermitaños que utilizaban conchas de Nerita funiculata Menke, 1850; debido al uso y 

preferencia de ambas especies por las conchas de esta especie en la zona de coexistencia 

(Alcaraz y Kruesi, 2019). Los individuos recolectados ocupaban conchas con un ancho 

de entre 7 y 10mm debido a que este es el rango de tamaño de concha más utilizado por 

ambas especies de ermitaños (Kruesi et al., 2022). Todos los cangrejos ermitaños 

recolectados tenían todos sus apéndices, las conchas intactas, y estaban libres de aparentes 

epibiontes. 

Los cangrejos ermitaños recolectados se colocaron en contendores cilíndricos 

plásticos individuales (0.05 L) provistos de una malla plástica en ambos extremos para 

evitar las interacciones entre los individuos. Los animales fueron transportados al 

laboratorio de campo en recipientes plásticos (5 L), con agua de mar natural (35 PSU, 

28±1ºC). En el laboratorio de campo, los cangrejos ermitaños se mantuvieron en los 

contenedores individuales (0.05 L) sumergidos en dos tanques de mantenimiento (20 L; 

un tanque para cada especie). Los tanques de mantenimiento se llenaron con agua de mar 

natural (35 PSU, 28±1ºC) en recirculación y un fotoperiodo natural. Los cangrejos 

ermitaños fueron alimentados con pellets comerciales (New Life Spectrum®, 3 mm, 

0.2g), se otorgó un pellet por individuo. Los restos de comida y heces se eliminaron con 

un sifón tres horas después de la alimentación. Después de 48 h, los cangrejos ermitaños 

fueron transportados al laboratorio de Ecofisología Animal, Facultad de Ciencias-

UNAM, en la Ciudad de México. En el laboratorio, los animales se mantuvieron en los 

contenedores individuales (0.05 L) sumergidos en tanques de mantenimiento de 20 L (un 
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tanque para cada especie), con recirculación de agua de mar artificial, temperatura 

regulada (35 PSU, 28±1°C, respectivamente), y un fotoperiodo de 12 h luz/12 h oscuridad 

(LD 12:12). Los animales fueron alimentados de forma aleatoria para evitar que el 

alimento actuara como un sincronizador de los periodos de actividad; este procedimiento 

aseguró que los períodos de luz/oscuridad (LD) operaran como el único estímulo que 

influyera en los ritmos de actividad de los cangrejos ermitaños (Mistlberger, 1994). 

 

Evaluaciones preliminares 

Tres días antes de iniciar los experimentos, los cangrejos ermitaños se colocaron en 

contenedores individuales (0.5 L) con 30 conchas vacías de Nerita funiculata de 

diferentes tamaños. A los animales se les permitió elegir libremente una concha durante 

24 horas; la concha ocupada después de este período fue considerada como la preferida 

y, en consecuencia, como la concha adecuada para cada individuo (Arce y Córdoba-

Aguilar, 2018). Esta evaluación se realizo para evitar que la talla de la concha utilizada 

por los organismos recolectados en el campo influyera en los experimentos de actividad. 

El procedimiento experimental de esta investigación fue aprobado por la Comisión de 

Ética y Responsabilidad Científica de la Universidad Nacional Autónoma de México 

(CEARC/Bioética/T_28_06_23_Garcia). 

 

Evaluación de la actividad locomotriz 

La actividad endógena de los cangrejos ermitaños Cli. albidigitus y Cal. californiensis se 

estimó en un conjunto de 6 cámaras (50 x 50 x 50 cm) equipadas cada una con un sistema 

de registro videográfico (OMINALVA®). La luz en las cámaras se generó a través de dos 

luces LED correspondientes a luz blanca (1900 lux; 5 W) y luz roja (1900 lux; 5 W) 

fijadas en la parte superior de las paredes laterales de la cámara experimental las cuales 

encendían y apagaban de forma automática (luz blanca: 07:00-19:00 y luz roja: 19:00-

07:00; Figura 1). Se utilizó la luz roja para simular las condiciones de obscuridad debido 

a que este color de luz no interfiere con la conducta nocturna de los crustáceos, ya que no 

perciben esta longitud de onda (p. ej. Ball, 1968; Turra y Denadai, 2003; Jelassi y Nasri-

Ammar, 2013; Ayari et al., 2018). En cada cámara experimental se colocaron cuatro 

acuarios (0.6 L c/u) sumergidos en un tanque principal de vidrio (10 L). La base de los 

acuarios (0.6 L) se recubrió con una capa de arena limpia obtenida del sitio de recolección, 

la cual se adhirió con adhesivo de silicona. En cada tanque principal (10 L) se colocaron 

paredes de plástico opaco para evitar la comunicación visual entre los individuos 
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experimentales (Sinn y Moltschaniwskyj, 2005). En el experimento diseñado para 

determinar el patrón de actividad locomotriz de Cli. albidigitus en presencia del 

competidor dominante (Cal. californiensis), no se utilizaron barreras opacas. En todos los 

casos, las cámaras contaron con un sistema de recirculación para mantener constante la 

renovación y las condiciones del agua en los acuarios experimentales. El sistema de 

recirculación estuvo compuesto por un contenedor principal (50 L) equipado con un 

calentador eléctrico sumergible (Thermal PRO®) de 100W y una bomba de circulación 

de agua (Ecofunt®, Modelo: 6004, 50/60Hz) que suministró agua a cada uno de los 

acuarios experimentales. La temperatura del agua se mantuvo controlada (35 PSU, 

28±1ºC) con una tasa de calentamiento de 0.10°C/min. La concentración de oxígeno en 

los acuarios no alcanzó valores inferiores a 5 mg O2/L (YSI modelo 5000, 0.01 mg/L);  

