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1. RESUMEN

Los cangrejos ermitafios poseen un abdomen blando, lo que los hace susceptibles a
la variacién en las condiciones del ambiente en el que habitan. Estos se protegen
habitando conchas de gasterdpodos que muchas veces constituyen un recurso limitado.
Los cangrejos ermitafios pueden obtener una nueva concha mediante combates fisicos o
participando en cadenas de vacancia que ocurren cuando un ermitafio ocupa una concha
vacante y abandona la propia, que queda disponible para otro cangrejo ermitafio. El
resultado es una secuencia de intercambios de dos o mas participantes.

En Calcinus californiensis, el 10% de la poblacién en la zona intermareal de Playa
Troncones (Guerrero) utiliza conchas rotas que pueden ser hasta 12 veces mas pesadas
gue el cangrejo que las porta. Estas disminuyen su locomocidn, forrajeo y tasa metabdlica,
e imposibilitan a los individuos el obtener una nueva mediante el combate con otro
individuo.

En este trabajo se evaluaron y compararon los beneficios del intercambio de
conchas a través de cadenas de vacancia en cangrejos que ocupaban conchas intactas y
conchas rotas, también se estimd si existieron diferencias conductuales entre los
cangrejos participantes. La hipdtesis del presente estudio predice que si la participacion
de los cangrejos ermitafios en las cadenas de vacancia constituye una interaccién menos
costosa que los encuentros agonisticos, los individuos portadores de un recurso
inadecuado como las conchas rotas participaran y obtendran beneficios en ellas a pesar
de las limitaciones fisicas que éstas les generan.

Se formaron grupos de cinco cangrejos con una talla decreciente ocupando
conchas de la especie Stramonita biserialis de una talla ajustada para formar cadenas
sincrdénicas y asincronicas. El incremento en el indice de ajuste de la concha fue utilizado al
final del experimento para evaluar el valor del recurso obtenido. Se registraron vy
compararon conductas de investigacidon, agonisticas y de defensa.

Contrario a lo esperado, los cangrejos ermitafios que ocupaban conchas rotas no
obtuvieron beneficios en las cadenas de vacancia, como si ocurrid para los individuos que
ocupaban conchas intactas. En las cadenas asincrdnicas, los cangrejos de menor talla
obtuvieron un mejor recurso y tuvieron una mayor frecuencia de actividad que en las
cadenas sincronicas. Los cangrejos que ocupan conchas rotas no presentan mayor
actividad que los cangrejos que ocupan conchas intactas, disminuyendo sus
oportunidades de aumentar el valor de su recurso, mientras que la presencia de cangrejos
ocupando conchas rotas en ambientes con recursos limitados puede aumentar la
oportunidad para otros individuos de incrementar el valor de su recurso a través de las
cadenas de vacancia.



1. INTRODUCCION

El concepto de recurso se refiere a todas las cosas que son consumidas por un organismo
(Tilman, 1982), las cuales pueden ser esenciales o no esenciales (Begon et al., 2006).
Generalmente los individuos de una misma especie demandan y consumen recursos muy
similares para su supervivencia, crecimiento y reproduccién, convirtiendo a dichos
recursos en limitantes ya que se encuentran en una cantidad menor a la necesaria (Begon
et al., 2006). Los recursos por los cuales los organismos compiten frecuentemente son
alimento, agua, luz, suelo, nutrientes, espacio vital o territorio, asi como sitios de
nidificacion y madrigueras (Tilman, 1982; Harper et al., 1991; Bazzaz, 1996; Veiga, 2013).
Muchos de estos recursos son consumidos una sola vez y desaparecen, de manera que su
aprovechamiento depende en gran medida de la aportacién al medio de nuevos recursos
y de la habilidad competitiva del consumidor (Curtis, 2008 y De la Llata, 2003). Sin
embargo, cuando el recurso es reusable los beneficios que aportan pueden ser agregados,
es decir, varios individuos pueden beneficiarse al asistir a las zonas de aprovechamiento

de un primer recurso (Chase et al., 1988 y Weissburg et al., 1991).

La obtencidn de recursos vitales puede abarcar un conjunto de interdependencias
complejas, en las que cualquier especie es dependiente de los recursos producidos por
una o mas especies (Laidre, 2011). Un ejemplo de dicha dependencia ecolégica de
recursos reusables es el caso de los cangrejos ermitaifios que poseen un abdomen blando,
lo que los hace particularmente susceptibles a diversos factores ambientales (Resse, 1969;
Vance, 1972a; Conover, 1978; Bertness, 1981b). Es por esta razén que los cangrejos
ermitafios buscan una cubierta externa derivada que les brinde proteccidon. Para esto
utilizan como recurso las conchas que los gasterépodos dejan como restos al morir

(Hazlett, 1981).

Las conchas vacias de gasterdpodos son un recurso limitante para las poblaciones
de cangrejos ermitafios (Fotheringham, 1976; Kellog, 1976; Bertness, 1981a; Mantelatto y

Dominciano, 2002; Williams y McDermott, 2004; Merchan et al., 2009) y varias



caracteristicas como la arquitectura y el tamafo tienen un impacto directo sobre diversos
factores bioldgicos y ecoldgicos de los cangrejos ermitafios como su supervivencia
(Hazlett, 1981), crecimiento (Fotheringham, 1976; Osorno et al., 1998; Angel, 2000), su
capacidad para percibir y tomar riesgos en los conflictos intraespecificos (Laidre, 2007) y la
fecundidad en las hembras (Childress, 1972; Vance, 1972a; Fotheringham, 1976), entre
otros. Adicionalmente, este recurso necesita ser renovado continuamente para que los
cangrejos puedan crecer (Markham, 1968; Fotheringham, 1976; Turra y Leite, 2003), o ser
repuesto en caso de que se dafie o rompa (Briffa y Mowles, 2008), es por esto que se

encuentran en constante competencia por el recurso.

1.1. Biologia general de los cangrejos ermitafios

El infraorden de crustaceos decapodos denominado Anomura incluye a los conocidos
cangrejos porcelana, cangrejos topo y a los cangrejos ermitafios, los cuales se caracterizan
por tener el abdomen incompletamente replegado por debajo del cefalotérax y a menudo
reducido o asimétrico con atrofia de los pleépodos, pero siempre con urdépodos
(Hendrickx, 1995). El origen y las relaciones filogenéticas del grupo de los anomuros son
controversiales y aun no han sido establecidos totalmente (Martin y Davis, 2001). Su

origen cronolégico se remonta al Jurasico (Schram, 1982).

Los cangrejos ermitafios, al ser decdpodos, poseen en total diez pares de
apéndices, de los cuales ocho pares son toracicos. Los pares primero al tercero estan
diferenciados en piezas bucales (maxilipedos). Los pares cuarto al octavo consisten en
pereidpodos: el primer par de pereidpodos es quelado, el segundo y tercer pares son
ambulacrales y simples, el cuarto y quinto pares (pleépodos) que son reducidos, son
utilizados para sostener su concha y estdn presentes en un sélo lado del abdomen (Briffay
Mowles, 2008). Otros apéndices se encuentran en el abdomen, donde cada segmento
posee un par de pledpodos birrdmeos; los ultimos pledpodos junto con el telson forman

parte de la cola y son llamados urdpodos (Figura 1). El cefalotdorax estd calcificado y


http://es.wikipedia.org/wiki/Abdomen_(artr%C3%B3podos)
http://es.wikipedia.org/w/index.php?title=Ple%C3%B3podo&action=edit&redlink=1
http://es.wikipedia.org/wiki/Birr%C3%A1meo
http://es.wikipedia.org/w/index.php?title=Ur%C3%B3podo&action=edit&redlink=1

dividido por el surco cervical, en el que se localiza el escudo toracico que es la estructura
con mayor calcificacidn. Los cangrejos ermitafios poseen ojos compuestos, pedunculados

y tienen un par de antenas (Alvarez y Villalobos, 2009).

Son cinco familias de cangrejos ermitafios agrupadas en la superfamilia
Paguroidea: Paguridae (los cangrejos que pertenecen a ésta familia poseen la quela o
mano derecha mas grande que la izquierda), Diogenidae (los cangrejos que pertenecen a
ésta familia poseen la quela o mano izquierda mas grande que la derecha), Coenobitidae
(cangrejos ermitafios terrestres), Parapaguridae (cangrejos ermitafios abisales) vy
Pylochelidae (cangrejos ermitafios simétricos con el abdomen completamente

segmentado; Briffa y Mowles, 2008).

En la literatura se menciona que existen tres modelos basicos de alimentacién: los
cangrejos ermitafios pueden ser detritivoros, filtradores y carroneros macréfagos (Orton,
1927; Makarov, 1938; Roberts, 1968; Caine, 1976; Hazlett, 1981). En cuanto a su actividad
caracteristica, los cangrejos ermitafios presentan patrones de actividad variada: diurna o
nocturna dependiendo de la especie (Elwood y Neil, 1992).La actividad reproductiva de los
cangrejos ermitafios cuenta con variaciones estacionales, la magnitud de la variacidon de
las diferencias estacionales estd en funcidon de diversos factores ambientales y de los
atributos de las propias especies (Hernandez-Aguilera et al., 2005). La reproduccién de
estos organismos en su etapa adulta incluye la transferencia de espermatdforos de los
machos a los gonoporos de las hembras, una vez que los huevos son fertilizados la hembra
retiene la puesta con los pledpodos dentro de la concha. El desarrollo larval de los
ermitafos es muy variable segln la especie, pero en general se caracteriza por presentar
una prezoea, hasta 4 estadios larvales de zoea y la megalopa (glaucotoe). Durante los
estadios de la larva zoea en el ciclo de vida de los cangrejos ermitanos, éstos forman parte
del zooplancton, siendo vulnerables a la depredacion (Hernandez-Aguilera et al., 2005). Es
desde el estadio de megalopa cuando los cangrejos ermitafios, para sobrevivir, comienzan

a ocupar las conchas de gasterépodos (Provenzano, 1962 y Hazlett, 1981).
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Figura 1. Vista general y anatomia externa de un cangrejo ermitafio de la
familia Diogenidae (de Sanchez et al., 1978).

1.2. Ocupacion de conchas de gasteropodos por los cangrejos ermitafios

La ocupacidn de las conchas de gasterdpodos por los cangrejos ermitafos esta
asociada a diversos factores como la abundancia relativa de estos moluscos (Bertness,
1981a,b; Turra y Leite, 2003; Arglielles-Tico et al., 2010; Arce y Alcaraz, 2011), su tasa de
mortalidad, el estado en que quedan sus conchas después de su muerte, asi como su talla
(Hazlett, 1992) y su arquitectura (Bertness, 1980; Sato y Jensen, 2005; Mantelatto et al.,
2007) de las conchas. También depende de caracteristicas de los cangrejos como los
patrones de preferencia por los diferentes tipos de conchas (Abrams, 1978; Borjesson y
Szelistowski, 1989; Gherardi, 1990; Yoshino et al., 1999; Floeter et al., 2000; Turra y Leite,
2003; Dominciano y Mantelatto, 2004; Meireles y Mantelatto, 2005; Sato y Jensen, 2005;
Biagi et al., 2006; Mantelatto et al., 2007; Meireles et al., 2008). Los cangrejos ermitaios

seleccionan sus conchas conforme a las caracteristicas de las mismas como la forma (Sato



y Jensen, 2005; Mantelatto et al., 2007), tamafio (Hazlett, 1992)y su condicion o estado
fisico (McClintock, 1985; Pechenik et al., 2001), asi como de acuerdo a caracteristicas
propias de los ermitafios como la experiencia previa del uso de conchas (Meireles et al.,
2008; Alcaraz y Kruesi, 2009) y el estado de desarrollo o reproductivo (Elwood et al.,

1979).

Muchas de las funciones vitales de los cangrejos ermitafos se ven modificadas por
la utilizacion de conchas inadecuadas (Allee y Douglis, 1945; Brightwell, 1951; Orians y
King, 1964; Hazlett, 1966, 1987; Vance, 1972b; Bertness, 1981a). Por ejemplo, los
cangrejos que ocupan conchas ajustadas tienen mayor riesgo de ser depredados (Hazlett,
1981) y tienen un crecimiento deficiente (Angel, 2000; Alcaraz et al., datos no publicados).
Los cangrejos que habitan en ambientes donde la disponibilidad de conchas vacantes es
limitada ocupan con frecuencia conchas rotas. Estas generalmente en comparacién con
las conchas intactas, son muy pesadas en relacion al cangrejo que la habita, debido a que
estan parcialmente fragmentadas en al menos un 25% de su superficie total (Weissburg et
al., 1991 y Zuschin et al., 2003) y sélo una pequeia porcidon de la concha ofrece proteccién
para el cangrejo ermitafo cargando mucho material adicional, lo que disminuye la
relacion volumen interno/peso (Alcaraz y Kruesi, 2011). Estas dimensiones pueden afectar
su reproduccién (Bertness, 1981 a, b; Hazlett y Baron, 1989; Elwood et al., 1995; Osorno
et al., 1998), deprimir su tasa metabdlica (Alcaraz y Kruesi, 2011) y disminuir su tasa de
forrajeo (Alcaraz et al., datos no publicados) por el alto costo energético que tienen estas
conchas para su locomocién (Herreid y Full, 1986). Consecuentemente, los cangrejos
tienen conductas para la seleccién de una concha que tenga aquellas caracteristicas que
cumplan con la mayoria de los requerimientos para su adecuacién. Las conchas rotas no
cumplen con estos requerimientos, por lo que al usarlas los cangrejos ermitafios podrian
estar en desventaja en comparacién con aquellos que portan conchas mds adecuadas,

siendo necesaria la busqueda de una concha nueva.



