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Descripcidon de esta Tesis

Mediante esta descripcion se explica como esta organizada esta Tesis, cual
es su légica de lectura y que informacién teérica y empirica se incluye en cada
capitulo.

El resumen presenta una breve sintesis del problema planteado, los
objetivos y resultados y conclusiones mas importantes.

El capitulo 1, denominado Introduccién, consta de 3 partes. En la primera,
“Marco conceptual” se presenta el problema tedrico en que se enmarca la
Tesis. En forma concisa se explica que es el reclutamiento y el estado actual
del conocimiento y discusion sobre el mismo. En la segunda parte "Los
cangrejos estuariales. Un ciclo de vida complejo.”, se explica como es el ciclo
de vida de los animales bentdnicos marinos, se presentan las especies en
estudio, su ubicacion taxonémica, su distribucién, su importancia en el habitat
estudiado y sus ciclos de vida, con mencion de la informacion existente de
cada parte del mismo. En la Ultima parte de este capitulo se explicitan los
objetivos generales y particulares de esta Tesis.

En el Capitulo 2 se hace una breve descripcion del area de estudio, se
explica que tipo de metodologia se emple6 en general y se menciona la
especifica de cada capitulo.

Los cuatro capitulos siguientes forman los resultados de la Tesis. Los
mismos son unidades autbnomas y estan escritos con el formato de un trabajo
cientifico. El capitulo 3 presenta los resultados sobre crecimiento en
laboratorio, el 4 los resultados sobre crecimiento en el campo, el 5 los
resultados sobre patrones de reclutamiento y el 6 los resultados sobre
predacion y canibalismo.

En el capitulo 7 se exponen las conclusiones de esta Tesis y se hace
hincapié en los resultados mas importantes. Ademas se expone cuales serian
las investigaciones futuras necesarias para completar el conocimiento, de
algunos aspectos de los ciclos de vida de estos cangrejos y para resolver

algunas de las propuestas que surgen de esta Tesis.




Resumen

Chasmagnathus granulata y Cyrtograpsus angulatus son dos especies de
cangrejos grapsidos que habitan la laguna Mar Chiquita (ubicada entre los 37°
32” Sylos 57° 19" y 57° 26’ O) y se las considera especies clave en este
ambiente y en otros estuarios y lagunas costeras del Atlantico Sudoccidental.
El conocimiento de su biologia se concentra sobre los adultos, es menor sobre
los estadios larvales y minimo sobre los primeros estadios de cangrejo. Desde
fines de 1993 y hasta 1998 se realizaron estudios para elucidar distintos
aspectos de la ecologia de ambas especies desde el asentamiento de las
megalopas hasta los primeros estadios juveniles.

El objetivo principal fué conocer los patrones de reclutamiento de
Chasmagnathus granulata y Cyrtograpsus angulatus en la laguna Mar Chiquita,
e investigar las causas de dichos patrones.

Para poder desarrollar este objetivo, primero se debieron realizar algunos
estudios de la biologia basica de las dos especies, que hasta el momento eran
desconocidos. Para la interpretacion de los patrones de reclutamiento fué
fundamental conocer cuanto crecen en tamafio y cuanto tiempo tardan en
crecer los reclutas. Para esto se describio el crecimiento de Chasmagnathus
granulata y Cyrtograpsus angulatus en laboratorio, bajo condiciones
controladas de luz, temperatura, alimentacién y calidad de agua, y se evaluaron
las diferencias en el crecimiento relativo de los sexos entre estadios. Ademas
se estimO el crecimiento en el campo mediante muestreos periodicos y
experimentos de clausura, y se lo compar6 con el crecimiento en condiciones
de laboratorio.

Los resultados sobre crecimiento fueron fundamentales para interpretar los
patrones de reclutamiento, ya que permitieron establecer limites y grupos de
tallas, tiempos de desarrollo y variaciones de los mismos.

Los patrones de reclutamiento se interpretaron a través de muestreos
periédicos de los primeros estadios juveniles en los microhabitat especificos,
en base a antecedentes sobre la distribucion, crecimiento y biologia

reproductiva de las especies y mediante distintos experimentos de laboratorio




sobre seleccidn de sustratos por megalopas y cangrejos, comportamiento
gregario de los reclutas y canibalismo entre reclutas y juveniles.

Por otra parte, se profundizaron los estudios de predacién y canibalismo por
parte de juveniles y adultos sobre reclutas. En particular se investigo, cual es la
intensidad del canibalismo intra e intercohorte y el efecto del refugio sobre la
misma, como afectan el tamafio y sexo del predador las interacciones con los
reclutas y como afecta el nivel de ayuno de los predadores y la presencia de
alimentos alternativos la mortalidad de reclutas.

Los juveniles de las dos especies se diferencian desde el primer estadio de
cangrejo; los de Cyrtograpsus angulatus son de mayor tamafio y crecen mas
rapido. De acuerdo a la medida corporal considerada, la diferenciacion sexual
externa comienza en distintos estadios de cangrejo.

Hubo diferencias en el crecimiento de reclutas y juveniles de cangrejos entre
el laboratorio y el campo, que no fueron en igual sentido en las dos especies.
Estas diferencias se pueden deber no solo a efectos de la cria en laboratorio,
sino también a las condiciones ambientales muy dinamicas, tanto en sentido
temporal como espacial, que tiene la laguna Mar Chiquita.

Los patrones de reclutamiento fueron similares en las dos especies y se
repitieron anualmente. En Chasmagnathus granulata el reclutamiento fué mas
episédico y con picos de gran magnitud, en tanto que en Cyrtograpsus
angulatus fué mas continuo.. En las dos especies los factores post-
asentamiento fueron los que tuvieron mayor peso en la determinacion de los
patrones de reclutamiento y por lo tanto ambas mostraron un reclutamiento
regulado. La predacion y el canibalismo intercohorte se proponen como los
principales mecanismos reguladores que explican la mortalidad de reclutas
posterior al asentamiento. Sin embargo, el grado de regulacion fué mas intenso
en C. angulatus que en Ch. granulata.

Los juveniles y adultos de Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus
granulata predaron intra e interespecificamente sobre reclutas, con una
magnitud que dependié de la presencia de refugio y de otros alimentos, del
tamanfo y estado alimentario del predador y de la interaccidon con predadores de

distinto tamario.
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Marco conceptual

Una de las cuestiones centrales que intenta responder la Ecologia desde sus
comienzos es que mecanismos fisicos y bioldgicos regulan la distribucion y
abundancia de los organismos. Es decir: por qué unas especies son raras y
otras frecuentes?, por qué una especie tiene poblaciones de bajas densidades
en algunas localidades y poblaciones de altas densidades en otras? y cuales
son las causas de las fluctuaciones de abundancia de una especie? Para
obtener respuestas completas a estas preguntas, aunque sea so6lo para una
sola especie en una sola localidad, necesitariamos conocer las condiciones
fisicoguimicas, el nivel de recursos disponibles, el ciclo vital del organismo, la
influencia de los competidores, los predadores, los parasitos, etc., asi como
comprender el modo en que todos estos factores influyen sobre las tasas de
natalidad, mortalidad y migracién de la poblacion (Begon et al. 1987).

Historicamente, la teoria ecolégica de poblaciones y comunidades estuvo
centrada en animales con ciclos de vida simples en donde los juveniles nacen y
se desarrollan en el mismo hébitat que los adultos. Si bien esto es cierto para
mamiferos, aves, muchos reptiles y también plantas, la mayoria de los
animales, especialmente los marinos, poseen ciclos de vida complejos con dos
o mas fases (Roughgarden et al. 1988). Para este tipo de animales el
conocimiento de los procesos biéticos y fisicos que regulan su abundancia es
alcanzado por la integracion de la dinAmica de las distintas fases del ciclo de
vida (Gaines & Roughgarden, 1985; Underwood & Fairweather, 1989; Bertness
et al. 1992). Esta integracion se vuelve fundamental para el caso de las
especies marinas benténicas, muchas de las cuales han desarrollado
estrategias reproductivas meroplanctonicas. Las larvas permanecen por
semanas 0 meses en la columna de agua, muchas veces muy alejadas del
habitat adulto original y del habitat de asentamiento futuro. La existencia de una
fase larval de dispersion es caracteristica de las poblaciones marinas abiertas,
en las cuales existe un desacople evidente entre la reproduccion local y el
reclutamiento local (Caley et al. 1996).

Uno de los puntos cruciales en la dinamica de las poblaciones abiertas de

especies marinas bentonicas es el reclutamiento. El reclutamiento, en su
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sentido mas amplio, se define como la adiciébn de nuevos individuos a la
poblacién por reproduccion o inmigracion y se puede medir en cualquier
momento del ciclo de vida, en general en un punto critico tal como después del
asentamiento larval, en el momento de la madurez o al alcanzar el tamafio
cosechable. Si bien los estudios del reclutamiento en poblaciones marinas
tienen larga data, a partir de los afos ‘80 tienen un gran desarrollo empirico y
tedrico que condujo a reconocer el papel del reclutamiento en el control y
manejo de poblaciones explotadas. Este desarrollo se debid, segun Caley et al.
(1996), a dos hechos:

1- la mayoria de las poblaciones marinas son abiertas, y

2- las especies marinas estan frecuentemente organizadas en comunidades
en no equilibrio, cuya estructura y dinamica dependen de la interaccion de un
conjunto de procesos bidticos y abidticos que afectan tanto el reclutamiento
como la supervivencia posterior al reclutamiento.

El mismo autor propone una definicion de reclutamiento mas restrictiva para
poblaciones marinas abiertas: el reclutamiento es la adicién de individuos a una
poblacién local por asentamiento de la fase larval pelagica y su transformacion
a la fase de los primeros estadios juveniles benténicos.

A pesar, 0 como consecuencia, de la aparicion de las revisiones y trabajos
mencionados anteriormente, falta un acuerdo o consenso sobre los factores y
procesos que condicionan al reclutamiento. Un tema recurrente en este sentido
es si el reclutamiento es limitado o regulado.

Si existe una relacion significativa entre el asentamiento larval y el
reclutamiento en algun estadio de vida subsequente, se esta en presencia de
un reclutamiento limitado. Una de sus caracteristicas principales es la
independencia de la densidad en las relaciones intra e interespecificas,
especialmente en la mortalidad de larvas, postlarvas o juveniles (Doherty &
Williams, 1988; Mapstone & Fowler, 1988; Doherty, 1994). Las variaciones en
el reclutamiento no seran consecuencia de procesos intrinsecos al mismo, sino
de procesos previos y propios del asentamiento como la provision de larvas o
postlarvas en la columna de agua y la seleccion activa de un habitat de

asentamiento por parte de las mismas.
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En contraste, el reclutamiento regulado se pone en evidencia por la falta de
concordancia entre los niveles iniciales de asentamiento y la estructura de
edades de los reclutas, y es resultado del efecto de interacciones posteriores al
asentamiento, tales como competencia y predacion intra e interespecifica
denso-dependientes (Conell, 1985). Ambos tipos de procesos (pre y post-
asentamiento) pueden estar involucrados en la explicacion de las variaciones
de reclutamiento y el consenso es que no es un unico proceso el que opera en
todas las situaciones de una especie (Bertness et al. 1992; Egglestone &
Armstrong, 1995; Caley et al. 1996).

Otra fuente de desacuerdo o de dificultad en la comparacion de trabajos y en
la realizacion de sintesis es la falta de uniformidad sobre el momento en que se
mide el reclutamiento. De hecho, la evaluacién de la importancia de los factores
pre y post-asentamiento, y de si estos actian de forma dependiente o
independiente de la densidad, variara dependiendo en que momento se mida el
reclutamiento. Por ejemplo, si en una poblacion con una mortalidad post-
asentamiento muy alta, pero localizada inmediatamente despues del mismo, se
mide el reclutamiento con posterioridad habra una subestimacion de tal
mortalidad. Por el contrario si solo se lo mide en el momento del asentamiento,
se tendréa una sobrestimacion del efecto de la mortalidad.

Un problema intrinseco de practicamente todos los trabajos empiricos es la
imposibilidad de realizar registros continuos de asentamiento y reclutamiento.
Estos se estiman a partir de muestreos perioédicos, muchos de ellos realizados
tiempo después de producido el asentamiento (Keough & Downes, 1982;
Bertness et al. 1992). Este problema metodolégico agrega mas confusion en la
propia interpretacion de los datos y en la comparacion con otros trabajos.

Caley et al. (1996) representaron graficamente las distintas situaciones
planteadas anteriormente. La figura 1.1A representa una poblacion con
reclutamiento limitado, es decir con ausencia de mortalidad denso-dependiente.
Cbémo se trasladan los picos de reclutamiento a las fases juveniles y adultas
serd resultado de la magnitud de la mortalidad. Si la mortalidad es alta, las
grandes fluctuaciones de reclutamiento se trasladardn como mas pequefias a
las fases subsiguientes. En cambio si la mortalidad es baja las fluctuaciones en

el reclutamiento se veran reflejadas sin atenuantes en las poblaciones juveniles
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y adultas. Cuando la mortalidad denso-independiente es variable, la relacién
entre reclutamiento y numeros poblacionales subsiguientes se vuelve confusay
dificil de interpretar. La relacion entre el reclutamiento y la estructura de tallas
de la poblacion desaparece cuando la mortalidad es denso-dependiente. Pero
si la mortalidad es moderada pueden haber casos en los que la sefial de
reclutamiento persista a lo largo de la estructura de tallas (Fig. 1.1B). Por
ejemplo, la mortalidad denso-dependiente puede ser suficiente para que, si la
tasa de reclutamiento de una poblacion aumenta al doble, resulte en un
aumento de solo el 10 % en la poblacién adulta. En consecuencia la poblacién
local es resultado tanto de reclutamiento limitado como regulado. Esta situacion
es probablemente la mas comun en invertebrados marinos. Cuando la
mortalidad denso-dependiente es muy alta, llega a eliminarse cualquier efecto
de pulsos de reclutamiento por sobre cierta densidad limite (Fig. 1.1C). Otra
hipotesis surge en el caso de especies en que los reclutas y juveniles utilizan
refugios. Butler et al. (1997) proponen que si la densidad de reclutas esta por
debajo o por sobre la capacidad de carga del refugio, el reclutamiento es

limitado o regulado respectivamente.
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Fig. 1.1. Un modelo grafico de la regulacién de una poblacion local en un sistema abierto. Se
ilustran tres situaciones: En (A), la mortalidad es denso-independiente, y la poblacién local esta
regulada solamente por el reclutamiento. El tamafio poblacional fluctuara en respuesta a los
cambios en la mortalidad o el reclutamiento, entre un minimo, N1 (bajo reclutamiento, alta
mortalidad) y un maximo, N2 (alto reclutamiento, baja mortalidad). En (B) la mortalidad es
debilmente denso-dependiente, la cual puede reducir los picos de mortalidad importantes, pero
el tamafio poblacional aln sigue reflejando las variaciones en el reclutamiento. Por dltimo, en
(C), la mortalidad es fuertemente denso-dependiente y es el Gnico caso en donde el tamafio
poblacional no reflejara las fluctuaciones en el reclutamiento.

Los cangrejos estuariales. Un ciclo de vida complejo

Los crustaceos decapodos bentdnicos poseen ciclos de vida complejos que
incluyen varios estadios y que se pueden dividir en varias fases ecolégicas. Se
debe distinguir entre fase y estadio ya que muchas transiciones ecoldgicas no
se corresponden con cambios de estadio del ciclo de vida. El término estadio
se reserva para cada una de las etapas ontogenéticas separadas por mudas
(larvas, juveniles, adultos) (aunque la literatura inglesa diferencia entre larval

stages y crab instars), pero también se utiliza para describir los cambios que
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ocurren durante un ciclo de muda (estadios A, B, C, Do y ecdisis, Drach &
Tchernigovtzeff, 1967). Existe una terminologia variada para referirse a los
estadios larvales de los crustaceos decapodo. En particular los cangrejos
(Brachyura) poseen generalmente varias zoeas y una megalopa, la cual se
considera el ultimo estadio larval (Williamson, 1982) o un estadio postlarval
(Felder et al. 1985).

La primer fase ecoldgica es la fase pelagica, incluye los estadios larvales y
termina con el asentamiento, tiempo antes de la muda de metamorfosis a
megalopa o al primer estadio juvenil. Una vez establecidos en el bentos
comienza la fase bentdnica inicial o temprana. Esta fase frecuentemente es
criptica y con restricciones de habitat muy marcadas. El limite entre esta fase y
la siguiente, adolecente, es difuso y dificil de establecer, e incluso puede faltar.
Se pueden utilizar tanto criterios morfolégicos como comportamentales, tales
como el comienzo de diferenciacion sexual o el abandono de determinado
habitat especifico de los primeros estadios bentonicos. La ultima fase,
reproductiva, limita con la juvenil o adolecente cuando los individuos alcanzan
la madurez sexual y se pone en evidencia por cambios comportamentales,

ecologicos y de crecimiento alométrico (Fig. 1.2).

ESTADIO
Zoeas Megalopa Juveniles ‘ Adultos
1 | 2 | 3 | 4 5 6 | A | ............ ‘ ............ | ............... | ciclo de muda
| | | 1.7 | | =15 | | =20 tamaiio (mm)
Pelagica Bentoénica temprana Adolecente Reproductiva

FASE ECOLOGICA
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Fig. 1.2. Comparacion entre estadios, tallas y fases ecologicas de un crustaceo benténico.
Como ejemplo se representan datos del cangrejo estuarial Chasmagnathus granulata
(modificado de Cobb & Whale, 1994).