 

 
Figura 1. Sistema de evaluación de actividad compuesto por dos tanques para el almacenamiento de agua, 

6 cámaras de actividad con sistema de iluminación, video y distribución de agua. 
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Evaluación del ritmo circadiano de actividad locomotriz 

La evaluación del ritmo circadiano de las dos especies competidoras, se realizó 

exponiendo por separado a los animales durante veinte días a dos regímenes de 

fotoperíodo diferentes. Durante diez días, los animales se mantuvieron en un ciclo 

luz/oscuridad (LD 12:12). Posteriormente, para determinar si los animales mantenían un 

ritmo de actividad circadiana, los mismos animales fueron expuestos a oscuridad 

constante (DD) durante diez días. Durante la fase experimental variamos aleatoriamente 

las horas del día en las que se alimentaba a los animales para evitar la sincronización de 

la actividad por alimento. Durante la condición DD, los animales fueron alimentados 

manteniendo las condiciones de oscuridad. Los experimentos se realizaron en una sala 

insonorizada mantenida a una temperatura de 28±1ºC. Los datos de actividad locomotriz 

se obtuvieron cada 10 minutos y se almacenaban directamente en una computadora que 

registraba en tiempo real la actividad. Los datos sin procesar se mostraron como 

actogramas de doble plott, que muestran la actividad en intervalos de 60 minutos para las 

condiciones LD y DD, el procesamiento de datos se realizó con el programa MATLAB 

(ver. R2018b).  

 

Plasticidad del ritmo de actividad en respuesta a un competidor interespecífico 

dominante  

Los cangrejos ermitaños fueron aclimatados por 24 h a un fotoperiodo LD 12:12, 

posterior a ese periodo de tiempo, se evaluó la plasticidad del ritmo diario de la especie 

focal (Cli. albidigitus). En este experimento, se realizaron tres condiciones 

experimentales diferentes: Cal. californiensis solo (n = 20), Cli. albidigitus solo (n = 20), 

Cl. albidigitus (n = 20) en presencia visual y química, pero no en contacto físico con Cal. 

californiensis. Los 40 individuos de Cli. albidigitus utilizados en esta fase experimental 

fueron asignados aleatoriamente a cada uno de los dos grupos experimentales. Se eligió 

un como estímulo de Cli. albidigitus a un individuo de Cal. californiensis de tamaño 

similar basado en el tamaño de su concha (longitud) que su par focal. Los cangrejos 

ermitaños utilizados en los tres grupos experimentales se expusieron a un fotoperiodo LD 

12:12 durante 24 horas. El sistema experimental y las condiciones de fotoperiodo fueron 

similares a los descritos para los experimentos de LD/DD. Los datos de actividad se 

obtuvieron cada 10 minutos y se recopilaron directamente en una computadora. Durante 

el experimento los animales no fueron alimentados. Las condiciones de temperatura, 
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salinidad y oxígeno del agua se mantuvieron como se describió en los experimentos 

previos. 

 

Medidas y sexado de los cangrejos ermitaños 

Al final de los experimentos, los cangrejos ermitaños fueron obligados a abandonar sus 

conchas calentando el ápice de la concha con una pistola de silicón (Burciaga y Alcaraz, 

2023). La talla de los ermitaños se midió de la longitud del cefalotórax de cada individuo 

utilizando un vernier digital (TRUPER®; ±0.01 mm). El peso de los cangrejos ermitaños 

se midió utilizando una balanza analítica de platos (OHAUS®; ±0,01 g). El largo y el 

ancho de las conchas fue medido de igual forma con el vernier digital, posteriormente las 

conchas se secaron y se pesaron con la balanza de analítica de plato. El sexo de los 

individuos se determinó a partir de la presencia de un par de gonoporos en la base del 

quinto par de pereiópodos para los machos, y en la base del tercer par de pereiópodos 

para las hembras (Mantelatto et al., 2009).  

 

Estadística y análisis de datos 

Los videos de actividad locomotriz de los cangrejos ermitaños fueron analizados con el 

programa estadístico MATLAB (ver. R2018b), utilizando códigos diseñados para 

identificar el movimiento de los organismos. El registro de actividad de cada uno de los 

cangrejos ermitaños se utilizó para crear actogramas de doble plott individuales en 

MATLAB (ver. R2018b). Se analizaron los resultados de actividad de cada uno de los 

cangrejos ermitaños ajustando los datos a un período de 24 h utilizando la aplicación web 

“COSINOR-Online” basada en el análisis de series de tiempo (COSINOR 6.3; Molcan, 

2019). El sistema COSINOR es un modelo que permite la representación de la oscilación 

cronobiológica de una variable con comportamiento rítmico utilizando una función 

coseno calculada mediante una regresión lineal (Bingham et al., 1982). Se obtuvieron 

diversos parámetros cronométricos como: amplitud del ritmo (diferencia entre el nivel 

promedio y el valor más alto del ritmo), acrofase (valor más alto del ritmo), período 

(intervalo entre dos eventos idénticos), mesor (nivel de ritmo promedio), porcentaje de 

ritmo (PR %) y valores estadísticos (P). 