Las conchas requeridas por los cangrejos ermitafios pueden ser adquiridas y
transferidas de diversas formas. Una es a través de la busqueda de conchas vacias de
gasterépodos sobre el sustrato (Vance, 1972b; Abrams, 1980; Hazlett, 1996), ésta forma
no contribuye mucho a la disponibilidad de conchas habitables para los cangrejos ya que
éstas conchas pueden ser ocupadas como refugio por otros organismos como pulpos y
peces (Mather, 1982), pueden ser removidas del area por corrientes y/o enterrarse en el
sustrato (Wilber y Kernkind, 1984). Otra manera para que un cangrejo reemplace su
concha es obteniéndola después de la muerte de un gasterépodo (Rittschof, 1980a, b) que
libera sustancias quimicas por la descomposicion de sus tejidos que atraen a los cangrejos
ermitaios (Hazlett y Herrnkind, 1980; Gherardi y Atema 2005). De manera interesante,
algunos estudios han reportado que los cangrejos ermitafios pueden ser capaces de
remover a los gasterépodos vivos de sus conchas, como en el caso de Pagurus bernhardus
(Brightwell, 1951; Randall, 1964; Rutherford, 1977) para el que se reportd textualmente:
“los gasterépodos fueron atacados y sacados de sus conchas por los cangrejos”
(Brightwell, 1951). La tercera manera de obtener una concha nueva es a través de
interacciones con la misma o diferente especie de cangrejo ermitano (Hazlett, 1978, 1980;
Bertness, 1981b), involucrando encuentros agonisticos o agregaciones en las cuales existe
la negociacién para el intercambio de conchas (Hazlett, 1966; Elwood y Glass, 1981;

Tricarico, 2006).

Es posible que las formas para adquirir una nueva concha no sean mutuamente
excluyentes y puedan ocurrir de manera mixta. Mc Lean (1974) reporta un gran numero
de cangrejos en sitios de depredacion de gasterdpodos, formando una jerarquia en la cual
el individuo dominante obtiene primero el acceso al nuevo recurso. Una vez que el
cangrejo decide ocupar la concha, éste desocupa su concha anterior dejandola disponible
para otro cangrejo, y asi sucesivamente. Este proceso ha sido investigado y nombrado
“cadena de vacancia” (Chase et al., 1988) y beneficia a un gran nimero de cangrejos que

asisten a los sitios de agregacion (Rittschof et al., 1992).



1.3. Teoria de cadenas de vacancia

La teoria de cadenas de vacancia, que fue desarrollada inicialmente en investigaciones de
ciencias sociales, es utilizada para describir el movimiento de un recurso a través de una
poblacién. Las cadenas de vacancia fueron inicialmente descritas con el fin de explicar
ciertos fendmenos en la vida del hombre moderno, donde el ascenso de un individuo en
una estructura corporativa libera la posicion previamente ocupada (Watson, 1974), de
igual manera sucede con los propietarios de automoviles (Chase, 1991) y bienes
inmuebles (White, 1971; Dzus y Romsa, 1977). El recurso involucrado en la dindmica de las
cadenas de vacancia, debe tener como caracteristicas el ser limitante, discreto, reusable y
exclusivo en su utilizacién a un solo individuo en un solo tiempo, como son los refugios
que utilizan algunos animales (White, 1970; Chase, 1991; Friman, 2004). Algunos ejemplos
incluyen a las anémonas como refugio para el pez payaso, los nidos en aves y las conchas

de gasterépodos que habitan los cangrejos ermitanos (Lewis y Rotjan, 2008).

En la distribucidn de recursos a través de las cadenas de vacancia, varios individuos
son beneficiados por la introduccion de un nuevo recurso (Chase, 1988). Los
investigadores han encontrado en estudios con humanos, que en las cadenas que se
inician con un recurso de alta calidad, usualmente es mayor el nimero de personas
beneficiadas en comparacion con las cadenas que comienzan con un recurso de baja
calidad (Lansing et al., 1969; White, 1970; Stewman, 1975; Sands y Bower, 1976). En el
caso de los cangrejos ermitanos, si éstos encuentran una nueva concha vacante de mayor
tamafio y calidad, entonces puede desencadenarse una cadena secuencial de cangrejos
cambidndose a conchas vacantes (Elwood y Briffa, 2001; Rotjan et al., 2004; Tricarico y
Gherardi, 2007). De esta manera, cuando una cadena de vacancia es iniciada por la
entrada de una nueva concha, los beneficios se propagan mas alld del cangrejo que toma
posesion inmediata de la concha, cdmo se demostré en Coenobita clypeatus (Lewis y
Rotjan, 2008; Rotjan et al., 2010), Pagurus longicarpus (Chase et al., 1988; Edquist y

Rotjan, 2012) y Pagurus bernhardus (Briffa y Austin, 2009), en los que se beneficiaron un



promedio de 3.8 cangrejos por cadena (Chase, 1988; Weissburg et al., 1991; Lewis y
Rotjan, 2008; Rotjan et al., 2010; Edquist y Rotjan, 2012).

Las cadenas de vacancia consisten en una serie de niveles discretos o estratos, los
cuales estan definidos por el valor del recurso disponible en cada uno dentro de la cadena.
El estrato mas bajo es equivalente al valor del recurso mas bajo y el estrato mas alto
contiene al recurso de mayor valor. Los cangrejos participantes en las cadenas de vacancia
ocupan un estrato o posiciéon particular en la cadena definido por su talla corporal,
habilidad competitiva y por el tamafio, tipo y desgaste fisico de la concha que ocupan en
ese instante. Los cangrejos que participan en una cadena de vacancia tienen la
oportunidad de mejorar el recurso que estan ocupando, moviéndose hacia los estratos
superiores en la cadena. También es posible que algunos cangrejos experimenten una
reducciéon en la calidad del recurso, como resultado del movimiento hacia los estratos
inferiores de la cadena; asi es posible que algunos cangrejos obtengan mayores ganancias
gue otros, de manera que los beneficios no se distribuyen equitativamente entre todos los
participantes de la cadena. Por ejemplo, un cangrejo que progrese dos estratos en la
cadena, podria obtener un mayor beneficio que un cangrejo que progrese sélo un estrato
en la cadena. En caso de que exista alguna jerarquia entre los participantes de la cadena
(ya sea de talla corporal o habilidad de combate), éstas diferencias pueden ser analizadas
en términos del beneficio obtenido por los individuos de cada estrato o posicidon después

de concluir la cadena.

Los beneficios que obtienen los cangrejos ermitafios de la participacion en cadenas
de vacancia se pueden estimar a través del Efecto Multiplicador (EM), que consiste en el
numero de cangrejos que obtienen una nueva concha, y estimando el cambio en el indice
de ajuste de la concha al final de su interaccidon en estas cadenas. El indice de ajuste o SAI
por sus siglas en inglés (Shell Adequacy Index; Vance, 1972a), es la relaciéon que existe

entre la talla de la concha ocupada y el peso del cangrejo que la ocupa. Tanto el EM como



el SAl pueden ser analizados en un contexto grupal e individual o por estratos en las

cadenas (Lewis y Rotjan, 2008; Rotjan et al., 2010).

Los beneficios no siempre se distribuyen de manera uniforme entre los cangrejos
participantes de las cadenas de vacancia cuando la cadena de vacancia es sincrdnica. Las
cadenas de vacancia sincronicas se encuentran descritas en la literatura como aquellas en
las que se espera que todos los movimientos del recurso vacante ocurran hacia el estrato
adyacente siempre en direccién descendente, es decir hacia los estratos inferiores de la
cadena, donde el recurso abandonado al final de cada cadena es el de menor valor (Chase
et al., 1988; Weissburg et al., 1991; Briffa y Austin, 2009; Rotjan et al., 2010; Edquist y
Rotjan, 2012; Laidre 2012). De manera alterna existen las cadenas asincronicas, en las
cuales son posibles los saltos entre estratos, es decir, donde tanto el cangrejo como la
concha vacante se desplacen en cualquier direccion en mas de un estrato en la cadena.
Este comportamiento de saltos entre estratos puede resultar de conductas agonisticas
entre los cangrejos, donde un individuo gana y ocupa la concha de otro cangrejo al
combatir por ella, y los movimientos hacia los estratos inferiores de la cadena resultan de

los errores en la evaluacion de la concha por parte del cangrejo (Rotjan et al., 2010).

La estructura de una cadena de vacancia puede estar determinada por una
secuencia de decisiones individuales. Estas decisiones pueden estar influidas por varios
factores tales como la presencia de algun depredador en el ambiente, la arquitectura de la
concha, y su calidad en términos de erosidn y dafio. Es posible evaluar la modificacion en
la dindmica y estructura de las cadenas de vacancia si se alteran los estratos de esta en
cuanto a la calidad del recurso, como el hecho de que los cangrejos ermitafios en algun

estrato de la cadena porten una concha de mala calidad (Edquist y Rotjan, 2012).

Nuestra especie de estudio, Calcinus californiensis (Bouvier, 1898) es el cangrejo
ermitafio mas abundante que habita la regidén intermareal de Playa Troncones, en el

estado de Guerrero, México. En esta poblacion el recurso de refugio en conchas de



gasterdpodos es limitado y aproximadamente el 10% de los individuos utilizan conchas
rotas, las cuales pueden ser hasta 12 veces mas pesadas que los cangrejos que las portan
(Jofre, 2012 y Alcaraz y Kruesi, 2011). Teniendo en cuenta las consecuencias del uso de
conchas rotas por los cangrejos como la depresidn metabdlica (Alcaraz y Kruesi 2011), la
disminucion de la tasa de forrajeo (Alcaraz, datos no publicados) y la deficiente capacidad
de maniobra reportada por Briffa y Elwood (2005) para participar en cualquier tipo de
interaccidn, las consecuencias para estos organismos convergen en la incapacidad de
iniciar encuentros agonisticos para adquirir una nueva concha (Cid, 2012). Por lo tanto, es
mas factible que estos organismos obtengan una nueva concha si participaran en eventos
de cadenas de vacancia. Si el cangrejo que porta una cocha rota pudiese interactuar en las
cadenas de vacancia y obtener una nueva concha de mejor calidad abandonando su
recurso de baja calidad, el flujo de la cadena podria verse interrumpido, ya que es un
recurso no adecuado, o es posible que el cangrejo portando la concha rota no interactue,

ocasionando un cambio en la dindmica de los demas estratos en la cadena.
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2. OBJETIVOS

2.1. Objetivo general

Estimar si los cangrejos ermitafios de la especie C. californiensis que ocupan conchas rotas
en el campo se benefician a través de las cadenas de vacancia, adquiriendo una nueva

concha de mejor calidad.

2.2. Objetivos particulares

e Verificar mediante experimentos de preferencia si las conchas rotas son para C.
californiensis recursos de menor valor que las conchas intactas Stramonita
biserialis (Blainville, 1832).

e Estimar la longitud de las cadenas de vacancia y los beneficios que adquieren los
individuos que participan en estas (efecto multiplicador e incremento en el valor
del recurso) comparando los dos tipos de cadenas: a) cadenas sincrdnicas, en las
gue participan individuos que ocupan conchas en buen estado y de la especie
preferida y b) cadenas asincrénicas, donde participa también un individuo que
porta una concha rota.

e Estimar a través del registro de las interacciones entre individuos participantes de
las cadenas si existen diferencias conductuales entre los cangrejos participantes de

las cadenas de vacancia sincrdnicas y asincronicas.
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3. HIPOTESIS

Los cangrejos ermitafios portadores de un recurso inadecuado como lo son las conchas

rotas pueden participar en las cadenas de vacancia ya que constituye una interaccién

menos costosa en comparacién con los encuentros agom’sticos.

3.1. Predicciones

En el experimento de preferencia, en el cual no existen interacciones con otro u
otros individuos que conlleven un costo energético, los cangrejos ermitanos

preferirdn las conchas intactas sobre las conchas rotas.