Muchos cangrejos estuariales siguen aproximadamente este modelo de ciclo
de vida, pero con algunas particularidades. La fase pelagica se inicia en el
estuario con la eclosion del primer estadio larval (Zoea 1, 1 en Fig. 1.3).
Posteriormente las zoeas 1 son exportadas fuera del estuario hacia el océano.
Alli se desarrollan los distintos estadios de zoea (2 y 3 en Fig. 1.3) hasta
finalmente llegar a la megalopa (4 en Fig. 1.3). Este ingresa al estuario, y se
asienta en el bentos (5 en Fig. 1.3). La megalopa se considera un estadio
transicional y es critico, ya que es el nexo entre la vida pelagica de las larvas y
la vida bentonica de los adultos. Es entre esta ultima larva y el primer estadio
de cangrejo que se produce la llamada muda de metamorfosis, con profundos
cambios anatoémicos de comportamiento y fisiolégicos que lo habilitan para la
vida bentoénica. La fase bentdnica temprana puede ocurrir en el mismo habitat
gue el adulto o en uno distinto y el crecimiento de los individuos marcara el

paso a las subsiguientes fases, adolecente y reproductiva (6 y 7 en Fig. 1.3).
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Fig. 1.3. Ciclo de las larvas de un cangrejo estuarial con estrategia de exportacion de larvas
(modificado de Spivak & Anger, 1995)

Especies en estudio

Cyrtograpsus angulatus (Dana 1851) y Chasmagnathus granulata (Dana
1851) son dos cangrejos pertenecientes al Infraorden Brachyura, Familia
Grapsidae. La primera especie tiene una distribucion que abarca desde Rio de
Janeiro (Brasil), al norte, hasta Santa Cruz (Argentina), al sur (Spivak, 1997).
Su habitat comprende no solo los ambientes estuariales, sino tambien los
marinos, especialmente sobre sustratos duros. Ch. granulata se distribuye con
el mismo limite al norte pero llega hasta Rio Negro (Argentina), al sur (Spivak,
1997). Es una especie exclusivamente estuarial que construye cuevas. Las dos
especies son macroinvertebrados benténicos muy abundantes en estuarios y
lagunas costeras (Boschi, 1964; D'Incao et al. 1990; Spivak et al. 1994). Ambas

ocupan varios niveles en las cadenas alimentarias como consumidores y
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presas (Olivier et al. 1972b; D'Incao et al. 1990; Iribarne et al. 1997). Su
importancia numeérica, como numero de individuos y biomasa, su participacion
en distintos niveles comunitarios dada por su espectro tréfico y su variacion de
tamafio (desde menos de un milimetro hasta mas de 6 cm de ancho de
caparazon) hacen suponer que son especies claves dentro de estos ambientes.
Ademas, en el caso de Ch. granulata, se ha comenzado a reconocer su
importancia en la dindmica sedimentaria y de detritos, dada su actividad
excavadora (Iribarne et al. 1997).

En los ultimos afos se han realizado numerosos estudios sobre la historia de
vida de Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus granulata en la laguna Mar
Chiquita, Provincia de Buenos Aires, Argentina. Ambas especies tienen
actividades reproductoras estacionales. C. angulatus extiende su reproduccién
de septiembre a mayo y Ch. granulata de octubre a marzo, periodo en el que
producen varias puestas sucesivas (Spivak et al., 1996). En las poblaciones
marinas de C. angulatus se han encontrado hembras ovigeras a lo largo del
afo (Rognone, 1984). Las dos tienen un mecanismo de exportacion de larvas
hacia el mar, donde se desarrollan. Las larvas salen de la laguna como zoea |,
e ingresan, previo al asentamiento, como megalopa (Anger et al. 1994). C.
angulatus tiene 5 estadios de zoea y una megalopa (Rieger, 1997) y Ch.
granulata, 4 zoeas y una megalopa (Boschi et al. 1967), aunque se ha
reportado la existencia de un estadio zoea adicional en poblaciones del sur de
Brasil (Pestana & Ostrensky, 1995). Cuando las megalopas ingresan a la
laguna, se produce su asentamiento y su metamorfosis a cangrejo. Las
megalopas de ambas especies pueden nadar activamente en velocidades de
corriente usuales en el campo y tienen la capacidad de seleccionar sustratos
(Valero et al. 1998, enviado). Los adultos de C. angulatus ocupan planicies de
marea, avanzando y retrocediendo con la linea de marea, en tanto que los
reclutas y juveniles ocupan arrecifes del poliqueto Ficopomatus enigmaticus
(bochones) y estructuras tales como piedras y valvas (Spivak et al. 1994,
Gutierrez, 1998). Dentro de los bochones los posibles predadores de los
reclutas son los juveniles de la misma especie, los adultos de C. altimanus,
aungue presentes en bajas densidades, y Gobiosoma parri (Pisces, Gobiidae)

(Obenat & Pezzani, 1989; Lucifora, comunicacion personal). Ch. granulata
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construye cuevas semipermanentes en suelos barrosos (Boschi, 1964; Spivak
et al. 1994, Iribarne et al.,, 1997). Los reclutas y juveniles conviven con los
adultos y, en especial los primeros, se encuentran dentro de las cuevas de
adultos (Spivak et al. 1994; Luppi et al. 1994). También se encuentran reclutas
de Ch. granulata en los orificios de los sifones del bivalvo Tagelus plebeius
(Gutierrez & Iribarne, 1998). Los estudios del espectro trofico de ambas
especies han mostrado la presencia de conespecificos (Olivier et al. 1972;
D’Incao et al. 1990). Juveniles de lenguados (Pleuronectiformes) y corvinas
(Perciformes) son predadores de megalopas y reclutas de ambas especies
(Rivera Prisco, 1998; Valero, comunicacion personal). Ademas, varias especies
de aves posiblemente sean predadores de reclutas.

Existe muy poca informacion sobre el crecimiento de las dos especies,
restringiendose la misma a individuos juveniles grandes y adultos (e. g. Spivak
1988), aunque Rieger & Nakagawa (1995) realizaron un trabajo de crecimiento

en laboratorio de los primeros estadios de cangrejo de Ch. granulata.

Objetivos

La informacion y antecedentes presentados en los puntos anteriores sirven
de marco para plantear los objetivos de esta Tesis.

El objetivo principal y rector es:

Conocer los patrones de reclutamiento de Chasmagnathus granulata y
Cyrtograpsus angulatus en la laguna Mar Chiquita, e investigar las causas de

dichos patrones.

Para poder desarrollar este objetivo, primero se debieron realizar algunos
estudios de la biologia basica de las dos especies que hasta el momento eran
desconocidos. Para la interpretacion de los patrones de reclutamiento fué
fundamental conocer cuanto crecen en tamafio y cuanto tiempo tardan en
crecer los reclutas. Por esto los dos primeros capitulos de resultados tratan

estos temas con los siguientes objetivos:
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® Describir el crecimiento de Chasmagnathus granulata y Cyrtograpsus
angulatus en condiciones de laboratorio, y evaluar la diferencia en el
crecimiento relativo de los sexos entre estadios (Capitulo 3).

® Estimar el crecimiento en el campo de los juveniles de Chasmagnathus
granulata y Cyrtograpsus angulatus en la laguna Mar Chiquita, y compararlo

con el crecimiento en condiciones de laboratorio (Capitulo 4).

Los resultados descritos en estos dos capitulos son fundamentales para
interpretar los capitulos 5 y 6, ya que permiten establecer limites y grupos de
tallas, tiempos de desarrollo y variaciones de los mismos. Los objetivos de
estos capitulos fueron:

® Estudiar los patrones de reclutamiento de Chasmagnathus granulata y
Cyrtograpsus angulatus a través de muestreos periédicos de los primeros
estadios juveniles en los microhabitat especificos en la laguna Mar Chiquita, e
interpretar los patrones encontrados sobre la base de antecedentes sobre la
distribucion, crecimiento y biologia reproductiva de las especies y mediante
distintos experimentos de laboratorio sobre seleccion de habitat, gregarismo y
canibalismo (Capitulo 5)

® Evaluar la predacion y el canibalismo por parte de juveniles y adultos de
Chasmagnathus granulata y Cyrtograpsus angulatus sobre sus reclutas. En
particular, cual es la intensidad del canibalismo intra e intercohorte y el efecto
del refugio sobre la misma, cémo afectan el tamafio y sexo del predador las
interacciones con los reclutas y como afecta el nivel de ayuno de los
predadores y la presencia de alimentos alternativos la mortalidad de reclutas
(Capitulo 6).
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Area de estudio

Estuarios y lagunas costeras:

Los estuarios son ecosistemas que constituyen una interfase entre rios y
océanos. Estan caracterizados por masas de agua complejas y en movimiento,
con una mezcla inestable de agua dulce y marina, por grandes cambios
estacionales y por la influencia de las mareas. La salinidad y la temperatura
varian marcadamente entre las estaciones y entre los ciclos de marea.
Grandes cantidades de sedimentos en suspensién, de origen fluvial o
provenientes de la descomposicion de la vegetacion costera, llegan a los
estuarios; la mayor parte se deposita y origina extensas planicies de marea
(Boschi, 1988; Hedgpeth, 1983). Las lagunas costeras comparten las
caracteristicas generales de los estuarios pero son tipicas de regiones donde el
flujo de agua dulce y la sedimentacién son intermitentes y la accion de las olas
genera barras de arena que aislan sus aguas del océano. Asociadas con
estuarios y lagunas costeras suelen encontrarse marismas pobladas por
praderas de halofitas que son alternativamente inundadas y descubiertas por la
accion de las mareas. La productividad de estas praderas figura entre las mas
altas del mundo, como consecuencia de la retencion de nutrientes aportados

por los rios.

La laguna Mar Chiquita:

La Laguna Mar Chiquita es una laguna de escasa profundidad que esté
ubicada entre los 37° 32"y los 37° 45' S y los 57° 19'y 57° 26" O y tiene una
superficie de 46 kmZ2. El agua dulce es aportada por pequefios rios y por la
capa fredtica. El agua de mar entra y sale periodicamente con las mareas altas
semidiurnas. La intensidad del intercambio de agua depende de la amplitud de
la marea, de la direccion e intensidad del viento y del tamafio y ubicacion de la
barra de arena en la boca de la laguna (Olivier et al. 1972a; Fasano et al. 1982;
Reta et al. 1997). Debido a la escasa profundidad de la laguna (z 1.2 m), la
temperatura del agua acompafia en general a las variaciones de la temperatura

del aire (Martos & Reta, 1997; Marcovechio et al. 1997), aunque existen
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variaciones diarias y espaciales (Anger et al. 1994). La figura 4.1
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Fig. 4.1. A) Temperaturas promedio diarias del aire entre el inicio del afio 1993 y el Ultimo
experimento de campo (marzo 1998), la V y la | marcan el inicio del verano y del invierno
respectivamente, B) Temperaturas horarias promedio del aire del mes de enero de 1993. Datos
tomados de la estacion metereoldgica del Aeropuerto Camet, perteneciente al Servicio
Metereoldgico Nacional, situada a 30 Km al S de la laguna Mar Chiquita.

ilustra las variaciones de la temperatura del aire en la region: diaria promedio
desde el 12/12/92 hasta el 17/3/98 (Fig. 4.1A) y promedio para cada hora del
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dia en enero de 1993 (Fig. 4.1B). Esta informacién se obtuvo de la base de
datos del Servicio Metereoldgico Nacional y corresponde a la estacion Camet,

situada 30 km al S de la laguna.

~

- 37°30'S

~37°40'S

Arroyo
Vivorat4

Mar Chiquita

Arroyo de los
Cangrejos
500 m

Fig. 2.2. Mapa de la zona de estudio en la laguna mar Chiquita, con marcas de los lugares
donde se realizaron los muestreos y los experimentos de campo (modificado de Spivak et al.
1994).

La laguna puede ser dividida en una zona ancha, hacia el norte, y una zona
angosta, hacia el sur, que es la que se comunica con el mar (Fig. 2.2) y donde
se ubica la pequefa localidad de Mar Chiquita. En la zona sur es donde se

realizaron la toma de muestras y la recoleccion de individuos para los
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experimentos de laboratorio y campo. Sitio 1. zona de planicie de mareas
barrosas con gran cantidad de cuevas de Chasmagnathus granulata, de facil
acceso. Sitio 2: zona con gran cantidad de bochones de Ficopomatus
enigmaticus ubicados en un canal de marea con periodos de emergencia casi
total, también de facil acceso. Sitio 3: zona de canal de marea de mayor
profundidad con presencia de agua en todo momento, acceso mas restringido.
Sitio 4: zona de planicie de mareas barrosas con gran cantidad de cuevas de
Chasmagnathus granulata, acceso limitado.

La laguna esta rodeada por una delgada planicie de mareas sin vegetacion,
formada por arena fina, limo y arcilla aportados por arroyos y canales;
ocasionalmente aparecen sedimentos consolidados del pleistoceno. Por fuera
de las planicies de marea, se extienden praderas de Spartina densiflora. En las
proximidades de la boca existen playas arenosas. En gran parte de la laguna
se encuentran arrecifes formados por los tubos calcareos del poliqueto
serpulido Ficopomatus enigmaticus. Esos arrecifes son conocidos localmente
como "bochones" (Fasano et al., 1982; Olivier et al., 1972a y b; Spivak et al.,
1994). Es una especie cosmopolita que fué introducida al pais a principios de la
década del 70 (Orensanz & Estivariz, 1971) y, dado su desarrollo y expansion
en la laguna se han iniciado estudios sobre su impacto en el bentos, la
epifauna y la sedimentologia (Schwindt, 1997). El interior y la superficie de los
bochones soportan una importante fauna y flora que incluyen cangrejos,
anfipodos, cirripedios, poliquetos, gasterépodos, briozoos, diatomeas y algas
verdes incrustantes (Orensanz & Estivariz, 1971; Obenat & Pezzani, 1989;
Schwindt, 1997). Otra estructura biogénica tipica de la laguna son las "camas"
de valvas de la almeja Tagelus plebeius que ocupan importantes extensiones
del submareal. Junto a los bochones, sirven de refugio a juveniles de
Cyrtograpsus angulatus y adultos de C. altimanus (Gutierrez, 1998).

Cuatro especies de cangrejos habitan esta laguna en forma permanente:
Uca uruguayensis (Ocypodidae), Chasmagnathus granulata, Cyrtograpsus
angulatus y C. altimanus (Grapsidae). Las dos primeras especies son
semiterrestres, construyen cuevas y estan restringidas al habitat estuarial,
mientras que C. angulatus también habita el ambiente marino. C. altimanus es

una especie eurihalina marina cuya presencia en la laguna esta restringida a la
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zona cercana a la desembocadura. En esta misma zona aparecen
ocacionalmente ejemplares de Platyxanthus crenulatus y Panopeus sp.
(Xanthidae) (Boschi, 1988; Spivak et al. 1994). Los arroyos que desembocan
en la laguna y las zonas menos saladas de la misma alojan poblaciones de
Palaemonetes argentinus (Palaemonidae) cuyas larvas se encuentran en el

cuerpo de la misma (Anger et al. 1994, Spivak 1998).

Métodos de estudio

A lo largo de esta Tesis se utilizaron tanto metodologias observacionales
como experimentales. Ninguna de las dos es superior a la otra, sino que
proveen informaciéon complementaria, tal como lo hacen notar Caley et al.
(1996), especificamente para estudios de reclutamiento. Los métodos
observacionales proveen informacion sobre los patrones de reclutamiento,
aungue, para llegar a una interpretacion adecuada, deben realizarse sobre una
escala temporal lo suficientemente extensa para que dentro de ella ocurran
varios procesos o ciclos de reclutamiento. Por otra parte los métodos
experimentales permiten poner a prueba, tanto en el campo como en el
laboratorio, hipotesis sobre mecanismos o procesos a los que pueden estar
sometidos los individuos. Para ninguno de los dos tipos de metodologia es
indispensable realizar la otra, pero integrarlas trae importantes beneficios.
Realizar experimentos sin tener datos observacionales previos puede conducir
a un disefio y condiciones experimentales (e. g. densidades, tallas, refugios)
demasiado alejadas de la realidad y por ende con resultados poco
extrapolables. Por lo contrario los datos observacionales por si solos no
brindan una explicacion completa, a lo sumo parcial, de los patrones
encontrados, y los experimentos aportan conclusiones sobre los mecanismos
gue pueden regular dichos patrones.

En el Capitulo 3 se evalud el crecimiento de reclutas y juveniles de las dos
especies de cangrejo en laboratorio bajo condiciones controladas de luz,
temperatura, alimentaciéon y calidad de agua, en recipientes individuales.

(experimental).
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En el Capitulo 4 se estimé el crecimiento de reclutas y juveniles de las dos
especies de cangrejos en el campo mediante muestreos periédicos (sitios 1y
2, Fig. 2.1), experimentos en el laboratorio sobre el efecto de la temperatura
sobre el crecimiento de juveniles y experimentos en el campo, en clausuras
(sitios 3y 4, Fig. 2.1) (observacional y experimental).

En el Capitulo 5 se describieron los patrones de reclutamiento mediante
muestreos periddicos en el campo (sitios 1 y 2, Fig. 2.1) y se evalud el
canibalismo entre reclutas y juveniles, la seleccién de sustratos por megalopas
y el gregarismo de reclutas y adultos como mecanismos que explican dichos
patrones mediante experimentos de laboratorio (observacional y experimental).

En el Capitulo 6 se evalué el canibalismo y la predacion entre reclutas,
juveniles y adultos de las dos especies en condiciones experimentales de
laboratorio (experimental).

Algunas estandarizaciones:

* Las medidas corporales de los cangrejos se tomaron por medio de un
estereomicroscopio equipado con un ocular micrométrico y de un calibre con
una precisién de 0.01 y 0.1 mm respectivamente.

* En todos los casos la unidad de variacion de los promedios es el desvio
estandar.

* Los estadios de cangrejo se denominan con una ¢ mayuscula y numeros

romanos (ClI....Cn).

* El agua utilizada en el mantenimiento y cria de cangrejos, y en los

experimentos en el laboratorio tuvo una salinidad de 23 %o y se obtuvo de la

mezcla de agua de mar de 33-34 %o de salinidad y agua dulce, previamente
filtradas a traves de una malla de 10 um. Las salinidades se midié por medio

de un refractbmetro.
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Introduccion

El crecimiento externo de los cangrejos es discontinuo. El exoesqueleto duro
es desechado periodicamente y reemplazado por uno nuevo en cada muda o
ecdisis, luego de la cual se produce un aumento subito de tamafio gracias a la
absorcion de agua. La rigidez del exoesqueleto impide que la talla aumente
entre mudas (Passano, 1960; Hartnoll, 1982). La tasa de crecimiento es
funcion de dos factores: el incremento de la talla durante cada muda
(usualmente expresado como porcentaje) y el tiempo que transcurre entre una
muda y otra o periodo de intermuda (Klein Breteler, 1975; Hartnoll, 1982,
Restrepo, 1989; Tweedale, 1993). Usualmente, el primer factor permanece
constante o disminuye, y el segundo aumenta, con la talla (Kurata, 1962;
Hartnoll, 1982). Sin embargo, la tasa de crecimiento de distintas partes del
cuerpo de los cangrejos no es la misma. Este crecimiento relativo, que se pone
de manifiesto como una relacién alométrica entre dos dimensiones corporales,
ha sido objeto de numerosos estudios realizados, en su mayoria, a partir de
muestras recolectadas en el campo (Kurata, 1962; Mauchline, 1977; Hartnoll,
1982).

