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INTRODUGCION • 

Cuando los animales compiten por un alimen~ 

to, un territorio o una pareja, intercambian despliegues 

de comportamiento unos con otros. Ocasionalmente los 

competidores combaten; pero comunmente, después de los -

despliegues, uno se retira y el otro toma posesión del -

recurso sin que se presente un combate intenso ( Krebs y 

Davies, 1981). Aun en aquellos casos en que se presen

tan las interacciones físicas ( luchas ), se han desarrQ 

ilado sistemas en donde la coope:ración y la competencia 

se encuentran equilibradas ( Chase, 1980). Las intera~ 

ciones físicas pueden ser entre individuos que pertene

cen a la misma especie ( intraespecificas ), o entre in

dividuos de especies diferentes ( interespecificas ). 

La adecuación biológica ( fitness ) de un

individuo, se define como su habilidad relativa para so

brevivir y dejar progenie ( Stansfield, 1977). Los in

dividuos compiten por recursos ( lugar de refugio, ali

mento, pareja ), los cuales necesitan para mantener o a~ 

mentar su adecuación bio16gica. Como se mencionó arriba, 

al competir los animales por algún recu.rso uno adquiere 

acceso prioritario a dicho recurso. Esto se conoce como 

dominancia simple, en donde el animal dominante obtiene 

el recurso en cuestión y, el suborginad9¡' sólo una parte 

o nada.Comu.nmente, los individuos se encuentran agrup~ 

dos en áreas más o menos definidas. Algunos forman so

ciedades, otros se agrupan en ciertos periodos ( por eje!!! 
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plo, en época de reproducci6n). Otros más, viven la m~ 

yor parte del tiempo en forma aisla.da, encontrándose es

porádicamente y en periodos de tiempo muy cortos. Los

individuos agrupados establecen relaciones de dominancia 

al competir por los recursos. Tales relaciones determi

nan la repartición de recursos, y aseguran su aprovecha

miento óptimo ( Chase, 1974 ). 

Al estudiar las relaciones de dominancia en 

aves domésticas, Schjelderup-Ebbe ( 1922 ), observ6 que 

entre los individuos de un grupo, las relaciones de do

minancia y subordinación se entrelazan y arreglan jerár

quicamente, de tal manera que aún un individuo subordir~ 

do puede dominar a otro dentro del grupo. A partir de -

éste y otros estudios, se han realizado otros más en di

ferentes tipos de animales. La lista va desde avispas -

del g~nero Polistes (Pardi, 1948 citado en Bovbjerg , 

1956 ), hasta los grandes pri.mates ( ver Schein, 1975 

Wi1son, 1975 para revisi6n general ). De hecho, el con

cepto de orden de dominancia es ahora reconocido como 

"orden de picoteo", por el impacto de aquellos primeros 

estudios con aves domésticas. Otros términos para des-

cribir las jerarquias de dominancia son "orden de ra!} 

ge", "orden de dominancia", "dominancia social ", "rango 

social", "jerarquia social" y "rango de dominancia". En 

este trabajo se opt6 por el uso del término "orden de dQ. 

minancia", ya que no implica la existencia de un orden -

social complejo y porque en Última instancia, los indivi 

duos de un grupo se ordenan en función de la dominancia 

de unes sobre otros. Algunos autores mencionan la exis-
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teneia de un orde!! de subQ.rdi~ ( Bernstein, 1981 ), 

para hacer ~nfasis en la importancia de los subordinados 

dentro de la estructura de los grupos animales. 

Los recursos por los que compiten los ani~ 

les se encuentran distribuidos elll el espacio y varían -

conforme al tiempo. De ahí que la competencia !Jor el e~ 

pacio sea una característica imp9rtante de los grupos a

nimales. Las relaciones de dominancia pueden ser vistas 

como un sistema de espaciamiento entre los individuos • 

Tales relaciones se establecen por medio de repetidos d! 

safíos y luchas ( contiendas ). Al conjunto de posturas 

y patrones de comporta:niento, manifestado durante las 

contiendas, se le denomina ~illPortamiento ~go~. Este 

término fué introducido por Scott y Fredericson ( 1951 ). 

Al estudiar los encuentros entre roedores, ellos notaron 

la existencia de com:portamientos que no podian ser c1a-

sificados sólo OvillO ataques, amenazas· o· huidas, sino que 

tenían componentes de los mismos. Actualmente se desig..., 

na al comportamiento agonista., como a.que1 comportamiento, 

compuesto de posturas y patrones de comportamiento domi

nantes y sumisos, el cual se manifiesta cuando se compi

te por algún recurso ( Rinde, 1970; Leshner, 1978; Iromal 
mann, ·1981). Según Wi1son ( 1975 ), el t~rmino 60mp~

tamiento ~gonistaes una alternativa deseable al uso del 

término comportamiento ~gresivo. Además, no hay un tipo 

único de comportamiento que pueda ser llamado agresi6n _ 

( Johnson, 1976 ), sino que la agresi6n es componente de 

varios tipos de comportamiento. 
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A continuaci6n se señalarán algunas carac

terlsticas de los ordenes de dominancia. Posteriormen

te, se abordarán algunos aspectos del comportamiento 

agonista y de los sistemas de espaciamiento en los crus

táceos. Luego se mencionarán las características de la 

especie estudiada, para finalizar señalando los objeti

vos de este estudio. 