En las cadenas de vacancia, los individuos que portan una concha rota obtendran
beneficios de este proceso a pesar de los altos costos energéticos y de las
limitaciones en términos de locomocién y capacidad de maniobra que la utilizacion
de recursos inadecuados tiene como consecuencias para estos anomuros (Briffa y

Elwood, 2005; Alcaraz y Kruesi, 2011).

Si el cangrejo que porta una cocha rota participa en las cadenas de vacancia y
obtiene una nueva concha de mejor calidad abandonando su recurso de baja
calidad, el flujo de la cadena se vera interrumpido, ya que es un recurso no
adecuado, o es posible que el cangrejo portando la concha rota no interactue,

ocasionando un cambio en la dinamica de los demas estratos en la cadena.
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4. MATERIAL Y METODOS

4.1 Ambiente intermareal rocoso

La zona litoral rocosa esta representada desde la franja costera hasta la profundidad de 40
metros, es una regién turbulenta, altamente productiva (Leigh et al., 1987) e importante
en la distribucion de especies y poblaciones (Conell, 1972; Bertness, 1981a, b; Denny y
Gaines, 1990). La regién litoral rocosa incluye tres zonas: supralitoral, mesolitoral e
infralitoral. La zona supralitoral consiste en la franja que solamente es cubierta por el agua
durante las tormentas o periodos de marea alta pero que es afectada por el rocio del
rompimiento de las olas; la zona mesolitoral o intermareal es aquella que estd
comprendida entre las lineas de alta y baja marea; y la zona infralitoral es la que se

encuentra por debajo de la zona mesolitoral (Lalli y Parsons, 1997; Figura 2).

Los movimientos verticales del mar, consecuencia de las mareas, determinan la
cantidad de humedad que recibe cada regién de la costa rocosa ocasionando esta
distribucién de especies vertical no uniforme denominada zonacién. Las regiones altas de
las playas rocosas en la zona intermareal permanecen mdas tiempo sin la influencia del
agua marina, mientras que las regiones bajas permanecen mas tiempo cubiertas por el
agua. Otras caracteristicas fisico-quimicas que presentan un gradiente en la regién
intermareal, son la salinidad, pH, temperatura, oxigeno disuelto, asi como los factores de
caracter biolégico, como son la disponibilidad de alimento, la presencia de depredadores,
y la competencia intra e interespecifica; durante la marea baja los organismos que habitan
el intermareal rocoso deben resistir los cambios drasticos en dichos factores. En mareas
bajas, la temperatura del agua en el intermareal rocoso puede elevarse hasta alcanzar
valores superiores a 30°C, al igual que se puede presentar un aumento en la salinidad
(40%o0) por la evaporacion debido a las fuertes condiciones de radiacion especialmente en
las pozas de marea caracteristicas de ésta regién. De manera contraria, la salinidad puede

disminuir si se presentan lluvias intensas durante los periodos de marea baja. Estos
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cambios drasticos en la regidn intermareal rocosa inducen ciertas adaptaciones por parte
de los organismos habitantes de dicha region, un ejemplo son los cangrejos ermitainos, los

cuales usan las conchas de gasterépodos para sobrevivir en este tipo de ambiente.

Maéximo nivel de humectacion

Figura 2. Esquema de la zonacidn del ambiente intermareal.

4.2. Area de estudio

La costa del estado de Guerrero tiene una longitud aproximada de 470km. Playa
Troncones es el sitio donde se llevd a cabo la colecta de organismos y se ubica al norte de
la region de la Costa Grande, en el municipio de La Unidén (Carranza et al., 1975), entre los
paralelos 17° 47’ 35” Norte, y los meridianos 101° 44’ 46.6” Oeste (Figura 3). Segun Briggs
(1974), esta zona de estudio pertenece a la Provincia Mexicana y de acuerdo con el
sistema de clasificacion climatica de Kopen modificado por Garcia (1981), el tipo de clima
en esta regién se caracteriza por tener una temperatura media superior a los 18°C todos

los meses y una tasa de precipitacién mayor a la tasa de evaporacion durante todo el afio.

Troncones es una playa de oleaje suave o protegida, compuesta por rocas
sedimentarias y volcanosedimentarias del cuaternario tipo aluvial y/o litoral, presenta
monticulos fijos de estructura compacta con gran cantidad de fisuras y grietas que

durante la marea alta son parcialmente cubiertos (Flores et al., 2007). La pendiente
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promedio registrada en la zona es de 28.4°; en ella, durante la marea baja se forman
numerosas pozas de marea y durante la marea alta el nivel del mar alcanza una altura

mayor golpeando gran parte de la region rocosa.

Figura 3. Ubicacion del sitio de estudio en el estado de Guerrero. Playa
Troncones esta simbolizada con el nimero 9. Tomada de Garcia et al., 2004.
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4.3. Recolecta y mantenimiento de organismos

Se realizd una recolecta en el mes de octubre del 2012. Los cangrejos ermitafos de la
especie C. californiensis (Figura 4) que ocupaban conchas de gasterépodos intactas de la
especie Stramonita biserialis fueron recolectados manualmente durante la marea baja
(entre 12:00 y 16:00 horas). Se excluyeron los cangrejos con apariencia de haber mudado

recientemente y/o presencia de mutilacion de apéndices o regeneracion de los mismos.

Figura 4. Fotografia de Calcinus californiensis

Los organismos (n=130) se mantuvieron en bolsas de plastico de cierre hermético
con agua de mar, para después ser colocados de manera individual en frascos de vidrio
(30ml) inmersos en agua de mar para permitir el recambio de agua constante. Los frascos
se taparon con una malla suave (8 x 8cm) para evitar que los organismos intercambiaran
conchas entre ellos antes de las pruebas. Se trasladaron al laboratorio de campo donde se
mantuvieron de manera individual en los frascos de vidrio de 30ml, cubiertos con malla y
sumergidos dentro de recipientes grandes de plastico (20L) con flujo de agua generado
por una cabeza de poder (capacidad de 500L/h), permitiendo asi el recambio de agua
entre los contenedores individuales y el reservorio general. Las condiciones fisico-
guimicas del agua se mantuvieron constantes, con aireacidon continua y una temperatura
de 24 t 1°C, un fotoperiodo de 12hrs luz: 12hrs oscuridad y salinidad de 35%o. Su

alimentacion consistié en pellets comerciales para organismos tropicales bentdnicos,
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adicionados con carotenos (New Life Spectrum®, 3mm, .020g). Los cangrejos ermitafios se
alimentaron con un pellet cada segundo dia. Se realizaron recambios del 50% del agua de
los contenedores cada segundo dia. Los frascos conteniendo a los cangrejos fueron
etiquetados, asignandoles un numero para tener el registro posterior de sus medidas

morfométricas.

Las medidas morfométricas de los 130 organismos se tomaron en el campo vy las
pruebas experimentales se llevaron a cabo en el laboratorio de Ecofisiologia animal de la
Facultad de Ciencias, UNAM, D.F. El transporte de los organismos se realizé dentro de sus
frascos individuales en una bolsa grande sellada y se transporté en una hielera de 30L con
aireacion constante. El mantenimiento en laboratorio fue similar al de campo. Se colocé a
cada organismo en un frasco de vidrio, se etiquetaron después de su medicion y fueron
sumergidos en tanques de 12L con aireacidn y temperatura constantes (24 + 1°C), con un
fotoperiodo de 12hrs luz: 12hrs oscuridad. El agua marina se prepard de manera artificial
mezclando 1L de agua dulce desclorada con 35g de sal para acuarios marinos (Instant
Ocean®), obteniendo una salinidad de 35%.. La alimentacion y limpieza de los acuarios
fueron realizadas de manera similar que en el campo y los recambios generales del 50%
de agua en el tanque se realizaron una vez por semana manteniéndose la calidad del agua

mediante filtros de cascada.

4.4. Determinacion del sexo y medidas morfométricas

Para evitar interacciones sexuales entre machos y hembras durante los experimentos, y
debido a que existen diferencias intersexuales durante los combates (Briffa y Ballaway,
2007) soélo se utilizaron cangrejos ermitaifios del género masculino en este estudio. Los
cangrejos fueron removidos de sus conchas calentandolas por el apice (Kellog, 1976),
utilizando la punta caliente de una pistola de silicén. Una vez fuera de sus conchas, se

determind el sexo de los cangrejos con base en la presencia de un par de gonoporos en la
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region toracica ventral, localizados en la base del quinto par de pereiépodos para los
machos, mientras que en las hembras se localizan en la base del tercer par de
pereidpodos (Mantelatto et al., 2009). Se obtuvieron 130 cangrejos machos que provenian
de conchas intactas de gasterépodos de la especie S. biserialis, de los cuales 30 individuos
fueron utilizados para el experimento de preferencia y 100 en el experimento para

estimar el efecto del uso de conchas rotas en las cadenas de vacancia.

Para registrar las medidas morfométricas y el peso de cada organismo, se utilizé un
vernier o calibrador digital (TRUPER®; +0.01lmm) y una balanza analitica de campo
(OHAUS®; + 0.01g). Las medidas registradas en este estudio fueron la longitud de
cefalotdérax, que consiste en la distancia que hay de la base del rostro al inicio del
abdomen blando; longitud de la quela izquierda, que consiste en la distancia de la base de
la primera articulacién carpal del quelipedo izquierdo hasta la punta de los dedos; y el

peso humedo de los cangrejos ermitafios (Figura 5).

Longitud
de quela

Longitud de
cefalotérax

Figura 5. Medidas morfométricas registradas para los individuos del
género masculino de C. californiensis utilizados en este estudio (longitud
de quela y longitud de cefalotérax). Este esquema es de un cangrejo
ermitaio del género Calcinus. Imagen obtenida de Poupin y Bouchard
(2006).
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4.5. Experimento de preferencia de conchas intactas o rotas en Calcinus californiensis

Una fraccién de las poblaciones de cangrejos ermitafios en su ambiente natural ocupa
conchas rotas, como lo hace C. californiensis. El uso de este tipo de conchas como refugio
genera desventajas (Vance, 1972b; Bertness 1981 a,b; Pechenik et al., 2001), y de acuerdo
con Pechenik y colaboradores (2001) las conchas rotas son ocupadas por los cangrejos
ermitafos Unicamente si no estdn disponibles las conchas de mejor calidad. Sin embargo,
en ningun trabajo se ha comprobado que los cangrejos ermitaiios no prefieren las conchas
rotas sobre algln otro tipo de conchas. En esta seccidon del presente trabajo se pretende
descartar experimentalmente que las conchas rotas no son un recurso preferido sobre las

conchas intactas para C. californiensis.

Para este experimento se utilizé una muestra de 40 cangrejos ermitaifios de la
especie C. californiensis de una talla correspondiente a un peso que varid entre los 0.45 y
0.49g, y que en el ambiente natural ocupaban la concha de gasterépodo S. biserialis. Se
utilizd este rango de talla debido a que corresponde a la mediana en el registro de las

tallas mas frecuentes de C. californiensis en el sitio de colecta (Arce y Alcaraz, 2011).

Se selecciond S. biserialis para el presente trabajo por ser una de las conchas mas
ocupadas en esta poblacion en la que aproximadamente el 40% de los individuos utiliza
una concha con algun grado de dano y el 8-10% de los individuos porta una concha con un
dafio mas avanzado (observaciones personales). S. biserialis es una concha de arquitectura
conica, su indice de peso/area superficial expuesta junto con otras conchas conicas en
estudios previos es de 0.6 (Arglelles-Ticé et al. 2009), y es una de las seis especies de
gasterdpodos que C. californiensis ocupa con mayor frecuencia (Frecuencia: 90%; Arce y

Alcaraz, 2011).
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4.5.1. Diseiio experimental

De manera tradicional, la preferencia de los cangrejos ermitafos por diferentes tipos de
conchas se estima utilizando simultaneamente las alternativas a evaluar (Mitchell, 1975;
Abrams, 1978; Bertness, 1980). Este método propone como hipdtesis nula que la
probabilidad de que los cangrejos ermitafios elijan una u otra concha es equivalente. Sin
embargo, Lizka y Underwood (1990) introdujeron una modificacién a este método,
considerando que la probabilidad de que elijan uno u otro tipo de conchas no es
independiente sino interdependiente. Estos autores propusieron que la preferencia de los
cangrejos ermitafios por varios tipos de conchas sélo puede ser demostrada al probar que
los cangrejos elijen con mayor frecuencia un tipo de concha (de acuerdo con el método
tradicional) comparada con la tasa de eleccién de los tipos A y B por separado. En este
estudio se llevd a cabo una serie de experimentos acorde al método de Lizka y Underwood
(1990), es decir en dos fases. La primera, consistié en la estimacién de la preferencia de
los cangrejos ermitafios por conchas intactas o conchas rotas, presentandose de manera
simultdnea (método tradicional). La segunda fase consistid en la estimacion de la tasa de
eleccidn de los cangrejos ermitafios por las conchas intactas y rotas cuando estos tipos de

concha fueron presentados por separado.