Los estudios de laboratorio sobre el ciclo de vida de los cangrejos se han
centrado mas en las etapas larvarias que en las juveniles, y son escasos los
trabajos sobre el crecimiento relativo estadio por estadio (Anderson & Ford,
1976; Yatsuzuka & Meruane, 1987; Tunberg & Creswell, 1991). Este hecho se
atribuye a dificultades en la identificacion de los estadios juveniles y en la cria
de éstos en el laboratorio (Hebling et al., 1982; Negreiros-Fransozo &
Fransozo, 1991), y ha sido un impedimento en las investigaciones ecologicas
sobre la importancia funcional de los juveniles en los habitats estuariales
(O'Connor, 1990).

Los objetivos de este trabajo fueron describir el crecimiento de los primeros
estadios juveniles de Chasmagnathus granulata y Cyrtograpsus angulatus en
condiciones de laboratorio y evaluar las diferencias en el crecimiento relativo en

los dos sexos entre estadios.
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Materiales y métodos

Crecimiento en laboratorio: En marzo de 1996 se recolectaron megalopas de

Chasmagnathus granulata y de Cyrtograpsus angulatus en los habitats de
asentamiento. Inmediatamente fueron transportadas al laboratorio en un
recipiente de 5 | de capacidad con agua recogida de la laguna. En el laboratorio
30 ejemplares se colocaron individualmente en frascos de plastico de 100 ml
de capacidad, dentro de una camara de cultivo a 24 °C y con un régimen de 8
horas de oscuridad y 16 horas de luz. Se utilizé agua de 23 %o de salinidad. Las
megalopas y los juveniles se alimentaron con nauplii de Artemia sp. La
alimentacion se realizo junto con el cambio de agua, cada dos dias. Cuando los
juveniles alcanzaron una talla de aproximadamente 5 mm se los transvasoé a
frascos de 250 ml. Diariamente se revisaron todos los individuos para detectar
las mudas. Las exuvias y los individuos muertos se guardaron individualmente
con formol al 4 %. Se tomaron las siguientes medidas a cada una de las
exuvias: largo maximo del caparazon (LC), ancho maximo del caparazon (AC)
incluyendo las espinas laterales en el caso de C. angulatus, alto (AQ) y largo
(LQ) méximos del propodus de la quela y ancho méaximo del 4 segmento del
pleon (AP). Se determind el sexo de los individuos por medio de la observacion
de la morfologia del pleon y de los ple6podos.

Los estadios de cangrejo se identificaron como Cl a Cn. Se calcul6 el
periodo intermuda (Pl) y el porcentaje de incremento de talla entre mudas
(PIT). Se calcularon las ecuaciones de regresion entre los logaritmos de las
medidas corporales y el estadio de muda mediante el método de los minimos
cuadrados. Las pendientes de las ecuaciones se compararon entre Sexos
mediante un analisis de la covarianza (Zar, 1984). Se calcul6 el cociente entre
LC, AQ, LQ y AP y el AC para cada estadio de cangrejo, denominado indice de
crecimiento relativo (ICR). Las diferencias de ICR entre los dos sexos, para
cada estadio, se evaluaron por medio de un test de Mann-Whitney de
comparacion de medianas, dado que en varios casos los datos no cumplieron
con los supuestos de normalidad o de homosedasticidad (Zar, 1984).

Datos de campo: Se tomaron muestras de campo de las dos especies. Los

ejemplares se seleccionaron de modo que sus tallas (AC) estuvieran dentro de
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los siguientes rangos: 10 + 1, 15+ 1, 20 + 2 y 30 + 2 mm para Chasmagnathus
granulatay 15 + 1.5, 20 + 2, 30 + 2 y 40 = 3 mm para Cyrtograpsus angulatus.
Se colectaron 20 individuos de cada sexo por clase de talla. A cada animal se
le tomaron las mismas medidas que a los ejemplares de laboratorio y se

calcularon los ICR de cada una de ellas.

Resultados

Observaciones de laboratorio: Cyrtograpsus angulatus. La supervivencia fué

alta: 93.5 % de los individuos estaban vivos al final del experimento, después
de 105 dias (Tabla 3.1).

Estadio
N | 1 i v Vv VI VIl VI
Cyrtograpsus 30 30 30 30 28 28 28 28 28
angulatus (%) 100 100 100 93 93 93 93 93

Chasmagnathus 30 29 28 28 26 26 25 25

granulata (%) 97 93 93 87 87 83 83

Tabla 3.1. Numero de individuos y porcentaje de supervivencia en cada estadio de cangrejo.
N: nimero de cangrejos al inicio del experimento.

Los cangrejos alcanzaron en el CIX una talla (ancho de caparazoén, AC), de
13 + 0.6 mm después de 92 dias (Fig. 3.1A). El periodo de intermuda (PI)
aumento desde 5.8 + 1.4 dias entre CI-Cll hasta 34.3 + 6.2 dias entre CVIII-
CIX (Fig. 3.1B). El porcentaje de incremento de talla (PIT) por muda no tuvo un
patron tan definido, ya que entre Cl y Cll fue de 24 %, luego se mantuvo
constante en 28 - 29 %, aumentd a 37 % entre CVII-CVIII, y disminuy6 a 23 %
entre CVII1I-CIX (Fig. 3.1C).
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Las pendientes de las ecuaciones de regresion entre las medidas corporales
y el estadio de muda fueron estadisticamente diferentes de 0. La comparacion
de pendientes entre sexos di6 diferencias significativas para las medidas alto
de quela (AQ), largo de quela (LQ) y ancho del pleon (AP) (Fig. 3.2 A-E). Los
indices de crecimiento relativo (ICR) permitieron analizar los cambios
morfométricos que tienen lugar durante el desarrollo juvenil y detectar el
estadio en que aparecieron diferencias entre los sexos. La forma del caparazén
varia entre estadios. El caparazén en Cl es més largo que ancho; esa relacion
se invierte en ClIl, pero el ancho sigue aumentando mas rapidamente que el
largo durante el periodo estudiado. Por otro lado, el indice LC/AC no difirié de
forma estadisticamente significativa entre sexos durante el desarrollo (Fig.
3.3A). El ancho de la quela de los machos fue significativamente mayor que el
de las hembras a partir de CVI, aunque la tendencia se manifesté desde CIV.
Las diferencias se hicieron mayores a lo largo del desarrollo, y en CIX parecen
estabilizarse (Fig. 3.3B). El largo de la quela mostr6 un patron mas variable,
pero con igual tendencia que el ancho: es significativamente mayor en los
machos en CIV, aunque no en CV y CVI, y nuevamente a partir de CVII (Fig.
3.3C). El ICR del pleon es significativamente mayor en las hembras a partir de
CV y la diferencia aumenta progresivamente hasta CX (Fig. 3.3D).

Chasmagnathus granulata: Al final del experimento, después de 120 dias, 25
individuos estaban vivos (83 %); algunos cangrejos murieron en Cl, Cll, CIV y
CVI (Tabla 3.1). Los cangrejos alcanzaron a CVIII con una talla (AC) de 7.4 +
0.6 mm, después de 107 dias (Fig. 3.1A). El Pl aumentd progresivamente
desde 8 £ 1.5 dias entre los CI-Cll hasta 34.6 + 9.6 dias entre CVII-CVIII (Fig.
3.1B). El PIT por muda disminuyé desde 26.3 % entre CI-Cll a 18.2 % entre
CVII-CVIII, excepto entre CIII-CVI donde hubo un pico de 29.9 % (Fig. 3.1C).
Las pendientes de las ecuaciones de regresion entre las medidas corporales y
el estadio de muda fueron estadisticamente diferentes de 0. La comparacion de
pendientes entre sexos dié diferencias significativas para las medidas AC, LC,
AQ'y LQ (Fig. 3.2F-J).
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Fig. 3.2. Lineas y ecuaciones de regresion entre los logaritmos de las medidas corporales y el
estadio de cangrejo en ambos sexos. A-E: Cyrtograpsus angulatus y F-J: Chasmagnathus
granulata. AC: ancho de caparazoén; LC: largo de caparazén; AQ: alto de la quela; LQ: largo de
la quela; AP: ancho del pleon. La ecuacién superior izquierda y subrayada corresponde a la de
los machos. R?: coeficiente de determinacion, N: nimero de individuos, F: estadistico del
analisis de ANCOVA para comparar pendientes, p: probabilidad asociada a F.
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Fig. 3.3. Indice de crecimiento relativo (ICR = medida corporal/ancho de caparazén). Promedios
para cada estadio de cangrejo y sexo. A-D: Cyrtograpsus angulatus y E-H: Chasmagnathus
granulata. Las abreviaturas de las medidas corporales son iguales a las de la figura 2. Las
lineas verticales representan el desvio estandard. Test de comparacion de medianas de Mann-
Witney. ***: p < 0.01, **: p <0.05.
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El caparazén de Cl tuvo igual ancho que largo pero la primer variable crecio
mas rapidamente durante los primeros estadios del desarrollo juvenil. El indice
LC/AC se estabilizé a partir de CIV y no mostré diferencias estadisticamente
significativas entre sexos a lo largo del desarrollo (Fig. 3.3E). La quela mostro
diferencias entre los sexos para los dos ICR considerados. El ancho de la quela
fue significativamente mayor en los machos a partir de Clll y las diferencias
aumentaron a lo largo del desarrollo (Fig. 3.3F). El largo de la quela fue
significativamente mayor en los machos a partir de CIV y luego aumentd de
igual manera que el ancho (Fig. 3.3G). El ICR del pleon no mostré diferencias

significativas entre sexos (Fig. 3.3H).

Comparacion con datos de campo: La medicion de cangrejos recolectados

en el campo permitio verificar que los patrones de crecimiento observados en
laboratorio persisten en tallas mayores. En Cyrtograpsus angulatus, el cociente
LC/AC, que representa la forma del caparazén, tuvo un valor constante entre
15 y 40 mm de AC y su valor era un 7.7 % mas alto que el calculado en CIX.
Por el contrario, Chasmagnathus granulata logré, en CVIII, un ICR igual al
valor observado en los adultos en el campo (Fig. 3.4A y E). Las quelas
siguieron diferenciandose entre machos y hembras, tanto en el largo como en
el alto, pero con diferencias entre las especies. En C. angulatus las hembras ya
tenian una forma y tamafo relativo definitivo de la quela en CIX (el ICR
permanece constante), en tanto que los machos el tamafio de la misma se hizo
relativamente mas grande a medida que el animal crecia (Fig. 3.4B y C). En
Ch. granulata, la quela aumenté de tamafio a medida que el animal crecia en
ambos sexos, pero este aumento fue mucho mayor en los machos. (Fig. 3.4F y
G). En las dos especies el 4° segmento del pleon practicamente no cambid de
forma en los machos luego de CIX; en cambio las hembras aumenté su ancho
hasta la clase de talla de 20 mm y luego permanecid constante en relacion al
AC (Fig. 3.4D y H).
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Fig. 3.4. Indice de crecimiento relativo (ICR = medida corporal/ancho de caparazon). Promedios
para distintas clases de talla (ancho de caparazén) de animales colectados en el campo, de
ambos sexos. A-D: Cyrtograpsus angulatus y E-H: Chasmagnathus granulata. Las abreviaturas
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indica el promedio del ancho de caparazdn. Las lineas verticales representan el desvio
estandard.
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En Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus granulata el periodo de
intermuda (Pl) aumenta a lo largo del desarrollo, especialmente luego del
estadio IV. En cambio, el porcentaje de incremento de talla (PIT), si bien tiende
a disminuir a medida que avanza el desarrollo, muestra variaciones. Esta
variacion de los factores de crecimiento con la talla es un hecho ampliamente
mencionado (Mauchline, 1977; Hartnoll, 1982; Mohamedeen & Hartnoll, 1989;
Tweedale et al., 1993). En C. angulatus, el PIT fue mayor, y el Pl menor que los
valores obtenidos por Spivak (1988) en una poblacién marina pero cercana a
Mar Chiquita (considerando ejemplares de una talla comparable de 5 mm): 27
% y 8 dias contra 22.4 % y 17 dias, respectivamente. Estas diferencias se
pueden deber a las distintas condiciones de cultivo y alimentacion, dado que en
el ultimo estudio la alimentacion fué con trozos de Artemesia longinaris o
Sphaeroma serratum y el mantenimiento de los individuos se realiz6 en un
acuario compartimentalizado (la temperatura fué similar: 25 °C). El Pl fue mas
prolongado, y el PIT menor, en Ch. granulata provenientes de la Lagoa dos
Patos (Brasil) (Rieger & Nakagawa, 1995). La menor temperatura utilizada por
dichos autores (20 °C) puede explicar esas variaciones, que conducen a una
diferencia de tallas que alcanza, en el estadio 8, al 86 % (mayor en Mar
Chiquita).

La forma del caparazén cambia durante los primeros estadios del desarrollo
juvenil: es marcadamente mas largo que ancho en las megalopas,
especialmente en Cyrtograpsus angulatus y lo opuesto ocurre en los adultos de
ambas especies. Rieger & Nakagawa (1995) reportan, para Chasmagnathus
granulata, una relacion entre el LC y AC similar a la hallada por nosotros.

La quela y el pleon son considerados caracteres sexuales secundarios en
Brachyura (revisiones: Hartnoll, 1982; Yatsuzuka & Meruane, 1987; Abell6 et al.
1990; Minagawa, 1993). En general las diferencias en el crecimiento relativo de
estas dos partes del cuerpo estan asociadas a las diferentes funciones que
cumplen en la reproduccién. En los machos el quelipedo, de mayor tamafio,
cumple importantes funciones en el cortejo, combate y transporte de la hembra
durante la cépula y por lo tanto manifiesta un mayor crecimiento diferencial con

respecto a la talla que las hembras (Hartnoll, 1982; Minagawa, 1993). Para el
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pleon la situacién se invierte. En las hembras el pleon formara la camara
incubatriz donde permaneceran los huevos hasta finalizar su desarrollo, por lo
contrario en los machos sirve de sosten y proteccion a los 6érganos
intromitentes. Asi, el pleon en las hembras muestra un mayor crecimiento
relativo, en comparacion con los machos (Hartnoll, 1982; Minagawa, 1993).

En las dos especies las quelas comienzan a diferenciarse entre los sexos
tempranamente en el desarrollo. El proceso se inicia antes en Chasmagnathus
granulata (CIII-CIV) y con una intensidad mayor que en Cyrtograpsus
angulatus. En la primera especie la diferencia en el tamafio de las quelas entre
los sexos es muy conspicua y ya en tallas pequeiias (~6 mm de AC) se pueden
discernir los sexos por esta caracteristica. En C. angulatus el tamafio de las
guelas puede usarse como criterio de reconocimiento de sexos recién a partir
de una talla que excede a las tallas alcanzadas en este estudio. El dimorfismo
de las quelas en decdpodos esta relacionado con la seleccion sexual y el
sistema de apareamiento (Orensanz & Gallucci, 1988). Observaciones
preliminares sugieren que el sistema de apareamiento de Ch. granulata es de
defensa del recurso (cuevas) y el de C. angulatus es de defensa de hembra o
dominancia de macho (Gavio, comunicacion personal; Gavio & Spivak, 1994).
La adquisicion temprana de dimorfismo en las quelas en Ch. granulata podria
estar asociado con la construccion y la defensa de cuevas, donde el
apareamiento ocurre habitualmente (Luppi, observacién personal). Una menor
diferenciacion sexual en las quelas caracteriza al sistema de apareamiento
sugerido para C. angulatus (Orensanz & Gallucci, 1988).

El pleon comienza a diferenciarse antes en las hembras de Cyrtograpsus
angulatus (CV) que en las de Chasmagnathus granulata, donde no hubo
diferencias hasta CVIII. En este caso, el 4° segmento del pleon se diferencia
entre los sexos recién en los individuos pertenecientes a la clase de talla mas
pequeia recolectada en el campo. Dado que el crecimiento por muda (AC) de
Ch. granulata es menor que en C. angulatus (Figs. 3.1y 3.4) y que las hembras
de ambas especies alcanzan la madurez sexual a tallas similares (Luppi,
inédito), la diferencia en el momento en que se inicia la transformacion del
pleon podria relacionarse con diferencias en el nimero de mudas hasta

alcanzar la madurez.
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Generalmente, la madurez sexual de los cangrejos tiene lugar luego de una
muda, denominada de pubertad, en la que se pueden observar cambios
importantes, y por lo tanto facilmente discernibles, en las pendientes de las
rectas de regresion. La fase inmadura se puede dividir a su vez en
"Iindiferenciada”, caracterizada por la falta de diferencias entre los sexos en el
crecimiento alométrico de aquellos érganos que les son comunes y "juvenil”,
caracterizada por diferencias en el crecimiento relativo de esos 6rganos
comunes a los dos sexos, entre ambas fases existe una "muda de prepubertad”
(Hartnoll, 1982). Sin embargo, el andlisis de la evolucion del indice de
crecimiento relativo (Fig. 3.3) permiti6 comprobar que, en Cyrtograpsus
angulatus y Chasmagnathus granulata, diferentes estructuras comunes a
ambos sexos comienzan a diferenciarse en distintos estadios. Esto hace
imposible una separacion nitida entre indiferenciados y juveniles basada en

diferencias del crecimiento relativo de estructuras comunes.
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Introduccion:

Los cangrejos pertenecientes a las familias Grapsidae y Ocypodidae son
habitantes tipicos del inter y supramareal de estuarios y lagunas costeras
(Willason, 1981; Pillay & Ono, 1978; Seiple, 1979; Seiple & Salmon, 1987,
Jones & Simons, 1982; Spivak et al.; 1994); en estas ultimas son componentes
cuantitativamente importantes de la fauna en regiones tropicales y templadas
(Barnes, 1980). En particular, se consideran especies clave en el ecosistema
del cangrejal, caracteristico de las planicies de marea de areas estuariales de
la region templado-calida del Atlantico sudoccidental (Boschi, 1964, 1988).

La laguna Mar Chiquita, la mas austral de una serie de lagunas costeras que
se extienden a lo largo de la costa sudeste del océano Atlantico, se caracteriza
por la existencia de extensos cangrejales y planicies de marea habitados por
dos especies de cangrejos grapsidos, Chasmagnathus granulata vy
Cyrtograpsus angulatus (Olivier, 1972a; Spivak et al., 1994). La informacion
existente sobre la historia de vida y ecologia de estas especies corresponde
casi en su totalidad a aspectos de la fase larval (Boschi et al., 1967; Anger et
al., 1994; Gebauer et al. 1998; Valero et al., 1998) o adulta (Spivak, 1988;
Spivak & Politis, 1989; Gavio et al., 1994a y b; Spivak et al. 1994; Luppi &
Spivak, 1996; Spivak et al. 1996; Iribarne et al., 1997; Luppi et al., 1997), pero
es escasa sobre la fase juvenil (Anger & Ismael, 1997).