El Orden de Dominancia • 

Como ya se ha mencionado, vivir en grupo 1m 
plica guardar ciertas relaciones de distancia. La prin

cipal causa es la competencia por recursos. Se forman -

as! las jerarquías, definidas en un principio como una -

clase de relaciones ( Woodger, 1937 y, más recientemeg 

te, como un conjunto de elementos con una relaci6n ( Da~ 

kins, 1976). El orden de dominancia, con sus diferentes 

jerarquías, es el orden que se determina mediante amena

zas, ataques y luchas entre los individuos de un grupo. 

Los ordenes contienen múltiples rangos según una secuen

cia más o menos lineal: un individuo denominado ~ do

mina a todos los demás, otro ~ domina a los demás ex

cepto al alfa, y as! sucesivamente, hasta llegar al indi 

viduo omeg~ del extremo inferior, quien es dominado por 

todos y no domina a ninguno. 

Además de la designaci6n de los rangos con 
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letras del alfabeto griego. los et610gos h::m recurrido a 

los lengv.ajes simb61icos para describir las relaciones -

de dominar.l.cia en los grupos animales. Dawkins ( 1976 ), 

señaló que si en un grtlpO de animales existen individuos 

denotados como A, B, e, etc. Y si estos guardan relaciQ. 

nes del tipo "domina al! o su inverso "·es dominado por", 

entonces se puede indicar mediante flechas ambos tipos -

de relaci6n. Así, si A domina a B, la flecha va de A -

hacia B: A ---. B. 10 cual tambHn se puede interpretar 

como que B es dominado por A. 

Un individuo A es ~~ a uno B, si y s~ 

lo si: i) A domina a B; ii) A domina a un elemento e, el 

cual es superior a B ( ·Dawkins, 1976 ). De hte liltimo -

axioma notamos que un elemento puede ser superior a otro 

sin ser dominante de éste. Tal hecho se ha definido co

mo una relación de transi tividad en los ordenes de domi-

nancia Chase, 1974). Es importanteseñala:r:; que en un 

orden de dominancia no hay un individuo que sea superior 

a sí mismo, y siempre hay por lo menos un individuo ( al

fa ), el cual domina a los demás miembros del grupo. 

Los ordenes de dominancia son en ocasiones 

complicados por la existencia de relaciones de dominancia 

triangulares o circulares ( figura 1 ), pero tales orde

nes parecen ser menos estables que un orden desp6tico o 

los mismos ordenes lineales ( Bekoff, 1977 ) • 

Las posiciones que van a guardar los indiv1 

duos d.e un grupo, al desarrollarse un orden de dominanCia, 
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B e 
/~ ~ 

D E F 
/~ 

G H 
/~ 

I J 

/~ 
K L. 

e) d} ~ 
B e ~E 

Figura 1. Diferentes tipos de ordenes de dominancia • 

a) lineal, b) ramificado, c) circular y d) desp6tico. 

Las letras representan a los individuos ( adaptado de 

Dawkins, 1976 ). 
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se establecen en el curso de los combates entre los indi 

viduos. Despu~s de que el orden se ha estb,blecido. cada 

individuo subordinado da paso a sus superiores con un ml 

nimo de intercambios hostiles. En su forma más estable, 

el orden de dominancia se mantiene mediante señales de -

status. Tales señales pueden ser visuales y acústicas -

( Weygolt, 1977 ), o quimiéas ( Shorey, 1976). La se

lecci6n natural, a lo largo del proceso evolutivo de las 

interacciones animales, ha posibilitado el desarrollo de 

sistemas de dominancia estables y, al parecer, las vent!!: 

jas de pertenecer a un grupo rebasan en mucho las desven 

tajas de ser un subordinado ( Wilson, 1975; Morse, 1980; 

Rohwer y Ev,ald, 1981 ). 

El Comportamiento Agonista y los Sistemas de EspaciamieE 

to en el G:l:'UpO de los Crustáceos • 

El comportamiento agonista y los sistemas -

de espaciamiento ( territorialidad, dominancia, espacio 

individual ), son caracteristicos de la organizaci6n en 

los grupos de animales. Los crustáceos, especialmente _ 

los del orden Decapoda, han sido estudiados por los et6-

logos que se interesan en las interacciones durante la, _ 

competencia, ya sea intra o interespecificamente. 

HYatt (1983), hizo un recuento de los trab~ 

jos que se han realizado, en el diverso grupo de los CTU,! 