En estudios previos en los que se evalud para machos de la especie C. californiensis
la preferencia por la talla de conchas del gasterépodo S. biserialis, se estimé un modelo
lineal que predice la talla adecuada (seleccionada) con respecto al peso de los cangrejos
ermitanos [(y= 3.0169 x + 1.0446; p<0.001, donde y es el peso de la concha en gramos y x
es el peso del cangrejo en gramos); Arce y Alcaraz, 2012]. Sin embargo, las conchas de
esta especie de gasteropodo que son utilizadas por los ermitafios presentan una variacion
en su peso debido al desgaste o la presencia de epibiontes (observaciones personales),
reportada con anterioridad para las conchas de otras especies de gasterépodos (Elwood,
1995). Debido a esta variacién, en el presente estudio se realizd6 de manera adicional a la

estimacion del peso una medicion manual de la longitud de la apertura conchas de S.
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biserialis (n= 37; Figura 6) y se calculd un modelo lineal que predice la longitud de
apertura adecuada con respecto al peso de la concha (y= 2.4137 x +5.4768; R’= 0.95,
p<0.001, donde y es la longitud de apertura de la concha en gramos y x es el peso de la
concha en gramos). Esto se llevd a cabo con el fin de no asignar una concha muy ajustada
o muy holgada para la talla del cangrejo basandonos sélo en su peso, afectando la

resolucién de los experimentos de preferencia.

Longitud de
apertura

Figura 6. Esquema que indica la longitud de la
apertura, medida registrada en las conchas de S.
biserialis para el modelo lineal que describe la relacién
entre la longitud de apertura de esta especie de
concha con respecto a su peso.

- Primera fase: Preferencia de conchas con alternativas

La preferencia de C. californiensis para los dos tipos de concha (intactas o rotas) se puso a
prueba en experimentos de seleccion por pares, utilizando ambas opciones de las conchas
a evaluar de manera simultdnea. De acuerdo con Dominciano y sus colaboradores (2009),
se dividié una muestra inicial de cangrejos (n= 20) en 2 porciones de 10 individuos cada
una; esta divisidon se llevé a cabo de manera azarosa. La primera de estas porciones inicid

el experimento ocupando S. biserialis de talla ajustada al 50%, teniendo a su disposicion
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un grupo de conchas de tallas variadas (veinte conchas en total: 10 conchas intactas de S.
biserialis y 10 conchas rotas). El tamafio de las conchas intactas de S. biserialis ofrecidas se
establecié de acuerdo al experimento de preferencia de talla previamente descrito. La
segunda porcién de cangrejos (n= 10 individuos) inicié el experimento ocupando una
concha rota, teniendo a disposicion un grupo de conchas similar al mencionado
anteriormente (ver Figura 7A). El criterio para asignar la talla de las conchas rotas
ofrecidas a los cangrejos fue proporcionarles una concha similar a la que los individuos
ocupan en su medio natural. De acuerdo con Alcaraz y Kruesi (2011) y Jofre (2012), las
conchas rotas tienen en promedio un peso doce veces mayor (peso de las conchas entre
5.4 y 5.88g) que el peso del individuo que las ocupa (peso de los cangrejos entre 0.45 y

0.49g). Cada concha fue utilizada una sola vez.

Cada cangrejo fue evaluado de manera individual colocdndolo en un recipiente de
plastico (1L; 15 x 12 x 5cm) y con un tiempo de aclimatacién de 1 hora previa al
experimento. La concha ocupada inicialmente por cada cangrejo fue marcada con un
pequefio punto con fines de hacer el andlisis correspondiente, el cual se describe mas
adelante. Después de 24 h, el tipo de la concha ocupada se registré y se analizé como la

concha preferida. Cada cangrejo fue probado una sola vez.
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(A)

(B)

1) Con alternativas

i

n= 10 cangrejos

2) Sin alternativas

i

n=10 cangrejos

i

n=5 cangrejos

i

n=5 cangrejos

i

n=>5 cangrejos

i

n=>5 cangrejos

Figura 7. Representacion grafica del experimento de preferencia por conchas
intactas de S. biserialis o conchas rotas en C. californiensis. (A) Primera fase:
preferencia de conchas con alternativas. (B) Segunda fase: preferencia de conchas
sin alternativas (procedimiento de Lizka y Underwood, 1990).
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- Segunda fase: Preferencia de conchas sin alternativa (Lizka y Underwood, 1990)

En la segunda fase, los cangrejos ermitafios comenzaron el experimento ya sea ocupando
una concha de S. biserialis 50% ajustada o una concha rota, las cuales fueron asignadas
como se describid anteriormente. Posteriormente, a cada cangrejo ermitafio se le
presentaron diez conchas del mismo tipo pero de talla adecuada (en el caso de S.
biserialis) o conchas rotas (12 veces mas pesadas). Diez cangrejos ermitafios fueron
probados con cada tipo de concha (2 experimentos independientes, 20 cangrejos
evaluados en total), divididos de la siguiente manera: una muestra de 10 cangrejos
iniciaron el experimento con una concha S. biserialis 50% ajustada, de éstos una sub-
muestra de 5 cangrejos tuvieron 10 conchas de S. biserialis intactas como opcion y la otra
10 conchas rotas como opcién; otros 10 cangrejos iniciaron el experimento con una
concha rota, de éstos una sub-muestra de 5 tuvieron 10 conchas de S. biserialis intactas
como opcién y la otra 10 conchas rotas (Ver Figura 7B). De manera similar, una pequefia
marca fue pintada en la concha ocupada al comienzo del experimento para contar el
numero de cangrejos ermitafios que cambiaron de su concha inicial a una concha

diferente.

4.5.2. Analisis de datos

De acuerdo con el método de Lizka y Underwood (1990), la hipdtesis nula (H,= no existe
ninguna preferencia de conchas por parte de los cangrejos entre conchas intactas de S.
biserialis y conchas rotas) predice que los cangrejos ocuparan conchas intactas y conchas
rotas (cuando los tipos de concha se den a elegir de manera simultanea) en las
proporciones encontradas cuando se les presente el tipo de concha intacta y rota de
forma individual. El nUmero esperado de cangrejos ocupando cada tipo de concha (bajo la

hipdtesis nula) se calcula de la siguiente manera:
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Ei= Nt [M\/ (M+Mg)]
Er= Nt [Mg/ (M+Mg)]

Donde E, y Eg son el nUmero esperado de cangrejos ocupando las conchas intactas
() o las conchas rotas (R) cuando las alternativas son presentadas de manera simultanea
(primera fase; con alternativas); M, y Mg es el nimero esperado de cangrejos ocupado las
conchas intactas (l) o las conchas rotas (R) cuando las alternativas son presentadas por
separado (segunda fase; sin alternativa); Nt es el nimero total de cangrejos (Nt= N; + Ng)
ocupando conchas intactas (l) o conchas rotas (R) cuando son presentadas juntas (primera

fase; con alternativas).

El nimero de cangrejos ermitafios cambiando su concha inicial a una concha
diferente cuando éstas se presentaron en pares de especies (primera fase, pag. 22), se
compard con el nUmero de cangrejos que se cambiaron a una concha diferente cuando se
les presentd una sola alternativa de concha (segunda fase, pagina 24). La hipdtesis nula o

hipétesis de la que no existe preferencia se puso a prueba de ji cuadrada (X% a= 0.05).
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4.6. Cadenas de vacancia

Los organismos se obtuvieron de la colecta del mes de octubre del 2012 (ver Recolecta y
mantenimiento de organismos, pag. 16), éstos fueron diferentes a los utilizados para el
experimento de preferencia. Se recolectaron cangrejos ermitafios ocupando conchas de
gasterépodos intactas de la especie S. biserialis. Se excluyeron los cangrejos que tenian
apariencia de haber mudado recientemente o en proceso de regeneracién, o mutilacién
de apéndices. Los organismos se colocaron en frascos de vidrio (30mL) de manera
individual inmersos en agua de mar para permitir el recambio de agua constante. Los
frascos se taparon de manera individual con una malla suave para evitar que los
organismos intercambiaran conchas entre ellos antes de las pruebas. Estos fueron
mantenidos en un tanque de 10L con aireacién constante, agua marina a 24°C,
fotoperiodo de 12hrs luz: 12hrs oscuridad y se alimentaron con un pellet cada segundo dia

(New Life Spectrum®, 3mm, .020g).

El mantenimiento de los cangrejos en el laboratorio asi como su determinacion del
sexo y medidas morfométricas previas a la realizacidn de esta fase experimental, fue la
misma que en el experimento anterior (ver Recolecta y mantenimiento de organismos,

pag. 16; y Determinacion del sexo y medidas morfométricas, pag. 17).

4.6.1. Establecimiento de grupos para las cadenas de vacancia

Diferentes autores (Lewis y Rotjan, 2008; Briffa y Austin, 2009; Rotjan et al., 2010; Edquist
y Rotjan, 2012) mencionan que para facilitar el intercambio de conchas en una cadena de
vacancia se debe elaborar un contexto social artificial compuesto de un numero de
cangrejos con un gradiente de talla en orden descendente (aprox. 0.25mm entre las tallas
de los individuos participantes), ya que se ha observado un movimiento direccional de las

cadenas de vacancia en otros cangrejos ermitafios de los organismos grandes a los chicos
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(Chase et al., 1988). Para este estudio, los cangrejos fueron estructurados bajo el criterio
de su peso corporal, debido a que éste es el atributo de mayor importancia en términos
de habilidad competitiva (Gherardi, 2006; Tricarico y Gherardi, 2007), éstos fueron
integrados en grupos de cinco organismos cada uno y organizados en las siguientes

categorias de peso, después mencionadas en este estudio como posiciones:

(1) 0.75-0.79g
(2) 0.60-0.64g
(3) 0.45-0.49g
(4) 0.30-0.34g
(5) 0.15-0.19g

Este rango de talla de los cangrejos ermitafios (0.15-0.79g) fue utilizado debido a
gue son aquellos que se encuentran con mayor frecuencia en el sitio de colecta (Arce y
Alcaraz, 2011). Entre las categorias de peso de los cangrejos participantes existié una
diferencia en peso de 15 gramos y cada cangrejo se utilizé una sola vez. Se compararon

dos tratamientos, que consistieron en lo siguiente:

(1) Cadenas sincronicas: todos los cangrejos que integraban una cadena portaron
conchas de la especie S. biserialis sin ningun tipo de dafo, es decir intactas (Figuras
10y 11).

(2) Cadenas asincronicas: los cangrejos que integraban una cadena portaron conchas
de la especie S. biserialis sin ningun tipo de dano excepto los cangrejos de la
tercera posicién de cada cadena, los cuales portaron conchas cénicas con un nivel
alto de dafio, es decir, con grandes perforaciones en ambos hemisferios de la
concha y con la apertura rota [modificacion de Edquist y Rotjan (2012); Figuras 8 y
9]; ademas se requirid que estas conchas tuvieran un peso doce veces mayor
(entre 5.4 y 5.88g) que el peso del cangrejo (entre 0.45 y 0.49g). Se eligié que los

cangrejos pertenecientes a la categoria 3 (0.45-0.49g) portaran la concha rota,

27



porque en éste rango de talla se llevd a cabo el experimento de preferencia y
también porque corresponde a la mediana en el registro de las tallas mas
frecuentes de C. californiensis en el sitio de colecta (Arce y Alcaraz, 2011). En cada

cadena, se ocupd una concha rota diferente.

Es muy importante que no existiera variacion de la talla en los cangrejos
participantes entre las cadenas de vacancia sincrénicas y asincrdnicas para que estas no
tuvieran un efecto en la interaccién de los cangrejos y/o en la resolucidn de las cadenas. El
peso promedio de los cincuenta cangrejos asignados para cadenas sincronicas (£¥=0.49 +
0.03g ES) no tuvo diferencias significativas (t(sg=0.69, p>0.05; Tabla 1) respecto al peso
promedio de los cincuenta cangrejos asignados en las cadenas asincrénicas (¥=0.46 +
0.029g ES). De igual manera, la diferencia porcentual promedio del peso de los cangrejos
entre la categorias de los niveles 1 y 5 (60%) en las que fueron agrupados no fue
significativa (U(«9)=25.000, p>0.05; Tabla 1) entre las cadenas sincronicas (¥=61.92 + 1.16%

ES) vy las cadenas asincrdnicas (¥=59.59 + 0.67% ES).