En este trabajo se estima el crecimiento en el campo de los juveniles de
Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus granulata, sobre la base a
muestreos periodicos en el campo y a experimentos de campo y laboratorio y

se lo compara con el crecimiento de ejemplares mantenidos en el laboratorio.
Materiales y métodos:

Crecimiento en el laboratorio a distintas temperaturas: En enero de 1996 se

colectaron megalopas de ambas especies en Mar Chiquita y se transportaron
inmediatamente al laboratorio. Alli se mantuvieron en recipientes de 3 I, a

temperatura ambiente y con agua de 23 %.. Inmediatamente después de la
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muda se colocaron 15 cangrejos de cada especie en recipientes individuales de
100 ml en sendas incubadoras a 21 y 12 °C, con un fotoperiodo de 8-16 h
(oscuridad - luz) y 23 %o de salinidad. Los juveniles se alimentaron con nauplii
de Artemia sp. luego del cambio de agua, cada 48 h. Diariamente se registro la
presencia de mudas. Luego de 30 dias se midi6 el ancho maximo del
caparazon de los cangrejos (AC). Las tallas promedio se compararon mediante
un test de Mann-Whitney .

Muestreos de campo: Se seleccionaron dos zonas de muestreo: para

Cyrtograpsus angulatus una zona con alta concentracion de arrecifes de
Ficopomatus enigmaticus (bochones)(sitio 2, Fig. 2.2) y para Chasmagnathus
granulata una zona con gran cantidad de cuevas de adultos (sitio 1, Fig. 2.2).
Las muestras se tomaron desde octubre de 1992 a diciembre de 1995, 2 0 3
veces al mes en verano y con menor frecuencia en invierno. Se extrajeron 54
muestras de C. angulatus y 49 de Ch. granulata. Se tomaron dos tipos de
muestra: trozos de bochones extraidos con un sacabocados de 300 ml (C.
angulatus, n = 10) y cuadrados de 0.25 cm? elegidos al azar a lo largo de una
transecta (Ch. granulata, n = variable). En cada muestra se recolectaron todos
los individuos y se midi6 su AC. En muy pocas de las muestras tomadas se
encontraron megalopas, reclutas o adultos de la otra especie. Para cada
muestreo se construyé una distribucion de frecuencias relativas de talla con los
siguientes intervalos: de 1-4 mm de AC, 0.25 mm de intervalo; de 4.01-8 mm,
0.5 mm de intervalo, y de 8.01-11 mm, 1 mm de intervalo. El crecimiento se
estimé sobre la base a las distribuciones de tallas mediante el analisis del
desplazamiento de modas. La deteccion de las modas y su desplazamiento se
realizé por inspeccién visual. La regresion lineal de los valores de cada moda y
el tiempo transcurrido desde la deteccién inicial de la cohorte correspondiente
se calculé mediante el método de los minimos cuadrados. Por otro lado, se
calculd, a partir de datos de laboratorio (Capitulo 3), la recta de regresién entre
la talla de los cangrejos y el tiempo que paso en que llegaron a esa talla desde
la muda de metamorfosis. Las pendientes de esas rectas de regresion se
compararon mediante el andlisis de la covarianza (Zar, 1984).

Experimentos de campo.: Megalopas de Cyrtograpsus angulatus vy

Chasmagnathus granulata colectadas en el campo en febrero de 1997 y 1998,
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respectivamente se transportaron al laboratorio y se mantuvieron hasta su
muda de metamorfosis, en condiciones similares al experimento de crecimiento
a distintas temperaturas. Grupos de 20 cangrejos en estadio Cl de C.
angulatus se colocaron en un recipiente de plastico de 3 | de capacidad, con
sus paredes caladas y cubiertas de una malla de 500 um de poro. Dentro del
recipiente se colocO, como refugio, un trozo de bochdn de aproximadamente
500 ml al que se extrajeron todos los cangrejos. Un total de cinco réplicas se
colocaron a 30 cm del fondo de la laguna, colgadas de una pértiga mediante
una cuerda. Luego de 30 dias se las retird, se contabilizaron los supervivientes
y se midié su AC. Grupos de 20 cangrejos en estadio Cl de Ch. granulata se
colocaron en baldes (n = 4) de 10 | con el fondo recortado y paredes y tapa
caladas y recubiertas con una malla de 500 um de poro. Esos baldes se
enterraron 15 cm en una zona de cuevas de adultos. Antes, se retiraron todos
los cangrejos presentes de la zona que abarcaria el balde, incluso del interior
de las cuevas. A los 21 dias se contd el nUmero de supervivientes y se midio su
AC. Las diferencias en las tallas promedio alcanzadas entre las réplicas se
evaluaron con un ANOVA de una via. Las comparaciones a posteriori se
realizaron mediante el test de Student-Neuman-Keuls. En los casos en que los
supuestos de normalidad u homosedasticidad no se cumplieron, se utilizé un

test no paramétrico de Kruskal Wallis de comparacion de medianas.

Resultados:

Crecimiento en el laboratorio a distintas temperaturas.

La duracién de cada estadio de cangrejo difirid entre temperaturas en ambas
especies. El periodo intermuda de Cl de Cyrtograpsus angulatus fue cuatro
veces menor a 21 °C que a 12 °C. Durante el transcurso del experimento, los
cangrejitos alcanzaron el estadio 4 a 21 °C, pero solo mudaron una vez a 12
°C. Los CI fueron mas grandes cuando se desarrollaron a 12 °C y la diferencia
fué estadisticamente significativa (T = 210, p < 0.05) (Tabla 4.1). El AC de los
Cl en el campo fué de 1.65 + 0.08 mm, con un rango entre 1.43 y 1.78 mm

(Luppi, datos no publicados). Ese valor difirid estadisticamente con respecto a
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los individuos cultivados a 12 °C (T = 4713, p < 0.0001) pero no a 21 °C (T =
4036, p > 0.05). En Chasmagnathus granulata el crecimiento fue mas lento que
en C. angulatus. A 21 °C los cangrejitos llegaron al tercer estadio, mientras que

a 12 °C, no mudaron dentro de los treinta dias de experimentacién (Tabla 4.1).

Estadio alcanzado Duracion del Cl Talla del Cl
(dias) (mm)
Cyrtograpsus angulatus
21 °C v 7.1+0.9 1.64 +0.05
12 °C Il 28+ 4.4 1.71 £ 0.08
Chasmagnathus granulata
21 °C Il 1092 1.51 £ 0.05

12 °C I

Tabla 4.1. Maximo estadio de cangrejo alcanzado, duracion y talla promedio del Cl de
Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus granulata cultivados en el laboratorio a 21 °C y 12
°C.

Crecimiento en el campo.

Muestreos. Las distribuciones de frecuencias de talla de Cyrtograpsus
angulatus mostraron picos de mayor intensidad de reclutamiento (en general
los més grandes al inicio del verano) pero también un ingreso continuo de Cl a
lo largo del verano e inicios de otofio (Fig. 4.1A). Hacia fines de otofio el
ingreso de reclutas se detuvo. Las distribuciones de frecuencias de tallas
permanecieron con pocos cambios hasta mediados de primavera, cuando se
desplazaron hacia la derecha aunque con minimos numeros poblacionales. El
ciclo recomenz¢ al inicio del verano. No se encontraron juveniles con una talla
superior a los 7 mm dentro de los bochones. En C. angulatus no fue posible

identificar cohortes que permitieran estimar el crecimiento.
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Fig 4.1A. Distribuciones de frecuencia de tallas de juveniles de Cyrtograpsus angulatus. Junto a
la fecha de muestreo se consigna entre paréntesis el nimero de individuos muestreados.
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Fig 4.1B. Distribuciones de frecuencia de tallas de juveniles de Chasmagnathus granulata. Los
trazos entre distribuciones unen modas pertenecientes a una misma cohorte, que se humeran
de 1 a 5 en orden cronolégico segun su fecha de su primera deteccion. Junto a la fecha de
muestreo se consigna entre paréntesis el nimero de individuos muestreados.

Las distribuciones de frecuencias de tallas de los juveniles de
Chasmagnathus granulata incluyeron individuos de todas las tallas hasta 11
mm. (Fig. 4.1A). Su analisis permiti¢ identificar varios periodos de reclutamiento
durante los 39 meses de muestreo: 2 en el verano de 1993, 4 en el verano de
1994 y 3 en el verano de 1995. En enero de este ultimo afio, fue aparente la

presencia de 2 periodos de reclutamiento muy proximos en el tiempo.
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Fig. 4.2. Crecimiento de Chasmagnathus granulata a partir de datos de muestreos de
campo (cohorte 1: se inicia el 29/12/92, 2: 28/12/93, 3: 2/02/94, 4: 4/01/95, 5: 15/01/95,
corresponden a las cohortes delineadas en la Fig. 4.1B) y experimentos de campo (punto EXP,
el dato se menciona en la pag. 4.41) y de laboratorio (LAB). En la leyenda se indica la
temperatura promedio del aire del periodo en que se siguié cada cohorte y durante los
experimentos. Las rectas corresponden a las regresiones lineares de la suma de los datos de
las cohortes, y de los datos de crecimiento en laboratorio (datos de Capitulo 3).

El desplazamiento de las clases modales fue muy evidente en 5 cohortes
(Fig. 4.2) lo cual permitié la estimacion de tasas de crecimiento. Estas variaron
entre 0.067 mm/dia (cohorte del 29/12/92) y 0.043 mm/dia (cohorte del
15/01/95). La tasa de crecimiento en el campo para los datos de todas las
cohortes agrupados fue de 0.056 mm/dia (pendiente de la regresion lineal, Fig.
4.2). La tasa de crecimiento de cangrejos cultivados en el laboratorio fue de
0.063 mm/dia a 24 °C (Fig. 3.3). No hubo diferencias significativas entre las
tasas de crecimiento en el campo y el laboratorio (ANCOVA, F = 3.83, p >
0.05).
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Experimentos. La temperatura promedio del aire a lo largo del experimento
con Chasmagnathus granulata fue de 18.2 °C. El AC de los CI fué de 1.5 mm.
Al cabo de 21 dias el nUumero de sobrevivientes oscilé entre 8 y 26. En ese
momento los cangrejos alcanzaron tallas de entre 2.5y 2.7 mm (Tabla 4.2). No
se encontraron diferencias significativas entre las tallas alcanzadas por los
juveniles de cada réplica (H = 2.98, p > 0.1) y el promedio general fué 2.58 +
0.28 mm, lo cual indica una tasa de crecimiento de 0.051 mm/dia. No hubo
diferencias significativas entre las tallas alcanzadas en el campo y en el
laboratorio (T = 1469, p > 0.1) En algunos casos se observé un numero de
juveniles superior al inicial por el ingreso de megalopas por la malla de
contencién; en la réplica 4 el niumero de reclutas fue muy bajo y se encontraron
adultos y juveniles de mayor tamafio que habian ingresado excavando por

debajo de la pared del recipiente (Tabla 4.2).

Talla (mm) y nUmero de sobrevivientes Talla (mm)
Réplica laboratorio
1 2 3 4 5
Cyrtograpsus  6.741 6.7+1.2 56+1.1 7.8+1 8.2+1 4.4+0.2
angulatus (12) (18) (7)* (15) (18)
a a b c C
Chasmagnathus 2.5+0.3 2.5+0.1 2.6+0.3 2.7+0.3 2.540.1
granulata (26) a7 (26) (8)*
a a a a

Tabla 4.2. Ancho de caparazén (promedio * desvio estandar) y nimero de sobrevivientes
(entre paréntesis) en el campo (4 o 5 réplicas) y el laboratorio al finalizar el experimento de
"crecimiento en el campo” (30 dias en Cyrtograpsus angulatus y 21 dias en Chasmagnathus
granulata). Las letras compartidas indican que no hay diferencias significativas (Test a
posteriori).

* réplicas en las que aparecieron individuos adultos o juveniles grandes.

La temperatura promedio del aire a lo largo del experimento con
Cyrtograpsus angulatus fue de 18.8 °C. EI AC de los Cl fué 1.63 mm. Al cabo
de 30 dias el nimero de sobrevivientes oscilé entre 7 y 18 ejemplares. En ese
momento los cangrejos alcanzaron de 5.6 a 8.2 mm de AC (Tabla 4.2), lo cual
indica una tasa de crecimiento entre 0.13 y 0.22 mm/dia. Se encontraron
diferencias significativas entre las tallas alcanzadas por los juveniles en cada
replica (ANOVA, F = 10.5, p < 0.01): la menor en la réplica 3, junto a la menor

supervivencia y la presencia de un adulto de C. altimanus; la mayor talla y
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supervivencia en la réplica 5. Las comparaciones a posteriori mostraron que las
réplicas 4 y 5 difirieron significativamente en la talla alcanzada con las otras
tres, pero no entre si, al igual que la 1y 2 (Tabla 4.2). En todos los casos las
tallas alcanzadas en el campo difirieron significativamente de las alcanzadas en
el laboratorio (p < 0.001).

Discusion:

Efecto de la temperatura sobre el crecimiento.

La temperatura afecta el crecimiento de los reclutas en las dos especies. El
periodo intermuda fue 4 veces mayor en los Cl de Cyrtograpsus angulatus
mantenidos a 12 °C con respecto a los mantenidos a 21 °C. Por otro lado,
ninguno de los Chasmagnathus granulata mantenidos a 12 °C habia mudado
aun a cangrejo 2 al finalizar el experimento. Dado que los Cl de C. angulatus
fueron colocados a 12 y 21 °C inmediatamente después de la muda, las
diferencias de tamafio observadas entre temperaturas podrian deberse a
diferencias en la absorcién de agua. Freeman et al. (1983) proponen que existe
un factor en el pedunculo ocular que restringe la absorcion de agua durante la
ecdisis y, consecuentemente, la expansion de la nueva cuticula; la baja
temperatura disminuiria la accion de ese factor.

La temperatura afecta la duracién del periodo de intermuda mas que el
incremento en talla en varias especies de cangrejos y langostas (Tagatz, 1968;
Leffler, 1972; Chittleborough, 1975; Hartnoll, 1982; Cadman & Weinstein, 1988;
Tunberg & Creswell, 1991). Sin embargo, se detectaron diferencias de talla
entre cangrejos criados a distintas temperaturas: a menor temperatura,
alcanzaron un mayor tamafio para un mismo estadio (Leffler, 1972;
Chittleboruogh, 1975; Hartnoll, 1982).

La talla maxima de los CIl recolectados en el campo difiere en 25 % con
respecto a la minima, en ambas especies. En condiciones constantes de
laboratorio la diferencia entre la talla maxima y minima de los Cl es de 15y 10
% para Chasmagnathus granulata y Cyrtograpsus angulatus respectivamente.

La diferencia entre ambos porcentajes se puede explicar por el efecto de las
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condiciones ambientales en la que tuvo lugar la muda de metamorfosis o el
desarrollo larval. Por un lado, la temperatura tiene una amplitud de 19 °C en
verano (15-34). Por otra parte, en Ch. granulata se ha detectado dos patrones
de desarrollo larval. Bajo condiciones de stress (baja alimentacion o salinidades
extremas) puede agregarse un quinto estadio de zoea (Pestana & Ostrensky,
1995; Gimenez & Anger, datos no publicados). Los CIl provenientes de estas
zoeas son de mayor tamafio que los provenientes de zoeas 4 (Gimenez, datos
no publicados).

Las distribuciones de frecuencias de tallas de juveniles de las dos especies
muestran grandes desplazamientos de las modas desde octubre hasta mayo,
en tanto que durante el resto del afio permanecen practicamente sin cambios.
Esta estabilidad de las distribuciones de frecuencias de tallas puede deberse a
una disminucién o paralizacién del crecimiento por las bajas temperaturas en
ese periodo (Fig. 2.1). Al menos, la actividad de los juveniles de Cyrtograpsus
angulatus y Chasmagnathus granulata se ve afectada de manera evidente por
la temperatura baja, ya que en invierno permanecen inmaoviles en sus cuevas 0
refugios hasta bien entrada la mafana, incluso en dias soleados (Luppi,
observacion personal). Otros cangrejos muestran una respuesta similar:
Callinectes sapidus y Cancer magister disminuyen o detienen su crecimiento
por debajo de ciertas temperaturas y no crecen durante los meses de invierno
(Tagatz, 1968; Leffler, 1972; Orensanz & Gallucci, 1988.

Crecimiento en el campo.

Muestreos. Los métodos gréaficos y analiticos desarrollados para el analisis
de las distribuciones de frecuencia de tallas s6lo son utiles cuando se aplican a
especies con un periodo breve de reclutamiento intenso, y con condiciones
ambientales que permitan una tasa de crecimiento uniforme en todos los
individuos de una cohorte (Hartnoll, 1978; 1982; 1983; Klein Breteler, 1975;
Orensanz & Gallucci, 1988). En este trabajo, las distribuciones de frecuencias
de tallas fueron analizadas visualmente dado que 1) el reclutamiento en ambas

especies tiene lugar durante un largo periodo, en el cual existen varios pulsos y
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2) la tasa de crecimiento es variable como consecuencia de la heterogeneidad
temporal y espacial de las condiciones climaticas y biéticas del ambiente.

Las diferencias en el reclutamiento entre Chasmagnathus granulata y
Cyrtograpsus angulatus se condicen con la biologia reproductora de las
especies. En efecto, en Ch. granulata la producccién de las distintas puestas
esta sincronizada a lo largo de la estacion reproductora (Spivak et al. 1996) lo
gue explica los pulsos de reclutamiento marcados. Por otra parte C. angulatus
no sincroniza las distintas puestas dentro de la estacion reproductora, excepto
la primera (Spivak et al. 1996). Esta falta de sincronizacién daria como
resultado un ingreso de megalopas a la laguna y un reclutamiento continuos.

La tasa de crecimiento de las cohortes de Chasmagnathus granulata
estudiadas en el campo fue similar a la obtenida en el laboratorio, lo que no era
esperado dadas los diferencias en la temperatura de desarrollo (entre 18.1 y
19.5 °C en el campo, 24 °C en el laboratorio). Es posible que el primer periodo
intermuda y, por lo tanto, el tiempo de desarrollo en el campo se haya
subestimado. En el laboratorio se conocia el tiempo 0O real y en consecuencia el
intervalo real entre las dos primeras tallas; en el campo el momento de
deteccién de la primer moda, pero no la fecha de metamorfosis, definid el
tiempo 0.