Se realizó una prueba de amplitud nula para identificar qué tan bien se ajustaba el 

patrón circadiano a los datos analizados en COSINOR (Corneliseen y Werner, 2014). El 

porcentaje del ritmo (PR) es un parámetro cronométrico que representa el porcentaje de 

comportamiento cíclico explicado por el modelo (fuerza del ritmo). Este parámetro se 
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calculó con el programa estadístico R (ver. 2023.06.1) utilizando las paqueterías cosinor 

(ver. 1.2.3) y cosinor 2 (ver. 0.2.1).  

En primer lugar, se determinó la periodicidad de la actividad de cada una de las 

dos especies de cangrejo ermitaño por separado. La actividad total de las dos especies 

durante los diez días que permanecen en un fotoperíodo LD 12:12 se comparó mediante 

una prueba de Wilcoxon. La actividad máxima durante las horas del día en que las dos 

especies de cangrejos ermitaños permanecieron activas durante el ciclo LD 12:12 se 

comparó mediante un análisis de varianza. Se utilizaron los datos de los últimos tres días 

de experimentación (días 8, 9 y 10) porque, después de este período, alcanzaron 

estabilidad (ritmo similar). Las diferencias significativas se establecieron mediante el 

solapamiento de los intervalos de confianza (95%). El efecto de la presencia de un 

competidor interespecífico en el ritmo diario de Cal. californiensis y Cli. albidigitus se 

probó comparando la actividad cuando estaban solos versus en presencia de sus 

competidores mediante un análisis de varianza. Las diferencias significativas para todos 

los análisis fueron comparadas utilizando una prueba posthoc de Dunn. 

 

Resultados 

Ritmo endógeno de las dos especies de cangrejos ermitaños 

La actividad locomotriz de Cal. californiensis y Cli. albidigitus se muestran en los 

actogramas de la figura 2, estos resultados al ser analizados con COSINOR, demostraron 

que el ritmo de actividad de ambas especies muestra un ritmo circadiano, puesto que, 

tanto en condiciones de fotoperiodo LD 12:12 como en la condición DD, mostraron una 

p significativa, a pesar de tener un porcentaje del ritmo bajo (Tabla 1). En particular, Cli. 

albidigitus demostró una mayor actividad durante la condición LD 12:12 (Wilkoxon, W 

= 93391, p = 0.0000001519). Se analizó el ritmo en la actividad locomotriz de Cal. 

californiensis y Cli. albidigitus para dos periodos de tiempo, 24 h y 12 h (Tabla 1). El 

análisis del periodo de 24 h en condiciones LD 12:12 y en DD fueron significativos para 

ambas especies (p = 0.00001), indicando que ambas especies tienen una actividad 

circadiana. El análisis de 12 h determino un ritmo bimodal para Cli. albidigitus bajo 

ambas condiciones experimentales (p = 0.00001), mientras que para Cal. californiensis 

el ritmo bimodal no se mantiene en condiciones DD (p = 0.05464).  
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Figura 2. Actogramas de doble plott del ritmo de actividad locomotriz de un individuo representativo 

de Cal. californiensis (A) y Cli. albidigitus (B) en fotoperiodo LD 12:12 y en DD (C, D, 

respectivamente). Los números del 1 al 10 representan la duración de cada condición. Las barras 

superiores en color gris corresponden a la escotofase, el área amarilla representa la fotofase. Las barras 

negras representan la actividad total del individuo para cada hora.  

 

Tabla 1. Resultados de COSINOR para Cal. californiensis y Cli. albidigitus bajo un fotoperiodo LD 

12:12 y DD. 

Condición Periodo 
(h) 

Mesor (h) Amplitud 
(h) 

Acrofase 
(h) 

PR (%) P 

Clibanarius 
LD 12:12 

24 10.207 5.439 22.792 0.0711 <0.00001 

 12 10.207 3.201 6.533 0.0246 <0.00001 
Clibanarius 

DD 
24 10.630 3.090 22.429 0.0233 <0.00001 

 12 10.630 1.481 6.378 0.0053 <0.00001 
Condición Periodo 

(h) 
Mesor (h) Amplitud 

(h) 
Acrofase 

(h) 
PR (%) P 

Calcinus 
LD 12:12 

24 10.307 5.1137 18.353 0.0610 <0.00001 

 12 10.307 1.428 7.190 0.004 <0.00001 
Calcinus 

DD 
24 8.567 3.347 20.190 0.030 <0.00001 

 12 8.567 0.663 2.883 0.0012 0.5646 



 50 
 

La actividad durante las horas del día de las dos especies de cangrejo ermitaño 

mantenidas en un fotoperiodo LD 12:12 muestra que dentro del ritmo bimodal de 

actividad de Cli. albidigitus y el ritmo unimodal de Cal. californiensis, existen diversos 

periodos de tiempo donde la actividad máxima de las dos especies difiere. Durante la 

escotofase (0-8 am) Cli. albidigitus muestra una mayor de actividad que coincide con los 

periodos de menor actividad de Cal. californiensis. Por el contrario, el mayor periodo de 

actividad de Cal. califoniensis ocurre entre las 10 y las 13 h, este periodo de máxima 

actividad coincide con los periodos de menor actividad circadiana de su competidor 

subordinado (Cli. albidigitus; Fig. 3). Durante el fotoperiodo DD el mayor periodo de 

actividad de Cli. albidigitus mantuvo su máxima actividad durante la escotofase (4-8 am) 

coincidiendo con los periodos de más baja actividad de Cal. californiensis (Fig. 4). 