Para cada tratamiento, se tuvo una muestra de 10 cadenas, de cinco cangrejos

cada una, tal que para el experimento completo se llevaron a cabo 20 cadenas en total.
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Tabla 1. Criterios para la comparacion de los tratamientos, en los que se establecié la similitud
en el peso promedio de los cangrejos entre los tratamientos cadenas sincronicas y cadenas

asincrénicas, asi como la similitud en el peso de los cangrejos de los niveles 1 y 5 entre
tratamientos.

(A) (B)

Figura 8. Ejemplares de conchas de
gasterépodos de S. biserialis utilizadas en
este estudio. (A) Concha intacta de S.
biserialis (B) Concha rota.
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4.6.2 Diseiio experimental

Con base en los modelos lineales descritos anteriormente (ver Experimento de
preferencia de conchas intactas o rotas en Calcinus californiensis; pag. 20), a cada
cangrejo se le asignd una concha con un ajuste del 50% menor con respecto a su peso y se
verificd que dicha concha tuviera la longitud de apertura correspondiente a su peso. Esto
se llevd a cabo con el fin de no asignar una concha con un peso menor o mayor al
correspondiente (50% ajustado) y que pueda afectar la resolucidon de las cadenas de
vacancia. El método de utilizar conchas ajustadas en una cadena de vacancia fue
propuesto por Briffa y Austin (2009) y se utilizé para facilitar el intercambio de este
recurso entre ellos, ya que éste tiene un valor bajo. Una vez que se asignd la concha
ajustada con respecto al peso de los cangrejos de cada nivel en la cadena, estos fueron
aislados en recipientes de vidrio durante 24 horas, con las mismas condiciones de
mantenimiento antes mencionadas (ver Recolecta y mantenimiento de organismos; pag.
16). Todas las conchas estaban marcadas con su peso para facilitar el registro durante el
experimento. En una arena de 16 x 14 x 6cm (0.5L) se colocaron los cangrejos
participantes de cada cadena, un cangrejo por cada nivel o estrato de acuerdo a la talla (5
cangrejos por cadena). Estos permanecieron libres por un periodo de 10 minutos vy
posteriormente se agregd en la arena una concha de talla holgada para el cangrejo
representante del nivel 1 en la cadena (el de mayor talla; Figura 9). Esta concha
representa un recurso de alto valor e inicia en el desenvolvimiento de una cadena de

vacancia (Elwood, 1995).

Se evalud por medio del registro de la interaccidén en las cadenas de vacancia, el
beneficio en la poblacidn resultante de éstas a través del efecto multiplicador (nimero de
cangrejos que obtienen una nueva concha como resultado de su participacién) y del
incremento en el indice de ajuste de la concha al final de cada interaccion en las cadenas
(SAl= x/y; donde x representa la relacidén que existe entre la talla de la concha ocupada y

el peso del cangrejo que la ocupa y y representa la relaciéon que existe entre la talla de la
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concha seleccionada y el peso del cangrejo que la selecciond), asi como las conductas
llevadas a cabo por los participantes durante el proceso de estas cadenas. Estos

parametros fueron registrados para cada individuo después de 0, 0.5, 1, 10 y 24h.

Figura 9. (1zq.) Imagen de un grupo experimental del tratamiento cadenas sincronicas.
(Der.) Imagen de un grupo experimental del tratamiento cadenas asincrénicas.

4.6.3. Registro de conductas

Las observaciones de conducta se llevaron a cabo durante la primera hora del
experimento, aproximadamente entre las 7:00 y 9:00 a.m., horario durante el cual los
cangrejos ermitafios se encuentran activos. Se registrd la frecuencia de las conductas de
los cangrejos ermitafos que estuvieran asociadas con la concha vacante en turno o con
otro individuo que estuviera interactuando con ésta, es decir, la frecuencia se calculd
dividiendo el nimero de eventos de las conductas realizadas entre el tiempo de
observacion (1h). .Estas conductas fueron determinadas a partir de una busqueda de la
informacién bibliografica disponible (Reese, 1963; Rotjan et al. 2010; Edquist y Rotjan,

2012) y se enlistan a continuacién:
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1)

2)

3)

4)

5)

6)

7)

8)

9)

Latencia: mediante un crondmetro digital se registré el tiempo que transcurrio
desde el inicio de la observacién hasta que el primer cangrejo ermitafio tuviera
alguna conducta con la concha vacante.

Tiempo de ocupacion de la concha vacante: mediante un crondmetro digital se
registro el tiempo que transcurrié desde el inicio de la observacién hasta que el
primer cangrejo ermitafio ocupara la concha vacante.

Investigacion externa: el cangrejo explora la superficie externa de la concha
vacante utilizando primer y segundo pares de apéndices ambulatorios, quelipedos
y antenas.

Investigacion interna: el cangrejo examina el interior de la concha vacante
utilizando ambos quelipedos, asi como el primer y segundo pares de apéndices
ambulatorios.

Inspeccidon de la apertura de concha: el cangrejo examina la apertura de la concha
vacante utilizando ambos quelipedos, asi como el primer y segundo pares de
apéndices ambulatorios.

Rotacion: el cangrejo sujeta la concha vacante con el primer y segundo pares de
apéndices ambulatorios y la hace girar.

Golpes cortos: el cangrejo golpea su concha contra la concha de otro cangrejo que
esté en contacto con la concha vacante.

Despliegue de quelas: el cangrejo muestra sus quelas y puede sujetar las quelas o
apéndices de otro cangrejo sosteniéndolo a cierta distancia.

Retencion de la concha: el cangrejo retiene la concha vacante sujetandola con uno

0 ambos quelipedos.

10) Resguardo de la concha: el cangrejo espera por una concha vacia después de tener

contacto con la concha.
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4.6.4 Analisis de datos

- Efecto multiplicador:

Debido a que los datos no correspondieron a una distribucién normal (prueba de
Kolmogorov-Smirnov; Z= 2.012, p<0.05), se realizé una prueba no paramétrica U de Mann-
Witney (a= 0.05) para detectar entre los dos tratamientos (cadenas sincronicas vy
asincronicas) si existen diferencias entre el nimero de individuos que obtienen beneficios
en las cadenas de vacancia (efecto multiplicador). Esto se llevd a cabo utilizando los
valores de este pardmetro para el registro completo, es decir, después de 24 horas del
inicio de cada cadena. Aunque la mayoria de los cambios ocurrieron 10 horas después de
iniciar el experimento, se les dio un plazo de 24 horas para asegurarnos que no habria mas
cambios (Borjesson y Szelistowski, 1989; Arce y Alcaraz, 2012). Con el fin de estimar si
existen cambios en el efecto multiplicador a través del tiempo (0.5 h, 1h, 10h y 24 h) se
realizé6 un analisis de modelos lineales generalizados mixto (GLMM con distribucién
Binomial; a= 0.05) incluyendo los dos tratamientos. Posteriormente, si se encontré un
efecto del tiempo en el efecto multiplicador, se realizé una prueba post-hoc (Bonferroni)
para determinar los cambios significativos de ésta variable dependiente a lo largo del
tiempo, en cada uno de los tratamientos. Finalmente, para comparar entre tratamientos
el cambio en el efecto multiplicador por cada tiempo de observacién se realizé una serie

de analisis no paramétrico de Kruskal-Wallis (a= 0.05).
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- Cambio en el valor del recurso (ajuste de la concha con respecto a la talla del

cangrejo)

Para determinar si existe un cambio en la calidad del recurso a través de las cadenas de
vacancia, se comparé el indice de ajuste (SAl) de las conchas dentro de cada tratamiento
al inicio y al final del experimento (Oh y 24h) elaborando una prueba no paramétrica de
Wilcoxon pareada (a= 0.05), ya que los datos no correspondieron a una distribucion
normal. Se utilizé como variable dependiente el valor promedio del ajuste de las conchas
de los individuos que obtuvieron un nuevo recurso a través de este proceso, en cada
cadena de vacancia. Para estimar si los cangrejos ermitafios obtuvieron recursos de mejor
calidad ya sea para las cadenas sincronicas o para las cadenas asincronicas, se realizé una
prueba no paramétrica U de Mann-Witney (a= 0.05) utilizando los valores promedio del

ajuste de las conchas para en cada tratamiento al inicio y al final del experimento.

Adicionalmente, para conocer si todos los estratos de las cadenas se benefician de
manera similar o existen diferencias entre ellos, se estimo el efecto de la categoria de talla
en el incremento del SAIl. Para esto, se realiz6 un analisis de modelos lineales
generalizados mixto (GLMM con distribucion Binomial; a= 0.05) incluyendo los dos
tratamientos y posteriormente una prueba post-hoc (Bonferroni) para determinar las
diferencias significativas del efecto de las categorias de talla sobre el SAl. Finalmente se
comparé el incremento en el SAl por categoria de talla entre los dos tratamientos a través

de una serie de pruebas no paramétricas de Kruskal-Wallis (o= 0.05).
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- Conducta

El andlisis correspondiente a las conductas se realizd agrupdndolas en una de las

siguientes categorias:

a) Tiempo de respuesta: latencia y tiempo de ocupacion de la concha vacante.

b) Conductas de Investigacidn: investigacién externa de concha, investigacién interna
de concha, examinacién de apertura de concha y rotacién de concha.

c¢) Conductas agonisticas: golpes de concha y despliegue de quelas.

d) Conductas de defensa de concha: retencidn de concha y resguardo de la misma.

Para determinar las diferencias entre la latencia y el tiempo de ocupacion de la
concha vacante para cada tratamiento, se elaboré una prueba no paramétrica de
Wilcoxon pareada (a= 0.05). Se compararon los dos tratamientos experimentales para
estimar las diferencias en la latencia y en el tiempo de ocupacién de la concha vacante a
través de una prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis para cada una de las variables (a=

0.05).

Para llevar a cabo el analisis estadistico de las conductas restantes se sumaron para
cada cadena los eventos de todas las conductas que constituyen los grupos de conductas,
y se calculd su frecuencia de acuerdo con el tiempo de observacién (60min). Estas

frecuencias se calcularon para las cadenas sincrénicas y asincronicas por separado.

Para estimar si existieron diferencias en el tipo de conductas realizadas entre los
dos tratamientos (investigacion de concha, agonisticas y defensa de concha), se realizd un
andlisis de modelos lineales generalizados mixto (GLMM con distribuciéon Binomial; a=
0.05) y una prueba post-hoc (Bonferroni) para estimar las diferencias en la frecuencia
promedio por cada tipo de conducta. Con el fin de examinar las diferencias en el promedio

de las conductas (conductas de investigacion, agonisticas y conductas de defensa de
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concha) entre los tratamientos, se realizd una prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis

(o= 0.05) para cada tipo de conducta.

Posteriormente, se realizaron un par de analisis de modelos lineales generalizados
mixtos (GLMM con distribucién binomial; a= 0.05) incluyendo los dos tratamientos para
estimar el efecto de la categoria de talla (categorias 1, 2, 3, 4 y 5) en la frecuencia
promedio de las conductas de investigacién de concha y de las conductas agonisticas.
Adicionalmente para cada modelo, se realizd una prueba post-hoc (Bonferroni) para
estimar las diferencias por categoria de talla en la frecuencia promedio de las conductas
correspondientes. Se realizaron una serie de pruebas no paramétricas de Kruskal-Wallis
(a= 0.05) para examinar las diferencias entre los dos tratamientos en la frecuencia
promedio de conductas de investigacion de conchas por categoria de talla (categorias 1, 2,

3,4y 5) aligual que se hizo para las conductas agonisticas (Kruskal-Wallis; a= 0.05).
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5. RESULTADOS

5.1. Experimento de preferencia de conchas intactas o rotas en Calcinus californiensis

El analisis de preferencia de conchas a través del método de Lizka y Underwood, muestra
que C. californiensis selecciond con mayor frecuencia conchas intactas de S. biserialis que

las conchas rotas (Ver X* Total, Tabla 2).

Tabla 2. Resultados de los experimentos de selecciéon de C. californiensis por conchas
intactas (S. biserialis) y conchas rotas.

Tipo de concha

Intacta S.biserialis (I) Rota (R)
Tratamiento c/alternativa (N)) 20 0
Tratamiento s/alternativa (Ng) 10 5
Esperados (Ei) 13.33 6.66
X total 9.98*

Numero de conchas seleccionadas por C. californiensis en los tratamientos con y sin
alternativas. Las frecuencias esperadas (Ei) se compararon con los valores de N, (cangrejos
ocupando conchas intactas en la fase de preferencia con alternativas) o N (cangrejos
ocupando conchas rotas en la fase de preferencia con alternativas) usando el valor del
test de X° (1) (p<0.05). El simbolo (*) indica que existen diferencias significativas en X total.
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5.2. Cadenas de vacancia

- Efecto Multiplicador

En todos los ensayos de cadenas sincrdnicas y cadenas asincronicas se desarrollaron
las cadenas de vacancia al agregar una nueva concha en la parte superior del
gradiente de talla. El efecto multiplicador en un periodo de 24 horas fue
significativamente mayor en las cadenas sincrénicas (¥ cadenas sincronicas= 4.9 +

0.1, X cadenas asincronicas= 3.2 + 0.2; U(15=1.500, p<0.05; Figura 10).