La diferencia entre las tallas alcanzadas por las diferentes cohortes en un
tiempo dado alcanzaron a 33 %. Si bien las tallas menores se detectaron en
periodos de menor temperatura promedio, la diferencia de temperatura apenas
alcanzé a 1.5 °C y posiblemente ese factor no sea suficiente para explicar las
diferencias de tallas observadas. Otro factor que afecta la tasa de crecimiento
en Grapsidae es la salinidad, que es altamente variable en el ambiente
estudiado, alcanzando valores tan bajos como 2-3 %o de salinidad (Anger et al.
1994). Estudios de laboratorio mostraron que la baja salinidad disminuye la
talla que puede alcanzar un juvenil de Chasmagnathus granulata y
Cyrtograpsus angulatus, a un estadio determinado (Bas, datos no publicados;
Spivak, 1999). Por otro lado, no deben descartarse los efectos sinergicos de la
temperatura y la salinidad sobre el crecimiento, tal como fue demostrado en los

juveniles de Menippe mercenaria (Brown et al. 1992).
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Experimentos. Cyrtograpsus angulatus crece mas rapido en el campo que en

laboratorio a temperaturas similares o menores, en tanto que Chasmagnathus
granulata alcanza tallas menores o semejantes. Esta disparidad de respuestas
de una especie y otra puede deberse a distintos factores. En C. angulatus
puede haber un aumento en el incremento de talla por muda y una disminucién
del periodo de intermuda. El porcentaje de incremento por talla puede
aumentar en el campo como consecuencia de una alimentacion mas completa,
gue daria como resultado una mayor talla a igual estadio de muda y tiempo de
desarrollo. EI periodo intermuda puede variar principalmente por la
temperatura. Si bien la temperatura promedio durante el periodo de
experimentacion fue 6 °C menor que la de laboratorio, el agua pudo alcanzar
durante los dias de verano temperaturas mayores a 30 °C (Marcovecchio et al.
1997). Ademas, en el mes de enero, por ejemplo, las temperaturas alcanzan
los 24 °C en promedio durante parte del dia (Fig. 2.1B). No existen en la
literatura datos sobre el efecto de ciclos diarios de temperaturas sobre el
crecimiento de cangrejos. En otras especies como Cancer magister, también se
observaron diferencias importantes entre el crecimiento en laboratorio y campo
(Collier, 1983), debidas a un menor incremento de talla por muda en los
animales criados en laboratorio. Tampoco se pueden descartar otros efectos
del mantenimiento de los individuos en el laboratorio, tales como tamario del
recipiente, fotoperiodo y aislamiento, que pueden afectar el porcentaje de
incremento y también el periodo de intermuda.

Por otro lado, las diferencias en el tiempo necesario para que
Chasmagnathus granulata alcance una talla semejante en laboratorio y en los
experimentos de campo (Fig. 4.2) pueden estar sobrestimadas. En el campo, al
cabo de 21 dias, los cangrejos tenian una talla equivalente al estadio 3 (segun
calculos de laboratorio), pero es probable que la hubieran alcanzado varios
dias antes. En el laboratorio, ese estadio se alcanz6 a los 14 dias de desarrollo
(Capitulo 3).

La diferencia entre las tallas promedio alcanzadas entre las réplicas de
Cyrtograpsus angulatus (Tabla 4.2) podria deberse a wuna diferencia
microespacial en la distribucion de la temperatura. Este tipo de variaciones
microespaciales fueron documentadas para Mar Chiquita, llegando a
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diferencias de 4 °C (Anger et al. 1994). Es importante realizar nuevos
experimentos para comprobar este hecho, ya que un mismo grupo de
individuos que asienten separados por muy poca distancia pueden mostrar
tallas, supervivencia y tiempo en alcanzar la madurez diferentes.

En ambas especies la alta mortalidad en una réplica coincidi6 con la
presencia de adultos y juveniles de mayor tamafio en el recipiente de
experimentacion. Experimentos de laboratorio y observaciones de campo han
demostrado que reclutas y juveniles de pequeio tamafio son susceptibles a la
predacion o canibalismo (Capitulos 5 y 6). Por otra parte, en Cyrtograpsus
angulatus la alta mortalidad coincidié con una talla promedio menor. Reclutas
de Carcinus maenas tienen un crecimiento menor, mudan mas lentamente y
tienen una tasa menor de consumo de alimento, si estan acompafiados de
individuos conespecificos de mayor tamafio (Adelung, 1971, en Klein Breteler,
1975). Un efecto similar podria tener un adulto de diferente especie
(Cyrtograpsus altimanus) sobre los reclutas de C. angulatus. En
Chasmagnathus granulata la presencia de adultos o juveniles de mayor
tamafo no parece afectar el crecimiento. En esta especie, los reclutas conviven
desde el estado de cangrejo 1 con individuos de mayor tamafio y la presion de
canibalismo sobre reclutas es menor que en C. angulatus (Luppi, datos no
publicados).

En este trabajo hemos mostrado que hay diferencias entre el crecimiento de
juveniles de cangrejos en el laboratorio y el campo, y que estas diferencias no
son en igual sentido en las dos especies. Estas diferencias se deberian no solo
a efectos de la cria en laboratorio, sino también a las condiciones ambientales

muy dindmicas que tiene la laguna Mar Chiquita.
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Introduccion:

Para poblaciones marinas abiertas de especies con ciclos de vida complejos,
el reclutamiento es definido como la adicién de individuos a una poblacion local
por asentamiento de la fase larval pelagica y su transformacion a la fase de los
primeros estadios juveniles bentdnicos (Caley et al. 1996) y, esta influenciado
por procesos fisicos y biolégicos tanto durante la vida larval pelagica como en
las etapas subsecuentes (Connell, 1985; Gaines & Roughgarden, 1985;
Mapstone & Fowler, 1988; Bertness et al. 1992; Egglestone & Armstrong, 1995;
Butler et al. 1997).

Para organismos benténicos con larvas o postlarvas con gran capacidad de
natacion, el reclutamiento tiene tres componentes: 1- la cantidad de postlarvas
(megalopas, en el caso de los cangrejos) en la columna de agua, 2- la
seleccién activa de un habitat de asentamiento hecha por las postlarvas en el
momento de asentarse y 3- la supervivencia de los individuos recien asentados
y los primeros estadios juveniles (Egglestone & Armstrong, 1995; Moksnes,
1997). Las especies que tienen una significativa relacion entre el asentamiento
larval (directamente relacionado con la cantidad de larvas o postlarvas en la
columna de agua) y el reclutamiento de un estadio de vida mas adelantado se
las considera tipicamente limitadas por el asentamiento (Connell, 1985; Doherty
& Williams, 1988). Si las densidades poblacionales estan afectadas por
factores post-asentamiento, tales como competencia o predacion inter o
intraespecifica, se considera que el reclutamiento es regulado (Hughes, 1990;
Butler et al. 1997). Los patrones de reclutamiento van a ser consecuencia de
como se combinen los distintos factores pre y post-asentamiento.

Para crustdceos modviles existen ejemplos de reclutamiento limitado
(langostas en Australia, Pearse & Phillips, 1988; Caputi et al. 1995) y regulado
(langostas en USA, Incze & Wahle, 1991; stomatépodos, Steger, 1987;
cangrejos, Eggleston & Armstrong, 1995) aunque la mayor parte de los
estudios reflejan este Ultimo mecanismo. Dentro de los procesos post-
asentamiento la mortalidad densodependiente es la que tiene mas influencia en
el reclutamiento (Olmi et al. 1990; Wahle & Steneck, 1991; Eggleston &
Armstrong, 1995; Palmer et al., 1996; Moksnes et al. 1997).
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El objetivo de este trabajo fue estudiar a lo largo de tres afios los patrones
de reclutamiento de Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus granulata a
través de muestreos peridédicos de los primeros estadios juveniles en los
microhabitat especificos en la laguna Mar Chiquita. Los patrones de
reclutamiento encontrados y el uso de microhabitats distintos por reclutas y
juveniles de las dos especies se interpretan sobre la base de antecedentes
sobre la distribucion, crecimiento y biologia reproductiva de las especies y
mediante distintos experimentos de laboratorio sobre seleccion de habitat,

gregarismo y canibalismo.
Materiales y métodos:

Patrones de reclutamiento. Los Cyrtograpsus angulatus se recolectaron en

una zona con alta concentracion de arrecifes de Ficopomatus enigmaticus
(bochones) y los Chasmagnathus granulata en una zona con gran cantidad de
cuevas de adultos. Los muestreos se efectuaron desde octubre de 1992 a
diciembre de 1995, 2 o 3 veces al mes en verano y con menor frecuencia en
invierno, totalizando 54 para C. angulatus y 49 para Ch. granulata. Cada unidad
muestreal consisti6 en una fraccion cilindrica de bochén, extraido con un
sacabocados de 300 ml, (C. angulatus, n = 10 por muestreo) o un cuadrado de
0.25 cm? elegido al azar a lo largo de una transecta paralela a la costa (Ch.
granulata, n variable, entre 3 y 12 unidades por muestreo). En cada unidad
muestreal se recolectaron todos los individuos y se midié su ancho de
caparazon (AC). En muy pocas de las muestras tomadas se encontrd algun
individuo de la otra especie, tanto megalopa como recluta o adulto. Se
definieron 2 grupos de tallas: "reclutas”, aquellos individuos menores de 3.2
mm (C. angulatus) y de 2.9 mm (Ch. granulata), y "juveniles" aquellos mayores
de ese limite. El limite entre los grupos corresponde al promedio de las tallas
de los cangrejos en estadio 1l y IV cultivados en el laboratorio (Capitulo 3). Se
calcularon las densidades promedio de la totalidad de los individuos, de los

reclutas y de los juveniles de cada especie en cada muestreo.
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Canibalismo y predacién. Reclutas y juveniles de Cyrtograpsus angulatus y

adultos de C. altimanus se recolectaron a partir de trozos de la parte superior
externa de arrecifes de Ficopomatus enigmaticus que mostraran sefiales de
crecimiento (Obenat & Pezzani, 1989). Cada trozo se llevé inmediatamente al
laboratorio y se disgreg6 con sumo cuidado para retirar los reclutas y juveniles.
Reclutas y juveniles de Chasmagnathus granulata se recolectaron del interior y
los alrededores de las cuevas de la misma especie. Se midié el AC de los

cangrejos y se asignaron a cada categoria de acuerdo a su talla (Tabla 5.1).

Ancho de caparazén (mm)

Cyrtograpsus angulatus  Chasmagnathus granulata

rango media + de rango media + de
presas reclutas <24 1.9+0.3 <22 1.8+0.2
predadores juveniles 6-8 7.2+0.6 6-8 7.1+0.6

Cyrtograpsus altimanus

predadores adultos 6-8 nd

Tabla 6.1. Rango y promedio + desvio estandar (de) de los individuos presas y predadores de
Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus granulata utilizados en los experimentos. nd: no
determinado.

Como presas se seleccionaron reclutas menores de 2.4 mm o 2.2 mm de AC
para Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus granulata respectivamente.
Este limite corresponde al punto medio entre los promedios de las tallas de
cangrejo de estadio Il y Ill obtenidos en el laboratorio (Capitulo 3). Como
predadores, se eligieron juveniles de las dos especies y adultos de C.
altimanus que midieran entre 6 y 8 mm de AC.

Los reclutas y juveniles se mantuvieron en recipientes plasticos de 5 |, con
aireacion constante. El agua de mantenimiento y experimentacion fue de 23 %o
de salinidad. Los reclutas se alimentaron con nauplii de Artemia sp., los
juveniles con Tetra Bits™.

En todos los experimentos se utilizaron recipientes de plastico de 11.5 cm de
didmetro por 13 cm de altura y 1l de capacidad con 600 ml de agua. Como

refugio se utilizé6 una esponja plastica de 300 ml con un tamafio de poro de 4.6
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+ 0.37 mm y un diametro de fibra de 0.63 £ 0.03 mm. Si bien el tamafio de poro
es inferior a la talla de los juveniles, el material plastico de las esponjas es
flexible y permite la entrada de los juveniles al interior de las mismas. Para
crear condiciones de ayuno en los predadores se mantuvieron 48 hs sin
alimento. En cada recipiente se usaron 6 reclutas como presas y un predador,
juvenil o adulto. Este nimero de reclutas equivale a una densidad usualmente
encontrada en el campo. Los predadores se colocaron en los recipientes 30'
antes de iniciar los experimentos y posteriormente se agregaron los reclutas.
Todos los individuos se utilizaron una sola vez. El tiempo de experimentacion
fue de 48 hs, al final del cual se extrajo el predador y se contaron los
sobrevivientes.

Se realizaron tres tipos de experimentos. Para evaluar si los reclutas se
comian entre si, en presencia y ausencia de refugio, se realizaron 20 réplicas
para cada combinacidn de especie y refugio. (total, 80 réplicas). Para evaluar el
canibalismo de juveniles sobre reclutas, para las dos especies, se utilizaron
juveniles ayunados, en presencia y ausencia de refugio. Se realizaron 20
réplicas para cada condicién (total, 80 réplicas). Para evaluar la capacidad
predatoria de los adultos de Cyrtograpsus altimanus sobre reclutas de C.
angulatus se colocé en cada recipiente un adulto del predador, en condiciones
de ayuno, con presencia y ausencia de refugio. Se realizaron 20 réplicas para
cada condicion (total, 40 réplicas). En todos los casos, los datos de las 20
réplicas de cada combinacion se sumaron y los resultados se analizaron con un

test de x2 con correccion de Yates.

Seleccion _de sustrato _por _megalopas y Cl. (solo para Cyrtograpsus

angulatus). Se utilizaron recipientes de plastico de 5 I, 28 cm de diametro y 16
cm de altura. Cada recipiente contuvo 1.5 | de agua de 23 %o de salinidad. Se
ofrecieron dos substratos, un trozo de “bochén” de aproximadamente 100 ml y
el mismo volumen de barro distribuido en una superficie 33 cm?. Previamente
se extrajo toda la macrofauna de cada trozo de “bochoén”. El barro fue colectado
en zona de asentamiento de Chasmagnathus granulata. Los dos substratos se
colocaron sobre una linea media del recipiente y a 5 cm del borde del mismo.

Para minimizar el efecto de la luz sobre la direccionalidad de las megalopas y

_Capitulo 5. Patrones de reclutamiento. 5-52

5-52



Cl, los recipientes se colocaron de forma tal que la linea media que atravesaba
los dos substratos formara un angulo diferente en cada caso. Los angulos se
calcularon transformando nimeros al azar. Cada recipiente era inmediatamente
tapado una vez iniciado el experimento. Las megalopas utilizadas se obtuvieron
en el campo mediante colectores colocados en la columna de agua. Para el
experimento se seleccionaron aquellas que estaban en un estadio de muda
correspondiente a intermuda (Luppi, datos no publicados). El resto de las
megalopas se mantuvieron en laboratorio hasta su muda a Cl y estos se
utilizaron experimentalmente. Se realizaron igual nimero (10) de réplicas para
megalopas que para Cl, con 10 individuos en cada una. Los individuos se
introdujeron al recipiente mediante una pipeta, en el centro del recipiente y sélo
se utilizaron una vez. Luego de dos horas de iniciado el experimento se registro
el numero de megalopas o Cl en cada sustrato o en el resto del recipiente. La

suma de los datos de las 10 réplicas se analizé mediante test de 2.

Comportamiento gregario. Se colectaron reclutas de Chasmagnathus

granulata y Cyrtograpsus angulatus en los microhdbitats especificos de
asentamiento, durante el mes de febrero y marzo de 1996. Los promedios de
AC de los reclutas utilizados fueron: 1.8 + 0.25 mm y 1.95 + 0.3 mm para la
primera y segunda especie respectivamente. Como adultos se utilizaron
individuos mayores de 25 mm de ancho de caparazén, machos y hembras
ovigeras. Los experimentos se llevaron a cabo en cajas rectangulares de 34 cm
de largo, 27 cm de ancho y 17.5 cm de alto. En la linea media transversal de
las cajas se colocé una malla tejida de alambre, de modo de dividirla en dos
secciones iguales. La malla permitia la libre circulacién de los reclutas, no asi la
de los adultos. A cada caja se le adicion6 1.5 | de agua de 23 %o de salinidad.
Se realizaron 8 réplicas de cada combinacion posible entre reclutas y adultos
machos y hembras de las dos especies. Ademas se realizaron experimentos de
control sin adultos. En cada caja se colocaron 5 reclutas en cada seccion, en el
centro de la superficie, y un adulto en una seccién, distribuyéndolo al azar de
un lado u otro de la malla. Las cajas se colocaron en una habitacion en
penumbra y se las tapo luego de colocar los individuos para disminuir cualquier

efecto de fototaxismo. Se registro la ubicacion de los individuos luego de 15
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minutos de iniciada la experiencia. Los individuos que se encontraban
adheridos al tejido de alambre se excluyeron del analisis. Los datos se
analizaron mediante un test de bondad del ajuste (¥?), contrastando la Ho de

igualdad de reclutas de cada lado.

Resultados:

Patrones de reclutamiento. La densidad total de cangrejos (reclutas + juveniles)

mostrd patrones similares en ambas especies, que no variaron a lo largo de los
tres afos (Fig. 5.1 Ay B). Al inicio del verano hay un incremento importante en
el nimero de individuos, que se mantiene con fluctuaciones mas o menos
grandes hasta el inicio de la primavera. En ese momento empieza a disminuir
la densidad hasta llegar a un minimo, la disminuciéon es mucho mas marcada
en Chasmagnathus granulata. Al analizar los patrones de densidad de los
reclutas y juveniles por separado aparecieron diferencias entre las especies. En
Cyrtograpsus angulatus las variaciones de las densidades de los reclutas
acompafaron regularmente a las variaciones del total de los individuos. Acorde
a ésto, las variaciones de los juveniles fueron mucho menores. De hecho, la
Gnica variacion importante se produjo a finales de la primavera, cuando la
densidad disminuyé notablemente. Por el contrario, en Ch. granulata, las
oscilaciones en los valores de densidad de reclutas y juveniles no mostraron un
patron claro. Las variaciones de las densidades totales a veces coincidieron
con las de los reclutas, otras con las de los juveniles y otras con ambas a la

vez.
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Fig. 5.1 A. Densidades promedio de cada muestreo de reclutas, juveniles y del total de
individuos (reclutas + juveniles) de Chasmagnathus granulata. Las letras mayusculas en el eje
de las absisas indican el inicio de cada estacion (P: primavera; V: verano; O: otofio; I: invierno).
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Fig. 5.1 B. Densidades promedio de cada muestreo de reclutas, juveniles y del total de
individuos (reclutas + juveniles) de Cyrtograpsus angulatus. Las letras mayusculas en el eje de
las absisas indican el inicio de cada estacion (P: primavera; V: verano; O: otofio; I: invierno).