 

 
Figura 3. Ritmo de actividad de las dos especies de cangrejos ermitaños mantenidas en una condición LD 

12:12. Los valores de actividad de Cal. californiensis se muestran en rojo y los de Cli. albidigitus están en 

negro. Se muestran los intervalos al 95% de confianza. Los datos representan el promedio ± D.E (línea 

continua). La línea punteada corresponde a los valores de actividad de los datos que se obtuvieron del ajuste 

de Cosinor. Los valores de actividad con diferencia significativa entre las dos especies, por punto temporal, 

están identificados con *. La zona gris corresponde a la escotofase y la amarilla a la fotofase. 
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Figura 4. Ritmo de actividad de las dos especies de cangrejos ermitaños mantenidas en una condición DD. 

Los valores de actividad de Cal. californiensis se muestran en rojo y los de Cli. albidigitus están en negro. 

Se muestran los intervalos al 95% de confianza. Los datos representan el promedio ± D.E (línea continua). 

La línea punteada corresponde a los valores de actividad de los datos que se obtuvieron del ajuste de 

Cosinor. Los valores de actividad con diferencia significativa entre las dos especies, por punto temporal, 

están identificados con *. La zona gris corresponde a la escotofase y la amarilla a la fotofase. 

 
Ritmo de actividad de las dos especies de cangrejo ermitaño en presencia de un 

competidor 

El ritmo de la actividad de Cal. californiensis y Cli. albidigitus bajo dos condiciones 

experimentales (solo e interespecífica) se analizó con COSINOR para los periodos de 

tiempo de 24 h y 12 h (Tabla 2). El análisis del periodo de 24 h para las condiciones solo 

e interespecífica fue significativo para ambas especies (p = 0.00001), confirmando la 

consistencia del ritmo circadiano en su actividad independientemente de la condición 

experimental. El análisis de la actividad para 12h de Cli. albidigitus en ambas condiciones 

demuestra una condición bimodal (ritmo ultradiano o tidal; p = 0.00001) aun en presencia 

de un competidor superior (Cal. californiensis). En tanto que la actividad de Cal. 

californiensis para las 12 h en ambas condiciones se mantuvo como unimodal (p = 0.358 

y p = 0.0872).  
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 La actividad máxima de Cli. albidigitus en condición solo e interespecífica 

muestra que el ritmo bimodal de esta especie no presenta diferencias en sus acrofases 

(20.303 y 20.594), únicamente se presenta un periodo (12 a 13 h) en donde la actividad 

máxima de Cli. albidigitus en la condición solo, difiere de la condición interespecífica 

(Fig. 5). La actividad máxima de Cal. californiensis de igual forma no mostró diferencias 

en sus acrofases entre los tratamientos, únicamente existen unos periodos de tiempo 

durante la escotofase en donde la actividad máxima difiere (Fig. 6).   

 
Tabla 2. Resultados de Cosinor de Cal. californiensis y Cli. albidigitus en LD 12:12 en las dos 

condiciones experimentales. 
Condición Periodo (h) Mesor (h) Amplitud 

(h) 
Acrofase (h) PR (%) P 

Clibanarius 
solo 

24 12.358 5.298 20.303 0.0701 <0.00001 

 12 12.358 7.276 6.127 0.1323 <0.0001 
Clibanarius 

inter 
24 11.902 8.092 20.594 0.149 <0.00001 

 12 11.902 9.038 7.595 0.186 <0.00001 
Condición Periodo (h) Mesor (h) Amplitud 

(h) 
Acrofase (h) PR (%) P 

Calcinus 
solo 

24 7.606 4.724 19.177 0.094 <0.00001 

 12 7.606 1.008 5.154 0.004 0.35823 
Calcinus 

inter 
24 11.745 10.337 22.501 0.271 <0.00001 

 12 11.745 2.0015 7.0057 0.0101 0.0872 
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Figura 5. Ritmo de actividad locomotriz de las dos especies de cangrejos ermitaños mantenidas en una 

condición LD 12:12. Los datos representan el promedio ± DE. Los valores de actividad de Cli. albidigitus 

se muestran en negro y los de Cli. albidigitus en presencia de Cal. californiensis están en verde. Se muestran 

los intervalos de confianza al 95%. Los valores de actividad significativos están identificados con *. Las 

líneas punteadas corresponden a los valores de ajuste por Cosinor, en verde se muestra a Cli. albidigitus en 

presencia de Cal. californiensis y en negro a Cli. albidigitus solo. La zona gris corresponde a la escotofase 

y la amarilla a la fotofase. 

 

 
Figura 6. Ritmo de actividad locomotriz de las dos especies de cangrejos ermitaños mantenidas en una 

condición LD 12:12. Los datos son el promedio ± DE. Los valores medios de actividad de Cal. 

californiensis solo se muestran en rojo y los de Cal. californiensis en presencia de Cli. albidigitus están en 

verde. Se muestran los intervalos de confianza al 95%. Los valores de actividad significativos están 

identificados con *. La línea punteada corresponde a los valores de ajuste por Cosinor, en rojo se muestra 

a Cal. californiensis en presencia de Cli. albidigitus y en verde a Cal. californiensis solo. La zona gris 

corresponde a la escotofase y la amarilla a la fotofase. 