6 -

Efecto Multiplicador promedio
W

Cadenas sincrénicas Cadenas asincronicas

Tratamiento

Figura 10. Efecto multiplicador promedio y error estandar en los tratamientos
cadenas sincronicas (barra obscura) y cadenas asincronicas (barra clara). El
simbolo (*) indica diferencias significativas entre tratamientos (U(19=1.500,
p<0.05).

El modelo lineal generalizado univariado mixto mostrd un efecto del tiempo en el
efecto multiplicador promedio (EM) en los ensayos de las cadenas de vacancia, para
cadenas sincronicas y asincronicas (Fi3=14.11, p<0.05), sefialando que se encontraron
diferencias significativas en el efecto multiplicador entre las 1 y 10 horas en ambos

tratamientos (prueba de Bonferroni, p<0.05, Tabla 3). Se encontraron diferencias
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significativas en el efecto multiplicador (EM) entre los dos tratamientos a las 10 horas y 24

horas (prueba de Kruskal- Wallis, p<0.05, Tabla 3).

Tabla 3. Efecto del tiempo sobre el Efecto Multiplicador EM comparando el
efecto multiplicador promedio entre los tratamientos cadenas sincronicas y
cadenas asincronicas en funcién del tiempo (0.5, 1, 10 y 24h).

Variables Cadenas Cadenas Estadisticos
de EM sincrénicas asincronicas
media * ES media * ES X gl P
EM 0.5 h. 0.6+ 0.16a 1.0+ 0.33a 0.54 1 0.53
EM 1 h. 0.9+0.17a 1.4+ 0.22a 2.67 1 0.18
EM 10 h. 4.2 £0.24b 3.0£0.14b 9.66 1 0.00*
EM 24 h. 4.9+0.10b 3.210.20b 16.55 1 0.00 *

Las diferencias significativas entre el tiempo para cada tratamiento se muestran
con las letras a, b (Bonferroni, p<0.05). El simbolo (*) indica diferencias
significativas entre tratamientos (Kruskal-Wallis, p<0.05).

- Cambio en el indice de ajuste de la concha respecto al peso del cangrejo (SAl, Shell

Adequacy Index)

La prueba de rangos de Wilcoxon con los datos de los indices de ajuste de la concha
respecto al peso del cangrejo mostré que el SAIl final es mayor que el SAl inicial en el
tratamiento cadenas sincrdnicas (x SAl inicial= 0.50 + 0.001g ES, X SAIl final= 0.69 + 0.003g
ES; Z(49)=-2.80, p<0.05) y en el tratamiento cadenas asincrénicas (x SAl inicial= 0.50 +

0.002g ES, x SAl final= 0.74 + 0.008g ES; Z(49=-2.80, p<0.05).

No se encontraron diferencias significativas (U(9g=46.000, p>0.05) en el SAI

promedio inicial entre los tratamientos cadenas sincronicas (¥=0.50 + 0.001g ES) vy
cadenas asincronicas (¥=0.50 + 0.002g ES), siendo establecido como parte del método el

criterio de iniciar con un indice de ajuste similar entre los dos tratamientos. Sin embargo,
el SAI final en cadenas asincrdnicas (¥=0.74 + 0.008g ES) fue significativamente mayor que

en las cadenas sincronicas (¥=0.69 + 0.003g ES; U(g9=2.000, p<0.05; Figura 11).
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Figura 11. indice promedio y error estandar del ajuste inicial y final de la concha respecto al peso
del cangrejo del tratamiento cadenas sincronicas (circulos y linea continua) y cadenas asincronicas
(triangulos vy linea punteada). El simbolo (*) indica diferencias significativas entre tratamientos
(U(99)=2.000, p<0.05).

El modelo lineal generalizado univariado mixto mostré que hay un efecto de la
categoria de talla en el incremento en el SAl en las cadenas sincrénicas y en las cadenas
asincronicas (Fa)= 6.275, P<0.05). En las cadenas sincronicas, el incremento promedio del
SAl fue mayor para la posicién 1 (¥=54.34 + 1.79% ES; Prueba de Bonferroni, p<0.05) que
para las posiciones 2, 3, 4 y 5 (x¥P0s2=10.65 + 0.64% ES; xPos3=7.32 + 0.44% ES;
¥P0s4=11.52 + 0.75% ES; ¥P0s5=12.98 + 3.70% ES; Figura 12), las cuales fueron similares

entre ellas (Prueba de Bonferroni; p<0.05).

De manera similar, en las cadenas asincrdnicas el incremento promedio del SAl fue
mayor para la posicion 1 (¥=54.09 + 1.19% ES; Prueba de Bonferroni, p<0.05) que para las
posiciones 2,3, 4y 5 (¥Pos2=17.34 + 7.37% ES; xPos3=0 + 0% ES; £Pos4=27.11 + 2.65% ES;
XPo0s5=27.15 + 4.54% ES). Sin embargo en este caso, los cangrejos de la posicion 3 (o

categoria de talla 3; cangrejos en conchas rotas) no obtuvieron un incremento en el SAI,
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mientras que el beneficio fue distribuido de manera uniforme entre las posiciones 2,4y 5

(Prueba de Bonferroni, p>0.05; Figura 12).

Adicionalmente, se encontraron diferencias significativas en el incremento
promedio del SAl por categoria de talla (posicion en la cadena: 1, 2, 3, 4 y 5) entre los dos
tratamientos. En la posicion 3 (X2(1)=16.32, p<0.05), los cangrejos de las cadenas
asincrénicas no cambiaron su concha, mientras que en las posiciones 4 (X2(1)=10.58,
p<0.05) y 5 (X2(1)=3.90, p<0.05) los cangrejos de las cadenas asincrdnicas obtuvieron
mayor beneficio que en las cadenas sincronicas (Prueba de Kruskal-Wallis, p<0.05; Figura

12).

- a
1 10 9
I
50 - ® Cadenas
sincronicas
R g0 - b u Cadenas
g b asincronicas
3 b * 6 * 8
o 30 -
7 I
E b
g 20 - b b 9
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10 * 10
10 - 10 0
N |
Posicion 1 Posicion 2 Posicion 3 Posicion 4 Posicion 5

Posicion en la cadena

Figura 12. Incremento promedio y error estandar del indice de ajuste de la concha respecto al
peso del cangrejo en funcién de la categoria de talla (Posicién 1, 2, 3, 4 y 5 en la cadena) para
los tratamientos cadenas sincrénicas (barras oscuras) y cadenas asincrénicas (barras claras).
Las diferencias significativas para cada tratamiento se muestran con las letras a, b, c
(Bonferroni, p<0.05). El simbolo (*) indica diferencias significativas entre tratamientos (Prueba
de Kruskal-Wallis, p<0.05). Los nimeros por encima de las barras indican el nimero de
cangrejos que obtuvieron una concha nueva en las cadenas de vacancia.
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- Conducta

En las cadenas sincrénicas no existen diferencias significativas entre la latencia (tiempo en
que algun miembro de la cadena interactud con la concha vacante) y el tiempo en que
algin miembro de la cadena ocupd la concha vacante segun la prueba estadistica de
rangos de Wilcoxon (Zi9=-1.96, p>0.05). En las cadenas asincronicas el tiempo de
ocupacion de la concha inicial vacante fue significativamente mayor (Z=-2.80, p<0.05)
que el tiempo de la latencia, sin embargo, entre tratamientos estas conductas no fueron
diferentes (Latencia: U(19=23.000, p>0.05; Tiempo de ocupacion: U(;9=29.000, p>0.05;
Figura 13).

Figura 13. Latencia promedio y tiempo promedio de ocupacién de la concha vacante del
tratamiento cadenas sincrénicas (latenciaX=2.76 + 0.50min ES, tiempo de ocupacionx=14.33
+5.52min ES; circulos y linea continua) y cadenas asincrénicas (latenciax=2.66 + 1.40min ES,
tiempo de ocupaciénX=24.61 + 5.99min ES; tridngulos y linea punteada). Las letras NS
indican que no existen diferencias significativas entre tratamientos (latencia: U(19)=23.000,
p>0.05; ocupacién: U(19)=29.000, p>0.05).
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El modelo lineal generalizado univariado mixto con los datos de la frecuencia
promedio del tipo de conducta (conductas de investigacion, agonisticas y defensa de
concha) realizada por los cangrejos ermitafios en los ensayos de cadenas de vacancia,
arrojé que soélo con el factor tipo de conducta existen diferencias significativas entre la
frecuencia de las conductas realizadas tanto en las cadenas sincronicas como en las
asincronicas (F2=35.52, p<0.05), pero la interaccion entre tipo de conducta-tratamiento
no posee un efecto significativo sobre las frecuencias de las conductas realizadas por los
cangrejos (F(2=1.422, p>0.05). Los cangrejos del tratamiento cadenas sincronicas
realizaron una frecuencia promedio mayor de conductas de investigacion (¥=0.23 *
0.02evento/min ES) y de conductas agonisticas (¥=0.18 + 0.03eventos/min ES) que de
conductas de defensa de concha (x¥=0.02 = 0.005eventos/min ES. Sin embargo, los
cangrejos del tratamiento cadenas asincronicas realizaron una frecuencia promedio
mayor de conductas de investigacion (¥=0.28 + 0.03eventos/min ES) que de conductas
agonisticas (¥=0.14 + 0.03eventos/min ES), y éstas conductas fueron realizadas con mayor
frecuencia que las conductas de defensa de concha (x¥=0.003 + 0.001eventos/min ES;

prueba de Bonferroni, p<0.05; Figura 14).

Debido a que el modelo lineal generalizado univariado mixto no arrojé diferencias
significativas cuando se analizé el factor tratamiento en las frecuencias del tipo de
conducta (conductas de investigacion, agonisticas y defensa de concha) realizadas, no se

realizaron las pruebas de Kruskal-Wallis entre tratamientos.
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Figura 14. Frecuencia promedio del tipo de conducta realizada por los cangrejos ermitafios para
los tratamientos cadenas sincrénicas (barras oscuras) y cadenas asincronicas (barras claras). Las
diferencias significativas para cada tratamiento se muestran con las letras a, b, ¢ (Bonferroni,
p<0.05). Las letras NS significan que no existen diferencias significativas entre tratamientos
(GLMM, p>0.05).

Respecto a la conducta de investigacion, el modelo lineal generalizado univariado
mixto con los datos de la frecuencia promedio de ésta conducta realizada por los
cangrejos ermitafios en los ensayos de cadenas de vacancia, arrojo que existen diferencias
significativas entre la posicion que tienen los cangrejos en la cadena debido a la categoria
de talla a la que pertenecen en cadenas sincrdnicas y en cadenas asincronicas (F(2)=6.802,

p<0.05). Los cangrejos de las posiciones 1, 2 y 3 (¥Pos1=0.06 + 0.0levento/min ES;
xP0s2=0.09 * 0.02evento/min ES; xP0s3=0.04 + 0.01levento/min ES) investigaron mas en
promedio que los cangrejos de las posiciones 4, 5 (¥Pos4=0.02 * 0.006evento/min ES;
*P0s5=0.02 + 0.008evento/min ES) en el tratamiento cadenas sincrénicas (Prueba de

Bonferroni, p>0.05). En el tratamiento cadenas asincronicas, los cangrejos de las

posiciones 1, 2, 4 (¥Pos1=0.09 + 0.0levento/min ES; xP0s2=0.09 * 0.02evento/min ES;
xP0s4=0.05 + 0.01evento/min ES) investigaron mas en promedio que los cangrejos de las
posiciones 3 y 5 (¥P0os3=0.01 + 0.003evento/min ES; xP0s5=0.02 + 0.0levento/min ES;

prueba de Bonferroni, p<0.05; Figura 15)
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Se encontraron diferencias significativas en la frecuencia promedio de las
conductas de investigacidn realizadas por los cangrejos ermitafios respecto a la categoria
de talla (posicidn en la cadena: 1, 2, 3, 4 y 5) en las posiciones 3 (X2(1)= 4.02, p>0.05) y 4
(X2(1)= 4.38, p>0.05) cuando se compararon las cadenas sincrdnicas y las cadenas

asincronicas (prueba de Kruskal-Wallis, p<0.05; Figura 15).