7 



táceos, para esclarecer las formas y funciones del compo~ 

tamiento agonista. Se sabe, ~or ejemplo,que la langosta 

espinosa Panulirus ar~ en sus desplazareientos solita -

rios durante las etapas juveniles, inducidos por las in

teracciones agonistas, reduce el área requerida para el 

"forrajeo", minimizando la exposici6n a los depredadores 

( Marx y Herrnkind, 1985 ).El comportamiento agonüta 

permite que el combate fisico entre los individuos coes

pecificos sea poco frecuente, y que rara vez se llegue a 

la lesi6n o muerte de alguno de los participantes. La

selecci6n natural ha operado favoraciendo las posturas y 

patrones de comportamiento que adquieren o tienen funci~ 

nes comunicativas. Este proceso se conoce como rituali

zaci6n del comportamiento y, en relaci6n a los combates 

intraespecificos ha sido discutido y ejemplificado por -

Huxley ( 1966 ) Y Lorenz ( 1964, 1966). En los crustá

ceos, se han evaluado las funciones comunicativas de las 

posturas y patrones de comportamiento presentados en los 

encuentros agonistas ( Hazlett y Bossert, 1965; Heckenl! 

vely, 1970 ) Y algunos aspectos del desarrollo de la co-

municaci6n en tales encuentros ( Hazlett y Provenzano, -

1965). El hecho de que tales posturas y patrones son -

señales efectivas, del tipo visual, ha sido verificado -

con la utilizaci6n de modelos ( cortes de siluetas y/o 

animales disecados en diferentes posturas ) ( Hazlett, -

1966, 1972 ). 

En el grupo de los crustáceos hay pocos es

tudios, ouantitativos y cualitativos, acerca de la die -

tancia individual y la formaci6n de territorios, en coro-
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paración con los estudios realizados en animales verte -

brados. P.azlett ( 1975 ). estudi6 el mantG:1imiento de -

una distancia individual en dos especies de cangrejos 

hermi tañas ( C1ibanarius tricolor y Q. antillensi~ ) • 

El demostr6 que, por lo menos en estos cangrejos, la fo~ 

ma del espacio individual es elipsoide, en donde el ani

mal se encuentra cercano al foco. En observaciones de -

campo, Hazl ett también encontr6 que la especie Q. trico

~ , en zonas con densidades bajas de organismos, man

tiene distancias individuales de 50 cm de diámetro. Pero 

en los lugares con densidades mayores, los cangrejos to

leraban distancias menores de hasta cinco cent1metros • 

En los trabajos de Jacobson ( 1977 ), se encuentra una -

extensión de los hallazgos de Hazlett. Jacobson estudi6 

a las langostas americanas ( Homarus americanus ) y ob -

servó el fenómeno de ttbalance del comportamiento", esto 

es, la manifestación de un comportamiento u otro según -

las circunstancias poblacionales imperantes. En densida 

des bajas estas langostas son territoriales. Pero en 

densidades altas, se desarrollan ordenes de dominancia -

del tipo despótico. 

En un sentido amplio, el mantenimiento de un 

espacio individual tiene varias funciones ( Taylor, 1976). 

Entre otras cosas, éste permite a los individuos el acc~ 

so preferencial a un recurso limitado. También se ha s~ 

gerido que, cuando hay una determinaci6n de espacio indi 

vidual, los parásitos y las enfermedades se reducen, lo 

mismo que la depred~ci6n. Taylor ( 1976 ), seña16 que _ 

la depredaci6n ejerce una presi6n sobre los individuos _ 
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que los obliga a vivir espaciados, ya que el espaciamieQ 

to disminuye la probabilidad de ser encontrado por los -

depredadores. 

En 10 que toca a las relaciones de dominan

cías los trabajos de Bovbjerg ( 1953, 1956 ) con acoci -

les ( Orconectes virilis y Procambarus al1eni, respec

tivamente ), dieron origen al estudio de estas relacio -

nes en otras especies de acoci1es y otros tipos de crus

táceos. En Cambarellus shufe1dtii ( Lowe, 1956 ); en -

~ lalandei ( Fielder, 1965 )¡ en Gonodactylus brendi

ni ( Ding1e y Caldwell:, 1969.); en Orconectes virilis 

( Heckenlively, 1970 ); en Macrobrachium austra1iense 

( Lee y Fielder, 1983 )¡ en Orconectes rusticus ( Cape-

11i y Hamilton, 1984 )¡ en Proc~~barus clarkii ( Copp, -

1986 ); Y en Orconectes p!Qpinq~ ( Jordan y Dunham, 

1987). Como resultado de ~stos y otros estudios, ahora 

se conocen algunos factores que intervienen en la forma

ción de un orden de dominancia en este grupo de organis-

mos. 

En los cr~stáceos, como en otros animales, 

el orden de dominancia se establece por medio de contien 

das entre los individuos. Los factores principales, que 

determinan el rango en los crustáceos son cuatro: 1) la 

talla, 2) el sexo, 3) el ciclo reproductivo y 4) el est~ 

do morfofisio16gico durante el ciclo de muda. Otro fac

tor que aún no ha sido estudiado con profundidad es la -

experienci~ obtenida en combates previos.. El aprendiza

je, si se presenta, puede ser deter~inante en la forma-
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ci6l;} de ordenes de dominancia esta.bles. Debe consideraE 

se que las condiciones ( dadas POI' los diferentes facto", 

res ) cambian a lo largo del tiempo, y por 16 tanto exi~ 

te una diné,mica en la formac-i6n y mantenimiento del or

den de dominancia, la cual ha sido poco estudiada. 