 

Discusión 

Los cangrejos ermitaños Calcinus californiensis y Clibanarius albidigitus muestran un 

patrón claro en su distribución y coexistencia en el ambiente intermareal (Alcaraz y 

Kruesi, 2019; Kruesi et al., 2022). En este estudio se demostró que además de la exclusión 

espacial donde Cal. californiensis induce el desplazamiento de Cli. albidigitus a zonas 

intermareales demandantes (Garcia-Cardenas et al., 2023), la exclusión temporal por 
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efecto de la competencia también está presente. Durante los experimentos para determinar 

el ritmo endógeno, Cli. albidigitus mostró ser una especie más activa que Cal. 

californiensis. Sin embargo, la presencia química y visual de Cal. californiensis modificó 

no solo el ritmo de actividad de Cli. albidigitus, sino que también su nivel de actividad 

en el ciclo de 24 horas.  

La movilidad de los cangrejos ermitaños es reconocida como una respuesta 

adaptativa. La movilidad, en términos de la distancia desplazada por unidad de tiempo, 

no favorece únicamente a los cangrejos ermitaños para encontrar más y mejores conchas 

(Benvenuto et al., 2003), sino que la actividad también favorece su estado de condición 

general. Un estudio reciente demostró que los individuos de Cal. californiensis con mayor 

movilidad en la zona rocosa intermareal obtienen una mayor cantidad de alimento y con 

una mayor calidad nutricional (Alcaraz y García Cabello, 2017). Las ventajas de la 

movilidad en términos de la obtención de alimento no sólo se aplican en los cangrejos 

ermitaños, sino a muchos grupos biológicos (Huey y Pianka, 1981). Nuestros resultados 

muestran que la sola presencia de Cal. californiensis, incluso en ausencia de interacciones 

agonísticas, disminuye la adecuación de Cli. albidigitus. Este fenómeno en el que la 

presencia de un competidor o depredador induce costos en la adecuación de un 

organismo, no directamente asociados al combate o a la mortalidad (respectivamente) se 

conocen como efectos indirectos (Abrams, 1987; Gomez-Llano et al., 2023; Wilson y 

Knollenberg, 1987).  

La disminución en la actividad locomotriz de Cli. albidigitus en respuesta a la 

presencia de Cal. californiensis también puede disminuir su probabilidad de éxito como 

competidor por explotación. En la literatura se destaca que las especies del género 

Clibanarius, aunque subordinadas agonísticamente a Calcinus (p. ej. Bertness, 1981a, b; 

Turra y Leite, 2000; Alcaraz y Kruesi, 2019; Alcaraz et al., 2020a, b), son mejores 

explotadores de conchas que Calcinus, por ejemplo: Cli. tricolor (Hazlett, 1966), Cli. 

viriscens (Abrams, 1981) y Cli. erythropus (Gherardi, 1990). La mayor capacidad de 

explotación de conchas vacías de gasterópodos de Clibanarius respecto a Calcinus 

también se observa en las especies que estudiamos en esta investigación (Alcaraz, et al., 

2020a).  

Por otro lado, los resultados de este trabajo mostraron que los mecanismos que 

gobiernan el reloj biológico, del cual dependen los ritmos endógenos, son plásticos en los 

cangrejos ermitaños. La presencia del competidor más fuerte modificó tanto el nivel de 

actividad, cómo las horas de actividad máxima y mínima en la especie subordinada. 
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Nuestros resultados son similares a los descritos para otras especies de diferentes grupos 

biológicos como son los geckos Lepidodactylus lugubris quienes modifican su 

distribución y reducen su actividad en presencia de su competidor dominante 

Hemidactylus frenatus (Hanley et al., 1998), de igual forma, los sapos juveniles Bufo 

marinus, cuyos hábitos son nocturnos modifican su actividad a periodos de mayor 

temperatura e iluminación para reducir la posibilidad de encuentro con los machos 

dominantes y de hábitos caníbales (Pizzato et al., 2008). La diferencia en el ritmo 

endógeno de Cli. albidigitus y Cal. californiensis resultó extremadamente interesante, ya 

que los ritmos de actividad de las dos especies difirieron no solo en las horas de actividad, 

sino también en el tipo de curvas que describen. Mientras que Cal. californiensis muestra 

un comportamiento diurno de tipo unimodal que podría estar asociado a su distribución 

en el intermareal inferior que lo expone principalmente a las variaciones en el fotoperiodo 

(Chabot et al., 2016), Cli. albidigitus mostró una curva de actividad bimodal la cual puede 

estar asociada a su presencia en el intermareal superior. Se ha demostrado que las especies 

que habitan en las zonas superiores o expuestas del intermareal generalmente expresan 

dos episodios de actividad diaria asociada al aumento y la disminución en el nivel de la 

marea (Chabot et al., 2008., Naylor y Atkinson, 1972). 

Resultados similares en el patrón de actividad han sido descritos para otra especie 

de cangrejos ermitaños como lo es Clibanarius sclopetarius cuya actividad circadiana se 

caracteriza por dos marcados picos de inactividad que corresponden a las primeras horas 

del día (amanecer) y por la tarde, lo que se ha explicado como una asociación intrínseca 

con los ciclos de mareas semilunares (Turra y Denadai, 2003). Por el contrario, algunas 

especies de cangrejos ermitaños no muestran períodos claros de actividad durante el día 

(p. ej., Pagurus brevidactylus y Pagurus criniticornis; da Silva et al., 2023). Es 

importante destacar que, en la curva bimodal, los niveles máximos de actividad de Cli. 

albidigitus se presentan en las horas en las que Cal. californiensis muestra menor 

actividad. Este resultado sugiere que el ritmo endógeno de la especie subordinada 

disminuye la probabilidad de encuentros con su competidor más fuerte, los cual 

disminuye los costos asociados a los encuentros agonísticos (Briffa y Elwood, 2001, 