Respecto a las conductas agonisticas, el modelo lineal generalizado univariado
mixto con los datos de la frecuencia promedio de ésta conducta realizada por los
cangrejos ermitafios en los ensayos de cadenas de vacancia, arrojé que existen diferencias
significativas entre la posicidn que tienen los cangrejos en la cadena debido a la categoria
de talla a la que pertenecen en cadenas sincronicas y en cadenas asincronicas (F)=7.163,
p<0.05). Los cangrejos de las posiciones 1,2 y 3 (¥Pos1=0.06 + 0.0levento/min ES;
xP0s2=0.03 + 0.0levento/min ES; X¥P0s3=0.04 + 0.0levento/min ES) mostraron mayor
frecuencia de conductas agonisticas en promedio que los cangrejos de las posiciones 4, 5
(¥Pos4=0.01 + 0.006evento/min ES; ¥Pos5=0.01 + 0.003evento/min ES) en el tratamiento
cadenas sincronicas. En el tratamiento cadenas asincronicas, los cangrejos de las
posiciones 1, 2, 4 (¥Pos1=0.05 + 0.01evento/min ES; ¥P0s2=0.04 * 0.0levento/min ES;
xP0s4=0.03 + 0.009evento/min ES) mostraron mayor frecuencia de conductas agonisticas
que los cangrejos de las posiciones 3 y 5 (¥P0s3=0.01 + 0.004evento/min ES; ¥P0s5=0.01 +

0.004evento/min ES; prueba de Bonferroni, p<0.05; Figura 15).

Se encontraron diferencias significativas (Kruskal-Wallis; p<0.05) en las conductas
agonisticas promedio realizadas por los cangrejos ermitafos respecto a la categoria de
talla (posicién en la cadena: 1, 2, 3, 4 y 5) en la posicion 3 (X2(1)= 7.88, p>0.05) cuando se
compararon cadenas sincronicas y cadenas asincronicas (prueba de Kruskal-Wallis,

p<0.05; Figura 15).
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Figura 15. Frecuencia promedio de las A) Conductas de investigacién y B) Conductas agonisticas
realizadas por los cangrejos ermitafios en funcion de la categoria de talla (Posicion 1, 2,3,4y 5 en
la cadena) para los tratamientos cadenas sincrdnicas (barras oscuras) y cadenas asincrénicas
(barras claras). Las diferencias significativas para cada tratamiento se muestran con las letras a, b
(Bonferroni, p<0.05). El simbolo (*) indica diferencias significativas entre tratamientos (Prueba de
Kruskal-Wallis, p<0.05).
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6. DISCUSION

6.1. Experimento de preferencia de conchas intactas o rotas en Calcinus californiensis

Los cangrejos ermitafios de la especie C. californiensis evaluados en este trabajo
mostraron una clara preferencia por las conchas intactas sobre las conchas rotas. Las
conchas rotas se caracterizan por carecer de una porcién de su superficie externa,
haciendo visible la columela y generando una cavidad de menor tamafo relativo a su peso
y dimensiones morfométricas. El peso excesivo de las conchas rotas se debe a que el
cangrejo tiene que cargar el refugio completo habitando solamente una cavidad pequena,

lo cual las hace proporcionalmente mas pesadas que las intactas (Jofre, 2012).

El uso de refugios moéviles como las conchas vacias de gasterépodos resulta
costoso para los cangrejos ermitafios. Herreid y Full (1986), realizaron un estudio con el
cangrejo ermitaiio terrestre Coenobita compressus en el que compararon el consumo de
oxigeno requerido por los cangrejos en movimiento sin concha con el consumo de oxigeno
requerido por los cangrejos en movimiento portando una concha, resultando en un
incremento del 50% en la demanda de oxigeno para los cangrejos ermitafios que portaron
una concha. Como consecuencia, los cangrejos que ocupan conchas rotas con un peso
relativo mayor que las conchas intactas conllevan un costo energético mayor. Briffa y
Elwood (2005) describieron los costos energéticos que pagan los cangrejos ermitafios
marinos de la especie Pagurus bernhardus que ocupan conchas incrustadas por
epibiontes, estos epibiontes le confieren un peso adicional a la concha, al igual que ocurre
con las conchas rotas utilizadas en este trabajo (Bell, 2009; Aires y Mantelatto, 2010). En
su estudio, Briffa y Elwood (2005) reportaron que estos cangrejos mostraron niveles
elevados de lactato en su hemolinfa en comparaciéon con aquellos cangrejos que ocuparon
conchas no incrustadas por epibiontes. El lactato es un intermediario metabdlico de la
glucdlisis y el aumento de la concentracion de este ocurre generalmente cuando la

demanda de energia en tejidos musculares sobrepasa la disponibilidad de oxigeno en
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sangre. Ademas, los cangrejos ermitafios de la especie Coenobita compressus parecen
seleccionar conchas que son suficientemente grandes, pero no muy pesadas (Elwood vy
Neil, 1992; Osorno et al., 1998), sugiriendo que los cangrejos ermitafios prefieren evitar
los costos energéticos adicionales de cargar un peso extra. Adicionalmente, se ha probado
en diferentes experimentos publicados que cargar con una concha pesada reduce las tasas
de crecimiento (Osorno et al., 1998), deprime la tasa metabdlica (Alcaraz y Kruesi, 2011),
disminuye la tasa de reproduccién (Hazlett et al.,, 2005) y la tasa de forrajeo (Alcaraz,

datos no publicados).

Asi, los resultados en este estudio muestran que aunque los cangrejos ermitafios
utilizan conchas rotas en la localidad de Playa Troncones (Guerrero), probablemente no se
debe a que los individuos de esta especie muestren una preferencia por este tipo de
recursos (Pechenik y Lewis, 2000), ya que ademas de representar costos relacionados con
su peso, las conchas dafiadas pueden hacer a los cangrejos mas vulnerables a la
desecacion y a la depredacion (McClintock, 1985; Angel, 2000). Se debe tomar en cuenta
gue para varias poblaciones de cangrejos ermitafios, en las que las conchas vacias
constituyen un recurso limitado, muchos organismos ocupan refugios inadecuados
(Osorno et al., 1998). El conocimiento previo de la preferencia de conchas intactas sobre
rotas mediante el experimento de preferencia, fue esencial para el experimento posterior
realizado en este estudio, en el que se evalud la actividad de los individuos en los procesos
de cadenas de vacancia, ya que de esta manera nos aseguramos que las conchas rotas
constituyen para los cangrejos ermitafios de esta especie un recurso inadecuado. Asi,
colocamos de manera certera un cangrejo portando esta concha inadecuada (y no
preferida) en la mitad de la cadena (tercera posicion) para conformar cadenas

asincronicas.
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6.2. Cadenas de vacancia

En estudios previos, se ha observado que los cangrejos ermitafios se agregan en sitios
donde los intercambios de conchas ocurren (Osorno et al., 1998) sugiriendo que las
cadenas de vacancia ocurren en poblaciones de cangrejos ermitafios de manera natural
(Mc Lean, 1974; Osorno et al., 1998) y estas cadenas han sido hasta ahora descritas y

estudiadas para varias especies de cangrejos ermitaios:

Lewis y Rotjan (2008) y Rotjan et al. (2010) trabajaron con el cangrejo ermitafio
terrestre Coenobita clypeatus, Edquist y Rotjan (2012) con el acuatico Pagurus longicarpus
y Briffa (2013) con Pagurus bernhardus, encontrando de manera similar en todas estas
especies que las cadenas de vacancia pueden proporcionar beneficios agregados en la
calidad de la concha obtenida a través de varios participantes, calculando un efecto
multiplicador promedio para cadenas sincrénicas de 3.2, 3.9, 3.8 y 3.4, respectivamente.
Esto quiere decir que en promedio se ha reportado que en promedio 3.6 cangrejos
ermitainos obtienen un mejor recurso a través de las cadenas de vacancia. En el presente
trabajo se estimd un efecto multiplicador promedio de 4.9 cangrejos para las cadenas de
vacancia de tipo sincronicas, siendo mayor que lo que ha sido reportado en la literatura
posiblemente por los diferentes indices de ajuste y especies de conchas en las que los
cangrejos iniciaron el experimento, también fue significativamente mayor que en las
cadenas de tipo asincrdnicas donde el efecto multiplicador promedio fue de 3.2 cangrejos,
indicando que los beneficios de la entrada de la nueva concha se propagé a través de mas

individuos en las cadenas sincronicas.

Los datos obtenidos del efecto multiplicador en este estudio son consistentes con
estimados previos entre 3 y 4 en cadenas de vacancia que involucran empleos y/o hogares
en humanos y 3.6 para las cadenas de vacancia en cangrejos ermitafios (Chase y DeWitt,
1988; Chase et al., 1988). Chase (2012) menciona que la razén de la similitud en esta cifra

de individuos que se benefician a través de las cadenas de vacancia se debe a alguna
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correspondencia aun por descubrir con la demografia de los seres humanos y los
cangrejos ermitafios (tasas de natalidad y mortalidad o las tasas a las cuales un nuevo

recurso es reproducido y usado).

De acuerdo con Chase et al., (1988), y Chase y DeWitt (1988) las cadenas de
vacancia frecuentemente progresan de los cangrejos de tallas grandes a los cangrejos de
tallas pequenas, lo cual sucedid en las cadenas sincronicas reportadas en el presente
trabajo. Sin embargo, esto no ocurrié en las cadenas asincronicas, y contrario a lo que se
esperaba de acuerdo con la hipdtesis planteada, los cangrejos asignados a la tercera
posicidon portando una concha rota no obtuvieron un nuevo recurso a través de este
proceso. En un reporte previo sobre cadenas de vacancia en el cangrejo ermitafio C
clypeatus, Lewis y Rotjan (2008) en el que formaron grupos de 5 individuos con un
gradiente de talla, colocando de manera similar a un cangrejo portando una concha
altamente dafiada en la mitad del gradiente de talla (tercera o cuarta posicion), las
cadenas se resolvieron con un efecto multiplicador promedio de 2.8. En este caso si
sucedid la participacién y el cambio a un mejor recurso por parte del cangrejo que ocupd
la concha rota, que al quedar desocupada interrumpid por completo el flujo del recurso en
la cadena. En las cadenas asincronicas del presente trabajo el cangrejo que se colocd
siempre en la tercera posicion utilizando una concha rota nunca participd, pero el flujo de
la cadena de vacancia no se interrumpid, saltandose este estrato hacia las posiciones 4 y
5. Lo anterior sugiere que la calidad de las conchas ocupadas por los participantes de las
cadenas de vacancia puede tener efectos en la dinamica de la distribuciéon de recursos a
través de este proceso. Sin embargo, esto aun no explica por qué en el trabajo de Lewis y
Rotjan (2008) se interrumpio la cadena de vacancia y en este trabajo continud la actividad,
alcanzando un efecto multiplicador con un valor de 3.2 cangrejos en promedio y

permitiendo la participacién de los estratos inferiores de las cadenas.

Aunque Scully (1979) y Cid (2012) propusieron que los cangrejos ermitafios que

habitan en conchas dafiadas tienen una mayor motivacién por cambiar este recurso en
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mal estado por uno de mejor calidad, en este trabajo es posible que los individuos que
ocupaban la concha rota no hayan obtenido un mejor recurso a través de las cadenas de
vacancia debido a que los costos de portar conchas rotas fueron tan grandes que la
motivacion no fue suficiente para que estos participaran y cambiaran su recurso por uno
de mayor calidad. En este estudio se establecié que las conchas fueran 12 veces mas
pesadas que el cangrejo que las portaba, similar a la proporcidn de peso concha/cangrejo
observada en su medio natural para los individuos que ocupan las conchas mas danadas
(Jofre, 2012). Sin embargo, aunque no ha sido comprobado en C. californiensis, estas
proporciones de la talla del refugio de mala calidad podrian también imposibilitar el
movimiento y la maniobra de los cangrejos ermitafos al modificar su centro de masa de
manera que arrastren una mayor superficie de la concha durante la locomocién (Alcaraz y
Kruesi, 2011) excediendo las posibilidades del individuo portador de sobreponerse a estos

costos.