Parece haber acuerdo general en que los in

dividuos de talla mayor son los vencedores en los comba

tes, y son éstos los que ocupan los rangos más elevados 

dentro de un grupo. Esto es válido tanto para los gru

pos homosexuales como para los heterosexuales. Pero se 

dice que los machos son más ~gresivos que las hembras • 

Además, Bovbjerg ( 1956 ) demostr6 que la dominancia en

tre los machos está en funci6n de la madurez sexual. Se 

han consi.'ierado a las hormonas como determinantes del ni 

vel de ~gr~ o estado motivacional que presentan -

los mamíferos, durante las interacciones agonistas ( Lesh 

ner, 1978 ). Sin embargo, se sabe que "el individuo de" 

más alto rango ( alfa) no necesariamente es el más ~gre

~ ( Bekoff, 1977). En los crustáceos, no se han me

dido los niveles hormonales durante las interacciones 

agonistas, pero se piensa que dado que poseen estructu -

ras secretoras de hormonas sexuales ( Dunham, 1978 ), 

puede ocurrir algo similar a 10 ~ue ocurre en los mam!f~ 

ros. Por otra parte, algunos autores han reportado cam

bios en la actividad cardiaca durante los encuentros de 

crustáceos coespec1ficos ( Cuadras, 1979 ), Y otros han 

intentado. caracterizar a las sustancias quimicas que se 

cree podrlan ser determinantes para la manifestaci6n del 

comportamiento agonista en estos invertebrados ( Ca1d-
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well, 1979; Itagaki y Thorp, 1981; Hazlett, 1985a, 1985b; 

Rose, 1986 )~ 

Otro factor importante, durante la formación 

y mantenimiento de un orden de dominancia, es el estado 

morfofisio16gico en que se encuentran los individuos deg 

tro de su ciclo de muda. Por ejemplo, es bien conocido 

el fen6meno de "canibalismo ti que se presenta durante la 

fase crítica de la ecdisis ( muda). Cuando un crustá -

ceo decápodo entra en los estados tardíos de proecdisis 

( premuda, estados D3 al D4 ), se encuentra en desventaja 

ante sus coespecíficos y, difícilmente, podrá mantener -

su rango. Durante estas fases el 40 por ciento del mús

culo de las quelas se atrofia, y el individuo ya no cuen 

te con sus principales armas defensivas ( Skinner, 1985). 

La si tuaci6n empeora cuando se alcanza el estado E, de -

ecdisis. ~rante la ecdisis, el individuo se encuentra -

totalmente indefenso y si no cuenta con algú.n sitio de

ocultamiento, lo que ocurre frecuentemente en condiciones 

eRperimentales, puede ser devorado por sus coespecíficos 

de rango mayor o menor al suyo ( Atema y Cobb, 1980; Vol 

pato y Hoshino, 1984 ). Cuando este extremo no ocurre, -

se ha demostrado que un individuo de rango alto, al mu -

dar, puede ser relegado. al Último rango y su permanencia 

ah! puede ser temporal o permanente ( Jacobson, 1977; 

Tamm y Cobb, 1978 ). 
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Los Sujetes de Estudio. 

Los acociles son crustáceos, del orden ~~

p~, y ocu,an casi todos los hábitats dulceacuicolas, -

desde arroyos1 rios y lagos,hasta manantiales, ciénegas 

y charcas temporales. En estos hábitats, los acociles -

se ocultaR durante el dia, bajo rocas, en matas densas -

de vegetaci6n, bajo desechos o en madrigueras construidas 

por ellos. Durante la estaci6nde reproducci6n, que va

ria según la especie, algunos acoci1es pueden compartir 

por pares el mismo refugio; en ese lugar la hembra per

manece, hasta que los juvenil"esseliberan de los ple6-

podos de la madreen donde se encuentran sujetos hasta -

la tercer muda ( Hobbs, 1972 ). 

La importancia de los acociles en las redes 

alimenticias de los ecosistemas en los 'que se encuentran 

radica, principalmente. en sus hábitos alimentarios. Los 

acocile~ son pOlifagos y, de acuerdo con Meredith y Sch

wartz ( 1960 ), su dieta incluye larvas de insectos, ol! 

goquetos, crustáceos pequeños, caracoles, peces, renacu~ 

jos y plantas acuáticas. Los acociles consumen tambi~n 

materiales en descomposición, vegetales o animales, y 

por ello representan un paso importante en el flujo de 

energ1a dentro de las comunidades acuáticas. As! se com 

pleta, por vía de los acociles, la conversión de detritos 

a alimento para otros animales. Los acociles son presa 

de otros animales, a'entro de los que se encuentran los -

peces, sapos" tortugas, culebras y mapaches, entr'e otros. 
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Al~U1as aves como las garzas y el martín pescador, taro

bi~n consumen acociles ( Pennek, 1978 ). 

Los acociles son muy tolerantes a los cam

bios ambientales ( Hobbs y Hall, 1974; Huner, 1981; Phi

llips, 1982 ), debidos a la temperatura ( Mirenda y Di -

mock, 1985 ), el pH ( France, 1984, 1985 ) Y las concen

traciones bajas de oxígeno ( Park, 1945 en Hobbs y Hall, 

1974 ), entre otros. Por ello, en contraste con otros -

animales que requieren de gran cuidado y enormes espacios 

para su mantenimiento, los acociles pueden sobrevivir y 

reproducirse con pocos cuidados en el laboratorio, den

tro de contenedores de plástico, con un poco de agua, 

arena y rocas, y una fuente constante de aereaciÓn. 