2002). La literatura refiere algunas especies competidoras en las que sus ritmos 

endógenos de actividad difieren (p.ej. Vandermeer y Perfecto, 2020); sin embargo, hasta 

donde sabemos, este es el primer estudio que muestra diferencias en el tipo de ritmo que 

presentan especies ecológicamente similares, coexistentes (uni y bimodal).  
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Los ritmos endógenos, siendo plásticos, también tienen un fuerte componente 

genético. Existen evidencias de que los ritmos endógenos resultan de la evolución de las 

especies, favoreciendo la respuesta de los animales de manera adaptativa (Mack et al., 

2021; Young y Kay, 2001). Aunque los resultados obtenidos en nuestro estudio no nos 

permiten asegurar el componente adaptativo de los ritmos biológicos en estas especies de 

cangrejos ermitaños, en especial para Cli. albidigitus, sería deseable que se plantearan 

más estudios sobre este aspecto, en otras especies de estos géneros de cangrejos 

ermitaños. En especial porque Cal. californiensis y Cli. albidigitus no son las únicas 

especies de estos géneros que coexisten en zonas intermareales. Al menos en el Pacífico 

Mexicano los nichos ecológicos de siete pares de especies de estos géneros se traslapan 

(Garcia-Cardenas et al., 2024). El estudio de los ritmos endógenos de otras especies de 

cangrejos ermitaños y su respuesta plástica a la competencia interespecífica podría 

brindar información muy importante sobre el papel adaptativo del control biológico de 

los ritmos de actividad y su plasticidad, en respuesta a la competencia en términos 

adaptativos y evolutivos. A este respecto es importante destacar que existe muy poca 

información que fundamente la importancia de los ritmos biológicos en la coincidencia y 

diversidad de las especies. 
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Discusión General 

La coexistencia de especies similares que habitan bajo condiciones de recursos limitados 

ha captado el interés de una gran cantidad de investigadores. A partir de los 

planteamientos ecológicos hechos por Hutchinson (1957) y Gause (1934) que exploran 

la competencia entre especies en un mismo hábitat, las investigaciones y teorías que 

intentan explicar la coexistencia entre especies se ha desarrollado de manera acelerada. 

La idea de Hutchinson propuesta en 1957, plantea que las especies tienen nichos 

ecológicos multidimensionales, que se definen a través de la interacción de factores 

complejos categorizados en tres dimensiones: a) el hábitat (espacio físico), b) las 

condiciones abióticas (temperatura, salinidad, etc.) y c) las condiciones bióticas 

(competencia, depredación, etc.). La idea central de este modelo es que dos especies 

ecológicamente similares no pueden ocupar el mismo nicho ecológico en espacio y 

tiempo como resultado de la competencia entre ellas. Por su parte, Gause (1934) plantea 

el Principio de Exclusión Competitiva. Esta idea se comparte con la propuesta de 

Hutchinson sobre el precepto de que dos especies con requerimientos similares no pueden 

coexistir y en donde una de ellas es mejor competidora que la otra; en este caso la especie 

dominante en la obtención del recurso eventualmente dominará y excluirá a la 

subordinada, eliminándola del hábitat. Estos dos modelos que plantean como puntos 

centrales el nicho multidimensional de las especies y la exclusión competitiva en nichos 

similares establecen el preámbulo de la polémica e investigación que se ha desarrollado 

en los últimos años.  

De manera general, la coexistencia de las especies se ha centrado en explicar la 

coexistencia a través de aspectos como la diferenciación del nicho a través de la partición 

de recursos, de los mecanismos estabilizadores que permiten la coexistencia entre 

especies similares, la influencia de los procesos bióticos en la dinámica de las 

comunidades a largo plazo, así como de la variabilidad abiótica y biótica en el espacio y 

en el tiempo que puede propiciar la coexistencia a través de estrategias especializadas 

para la obtención de recursos y la adaptación a diferentes condiciones ambientales 

(Martin y Ghalambor, 2023; Owens et al., 2013; Radosavljevic y Anderson, 2014; 

Soberón y Nakamura, 2009). En este último aspecto se centra este trabajo de investigación 

que intenta contribuir al entendimiento de la coexistencia de especies similares utilizando 

como modelo de estudio a cangrejos ermitaños que coexisten en un mismo espacio y que 
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compiten interespecíficamente por un recurso limitado para su adaptación: conchas de 

gasterópodos que utilizan como refugio (Bertness, 1981; Reese, 1969).  

 

Escala espacial 

Una de las herramientas que ha contribuido fuertemente a la investigación relacionada 

con la diversidad y la coexistencia de especies es la macroecología. La macroecología es 

un área multidisciplinaria que fundamenta sus alcances en la caracterización descriptiva 

de patrones ecológicos de distribución y diversidad de especies a gran escala (regional y 

geográfica) utilizando técnicas que van desde la recopilación de información de grandes 

áreas geográficas hasta el uso de modelos matemáticos y técnicas de detección satelital 

(Connolly et al., 2017). En este trabajo, a través del uso de Modelos de Nicho Ecológico 

(ENM, por sus siglas en inglés) evaluamos la distribución regional de las especies de 

cangrejos ermitaños de los géneros Calcinus y Clibanarius que habitan en el Pacífico 

Oriental. Encontramos que en esta región del Océano Pacífico coexisten y se sobrelapan 

en su distribución siete pares de especies pertenecientes a estos géneros (Garcia-Cardenas 

et al., 2024). Sin embargo, en esta parte de la investigación no observamos exclusión 

competitiva a escala regional; es decir, las especies de ermitaños demostraron tener nichos 

ecológicos similares. En este aspecto es importante señalar la polémica actual acerca de 

la escala a la cual la exclusión competitiva ocurre; mientras que algunos autores señalan 

que la exclusión de especies es posible a escalas locales y regionales (geográficas; 

Soberón y Nakamura, 2009; Wisz et al., 2013; Scaramuzzi et al., 2023), otros señalan que 

la exclusión competitiva solo es posible a pequeñas escalas de distribución (Pavlek y 

Mammola, 2021; Ulrich et al., 2016;).  