Canibalsimo y predacion. Para las dos especies la mortalidad proporcional

intracohorte alcanz6 valores muy bajos (Fig. 5.2) y no se vi6 influenciada por la
presencia de refugios (x2: 0 y 0.17; DF: 1, p =1y p > 0.5; Cyrtograpsus
angulatus y Chasmagnathus granulata respectivamente).

Los juveniles de las dos especies predaron sobre reclutas conespecificos
(canibalismo intercohorte intraespecifico). Sin  refugio, consumieron
practicamente la totalidad de los reclutas (mortalidad proporcional de 0.98 y 1,
Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus granulata respectivamente). Con

refugio, C. angulatus comio un 56 % de los reclutas y Ch. granulata un 15 %.
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Los numeros consumidos sin y con refugio fueron estadisticamente diferentes
(3 57.3; DF: 1; p < 0.001 y %2 173.9; DF: 1; p < 0.001, para las dos especies

respectivamente) (Fig. 5.3).

© 0.27
S B Refugio
g O Sin refugio
(@] N
o 0.15]
o
o
2 o1t
© ns ns
s
B 0.05t
=
0_ } P }
C. angulatus Ch. granulata

Fig. 5.2. Mortalidad proporcional intracohorte de reclutas de Cyrtograpsus angulatus y
Chasmagnathus granulata, en presencia y ausencia de refugio (ns: diferencias
estadisticamente no significativas).
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Fig. 5.3. Mortalidad proporcional intercohorte de reclutas de Cyrtograpsus angulatus y
Chasmagnathus granulata, en presencia y ausencia de refugio (***: diferencias
estadisticamente muy significativas, p > 0.001).

Los adultos de Cyrtograpus altimanus tuvieron una importante actividad
predatoria sobre reclutas de C. angulatus, especialmente en ausencia de
refugio, donde la mortalidad proporcional fué significativamente mayor (0.97)

gue cuando el refugio estaba presente (0.18) (x2: 147; DF: 1; p < 0.0001).

Seleccidon de sustrato. Cyrtograpsus angulatus: De las 100 megalopas

colocadas en el dispositivo experimental, 89 se encontraron en el “bochén”, 1
en el barro y 10 estaban nadando o posados en el resto del recipiente. Las
diferencias entre los sustratos fue estadisticamente significativa (y2, 86, p <
0.001). Por otro lado los Cl se distribuyeron en cantidades practicamente
iguales entre los dos sustratos 45 en el "bochon” y 46 en el barro, y 9 en el
resto del recipiente. La diferencia entre los sustratos fue no significativa (2,
0.01, p > 0.1).

Comportamiento gregario. En los controles, los reclutas no se agruparon y

mantuvieron una distribucion al azar entre las dos secciones de las cajas
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(Tabla 5.2). En presencia de adultos sélo se registraron diferencias
significativas en el nimero de reclutas en ambos sectores en la interaccion de
reclutas y adultos de Cyrtograpsus angulatus, de ambos sexos. Los reclutas,,

en ese caso, se ubican preferentemente en el sector sin adultos (Tabla 5.2).

Condicion experimental Situacion de cada seccion
Reclutas Adultos Con adulto Sin adulto %2 Sig.
Ch. granulata  Macho Ch. granulata 36 46 0.39 ns
Ch. granulata Hembra Ch. granulata 32 46 0.93 ns
Ch. granulata  Macho C. angulatus 33 46 0.77 ns
Ch. granulata Hembra C. angulatus 43 37 0.1 ns
C. angulatus  Macho Ch. granulata 26 43 1.65 ns
C. angulatus Hembra Ch. granulata 19 42 3.74 ns
C. angulatus Macho C. angulatus 21 55 7.09 Foxk
C. angulatus  Hembra C. angulatus 21 49 5.03 rxk

Sin adulto Sin adulto
Ch. granulata Control 42 36 0.1 ns
C. angulatus Control 37 41 0.02 ns

Tabla 5.2. Nimero de reclutas en cada seccion de las cajas (y2 estadistico del test de bondad
y ajuste, Sig.: significacion ; ns: no significativo; ***: p < 0.01).

Discusion:

En la laguna Mar Chiquita Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus
granulata tienen patrones de reclutamiento que se repiten de afio a afio y, si
bien son similares, muestran caracteristicas propias de cada especie. Estos
patrones son consistentes con informacion disponible sobre distribucion,
crecimiento y reproduccion de los dos cangrejos y con la presencia de
canibalismo. Ademas la fidelidad de reclutas y juveniles de cada especie a su
microhabitat se mantuvo a lo largo de todo el periodo de muestreo, como
consecuencia de comportamientos de seleccion de habitat y gregarismo.

Luego que las densidades de cangrejos alcanzaron un minimo, hacia finales

de primavera, se produjo un incremento subito en los nUmeros poblacionales
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en las dos especies, explicado casi en su totalidad por la aparicion de
cangrejos recien asentados. Este primer pico de alta densidad de los primeros
estadios de cangrejo fué el mayor para Cyrtograpsus angulatus en los tres
afios, como consecuencia de la sincronizacion en el desarrollo embrionario y
de la eclosién de larvas al comienzo de la estacién reproductora (Anger et al.
1994; Spivak et al. 1996). El reclutamiento se inicié antes en C. angulatus que
en Chasmagnathus granulata, con una diferencia de aproximadamente un mes.
La estacion reproductora de ambas especies comieza entre fines de octubre y
comienzos de noviembre, pero siempre antes en C. angulatus (Spivak et al.
1996). Ademas, el desarrollo embrionario de esta Ultima especie es mas rapido
gue el de Ch. granulata a una misma temperatura (Bas, datos no publicados).

Los reclutas, de ambas especies, estan presentes desde noviembre o
diciembre y hasta septiembre u octubre, a pesar que sélo existen hembras
ovigeras hasta el mes de abril. Las larvas producidas por el ultimo grupo de
hembras ovigeras saldrian de la laguna bien avanzado el otofio y soportarian,
durante su desarrollo en el mar, una temperatura del agua inferior a la de los
meses de verano y como consecuencia el tiempo hasta llegar a megalopa sera
mayor. Se han encontrado megalopas de Chasmagnathus granulata en el mes
de junio de 1994 que pueden ser en parte responsables de picos de
reclutamiento observados en el inicio del invierno. Durante el invierno la
densidad de reclutas y juveniles no disminuye, probablemente como
concecuencia de la detencion del crecimiento por las bajas temperaturas
(Capitulo 4). Cuando las temperaturas se elevan con la llegada de la
primavera, se reinicia el crecimiento, los cangrejos se incorporan a categorias
de tallas méas grandes y/o emigran.

La densidad de juveniles de Cyrtograpsus angulatus en los bochones se
mantuvo constante entre mediados del verano y fines de la primavera
siguiente, a pesar de los ingresos de nuevos reclutas durante parte de ese
periodo. Esa constancia puede explicarse por que los juveniles abandonan el
bochén, como consecuencia del aumento de su tamafio y la imposibilidad de
permanecer en los espacios entre los tubos de poliquetos, y son reemplazados
por los reclutasque van creciendo. Pero el reemplazo de juveniles por

crecimiento de reclutas no explica la disminucion abrupta en los picos de
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reclutamiento. Una de las causas mas probables de dicha disminucion es la
predacion y el canibalismo. El bochon no contiene otros potenciales predadores
gue no sean los juveniles de C. angulatus o adultos de C. altimanus, pero en
muy bajas densidades. Nuestros experimentos indican que el canibalismo y la
predacion sobre reclutas, aun en presencia de refugio, pueden ser muy
intensos en esta especie. Por lo tanto, es probable que este sea un factor
importante en la regulacion de las densidades poblacionales en el bochén (Fig.
5.4).

Predacion por aves,

peces, adultos, etc.

Bochon, habitat juvenil

Tamano de los espacios

lemigracic’)n

Megalopas....[:). ............ ..CI.E>.muday crecimiento..%Vll ....... ..|:>.Bentds
\ _— Habitat adulto

Canibalismo + predacion

Fig 5.4. Resumen de las interacciones entre reclutas y juveniles de Cyrtograpsus angulatus y
adultos de C. altimanus en el bochén. La linea punteada con flechas indica desarrollo en tanto
gue las flechas continuas indican interacciones.

En Chasmagnathus granulata las variaciones en las densidades de los
juveniles fueron mas marcadas que en Cyrtograpsus angulatus, pero menores
qgue en el caso de los reclutas. También se observé una secuencia temporal
clara, evidente por un desfasaje en las curvas de densidades de juveniles y
reclutas. A la mayor parte de los picos de reclutamiento siguieron, tiempo
después, picos de densidades de juveniles, que en 1993 y 1995 (pero no en
1994) fueron de menor altura (Fig. 5.1 B). La produccién de larvas en Ch.
granulata esta mas sincronizada que en C. angulatus (Spivak et al. 1997) y
como resultado el asentamiento y el reclutamiento tendrian una ocurrencia mas
episodica, pero no necesariamente regular o con tiempos definidos entre una y
otra. En esta especie también existe un importante canibalismo de los juveniles
hacia los reclutas. Pero parte de la poblacion juvenil estd en un microhabitat

diferente al de los reclutas. En efecto, los reclutas habitan principalmente los
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interiores de las cuevas de los adultos, en tanto que los juveniles estan
presentes tanto en cuevas de los adultos como en cuevas propias. Sin
embargo, al contrario que en los bochones donde los reclutas de C. angulatus
estan poco expuestos a la predacion por otros animales, los juveniles y reclutas
de Ch. granulata estarian también sujetos a una presion predadora por parte de
aves, otros cangrejos, y peces que pueden explicar los descensos marcados
de su densidad (Fig. 5.5).
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Predacion por otros cangrejos, peces, aves, etc.
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Emigracion

Megalopa... )..Cl..ccccveccc D e CHV L |:> .....

Canibalismo + predacién Cueva de juvenil

Cueva de adulto

Fig. 5.5. Resumen de las interacciones entre reclutas y juveniles de Chasmagnathus granulata.
. La linea punteada con flechas indica desarrollo en tanto que las flechas continuas indican
interacciones.

La aparicion de megalopas y reclutas en un microhabitat determinado y no
en todos los disponibles se puede explicar de dos maneras: la seleccion del
habitat o la mortalidad diferencial entre habitats o, como en la mayoria de las
situaciones naturales, una combinacion de ambas. Historicamente se propuso
la hipétesis que la predacion diferencial era la causa proximal de la correlacion
entre la abundancia de la macrofauna y la complejidad del habitat (Heck &
Orth, 1980; Stoner, 1980). Pero, en los ultimos afios, la hipotesis de la
seleccion del habitat ha surgido con mayor fuerza, y si la supervivencia se
incrementa en los habitat complejos, entonces la preferencia por estos habitats
debe ser seleccionada positivamente (Bell & Westoby, 1986; Fernandez et al.
1993; Eggleston & Lipcius, 1992; Eggleston & Armstrong, 1995). Para que

exista seleccion de hdébitat los individuos deben poseer la capacidad de
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movimiento para realizarla. Las megalopas de Cyrtograpsus angulatus y
Chasmagnathus granulata pueden nadar y maniobrar en condiciones de
velocidad de corriente similares a las encontrados en el campo (Valero et al.
enviado). Otras especies de decapodos seleccionan activamente habitats
complejos, Homarus americanus (Botero & Atema, 1982), Panulirus argus
(Herrnkind & Butler, 1986), Nectocarcinus tuberculosus (Bell & Westoby, 1986),
Cancer magister (Fernandez et al. 1993); y en al menos dos especies de
cangrejos se ha demostrado su capacidad de nadar y maniobrar bajo
condiciones de velocidad de corriente similares a las de sus habitats de
asentamiento (Callinectes sapidus, Luckenbach & Orth, 1992; C. magister,
Fernandez et al. 1994).

Las megalopas de Cyrtograpsus angulatus seleccionan activamente los
tubos calcareos del poliqueto Ficopomatus enigmaticus, sin embargo solo la
mitad de los Cl seleccionan el 'bochén". Las experiencias de laboratorio
muestran que, sin refugio, la mortalidad de Cl por predacién es total. Es decir,
la seleccion de un habitat adecuado que realizan las megalopas es necesaria
para el éxito del reclutamiento. Es interesante que los reclutas de esta especie
rechazen o eviten la presencia de los adultos conespecificos, ya que esto
puede ser un mecanismo que refuerza la permanencia en el habitat
originalmente seleccionado por la megalopa. En Cancer magister ocurre una
situacion muy similar, en donde los habitat de conchillas aumentan la densidad
de cangrejos menores a un afio de vida por una combinacion de seleccion de
habitat e incremento de supervivencia en comparacion con otros habitats,
aungue esto conlleve un aumento en el canibalismo entre cohortes (Fernadez
et al. 1993).

Aunque no fue posible la realizacion de experimentos de seleccion de
sustratos con megalopas de Chasmagnathus granulata, observaciones
aisladas de campo hacen suponer que no serian tan selectivas como las de
Cyrtograpsus angulatus. Efectivamente se han encontrado megalopas, vy
también reclutas, de Ch. granulata entre piedras y valvas, aunque en baja
densidad (Luppi, observacién personal), situacion donde coexistirian con C.
angulatus. Adn asi, es interesante que en la zona de cuevas de adultos de la

especie las megalopas se encuentren casi exclusivamente en el interior de

_Capitulo 5. Patrones de reclutamiento. 5-63

5-63



dichas cuevas. La seleccibn de este microhabitat puede traer grandes
beneficios: por un lado las megalopas asentarian en un habitat apropiado para
su posterior actividad cavadora, la cual muchas veces es inmediata ya que es
usual encontrar megalopas en pequenos orificios en las paredes o techos de
las cuevas. Por otra parte los adultos pueden ejercer una proteccion pasiva, es
decir, alejar posibles predadores tales como otros cangrejos, incluso los
juveniles de la misma especie, o aves. Ademas, sefiales quimicas de adultos
aceleran la muda de metamorfosis de las megalopas (Gebauer et al. 1997), lo
cual aumenta las chances de que permanezca en la cueva, ya como Cl. Si
tenemos en cuenta que los reclutas de Ch. granulata se encuentran en su
mayor proporcion dentro o en los bordes de las cuevas de los adultos deberia
ser esperable que muestren comportamiento de atraccion hacia los adultos
conespecificos, pero vemos que en nuestros experimentos los reclutas son
indiferentes a la presencia de adultos. Una hipotesis que puede explicar esta
contradiccion es gue los reclutas tengan distintos comportamientos de acuerdo
a la distancia que lo separe del adulto. Es decir el recluta puede acercarse al
adulto pero sélo hasta una distancia “de seguridad”, evitando asi el riesgo de
canibalismo.

Entonces, teniendo en cuenta los tres componentes principales del
reclutamiento que mencionamos en la introduccion.

1. La distribucion diferencial de megalopas en la columna de agua. Es dificil
gue la aparicion de megalopas en microhabitats diferentes separados por
escasa distancia (hasta menos de un metro) pueda, al menos en parte,
explicarse por este hecho.

2. La seleccion activa de un habitat de asentamiento hecha por la megalopa
en el momento de asentarse. Las megalopas de las dos especies tienen
capacidad de nadar y maniobrar en condiciones de corriente similares a las
encontradas en el campo (Valero et al. enviado). Ademas, las megalopas que
entran a la laguna tienen varios dias antes de que se produzca la muda de
metamorfosis (Luppi & Spivak, 1999), es decir disponen de tiempo para buscar
y seleccionar un sustrato. En el caso de Cyrtograpsus angulatus hemos

demostrado que seleccionan sustratos en laboratorio.
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3. La supervivencia de los individuos recien asentados y los primeros
estadios juveniles. Indudablemente se produce una importante mortalidad de
reclutas luego del asentamiento puesta de manifiesto por el brusco descenso
de su densidad desde los picos mayores. En el Capitulo 4 se presentaron
indicios de campo de que esta mortalidad no se producia intracohorte (entre los
mismos reclutas) y en los experimentos de laboratorio de este Capitulo sucede
lo mismo. En cambio la mortalidad producida por predacién y especialmente
por canibalismo de individuos juveniles mas grandes es importante y puede
explicar gran parte de la mortalidad de reclutas posterior al asentamiento. De
esta manera, en las dos especies los factores postasentamiento son los que
tendrian mayor ponderacion en la determinacion de los patrones de
reclutamiento y por lo tanto ambas muestran un reclutamiento regulado. Pero
otros resultados indican que el grado de esta regulacién es distinto. En C.
angulatus los picos de densidades de reclutas desaparecen rapidamente, en
tanto que en Chasmagnathus granulata los grandes picos de reclutamiento son
seguidos poco tiempo despues por picos en las densidades de juveniles.
Ademas la mortalidad por canibalismo es mayor en C.angulatus. Es decir, en
esta ultima especie la regulacion del reclutamiento es mas intensa que la de

Ch. granulata.
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Las variaciones en los patrones de reclutamiento se consideran el resultado
de una combinacion de procesos previos y posteriores al asentamiento
(Luckenbach, 1984; Connell, 1985; Gaines & Roughgarden, 1985; Bertness et
al. 1992; Eggleston & Armstrong, 1995). Dentro de estos ultimos, la predacion
es frecuentemente un factor determinante en la mortalidad denso-dependiente
y es considerada como una de las causas mas importantes que explican la
mortalidad de los reclutas o primeros estadios juveniles (Thorson, 1966;
Keough & Downes, 1982, Gosselin & Qian, 1997).

El canibalismo, considerado como un caso especial de predacion, ha
recibido en los ultimos afios la atencién de los ec6logos como factor en la
regulacién y estructuracion de poblaciones (revisiones de Fox, 1975; Polis
1981, 1988). El canibalismo puede ser la principal fuente de predacion de
juveniles en poblaciones estructuradas por tallas (Fox, 1975; Botsford &
Wickham, 1978; Polis, 1981, 1988; Hines et al. 1990) y puede afectar los
patrones de reclutamiento, el tamafio poblacional y la estructura de edades de
crustaceos decapodos (Zeldis, 1985; Hines et al. 1987; Kurihara & Okamoto,
1987; Fernandez et al. 1993b; Ruiz et al. 1993; Botsford & Hobbs, 1995;
Eggleston & Armstrong, 1995; Hines & Ruiz, 1995; Smith, 1995; Duitil et al.
1997; Lovrich & Sainte-Marie, 1997; Moksnes et al. 1997).