Si bi~n es difícil observar el. comportamie~ 

to de muchos invertebrados, por ser pequeños y tener vi

das sedentarias, los acociles en contraste son animales 

relativamente activos y exhiben muchos aspectos de su 

comportamiento aún en condiciones de cautiverio. Por su 

tamaño, pueden ser observados sin necesidad de utilizar 

equipo sofisticado para su registro ( Phillips, 1982 ) • 

Dingle ( 1983 >, señalo que los crustaceos en general son 

excelentes sujetos de estudio, dadas sus características 

bio16gicas ( comportamentales y fisio16gicas ). y en 

ellos es relativamente facil estudiar los mecanismos que 

controlan la manifestación del comportamiento agonista y 

laformaci6n de ordenes de dominancia. Los aC0ciles pa

recen cumplir con el principio de August Krogh, el cual 

señala que para varios problemas bio16gicos hay un ani -

14 



mal o tL~ grapo de animales. en los cuales esos problemas 

pueden ser convenientemente estudiados ( Krebs, 1975 ) • 

Sus grandes quelípedos. por ejemplo, los hace excelentes 

oponentes en los combates. Además, su observación en el 

campo es relativamente fácil, y puede compararse con la 

observaci6n realizada en el laboratorio. Su actividad -
/ 

relativa permite colectar grandes cantidades de datos en 

poco tiempo. Tales datos! a su vez, posibilitan estudios 

comparativos entre las poblaciones o entre las especies 

de estos animales. 

Finalmente, al parecer los acociles son OT-

dinariamente territoriales pero al verse forzados a estar 

juntos, en áreas reducidas, lo cual puede ocurrir en si

tuacione' experimentales, forman grupos estables con je

rarquias de dominancia del tipo lineal ( Bovbjerg, 1953; 

1956; LOVie, 1956; Capelli y Munjal, 1982 ) • 
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OBJETIVOS. 

Este trabajo se llev6 a cabo, para aportar 

informaci6n acerca de algunos aspectos de las relaciones 

intraespecificas de los acociles ( Gambarellus zemp~ -

lensis ), habitantes de las Lagunas de Zempoa1a, Edo. de 

Morelos. Los objetivos de este trabajo fueron los sigui 

entes : 

l. Caracterizar los comportamientos agonistas pr~ 

sentados en contiendas intraespecificas. 

2. Determinar el papel de algunos fectores intrin 

secos ( sexo y talla ), en la formación y el -

mantenimiento de los ordenes de dominancia. 

3. Determinar el tiro de orden de dominancia for

mado, en grupos de cuatro individuos. 

4. Describir la dinámica en la formaci6n y el man 

tenimiento de un orden de dominancia, en gru -

pos de cuatro individuos. 

5. Analizar los métodos de estudio de este tipo -

de interacciones, que de h;:'il.,,,ra convencional 

se han v~nido aplicando. 
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I,:A TERIAI, Y METODO • 

Los aceciles fueron colectados en lss mar

genes de las Lagunas de Zempoala, Edo. de Morelos. En
la colecta se utilizó una red manual. La red tenia un -

mango de 1. 70 metros y una horquilla de 30 centímetros -

de diámetro, lo cual permitía alcanzar una distancia a

proximada de dos metros a partir de la orilla. Por cada 

arrastre de este tipo, se capturaban un promedio de cin

co acocHes de talla y sexo diferentes. Sólo se eligie

ron machos de la forma 1 ( Hobbs, 1972 ), con tallas del 

rostrum al telson ( rostrocaudales ) de 25 :t 5 mm, y 

hembras maduras con tallas rostrocaudales entre 22 y 35 

mm ( figura 2 ). IJ8. colecta se realizó en los meses de 

Mayo, en 1987 y 1988, durante las primeras horas de la -

mañana. Se colectaron U .... 1 total de 200 acocHes ( 100 ~ : 

100 ~. ). 

Luego de ser transportados al laboratorio, 

los acociles fueron de nuevo sexados y colocados por se ... 

. parado en recipientes de plástico de 20 x 30 x 15 cm 

ancho x largo x altura. Cada recipiente estaba equipado 

con grava, arena de río, rocas, macizos de plantas acuá

ticas ( Cabomba .@:quatica y Vallisneria ~iralis ), con 

aereaci6nprofusa y constante utilizando bombas conven"

cionales. El nivel de agua en los recipientes se mantu

vo a 10 ;Clli, desde la base. Los animales se aclimataron 

a temperatura ambiente ( 20 ± 2°C ), y un fotoperlodo de 

14 : 10 horas, luz : obscuridad. Cada recipiente conte-
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Fif'Ura 2. Representaci6n de acociles ( Q. zempoalens.is ). Se indican sólo las 

partes principales del cuerpo; a) vista dorsal, b) vista ventral de un macho y 

una hembra, respectivamente. TRC : Talla rostrocaudal. 



nía die7 2,00ci1es de utJ. mismo sexo, lOB,;uales fueron -

a1imenta6os, cao.a tercer día, con alimento para tru.chas 

obtenido de Rangen 1no, Buhl. Idaho. Los animales acep

taron bj.en este alimento, que se caracteriza por produ -

dir el desarrollo de ffiicroorganismos, constituyendo por 

ello una fuente adicional de nutrientes para los acociles. 