Los ENM indicaron que la distancia a la costa es el principal factor que determina la 

distribución de las especies de ermitaños de Calcinus y Clibanarius. Aunque la distancia 

la costa no describe un único factor ambiental, sino la combinación de muchos de ellos, 

la distancia a la costa fue el factor más relevante para explicar la diversidad de las especies 

de estos géneros a escalar regional. Los principales factores que se modifican con la 

cercanía a la costa son la profundidad del agua y con ello, el grado de exposición al efecto 

de las olas, la salinidad, el oxígeno disuelto y la temperatura del agua. Este último factor, 

la temperatura, fue el que explicó en segundo lugar la distribución de los géneros de 

cangrejos ermitaños en el intermareal (Garcia-Cardenas et al., 2024).  

Nuestros resultados de la distribución local de los géneros de cangrejos ermitaños 

sugieren que es justamente en las zonas cercanas a la costa, donde las diferencias en la 
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temperatura son más evidentes, es en esa zona donde es posible que la exclusión 

competitiva de las especies pueda ocurrir. Es probable que las condiciones cercanas a la 

costa resulten más benéficas para ambos géneros de cangrejos ermitaños debido a que las 

condiciones en la profundidad del agua son más estables (Webb, 2008), por lo que la 

abundancia de animales en el intermareal cercano a la costa sería mayor y con esto la 

competencia intra e interespecífica. Es decir, es probable que, en las zonas más profundas, 

con características más estables y con una menor temperatura, la densidad de organismos 

de las dos especies (de los distintos géneros) sea menor y con ello se reduzca la 

competencia interespecífica (Frank y Leggett, 1994; Grossman y Simon, 2019; 

Vandermeer y Goldberg, 2013) y la posibilidad de exclusión espacial. 

De esta manera, la competencia interespecífica más intensa podría ocurrir en las 

zonas superior y media del gradiente vertical intermareal. Es justo en esa zona, donde la 

literatura describe un patrón similar en la distribución de cangrejos ermitaños de Calcinus 

y Clibanarius. En este patrón general de distribución las especies de Clibanarius son más 

abundantes en el intermareal superior y medio en donde deben hacer frente a la 

desecación, las altas temperaturas, la baja salinidad y los bajos niveles de oxígeno 

(Young, 1978; Stillman, 2002; Tomanek y Helmuth, 2002), mientras que, las especies de 

Calcinus suelen habitar en los estratos medios e inferiores en donde hay una mayor 

influencia de las fuerzas hidrodinámicas producidas por las olas (Hahn, 1998), y en donde 

la temperatura, la salinidad y los niveles de oxígeno disuelto son relativamente estables 

(Ricketts et al., 1985; Tomanek y Helmuth, 2002). Algunos ejemplos de este patrón de 

distribución los podemos encontrar en diversas especies de ambos géneros: Cli. 

albidigitus-Cal. obscurus (Abrams, 1980), Cli. tricolor-Cal. tibicen (Hazlett, 1966) y Cli. 

antillensis-Cal. tibicen (Floeter et al., 2000). Este patrón de distribución también se 

reporta para Cal. californiensis y Cli. albidigitus quienes coexisten en el intermareal alto 

y medio en donde las dos especies exhiben tamaños corporales similares y utilizan 

conchas de especies similares (Alcaraz y Kruesi, 2019). 

La información recabada en la literatura sobre la distribución intermareal de las 

especies de Calcinus y Clibanarius, los resultados que nuestro grupo de trabajo ha 

obtenido sobre estas especies del Pacífico Mexicano, y la importancia de la distancia a la 

costa y la temperatura que señalan los ENM que generamos, sugieren una exclusión 

competitiva local de las especies competidoras. Es por esto que, a través de experimentos 

controlados, se evalúo el desplazamiento vertical de Cal. californiensis y Cli. albidigitus, 
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en respuesta al incremento de temperatura y a la presencia del competidor agonístico 

superior (Cal. californiensis) en un gradiente térmico simulado.  

Los resultados de los experimentos de desplazamiento térmico y la presencia del 

competidor dominante indicaron la posibilidad de una exclusión competitiva de la especie 

subordinada. De esta manera, Cli. albidigitus parece ser excluido a regiones térmicas del 

intermareal más demandantes (intermareal superior); mientras que Cal. californiensis, 

como competidor superior, ocuparía las regiones más adecuadas del intermareal. El 

escape de Cal. californiensis a temperaturas menores que las de Cli. albidigitus indica 

que esta última especie es más tolerante que la especie dominante. A este respecto Křivan 

y Sirot (2002), plantean que entre dos especies competidoras, la especie que es el 

competidor más fuerte probablemente dominara los microhábitats que favorecen su 

aptitud, mientras que las especie más débil se dispersara hacía microhábitats menos 

óptimos. De manera similar, a nivel local y geográfico Martin y Ghalambor (2023), 

proponen que las especies dominantes suelen ocupar regiones más estables y menos 

demandantes del intermareal, pero que la coexistencia es posible debido a que las especies 

subordinadas son más tolerantes a condiciones abióticas demandantes. Es probable que 

la estrategia energética de las especies dominantes sea invertir en las características que 

le proporcionen mayores capacidades competitivas; mientras que las especies 

subordinadas destinarán gran porte de su inversión energética a las características que le 

faciliten la tolerancia a condiciones más adversas. Sin embargo, este supuesto requiere 

ser demostrado.  