La intensidad de la predacion y el canibalismo pueden ser afectados por
varios factores. La disponibilidad de refugios para los reclutas y primeros
estadios juveniles es un factor crucial para disminuir la mortalidad por
predacién y canibalismo en cangrejos (Heck & Wilson, 1987; Kurihara et al.
1987; Navarrete & Castilla, 1990; Olmi & Lipcius, 1991; Heck & Hambrook,
1991; Fernandez et al. 1993a). El nivel de ayuno, la disponibilidad de alimentos
alternativos, la talla, el sexo y las combinaciones de predadores también
pueden influir en la mortalidad por predacion y canibalismo (Kurihara &
Okamoto, 1987; Okamoto & Kurihara, 1989; Wilson et al. 1990; Cerda & Wolff,
1993; Dutil et al. 1997; Lovrich & Sainte-Marie, 1997; Moksnes et al. 1997).

Los patrones de reclutamiento de Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus
granulata muestran que las densidades de reclutas fluctan en periodos muy

cortos (Capitulo 5) y sugieren que procesos post-asentamiento como
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canibalismo y la predacién regulan el reclutamiento. En este estudio intentamos
contestar varias preguntas referentes a la predacion y el canibalismo por parte
de juveniles y adultos de ambas especies sobre sus reclutas. En particular cual
es la intensidad del canibalismo intra e intercohorte y cual es el efecto del
refugio sobre la predacién y el canibalismo y como afectan el tamafio y sexo
del predador, su nivel de ayuno y la presencia de alimentos alternativos a la
mortalidad de reclutas. Estas preguntas se evaluaron a través de una serie de
experimentos de laboratorio y sus resultados se relacionaron con los patrones

de reclutamiento y la distribucién de las distintas clases de talla en el campo.

Materiales y métodos

Colecta de reclutas, juveniles y adultos en el campo: Los cangrejos menores

de 2.4 (Cyrtograpsus angulatus) y 2.2. mm (Chasmagnathus granulata) de
ancho del caparazén (AC) se consideraron reclutas. Este limite superior
corresponde al punto medio entre las tallas promedio de los estadios de
cangrejo Il y Ill obtenidos en el laboratorio (Capitulo 3). Se consideraron
juveniles a los cangrejos entre 6 y 8 mm (AC) y adultos entre 24 y 28 mm
(Tabla 6.1). Los reclutas y juveniles de C. angulatus se colectaron de trozos de
la parte superior externa de arrecifes de Ficopomatus enigmaticus que
mostraran sefiales de crecimiento (Obenat & Pezzani, 1989). Cada trozo se
llevé inmediatamente al laboratorio y se disgregé con sumo cuidado para
extraer los cangrejos. Los adultos de C. angulatus se colectaron a mano
directamente del intermareal. Los reclutas, juveniles y adultos de Ch. granulata
se colectaron del interior y los alrededores de las cuevas de la misma especie.
Se midio el ancho de caparazon y los cangrejos se asignaron a cada categoria

de acuerdo a su talla (Tabla 6.1).

Ancho de caparazén (mm)

Cyrtograpsus angulatus  Chasmagnathus granulata

rango media + de rango media + de

presas reclutas <24 1.9+0.3 <22 1.8+0.2
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predadores juveniles 6-8 7.2+0.6 6-8 7.1+0.6
predadores adultos 24-28 259+1.6 24-28 25.7+1.7

Tabla 6.1. Rango y promedio = desvio estandar (de) de las presas y predadores de
Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus granulata utilizados en los experimentos.

Mantenimiento de los individuos en laboratorio: Los reclutas y juveniles se

mantuvieron en recipientes plasticos de 5 | y los adultos en otros de 20 I, con
aireacién constante. El agua de mantenimiento y experimentacion fue de 23 %o
de salinidad. Los reclutas se alimentaron con nauplii de Artemia sp., los
juveniles con Tetra Bits™ y los adultos con alimento balanceado para peces. La
estadia de cualquier individuo en el laboratorio antes de utilizarlo en
experimentacion no excedio las 72 hs. A los reclutas se les cambi6 el agua y el
alimento cada 24 hs.

Condiciones generales a todos los experimentos: Para todos los

experimentos se utilizaron recipientes cilindricos de plastico de 11.5 cm de
diametro por 13 cm de altura, con 600 ml de agua. Como refugio se utilizé una
esponja plastica de 300 ml con un tamafio de poro de 4.6 + 0.4 mm y un
diametro de fibra de 0.63 + 0.03 mm. Si bien el tamafio de poro es inferior a la
talla de los juveniles, el material plastico de las esponjas es flexible y permite la
entrada de los juveniles a su interior de la esponja. Para crear las condiciones
de ayuno en los predadores (juveniles o adultos) se los mantuvo 48 h sin
alimento. En cada recipiente se usaron 6 reclutas como presas y un predador,
juvenil o adulto. Este niumero de reclutas equivale a una densidad usualmente
encontrada en el campo (Capitulo 5). Los predadores se colocaron en los
recipientes 30 min antes de iniciar los experimentos y posteriormente se
agregaron los reclutas. Todos los individuos, reclutas, juveniles y adultos, se
utilizaron una sola vez. En el caso de que algun depredador mudara o muriera
durante el tiempo de experimentacion se desecharon esos datos y se repitid el
experimento. Se utilizaron individuos sin autotomias. El tiempo de
experimentaciéon fue de 48 h, al final del cual se retiré el predador y se
contabilizaron los individuos sobrevivientes. Se calculé la mortalidad relativa de
reclutas (MRR).
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Disefio experimental: En todos los experimentos que involucraban dos o mas

factores se realizo un disefio factorial. Dentro de cada experimento, todas las
réplicas de cada tratamiento fueron distribuidas al azar (Hurlbert, 1984). En
todos los casos ninguna transformacion aplicada a la variable MRR sirvi6 para
cumplir con las condiciones de normalidad y homogeneidad de varianzas entre
los grupos y por tal motivo se realizaron analisis de la varianza no paramétricos
(Zar, 1984). Cuando se detectaron efectos o interacciones significativas, las
diferencias entre combinaciones de tratamientos se detectaron mediante un
test de mdultiples comparaciones de Tukey (Zar, 1984). Los resultados del
primer experimento (mortalidad de reclutas en ausencia de juveniles o adultos)
se tomaron como control de los resultados de cada condicion de los
experimentos subsiguientes. Los resultados obtenidos en cada experimento se
compararon con el control con una prueba de y2 con correccion de Yates. En
todos los analisis estadisticos las diferencias se consideraron significativas
cuando p < 0.05. Dado que los valores de rango de cada serie de datos son
dificiles de interpretar, para confeccionar los graficos se utilizaron los
promedios + desvio estandar de los datos originales.

Experimento 1: Canibalismo intracohorte. Disefiado para evaluar la

predacion intraespecifica, en presencia y ausencia de refugio. Se realizaron 20
réplicas para cada combinacion de especie y refugio. Total: 80 réplicas. Los
datos de las 20 réplicas de cada combinacion se sumaron y los resultados se
analizaron con un test de x2 con correccion de Yates. Este experimento se
corresponde con el primero de canibalismo del Capitulo 5.

Experimento 2: Canibalismo vy predacion de juveniles y adultos, alimentados

y en ayuno, sobre reclutas. Se utilizaron juveniles y adultos de las dos

especies, ayunados y alimentados, en presencia y ausencia de refugio. Para
cada condicién se realizaron 20 réplicas, excepto la combinacion de: adultos de
Cyrtograpsus angulatus y reclutas de Chasmagnathus granulata, con alimento,
con y sin refugio (n = 10). El total de réplicas fue de 620. En el caso de los
adultos se utilizaron ambos sexos al azar para aleatorizar las diferencias en la
capacidad predatoria entre los sexos. Para analizar los resultados se utilizé un

andlisis de la varianza factorial no paramétrico de tres vias con la edad de los
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predadores, su nivel de ayuno y la presencia de refugio como factores, y la
MRR como variable.

Experimento 3: Canibalismo de adultos, machos y hembras, sobre reclutas.

Se utilizaron machos y hembras adultos para cada especies, alimentados y
ayunados, con presencia y ausencia de refugio. Se realizaron 20 réplicas de
cada condicion. El total de réplicas fue de 160. Para analizar los resultados se
utilizé un andlisis de la varianza factorial no paramétrico de dos vias con el
sexo y la presencia de refugio como factores, y la MRR como variable.

Experimento 4: Efecto de la presencia de un alimento alternativo en el

canibalismo de juveniles sobre reclutas. Los reclutas no son la unica posible

fuente de alimento, por lo cual la presencia de alimento alternativo puede tener
un efecto importante sobre el canibalismo. Para evaluar esta posibilidad se
realizé un experimento con juveniles (ayunados) como predadores, con y sin el
agregado de nauplii de Artemia sp como alimento alternativo. Se realizaron 20
réplicas de cada condicion, con un total de 80 réplicas. Los resultados se
compararon con un andlisis de la varianza factorial no paramétrico de dos vias
con la presencia de alimento alternativo y la presencia de refugio como
factores, y la MRR como variable.

Experimento 5: Efecto de la presencia de adultos de Chasmagnathus

granulata en el canibalismo de juveniles sobre reclutas. Los reclutas, juveniles

y adultos de Chasmagnathus granulata conviven en el interior y los alrededores
de las cuevas de los adultos. En consecuencia, se evalué la capacidad
predatoria de ambos predadores juntos sobre los reclutas. Para tal fin se
coloco en cada recipiente un juvenil y un adulto (machos, hembras ovigeras o
hembras no ovigeras), ambos ayunados. Se registré el nimero de reclutas y
juveniles sobrevivientes. Se realizaron 10 réplicas de cada condicion, con un
total de 60 réplicas. Se compararon las diferencias en la supervivencia de
reclutas entre cada combinacion de adulto (macho, hembra no ovigera y
hembra ovigera) y juvenil y con los resultados de los juveniles solos del
experimento 2. Los resultados se compararon con un analisis de la varianza
factorial no paramétrico de dos vias con sexo y edad de los predadores y

presencia de refugio como factores, y la MRR como variable.
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Resultados:

Experimento 1: Canibalismo intracohorte. Para las dos especies la MRR

intracohorte alcanzé valores muy bajos (Fig. 6.1) y no se vié influenciada por la
presencia de refugios (x2: 0 y 0.17, DF: 1, p =1y p > 0.5; Cyrtograpsus

angulatus y Chasmagnathus granulata respectivamente).

T 0.27
g 8 Refugio
'S O Sin refugio
o -
S 0.15
o
o
©
c 0.1t
5 ns ns
g
S 0.05
=
0 t I
C. angulatus Ch. granulata

Fig. 6.1. Mortalidad proporcional intracohorte de reclutas de Cyrtograpsus angulatus y
Chasmagnathus granulata, en presencia y ausencia de refugio (ns: diferencias no
significativas). Esta figura se corresponde con la 5.2.

Experimento 2: Canibalismo v predaciéon de juveniles y adultos, alimentados

y en ayuno, sobre reclutas. En las cuatro combinaciones posibles de predador

y presa la MRR fué afectada significativamente por el tamafio del predador y la
presencia de refugio. Solamente cuando los predadores y las presas fueron
Cyrtograpsus angulatus, el ayuno tuvo un efecto significativo. Hubo interaccion
significativa entre el tamafio de los predadores y la presencia/ausencia de
refugio cuando los reclutas eran Chasmagnathus granulata, como resultado de

diferencias significativas en todas las combinaciones excepto dos (Tabla 6.2).

Recluta (presa)  Ch. granulata Ch. granulata C. angulatus C. angulatus

Predador Ch. granulata C. angulatus C. angulatus Ch. granulata

Factores H H H H
Tamafio 18.5* 31.4* 20.06* 49.46*
Ayuno 2.6 3.39"s 9.65* 0.04ns
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Refugio 88.3* 44.7* 69.88* 55.27*
Tamafno x Ayuno 1.56"M 2.99ns 1.28" 0.00"s
Tamafio x Refugio 6.56* 6.46* 2.39m 0.11"s
Ayuno x Refugio 0.5n 1.58"s 0.41" 0.34"ms
Tamafo x Ayuno 1.13"s 1.87" 0.22"n 0.11ns
x Refugio
Comparaciones
juv.ref. x juv.sref. * *
juv.ref. x ad.ref. ns *
juv.ref. x ad.sref. * ns
juv.sref. x ad.ref. * *
juv.sref. x ad.sref. * *
ad.ref. x ad.sref. * *

Tabla 6.2a. Bloque superior. Estadisticos H del ANOVA no paramétrico correspondiente al
experimento 2, con la edad de los predadores, el ayuno y el refugio como factores y la
mortalidad proporcional como variable. 6.2b. Bloque inferior. Test de comparacion multiple de
Tuckey aplicado a las interacciones significativas. ns: diferencias no significativas, *: diferencias
significativas p < 0.05. ad. : adulto, juv.: juveniles, ref.: con refugio, sref.: sin refugio.

Predadores y reclutas de Chasmagnathus granulata. En ausencia de refugio
el efecto de los juveniles como predadores fué mucho mas marcado que el de
los adultos. Los juveniles mataron la totalidad de los reclutas tanto en
condiciones de ayuno como de alimentacion. De todas maneras, en el caso de
los adultos la MRR alcanz6 0.69 en condiciones de ayuno (Fig. 6.2 A). La
presencia de refugios practicamente anulé los efectos de los predadores y no
hubo diferencias significativas con el control, salvo para juveniles ayunados
(MRR =0.15).

Predadores Cyrtograpsus angulatus y reclutas Chasmagnathus granulata.
Sin refugios, los juveniles consumieron todos los reclutas (MRR = 1) y los
adultos so6lo causaron efectos de importancia cuando estaban ayunados (MRR
= 0.62) (Fig. 6.2 B). Al igual que el caso anterior, los refugios disminuyeron
significativamente la MRR, pero la mortalidad causada por juveniles, ayunados

o no, difirié significativamente del control (MRR = 0.28).
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Fig. 6.2. Promedios + desvio estandar de la mortalidad proporcional de reclutas por predacion y
canibalismo por juveniles y adultos, ayunados y alimentados, con y sin refugio. La linea
punteada en la base de cada grafico corresponde a la mortalidad de los reclutas solos (control).
A: reclutas y predadores Chasmagnathus granulata, B: reclutas Ch. granulata, predadores
Cyrtograpsus angulatus; C: reclutas y predadores C. angulatus; D: reclutas C. angulatus,
predadores Ch. granulata. Los resultados en cada caso se compararon con el control mediante
test x2.*: p<0.05, ns: no significativo.

Predadores y reclutas Cyrtograpsus angulatus. Sin refugio la MRR causada
por juveniles y adultos fué alta y siempre mayor en los individuos ayunados
(Fig. 6.2C). EIl refugio disminuyé la MRR, especialmente en el caso de
predacion por adultos, donde los valores no difirieron significativamente del
control (MRR < 0.1). Los valores de MMR producida por juveniles fueron altos:
0.31y 0.56 para individuos alimentados y ayunados respectivamente.

Predadores Chasmagnathus granulata y reclutas Cyrtograpsus angulatus.
Los resultados en este caso se correspondieron, en lo que respecta al tamafo
y refugio, con los de predadores y reclutas C. angulatus. En cambio no se
observaron diferencias entre el estado de alimentacion de los predadores. Sin

refugio, la MRR fue maxima cuando los juveniles fueron predadores (0.92). y
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alcanzé 0.51 en el caso de los adultos. Con refugio la mortalidad producida por
adultos no difirié del control (Fig. 6.2D).
Experimento 3: Canibalismo de adultos, machos y hembras, sobre reclutas.

La MRR fué afectada significativamente por el sexo de los adultos de
Chasmagnathus granulata y por la presencia de refugio en las dos especies,

pero ambas variables no interactuaron entre si (Tabla 6.3).

C. angulatus Ch. granulata

Factores H H
Sexo 0.023 s 6.68*
Refugio 39.76* 21.86*
Interaccion 2.09ns 175"

Tabla 6.3. Estadisticos H del ANOVA no paramétrico correspondiente al experimento 3, con el
sexo de los adultos y el refugio como factores y la mortalidad proporcional como variable, en
todos los casos gl = 1. ns: diferencias no significativas, *: diferencias significativas p < 0.05.
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Fig. 6.3. Promedios + desvio estandar de la mortalidad proporcional de reclutas por canibalismo
por adultos machos y hembras ayunados, con y sin refugio. Para mas explicaciones ver
epigrafe de la figura 6.2.

Los adultos de Cyrtograpsus angulatus no aumentaron la MRR con respecto
al control en presencia de refugio, pero si lo hicieron en su ausencia. La
mortalidad alcanz6 0.51 y 0.63 (machos y hembras respectivamente, Fig. 6.3).
Los machos de Chasmagnathus granulata no incrementaron significativamente

la MRR en presencia de refugio pero si en ausencia del mismo (0.21). Las
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hembras de la misma especie aumentaron significativamente la mortalidad
hasta 0.32 (con refugio) y 0.51 (sin refugio). La MRR fue significativamente mas
alta que en el caso de los machos.

Experimento 4: Efecto de la presencia de alimento alternativo sobre el

canibalismo de juveniles sobre reclutas. La presencia de nauplii de Artemia sp.

como alimento alternativo afectd significativamente la mortalidad de reclutas
por parte de juveniles, al igual que el refugio, en las dos especies. Ademas
existieron interacciones entre los dos factores en su efecto sobre la mortalidad
(Tabla 6.4).

C. angulatus  Ch. granulata

Factores H H

Alimento 15.31* 15.23*

Refugio 25.48* 31.29*
Interaccion 5.18* 6.07*

Comparaciones

r.a. x sr.a. * ns
r.a. X r.sa. * ns
r.a. X sr.sa. * *
sr.a. x r.sa. ns ns
sr.a. X sr.sa. * *
r.sa. X sr.sa. * *

Tabla 6.4a. Bloque superior. Estadisticos H del ANOVA no paramétrico correspondiente al
experimento 4, con la presencia de alimento alternativo y el refugio como factores y la
mortalidad proporcional como variable, en todos los casos gl = 1. 6.4b. Bloque inferior. Test de
comparacion multiple de Tuckey aplicado a las interacciones significativas. ns: diferencias no
significativas, *: diferencias significativas p < 0.05. r.: con refugio, sr.: sin refugio, a.: con
alimento alternativo, sa.: sin alimento alternativo.