Ocasionalmente, también se les alimentaba con oligoque

tos ( TV~ifex sp.) y clad6ceros ( Dap~ sp. ). 

Los acociles permanecieron catorce días en 

estas condiciones, para eliminar la mortandad inicial 

causada por daños en el proceso de la colecta y el tran~ 

porte al laboratorio, o por no tolerancia fisiol6gica a 

las condiciones de cautiverio. Al término de este peri.2, 

do, loss.cociles fueron utilizados en tres tipos de ex

perimentos que ~ continuaci6n serán descritos. 

r. Descripci6n de posturas y patrones de comportamiento, 

presentados en encuentros agonistas. 

En todas las pruebas se utilizaron únicamen 

te acociles con apéndices completos. Las posturas y pa _ 

trones de comportamiento agonista, fueron registrados 

por la observaci6n directa de 10 pares de machos, 10 pa

res de ~embras y 10 pares mixtos. En el registro de las 

interacqiones fueron considerados los contactos de ten _ 

si6n desori tos por Bovbji!lrg ( 1953 ), los cuales se de-
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finen" en el apartado siguiente. 

Con objeto de forzar el mayor número de in

teracciones agonistas, se procur6 que. los integrantes de 

cada par tuvieran tallas rostrocaudales similares, con

diferencias máximas de ± 5 mm. Cada par, uno a la vez, 

fu~ colocado en un recipiente redondo ( 9 cm de diámetro) 

con un nivel de agua de 5 cm. El recipiente era de cri~ 

tal, de manera que los individuos podian ser observados 

desde cual~uier punto, y estaba totalmente libre de cual

quier objeto que sirviera corno referencia para los indi,... 

viduos e implicase la defensa de un área en especial • 

El recipiente, a su vez, era introducido en otro con su

perficies de color azul ( homogéneo y opaco ), lo que im 

pedia la perturbaci6n de los animales debida a los movi

mientos del observador mientras hace las anotaciones. 

Los periodos de observación fueron de 20 mi 

nutos, con 5 minutos previos para elimina~ la alteraci6n 

provocada por la presencia del observador. Tbdas las 

observaciones fueron real·izadas por la mañana, entre las 

07 :00 y las 11 :00 horas. Se eligi6 este horario porque 

coincidia con las horas en que se realiz6 la colecta en 

el campo. Los acociles siempre presentaron actividad 

diurna en su hábitat natural. En Cambarellus shufeldtii, 

por ejemplo, Fingerman ( 1955 ) demostr6 dos picos de a~ 

tividad máxima, en las primeras horas de la mañana y al 

atardecer. 

Para facilitar el análisis de las posturas 
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y patronee de comportamiento agonistas, los encuentros -

fuero~ fotografiados. En ello, se utilizó un motor de -

recarga, que permitía tomar fotografías cada segundo, lo 

que posibilit6 un análisis segmentado de los movimientos 

presentados durante los encuentras. 

n. Formación y mantenimiento' de ordenes de dominancia 

en grupos de cuatro acociles. 

La formaci6ny mantenimiento de un orden de 

dominancia, fué registrada por.la observación directa de 

cuatro grupos de machos, cuatro de hembras y doce grupos 

mixtos. Estos últimos grupos en la siguiente proporción: 

4 de tres machos y una hembra, 4 de tres hembras y un m~ 

cho, y 4· de dos m~lcho'3 y dos h"''1:b:r8.8; 

Cada grupo estaba formado por cuatro indivl 

duos de tallas rostrocaudales similares ( ! 5 mm). La 

dificultad de obtener individuos con tallas idénticas 

( longitud de quelípedos, longitud del caparazón ), gen~ 

r6 la. necesidad de utilízar acociles con tallas rostro

caudales similares. 

Para facilitar el reconocimiento individual 

de los acociles agrupados, por parte del observador, ca

da individuo fué marcado en el dorso del oefalot6rax por 

el método de oauterización implementado por Abrahamsson 
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( 1965 ), utilizando un pirográfe el~ctrico ( 3 volts ). 

Se eligi6 esta t~cnica de marcaje por ser ideal para es

te estudio, ya que cUJ~ple con los requerimientos especi

ficos señalados por Weingartner ( 1982 ), los cuales son: 

1) la marca no interfiere o modifica'el comportamiento; 

Z) permanece aún después del proceso de muda; 3) permite 

el reconocimiento de, los individuos; y 4) el reconoci -

miento no requiere de la manipulaci6n de los ihdividuos. 

S610 se utilizaron ,.10 s primeros cuatro n1i'lleros de la cl!, 

ve de Abrahamsson ( figura 3). Si algún acocil de los 

grupos mudaba o moria, las pruebas se suspendían y se c~ 

menzaba con un grupo formado por individuos nuevos. Nin 

gún acocil estuvo en más de un grupo. 