En el presente trabajo, el tiempo necesario para que ocurrieran todos los cambios
de recursos en las cadenas de vacancia fue maximo de diez horas. Algunos autores
reportan con diferentes trabajos de cadenas de vacancia en cangrejos ermitafnos han
utilizado diferentes tiempos de observacion: en un estudio con P. longicarpus 45 minutos
fueron suficientes para que ocurrieran todos los cambios de recurso (Chase et al., 1988).
Estudios posteriores con P. longicarpus en ambiente natural y en el laboratorio han
observado el proceso en periodos de 24 horas (Briffa y Austin, 2009; Rotjan et al., 2010;
Edquist y Rotjan, 2012). También en un trabajo en su ambiente natural con C. clypeatus
(Lewis y Rotjan, 2008) los autores demostraron que el efecto de proporcionar nuevas
conchas en una poblacidon es detectable 6 meses después de su introduccion. Las
diferencias con nuestra especie de estudio se podrian deber a diferencias en las
caracteristicas conductuales de los individuos o diferencias del ambiente en el que viven

(Briffa, 2013).
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La medida del efecto multiplicador no describe si el orden de los movimientos que
tuvo el recurso vacante en turno entre los participantes de las cadenas de vacancia les
implicoé un incremento en su valor o si los movimientos del recurso estan correlacionados
con una estructura social, como las jerarquias de dominancia que pueden estar presentes
en una agrupacion de cangrejos ermitafios (Briffa, 2013). Por ejemplo, en las cadenas
sincronicas de este trabajo la concha vacante fue tomada siempre por el individuo mas
grande y asi sucesivamente teniendo un comportamiento ideal. Este comportamiento
“ideal” se debe a que la talla en los cangrejos ermitafios es un caracter importante en la
capacidad de retener el recurso (Maynard-Smith, 1982). Sin embargo este sistema
jerdrquico no se observd en el desenvolvimiento de las cadenas asincrénicas, ya que
existieron desajustes entre los estratos de los cangrejos y el recurso que les correspondia
como consecuencia de la inactividad del cangrejo en el estrato 3, que ocupaba la concha
rota. El valor del recurso (definido principalmente por la talla de la concha, tipo y estado
de desgaste) entre los estratos de las cadenas de vacancia en conjunto con la habilidad
competitiva de los cangrejos participantes, podria explicar de mejor manera la estructura
de las mismas. El enfoque en el analisis de la estructura de la actividad en las cadenas de

vacancia nos ayuda a resolver esta pregunta a continuacion.

En términos de obtener un mejor indice de ajuste de concha con respecto a la talla
del cangrejo (SAIl) la mayoria de los individuos participantes de las cadenas sincronicas
obtuvieron reducciones significantes en el indice de ajuste promedio (de 0.50 a 0.69,
siendo la concha de talla preferida la que se acerca al valor 1; Vance, 1972a). Los
individuos participantes de las cadenas asincronicas también obtuvieron reducciones
significantes en el ajuste promedio de su concha respecto a su peso (de 0.50 a 0.74), con
la diferencia que no todos los cangrejos participaron en el cambio de concha en este tipo
de cadenas. Los beneficios agregados a través del incremento del valor de la concha
fueron distribuidos entre los cangrejos participantes de las cadenas. Cuando las cadenas
fueron sincrénicas, los beneficios fueron mayores para la posicion 1 que para las

posiciones 2, 3, 4 y 5, pero para estas posiciones los beneficios fueron distribuidos
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uniformemente. Sin embargo, este patrén de distribucién fue afectado por la presencia de
un cangrejo ocupando una concha rota en la mitad del gradiente de talla (tercera
posicidn) en las cadenas asincronicas. El beneficio fue mayor para los cangrejos en la
posicion 1 que para aquellos de las posiciones 2, 4 y 5. Los cangrejos en la posiciéon 3 no
obtuvieron ningln beneficio al no participar de las cadenas. Asi, los resultados en este
estudio mostraron que la presencia de un individuo ocupando una concha rota en la
posicion media en las cadenas de vacancia tuvo un efecto sobre los cangrejos que
ocupaban conchas intactas en las posiciones inferiores a ésta; este comportamiento no es
concordante con las cadenas sincronicas pero puede ser explicado si se consideran los
beneficios obtenidos de la calidad de las conchas disponibles por estrato o posicidn. Las
posiciones 4 y 5 obtuvieron mayores beneficios al participar en cadenas de vacancia
asincronicas que los participantes de las mismas posiciones que participaron en las
cadenas de vacancia sincronicas. Los cangrejos de las posiciones 4 y 5 en las cadenas
asincroénicas se beneficiaron de las conchas disponibles que en cadenas sincrénicas serian
ocupadas por los cangrejos de las posiciones 2, 3, e incluso del estrato 1. Esto quiere decir,
gue al incorporar en estos grupos donde se distribuyen los recursos a un individuo que es
afectado por el propio (que es inadecuado y no preferido), la oportunidad de obtener un
mejor recurso para aquellos individuos con un potencial de retener el recurso inferior

(menor talla) se incrementa.

Este es un comportamiento que se ha registrado con anterioridad en cangrejos
ermitaios. De acuerdo con Spight (1985) para los cangrejos de talla pequefia en una
poblacién, el adquirir conchas grandes favorece e incrementa su potencial en un
intercambio de conchas a través de la negociacién, debido a que ambos participantes
pueden obtener beneficios. Asi, los cangrejos de mayor talla frecuentemente pueden
obtener conchas grandes de los cangrejos pequefios, y los pequefios obtienen una concha
de talla mas adecuada por parte de los cangrejos grandes. Esta conducta y sus resultados
es benéfica para los dos, porque las conchas se encuentran disponibles sélo un breve

tiempo después de la muerte de un gasterdpodo antes de que lleguen a ser inaccesibles
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por la ocupacion de un cangrejo ermitafio, la oportunidad de encontrar una concha de

talla adecuada decrece mientras el cangrejo aumenta de talla (Spight, 1985).

- Conducta

Nuestros experimentos de cadenas de vacancia mostraron que Unicamente para cadenas
asincronicas existieron diferencias significativas entre la latencia (tiempo en el que algun
miembro de la cadena interactué con la concha vacante) y el tiempo en que algun
miembro de la cadena ocupd la concha vacante. De manera similar, las cadenas de
vacancia de este experimento muestran que el tiempo en que algin miembro interactud
con la concha vacante (en todos los casos se tratd de una conducta de investigacion de
concha) y el tiempo de ocupacién de la concha vacante no difirieron entre cadenas
sincrdnicas y cadenas asincronicas. En la literatura (Rotjan et al., 2010; Edquist y Rotjan,
2012) se menciona que el tiempo de transicidon entre la conducta de investigacién y la
ocupacion de concha es altamente variable. Rotjan y colaboradores (2010) mencionan en
su trabajo con cadenas de vacancia en la especie C. clypeatus, que el tiempo de
investigacion varié de 1 a 859 segundos en un contexto grupal, casi el doble que en un
contexto individual, lo cual se observé en las cadenas sincrénicas (un rango de 7 a 15
minutos) y en las cadenas asincronicas (un rango de 18 a 30 minutos) del presente
trabajo. Debido a la alta varianza en el tiempo de investigacion, es légico que la duracién
en la investigacion y como consecuencia, el tiempo de ocupacién de la concha no haya

diferido en este contexto social que poseen las cadenas de vacancia.

Es posible que la estructura del desarrollo de las cadenas de vacancia sea
altamente dependiente de caracteristicas de los participantes adicionales a la talla,
caracteristicas que estén relacionadas con su conducta. Estas, pueden estar relacionadas
con la habilidad de los participantes de encontrar una concha vacia, de la evaluacién del

nuevo recurso encontrado, y de su habilidad por competir por éste (Briffa, 2013). Las
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conductas de investigacion y agonisticas fueron realizadas con mayor frecuencia que las
conductas de defensa de concha por los participantes de las cadenas sincrénicas, mientras
que en las cadenas asincronicas los participantes realizaron con mayor frecuencia las
conductas de investigaciéon que las conductas agonisticas, y éstas ultimas conductas
fueron realizadas con mayor frecuencia que las conductas de defensa de concha. Es
posible que en los dos tratamientos, la conducta de investigacién haya sido la de mayor
frecuencia, debido a que mediante este tipo de conductas en las que se manipula
fisicamente el recurso vacante, los cangrejos ermitafios obtienen informacién de la
concha vacante (Tricarico y Gherardi, 2007). Después, la conducta realizada con menor o
igual frecuencia que la conducta de investigacién fue la de tipo agonistico: los cangrejos
ermitafos pueden o no iniciar un combate después de realizar los despliegues de quelas,
la iniciacién de un combate que involucra contacto fisico entre los individuos y golpes
cortos en la concha del oponente, depende de la informacién obtenida mediante la
conducta de investigacion y de los costos energéticos que el atacante puede pagar por él
(Parker, 1974; Arnott y Elwood, 2007). La ultima conducta realizada en relacién a su
frecuencia fue la de defensa de concha: después de la obtencién de un nuevo recurso
mediante conductas agonisticas o de negociacion, el cangrejo procede a realizar

conductas de resguardo de la concha (Edquist y Rotjan, 2012).

La frecuencia de las conductas de investigacion y agonisticas fueron analizadas en
funcién de la categoria de talla de los cangrejos participantes. Los cangrejos de las
posiciones 1, 2 y 3 investigaron y realizaron conductas de agonisticas con mayor
frecuencia que los cangrejos de las posiciones 4, y 5, siendo diferente para las cadenas
asincronicas, en las cuales las posiciones 3 y 5 investigaron con menor frecuencia que las
posiciones 1, 2 y 4. Los cangrejos de la posicion 4 de las cadenas asincrdnicas investigaron
mas que esta misma posicidn en cadenas sincronicas. Los cangrejos de la posicién 3 de
cadenas asincrdnicas realizaron con menor frecuencia conductas agonisticas que la
posicién 3 en cadenas sincrdnicas. Esto es posible porque la habilidad de los cangrejos

ermitanos para llevar a cabo maniobras de investigacion o de combates, estd influenciada
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por su estado fisioldgico, y el hecho que estos individuos estén ocupando una concha
inadecuada (rota) puede reducir la habilidad de combate, debido a que cargar un peso
extra requiere un mayor gasto energético, elevando concentracion de lactato en

hemolinfa e induciendo fatiga en el animal (Briffa y Elwood, 2005; Jofre, 2012 y Cid, 2012).

De acuerdo al trabajo de Cid (2012), los individuos habitando conchas rotas
exhibieron mayor habilidad y éxito en el combate que los individuos habitando conchas
intactas de la especie Cantharus sanguinolentus, debido a la motivacién de estos
organismos por obtener un mejor recurso. Sin embargo, en el presente trabajo, los
cangrejos que portaron una concha rota, tuvieron una menor frecuencia de conductas de
investigacidn y agonisticas, es decir, mostraron una participacién menor, casi nula, que los
cangrejos en las demds posiciones, sin obtener ningun beneficio de las cadenas de
vacancia. Lo anterior magnificd los beneficios obtenidos por los cangrejos de tallas
menores. Cid (2012) también encontré en su trabajo de tesis que cuando los cangrejos
estan ocupando conchas rotas, estos no inician un combate debido a que la concha rota
no favorece los encuentros agonisticos, entonces si estos organismos ademas tuvieran
tasas reducidas de forrajeo y metabdlica y fueran altamente vulnerables a |la desecacion y
depredacion, tendrian muy pocas probabilidades de sobrevivir y reproducirse. En las
poblaciones en las que existe una fuerte presidn por encontrar refugios que maximicen su
adecuacién, porque el acceso a un recurso de buena calidad estd muy limitado, tener las
caracteristicas necesarias para no perder un recurso de buena calidad o ganarlo es de
suma importancia. Para los cangrejos ermitanos de la especie C. californiensis, obtener un

recurso altamente dafado puede significar un grave peligro.

En trabajos previos, Gherardi (1990) y Kuhlmann (1992), sugieren la hipdtesis que
predice que la ocupacién de conchas rotas o incrustadas podria ser adaptativa para que
los cangrejos que las ocupan no sean depredados, pagando altos costos fisioldgicos por
esta protecciéon. ¢Serd posible qué esto esté ocurriendo con nuestra especie de estudio?

Se requieren experimentos para investigar a mayor profundidad el proceso “cadenas de
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vacancia”, a un nivel de dindmicas conductuales en condiciones naturales, para entender
la dindmica de la entrada de un recurso nuevo en un contexto altamente social como lo
son los cangrejos ermitafios. Aunque la competencia por la concha como recurso en
cangrejos ermitafios ha sido bien estudiada (Hazlett, 1981; Elwood y Neil, 1992; Briffa et
al., 1998, Elwood y Briffa, 2001; Briffa y Elwood, 2005; Gherardi, 2006; Arnott y Elwood,
2007), estas interacciones se han estudiado solamente en pares, poco se conoce sobre la
valoracion de este recurso y conductas que se generen en las cadenas de vacancia. La
teoria de las cadenas de vacancia tiene el potencial de proveer nuevas ideas en las
conductas de la adquisicion de recursos y los patrones de la distribucién del recurso en un
amplio rango de organismos como la relacidn de territorios discretos reusables en peces
gobidos y camarones “mantis” (Briffa, 2013), refugios, empleos y casas en humanos

(Chase, 2012).
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7. CONCLUSIONES

e C. californiensis prefiere conchas intactas sobre las conchas rotas.

e Los cangrejos ermitafios ocupando conchas rotas no participan y no obtienen
beneficios a través de las cadenas de vacancia.

e En baja disponibilidad de conchas vacantes, la presencia de cangrejos ocupando
conchas rotas puede incrementar la oportunidad para individuos ocupando

conchas intactas de adquirir una mejor concha a través de las cadenas de vacancia.
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