En presencia de alimento alternativo la MRR disminuyd, alcanzando valores
bajos, que no difirieron significativamente del control, cuando habia refugio
(0.03 y 0.04 en Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus granulata
respectivamente), pero los valores fueron altos en ausencia de refugio (0.69 y
0.35 respectivamente; Fig. 6.4).
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Fig. 6.4. Promedios + desvio estandar de la mortalidad proporcional de reclutas por canibalismo
por juveniles ayunados, con y sin alimento alternativo, con y sin refugio. Para mas
explicaciones ver epigrafe de la figura 6.2.

Experimento 5: Efecto de la presencia de adultos de Chasmagnathus

granulata en el canibalismo de juveniles sobre reclutas. El sexo y tipo de adulto

de Chasmaganthus granulata, colocados junto a los juveniles de la misma
especie, y la presencia de refugio, afectaron significativamente la MRR (Tabla
6.5). La presencia de adultos junto a los juveniles disminuyé la MRR en
comparacion a los juveniles solos en distintos grados de acuerdo al sexo y tipo
de adulto. La MRR difirid significativamente cuando el adulto era macho, con
respecto a las hembras no ovigeras y ovigeras y a los juveniles actuando solos
como predadores. En todos los casos, la presencia de refugio disminuyo6
significativamente la mortalidad, y en el caso de los machos no hubo
diferencias significativas con el control. La MRR de hembras no ovigeras, de
hembras ovigeras o juveniles solos no difirid significativamente, en tanto que
hubo diferencias significativas entre hembras ovigeras y juveniles solos (Tabla
6.5, Fig. 6.5).

Factores H gl
Predadores 8.15* 3
Refugio 28.56* 1
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Interaccion 5.46" 3

Comparaciones

refugio *
m. X hno. *
m. X hov. *
m. X juv. *

hno. x hov. ns
hno. x juv. ns
hov. x juv. *

Tabla 6.5a. Bloque superior. Estadisticos H del ANOVA no paramétrico correspondiente al
experimento 5, con la combinacién de los predadores y el refugio como factores y la mortalidad
proporcional como variable. 6.5b. Bloque inferior. Test de comparacién multiple de Tuckey
aplicado a las interacciones significativas. ns: diferencias no significativas, *: diferencias
significativas p < 0.05. m.: macho, hno.: hembras no ovigeras, hov.: hembras ovigeras, juv.:
juveniles.

Por otro lado, los adultos afectaron a los juveniles. La mortalidad de juveniles
fué maxima para las hembras no ovigeras (30 y 60 %, con y sin refugio) y
minima para las hembras ovigeras (20 y 40 %, con y sin refugio). Ademas los
juveniles sufrieron autotomias de apéndices que fueron méaximas cuando
compartian el recipiente experimental con hembras no ovigeras, en presencia
de refugio (30 %).
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Fig. 6.5. Promedios + desvio estandar de la mortalidad proporcional de reclutas por canibalismo
porjuveniles solos 0 acompafiados por adultos machos, hembras no ovigeras (no.), hembras
ovigeras (0.) de Chasmagnathus granulata ayunados, con y sin refugio. Para mas
explicaciones ver epigrafe de la figura 6.2.
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Discusion:

A través de este trabajo hemos mostrado que en el laboratorio los juveniles y
adultos de Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus granulata tienen la
capacidad de predar intra e interespecificamente sobre reclutas de ambas
especies. El nivel de predacion depende de la presencia de refugio, del tamafio
y estado alimentario del predador, de la presencia de otros alimentos y de la
combinacion de predadores de distintos tamarios.

La mortalidad de reclutas como consecuencia del canibalismo intracohorte
es escasa, al igual que en otras especies de cangrejo (Kurihara & Okamoto,
1987; Lovrich & Sainte-Marie, 1997; Moksnes et al. 1997). Este resultado es
esperable dada la similitud de tamafos entre los individuos de una misma
cohorte; el aumento de la vulnerabilidad por haber mudado durante el
experimento podria explicar la existencia de algunos casos observados de
canibalismo.

El refugio permiti6 una defensa muy efectiva contra la predacion y el
canibalismo de reclutas de Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus
granulata por parte de juveniles y adultos de las mismas especies. Este efecto
fué variable de acuerdo al tamafio y estado alimentario del predador. El refugio
fue efectivo frente a los adultos y en menor grado con los juveniles. En efecto
en presencia de refugio, los juveniles ayunados causaron una alta mortalidad
(hasta 56 % en reclutas y juveniles de C. angulatus).

En la historia de vida de los cangrejos, y de los decapodos en general, los
refugios se consideran esenciales para la supervivencia de megalopas o
postlarvas, reclutas o juveniles inmaduros pues proveen un medio de escape a
la predacion y son un factor estabilizante en las interacciones predador presa
(Kurihara & Okamoto, 1987; Kurihara et al. 1988; Hudon & Lamarche, 1989;
Navarrete & Castilla, 1990; Wilson, et al. 1990; Heck & Hambrook, 1991; Olmi
& Lipcius, 1991; Smith & Herrnkind, 1992; Fernandez et al. 1993a). Dittel et al.
(1995) diferencian entre el concepto tedrico de "refugios absolutos”, donde la
presa seria invulnerable, y la evidencia de campo que indica que la proteccion
contra la predacion es parcial. Nuestros resultados muestran que el efecto de
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los refugios para la supervivencia de los reclutas varié6 de acuerdo al tipo de
predador y su condicion. Para predadores adultos el refugio se comportdo como
absoluto y para predadores juveniles el refugio proveyo6 una proteccion parcial.

En la laguna Mar Chiquita el refugio de los reclutas de ambas especies es
diferente. Los arrecifes de Ficopomatus enigmaticus son el principal refugio
para los reclutas de Cyrtograpsus angulatus. Aunque dentro de estos arrecifes
viven tambien algunos predadores como juveniles conespecificos, adultos de
C. altimanus y gobidos, el refugio brinda a los reclutas una mayor probabilidad
de supervivencia que el ambiente circundante, donde se suman otros
predadores, como los adultos de la misma especie, otros peces (hacen falta las
citas de la introduccion), y aves, cuyo efecto no se debe descartar dada la
escasa profundidad de la laguna. Este cambio en el habitat a lo largo de la
ontogenia de C. angulatus, que consiste en el uso de refugios por reclutas y
juveniles de pequefio tamafio, y en habitar fondos abiertos por las tallas
mayores, se corresponde con el concepto de "nicho ontogenético” (Werner &
Gilliam, 1984). Este puede considerarse como una respuesta adaptativa a la
evasion a los predadores (Williams et al. 1990; Richards, 1992). En el
laboratorio, las megalopas seleccionan activamente el "bochdn" por sobre el
barro abierto y los reclutas evitaron la presencia de adultos de la misma
especie (Capitulo 5), datos que refuerzan esta hipétesis.

El hbitat de reclutamiento de Chasmagnathus granulata es el interior y los
alrededores de las cuevas de adultos de la misma especie (Spivak et al. 1994).
Dentro de las cuevas pueden coexistir todas las clases de talla. La cueva
puede funcionar como refugio de dos formas concurrentes: estructuralmente,
contra peces, aves y otros cangrejos, y por la presencia del adulto en su
interior. El adulto da a los reclutas una proteccion pasiva contra los mismos
predadores y los juveniles de la misma especie. Otras especies de cangrejo
terrestres o semiterrestres tambien exhiben el mismo tipo de sistema de refugio
(Kurihara et al. 1988; Wolcott, 1988; Cabrera Pefia et al. 1994). Evidencias
adicionales refuerzan la idea de la funcién de la cueva como habitat de
reclutamiento y proteccion de reclutas: las megalopas de Ch. granulata
adelantan su metamorfosis en respuesta a estimulos provenientes de adultos

(Gebauer et al. 1998). Ademas, las cuevas pueden funcionar como trampas de
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megalopas bajo las condiciones hidrodindmicas de la laguna Mar Chiquita
(Iribarne et al. 1997). La presencia de adultos disminuy6é la mortalidad de
reclutas por juveniles; la disminucion fué méaxima si los adultos eran machos,
menor si eran hembras ovigeras, y casi nula si eran hembras no ovigeras. La
disminucién fué resultado de dos factores: el adulto pred6 sobre el juvenil o
deprimié su actividad predadora. Las hembras no ovigeras causaron la
mortalidad mas alta de juveniles, pero la mortalidad de reclutas siguié siendo
alta. Esto puede atribuirse a la relacion entre estado reproductivo y actividad de
forrajeo. Las hembras no ovigeras de Cancer polyodon y C. magister tienen
una actividad de forrajeo mayor que las ovigeras y, en la primera especie, se
observé un mayor canibalismo (Cerda & Wolff, 1993; Schultz et al. 1996).
Ademas, en observaciones directas del comportamiento, se constaté que los
juveniles tenian una actitud expectante con respecto al adulto y no atacaban a
los reclutas durante 30 min, cosa que si hacian al estar solos (Luppi,
observacion personal).

Los juveniles fueron un factor de mortalidad de reclutas mas importante que
los adultos. Es probable que las diferencias en el tamafio de los predadores
expliquen, en parte, este hecho, ya que el menor tamafio de los juveniles les
permitiria acceder a mayores porciones del refugio. Por otra parte las quelas de
los adultos son enormes comparadas con las presas, lo que puede afectar la
captura de los reclutas. La apertura de las quelas determina el tamafio maximo
de presa (Elner & Hughes, 1978; Hughes & Elner, 1979; ap Rheinhallt &
Hughes, 1985; ap Reinhallt, 1986; Behrens Yamada & Boulding, 1998) e,
inversamente, un aparato de captura muy grande puede resultar ineficaz para
una presa chica y movil. Ademas era usual observar, en laboratorio y en el
campo a los reclutas sobre los cuerpos de los adultos, lo que los ponia fuera de
su alcance (Luppi, observacion personal).

Las hembras adultas de Chasmagnathus granulata predaron mas que los
machos de igual tamafio sobre reclutas de la misma especie y la diferencia de
tamafo en las quelas podria explicar esta diferencia. El célculo del tamafio de
las quelas para las tallas utilizadas, mediante ecuaciones de regresion (Spivak
& Sanchez, 1989), mostré que las hembras de Ch. granulata tenian quelas un

46 % mas chicas que los machos. En el caso de Cyrtograpsus angulatus la
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diferencia entre los sexos fué menor: 32 %. El menor tamafio de quelas puede
influir en la posibilidad de alcanzar mas porciones del refugio y los reclutas que
se encuentran en ellos. En Hemigrapsus penicillatus las hembras consumen
una mayor proporcion de presas conespecificas pequefias que los machos,
teniendo una diferencia en la apertura de las quelas de un 50 % (Kurihara &
Okamoto, 1987).

El ayuno de los predadores aumento, en general, el consumo de reclutas, en
algunos casos significativamente (adultos de Cyrtograpsus angulatus). El
estado nutricional de los individuos puede desencadenar o0 aumentar
comportamientos predadores o canibales, especialmente en condiciones de
alta densidad (Fox, 1975, Polis, 1981; Wolcott, 1988). En las dos especies los
refugios mantienen o atrapan abundante microfauna y detritos, pero a altas
densidades de juveniles y reclutas el alimento puede resultar escaso. En el
laboratorio, durante este estudio, con densidades de 6 ind./300 cm3 de refugio,
equivalentes a una densidad moderada en el campo (Capitulo 5), la presencia
de alimentos alternativos llevo la mortalidad por predacién a valores muy bajos
en presencia de refugios. Si la densidad de juveniles es alta, la cantidad de
alimento alternativo puede ser escasa. Si al mismo tiempo, la densidad de
reclutas es alta, éstos pueden pasar a ser una presa atractiva para los
juveniles. Dado que el recurso alimentario es el mismo para ambas clases de
tamafio, se puede desencadenar una competencia intraespecifica en la cual el
individuo de mayor tamafio tendria ventajas (Botsford & Wickham, 1978) y
podria eliminar competidores en etapas tempranas de su ciclo de vida.

Es esperable que en las densidades méximas halladas en los refugios (40-
50 ind/300 cm3, Capitulo 5) el canibalismo aumente, tal como ocurre en.
Callinectes sapidus (Moksnes et al. 1997) y Chionoecetes opilio (Dutil et al.
1997). En el ambiente natural y a inicios del verano, la densidad de reclutas es
casi nula y la de juveniles es minima, cercana a 0. En este momento llega la
primer cohorte de asentantes (Capitulo 5) que tendra las maximas
posibilidades de sobrevivir ante una baja presencia de potenciales canibales. El
rapido crecimiento de los primeros reclutas y su paso a estadios de cangrejo
mas grandes transforma a estos reclutas en canibales de las cohortes

subsiguientes y, de alli en mas, los individuos que asienten veran disminuidas
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sus posibilidades de sobrevivir. Otra fuente de disminuciéon de la densidad de
reclutas en los refugios podria ser la emigracion hacia los ambientes
circundantes, pero eso no se ha detectado (Spivak et al. 1994). Si ocurriera,
propablemente los reclutas serian rapidamente consumidos por algun
predador.

Chasmagnathgus granulata y Cyrtograpsus angulatus mostraron una
importante actividad predadora y canibal intercohorte en el laboratorio, tal como
ocurre en otras especies de cangrejos (Fox, 1975; Polis, 1981; Reise, 1985;
Kurihara & Okamoto, 1987; Hines et al., 1990, Fernandez et al. 1993b,
Moksnes et al. 1997). Nuestros resultados sugieren que esta actividad puede
ser particularmente intensa en periodos de fuerte reclutamiento de las dos
especies y tener un rol importante en la regulacion del numero de reclutas de
las sucesivas cohortes que llegan a los refugios en una misma temporada

reproductiva.
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Conclusiones generales

El conocimiento sobre la historia de vida y ecologia de los cangrejos
(Brachyura) no esta balanceado entre las distintas etapas de su ciclo de vida.
Hay un gran volumen de informacién sobre las larvas y los adultos, pero es
muy escasa sobre los reclutas y juveniles. En muy pocas especies se conocen
en profundidad las caracteristicas de asentamiento, reclutamiento y crecimiento
de reclutas y juveniles. Dos de ellas, de gran importancia econémica, Cancer
magister (junto a otras especies congenéricas) y Callinectes sapidus en la
costa oeste y este de los EEUU respectivamente, son las mas conocidas. Pero
también en Europa, y gracias a un extenso trabajo de Klein Breteler (1975),
existe informacion detallada sobre una especie, Carcinus maenas. Ademas de
estos estudios profundos existe informacién puntual sobre otras especies. En la
familia Grapsidae en particular, la informacién existente es practicamente nula
sobre la historia de vida y el crecimiento de los reclutas y juveniles, a pesar de
ser la familia con mayor nimero de especies, y la que mas tipos ambientales
ha ocupado. Las dos especies objeto de estudio en esta Tesis,
Chasmagnathus granulata y Cyrtograpsus angulatus, no escapan a esta
realidad y esta Tesis cubre, o al menos comienza a hacerlo, ese extenso
bache.

Recapitulemos los resultados y conclusiones mas importantes:

® Crecimiento en laboratorio: El estudio del crecimiento relativo en reclutas y
juveniles a través de ecuaciones de regresion permitio establecer que habia
diferencias en el crecimiento relativo entre sexos pero no determinar a partir de
gué estadio de cangrejo se produjo esta diferencia. Por lo contrario el indice de
crecimiento relativo (ICR) aplicado a datos de crecimiento estadio por estadio,
fué un método muy potente en la deteccion de diferencias en el crecimiento
relativo entre sexos. Mediante el ICR se demostré que: 1- la separacion de las
distintas etapas de crecimiento de los primeros estadios de cangrejo en
indiferenciados y juveniles en base a diferencias en estructuras externas
comunes es practicamente imposible, ya que el limite entre una etapa y la otra
sera diferente dependiendo de la estructura considerada. 2- es posible una

relacion entre el inicio temprano en la diferenciacion, la velocidad de
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crecimiento (como numero de mudas necesarias para llegar a una talla
determinada) y la talla de madurez sexual.

® Crecimiento en el campo: Hemos mostrado que el crecimiento en el
campo puede ser muy diferente en comparacion con el crecimiento en el
laboratorio y que también es muy variable, no sélo a lo largo del afio sino
también en una escala espacial muy pequefia. Se puso en evidencia que los
trabajos de crecimiento en laboratorio pueden ser utilizados como referencia
pero que no deberian ser extrapolados directamente a situaciones de campo.
Por otra parte los estudios de crecimiento en el campo deben ser realizados
con variados enfoques y metodologias con el fin de cruzar, comparar y
confirmar resultados.

® Patrones de reclutamiento, canibalismo y predacion: La descripcion,
interpretacion 'y comparacion de los patrones de reclutamiento de
Chasmagnathus granulata y Cyrtograpsus angulatus puso en evidencia que
son un excelente modelo para el estudio del reclutamiento y de los factores que
lo afectan, debido a los siguientes hechos: 1- que existe informacién sobre las
condiciones ambientales, los ciclos de vida, la distribucion, la biologia
reproductiva y la ecologia de larvas y adultos. 2- que algunos de estos rasgos
son compartidos por las dos especies, especialmente la estrategia de
exportacion larval. 3- que se tiene acceso a las dos especies en un mismo
lugar y tiempo. 4- que las especies estan emparentadas (misma familia:
Grapsidae). 5- que el grado de regulacion del reclutamiento entre las dos
especies es diferente. Esto es lo mas interesante, dado que en un mismo
sistema permite evaluar que intensidad de un factor (e. g. canibalismo vy

predacion) es el responsable de esa regulacion.

Tareas futuras
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A partir de los resultados y conclusiones obtenidos se plantean varias

investigaciones a desarrollar:

- Profundizar el estudio del crecimiento en el campo, especialmente en las
variaciones del crecimiento en escala microespacial y en el crecimiento
estadio por estadio, o al menos en intervalos de tiempo cortos, mediante
cria a partir de megalopa en clausuras individuales. Para realizar estas
investigaciones seria necesario contar con un registro continuo de la
temperatura del agua.

- Evaluar con mayor profundidad la seleccion de sustratos por megalopas
y reclutas bajo diferentes condiciones (e. g. velocidad de corriente,
presencia de individuos con-especificos e inter-especificos).

- Profundizar los estudios del canibalismo como factor regulador del
reclutamiento en base a nuevos experimentos de laboratorio y campo,
especialmente la existencia de denso-dependencia.

- Evaluar el efecto del tamafio del recluta (estadio por estadio) y las

autotomias en la capacidad predatoria de los juveniles y los adultos.

Ademas es importante iniciar o proseguir estudios sobre:

La relacibn existente entre las caracteristicas oceanograficas, la
consecuente deriva larval y el ingreso de megalopas a la laguna.

Las implicancias del estadio de muda, reservas energéticas y retardo en la

metamorfosis en la dinamica y el asentamiento de las megalopas.
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