El critmrio para formar grupos integrados 

con acooi1es que no estuvieran cercanos al proceso de e.Q. 

disis, se bas6 en dos puntos principales: 1) se eligie

ron s610 individuos activos. Al parecer hay una correla

ción entre la actividad locomotora y el proceso de ecdi

sis ( Mobberly, 1967 ). Los acociles en fases cercanas -

a la eodisis, son muy inactivos y tienden a oC.ultarse ; 

y 2) se consideró la rigidez de su exoesqueleto, ya que 

se sabe que los individuos en intermuda ( estado e, de 

anecdisis ) presentan la mayor rigidez, en comparaci6n -

con la de otras fases del ciclo de muda ( Roer y Dilla

roan, 1984; Skinner, 1985). Con la práctica, al marcar 

a los individ.uos, fu~ fácil notar cuales' pOd.1an ser uti

lizados. 
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Cefalot6rax 

3 

Figura 3. Sistema nú~erico para el marcaje de aco

ciles. S610 se utilizaron tr~s puntos de la clave 

de Abrahamsson ( 1965 ). 

Los grupos, uno a la vez, fueron mantenidos 

durante cuatro días en recipientes redondos de cristal -

( 18 cm de diámetro ), libre de cU3.1q~ier lugar de r8fu··, 

gio y con un nivel de agua de 5 cm. Se ha demostrado 

que ·los estados de inanici6n aumentan la actividad ago

nista de los acociles ( Hazlett et al, 1975 ), por lo 

que los grupos no fueron alimentados durante los cuatro 

días de observación, pretendiendo com esto observar el 

mayor número de interacciones agonistas, a partir de las 

cuales se establece un orden de dominancia. Cada grupo 

fu~ observado durante 60 minutos diariamente, en un pe

riodo de tiempo comprendido entre las 08 :00 y las 11.00 

horas. 

Durante la observaci6n se registraron los 
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?Ontact9.~ -ª.! tensi6n. 'Los contactos de tensión se defi

nen. como cualquier encuentro frontal entre dos acociles, 

después del cual uno de ambos se retira ( Bovbjerg, 19-

53). Siguiendo esta definición, los contactos de ten

si6n se clasifican en cuatro tipos: 1) la~, que es 

bilateral. Al encontl'arse dos acociles, se sujetan con 

los quelipedos, tratan de prender~e del rostro o de los 

perei6podos uno al otro. La lucha termina cuando uno de 

ambos acocilew se retira. El acocil vencedor, comunmen

te persigue al perdedor, golpeando con sus quelipedos la 

parte posterior de éste ~ltimo; 2) el ataq~. que es un! 

lateral. Un acocil se aproxima súbitamente a otro y COn 

sus quelipedos extendidos, dando "pellizcos" con sus qu,! 

las. El animal atacado se retira sin defenderse; 3) la 

amenaza, que es unilateral. Es simplemente un acerca -

miento con los quelipedos mantenidos en posición de ata~ 

que. Esto es suficiente para causar el retroceso del 

animal amenazado; y 4) la evitació~, que es unilateral. 

En ésta, un acoeil se retira con el movimiento de otro, 

sin que haya señales aparentes de ataque o amenaza. 

En este trabajo, s610 se registraron los en 

cuentros frontales y los tres primeros tipos de contac

tos de tensi6n. Ya que la lucha es un contacto bilate

ral, a diferencia de lo que comunmente se hace, en este 

estudio se di6 un punto a cada individuo que tom6 parte 

en alguna lucha. Por razones que se explicarán reás ade

lante, la evi taci6n no se registr6 y en su lugar :=e re

gistraron 10s retiros. La diferencia entre ambos compo~ 

tamientos, • estriba en que el retiro de un aoocil es el 
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resultado, principalmente, de una interacci6n física con 

otro. Por supuesto, al ser amenazado tambj~n un acocil 

puede retirarse o combatir. 

Los ordenes de dominancia, para 9ada grupo, 

fueron establecidos al registrar todas las interacciones 

agonistas durante los cuatro días de observaci6n. El 

rango de cada acocil fu~ decidido por el ndmero total de 

contactos dominantes ( lucha. ataque y amenaza ) sobre 

los demás integrantes del grupo. Este orden se compar6 

con el que se obtuvo al considerar los ~ontactos subor

dinados ( retiros ) que los individuos presentaron como 

res'.ll tado ele las interacciones agonistas. Adicionalmen

te se obtuvo, para cada individuo, el porcentaje de domi 

nancia descrito por Lee y Fielder ( 1983 ), con la si -

guiente ecuaci6n : 

nI 
'~_~'""W"~"'~"'T~ X 100 
nl+n2 

En donde, _ D= Porcentaje de dominancia. 

nI =N'6.mero de contactos dominan 

tes. 

n2 = Número de contactos subor

dinados. 

Finalmente, se realiz6 un análisis del tipo 

de orden de dominancia establecido, para lo que se uti1! 

z6el in<:iice d.e Landau ( 1951, 1953, 1965 en Bekoff, 19-

77 ) Y la construcci6n de matrices de dominancia descri
tas por Chase ( ],980, 1982 ). 



~dau desarrolló un m~todo para medir y es 

tandarizar el grado de linearidad de un orden de dominaQ 

cia. El indice de linearidad de un orden de dominancia 

( h ), se calculó utilizando la siguiente ecuación : 

n 

h= 
__ 1 ..... 2 __ ~ { Va _ 

n3 - n L 
n-l 

2 
8=1 

En donde, n = Número de animales en el gru-

po. 

Va = Número de animales a los que 

el animal Ita" domina. 