 

Escala temporal 

La teoría ecológica contemporánea plantea que la coexistencia estable a largo plazo de 

dos o más especies con requerimientos similares es posible si sus nichos ecológicos 

difieren lo suficiente en al menos una de sus tres dimensiones: el tipo de alimento, el 

hábitat y el periodo de la actividad (Schoener 1974; Begon et al., 2006). Es decir, la 

coexistencia de una especie subordinada con una dominante es facilitada por el uso del 

mismo espacio en diferentes periodos de tiempos (Carothers y Jaksi´c, 1984; Sęk et al., 

2023). En esta fase de la investigación se encontró que el ritmo endógeno de Cal. 

californiensis y Cli. albidigitus, como carácter específico, difiere entre las especies 

favoreciendo su coexistencia. Asimismo, el ritmo de actividad circadiana de Cli. 

albidigitus se modifica ante la presión competitiva que ejerce la especie dominante Cal. 

californiensis. 
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Los resultados de nuestra investigación destacan que las curvas que describen el 

ritmo de actividad de las dos especies de ermitaños difieren, esto implica que los 

mecanismos moleculares y genéticos que gobiernan el reloj biológico, del cual dependen 

los ritmos endógenos favorecen la coexistencia de las especies de ermitaños. La curva de 

Calcinus californiensis muestra una actividad unimodal donde los valores de mayor 

actividad de la especie presentan un solo pico de actividad que ocurre entre las 10 y las 

13 horas. Mientras que Cli. albidigitus presenta una curva bimodal, con valores máximos 

de actividad que tienen un primer pico de actividad entre las 5 y 7 horas y un segundo 

pico que ocurre durante el periodo de oscuridad entre las 19 y las 23 horas.  

Es interesante que las horas de menor actividad de Cal. californiensis coincide con 

las horas de mayor actividad de Cli. albidigitus. Asimismo, Cal. californiensis tiene un 

ritmo infradiano (unimodal), mientras que Cli. albidigitus uno ultradiano (bimodal). Los 

resultados obtenidos apoyan las teorías acerca de que los ritmos endógenos responden a 

procesos selectivos que favorecen la adecuación de las especies (Mack et al., 2021; Young 

y Kay, 2001); mientras que, en términos de presiones bióticas los ritmos endógenos 

alivian la presión de competencia a la especie subordinada como lo han propuesto algunos 

autores (p. ej. Chiang et al., 2012; Hayward y Slotow, 2009; Metcalfe et al., 1999). Por 

otro lado, la plasticidad de los ritmos de actividad muestra responder de manera similar a 

los ritmos controlados por el reloj biológico endógeno, facilitando la coexistencia al 

disminuir la probabilidad de encuentro interespecífico con competidores superiores.   

La coexistencia de múltiples especies en un mismo hábitat es una característica 

central de la biodiversidad. Los resultados generales de esta tesis destacan la importancia 

de evaluar las interacciones ecológicas desde una perspectiva que incorpore las respuestas 

en el espacio y en el tiempo. Solo desde una perspectiva integral que considere diferentes 

niveles de organización biológica, la condición y estabilidad de las comunidades en 

diferentes escalas espaciotemporales es posible entender cómo las especies comparten y 

utilizan los recursos disponibles en un hábitat. Asimismo, únicamente considerando 

diferentes escalas espaciales y temporales se pueden hacer predicciones del estado de las 

comunidades ante posibles cambios ambientales que potencialmente pueden afectar la 

distribución y abundancia de las especies que las componen. En resumen, este estudio 

contribuye a destacar la importancia de abordar los ejes de espacio-temporal en el estudio 

de la ecología y en particular en el ensamblaje de especies como un proceso dinámico. 
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Conclusiones generales 

 

• Se identifico la exclusión competitiva a nivel de microhábitat en donde Calcinus 

californiensis obliga a Clibanarius albidigitus a ocupar zonas más demandantes 

dentro del intermareal rocoso. 

 

• La temperatura demostró ser un aspecto importante para la exclusión a micro-

escala, no se identificó que exista una exclusión competitiva a nivel regional entre 

Cal. californiensis y Cli. albidigitus en función de la temperatura. 

 
• Los ermitaños Cal. californiensis y Cli. albidigitus presentaron diferentes 

patrones de actividad circadiana teniendo una respuesta infradiana (unimodal) y 

ultradiana (bimodal) respectivamente, demostrando que los estímulos abióticos a 

los que están expuestos determinan sus periodos de actividad. 

 
• Se identifico que el ritmo endógeno es una respuesta plástica y que responde de 

forma adaptativa a los diferentes estímulos abióticos y bióticos a los que los 

organismos están expuestos 

 
• Las diferencias en los ritmos endógenos entre especies simpatridas y que 

comparten la preferencia por recursos como son Cal. californiensis y Cli. 

albidigitus favorece la coexistencia. 
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