El t'~rmino 12/ n3 - n i norma.lize. 8. "hU en 

un intervalo de valores de ° a l. Cuando h = 1, el orden 

de dominancia es del tipo lineal y la varianza de "Va" es. 

máxima. Cuando h = 0, cada animal domina a un nÚJIlero 

igual de individuos en el grupo y Va = O. Un valor de 

h = 0.9, puede ser considerado como cercano a un orden -

del tipo lineal. 
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111. Dir:ámica en le. formaci6n y manteninüento de un or

den de dominancia, en grupos de cuatro acociles. 

En estas pruebas se utilizaron cuatro grupos 

de acocHes. Dos compuestos. de machos y dos de hembras. 

El procedimiento fu~ similar al del apartado anterior f 

pero cada grupo fué observado durante 20 sesiones diarias. 

Como una forma de ver si la actividad de Q~ zempoa'ensis 

es diferente durante la fase obscura del dla, dos de los 

grupos., uno d.e cuatro hembras y uno de cuatro machos, 

fueron· observados entre las 20:00 y las 23:00 horas. En 

ese inteFvalode tiempo se registraron, durante una hora, 

los contactos de tensión. Para permitir visión al obseE 

vador, se iluminó con luz roja, utilizando un foco de 40 

watts, colocado a un metro sobre los recipientes. 

Los dos grupos restantes fueron observados 

entre las 08:00 y las 11:00 horas. Los animales fueron 

alimentados cada cuatro dlas y los recipientes se lava

ron luego de la alimentaci6n, 10 cual evitaba cualquier 

tipo de contaminación en detrimento de los animales: 
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RESULTADOS • 

l. Posturas y patrones de comportamiento presentados en 

encuentros agonistas. 

A) Descripción general. 

En la observaci6nde treinta pares de acoc! 

les, se registraron once posturas y patrones de comport~ 

miento presentados en los encuentros agonistas ( fig~ras 

4 a 14 ), de los cuales seis corresponden con tres de los 

contactos de tensi6n ( figura 15 ): uno con la amenaza, 

uno con el ataque y cuatro con la lucha. Las posturas y 

patrones de comportamiento agonista son los siguientes: 

1) "Seguimiento ~ antenas". Durante los desplaza.mien .... 

tos exploratorios, los acociles avanzan lentamente con -

los que11pedos extendidos al frente. Las antenas se mo

vilizan constantemente en todas direcciones. Cuando peL 

ciben la presencia de otró acoci1, dirigen sus antenas -

hacia ~ste. Los movimientos delacocil extraño son segu! 

dos con las antenas, las cuales pueden ser giradas en un 

plano horizontal de 1800 , dependiendo de la posición del 

estimulo ( figura 4 ). 
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2) "Acersainiento.~ movimientos ~ ~l§:§' atrás y ~

~"I Cuando un acocil percibe la presencia de otro, 

puede o no acercarse al estimulo. En el acercamiento, -

el acoc11 lleva la antenas de atrás hacia adelante, con 

movi~ientos lentos de las mismas, a manera de un latiggeo. 

Los quelipedos se dirigen frontalmente, mientras que las 

quelas permanecen abiertas. El movimiento de las ante

nas disminuye cuando hay una distancia corta entre ambos 

acociles ( en este estudio no se hicieron mediciones si~ 

temáticas de tales distancias). Estando cerca, ambos -

acociles se tocan con las antenas uno al otro ( figura 

5 ). 

3) "Amenaza ~ quelip~"; La amenaza es una postura 

netamente agonista. Puede ser presentada con seguimien,.." 

to de antenas o durante el acercamiento. El acoci1 que 

amenaza levanta sus quel1pedos, los mantiene en posici6n 

semihorü.ontal y con las quelas abiertas. Las antenas 

son levantadas en pósici6n recta. En ocasiones, el cue~ 

po es levantado utilizando los perei6podos y el ple6n se 

arquea, lo cual puede dar una apariencia de mayor talla. 

La postura de amenaza es mantenida hasta conseguir el r~ 

tiro del animal amenazado. Pero si ésto no ocurre, en

tonces el encuentro puede dar origen a la lucha entre aro 

bos acociles o al ataque efectuado por alguno de ambos, 

( figura 6 ). 

4) "Ataque ~ que11pedos": El ataque, es un patr6n de 

comportamiento complejo. Un acooil ataca a otro utili

zando su~ que11pedos, con los cuales da "pellizcos". El 
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ataque, generalmente, va precedido de la amenaza con qu~ 

lípedos o el acercamiento. Los "pellizcos" se dirigen a 

cualquier parte del cuerpo. pero especialmente a los pe

rei6podoá. Algunos ataques de machos hacia otros machos 

o hembras, originaron luc~as las cuales culminaron con -

la adopción de posturas de ~lexus, en donde los acoci

les atacados adoptaban posturas sumisivas ( quelas cerr~ 

das y telson curvado ) ( figura 7 ). 

5) "~:!:!j~ ~ queH.pedos entrelazados": En la lu~ha 

existen diferentes niveles de intensidad fisica ( toman

do como referencia los estados de reposo). El empuje -

con quelipedos entrelazados es el tipo de lucha más co

mún y menos intenso ( de hecho, es similar a la defini

ción de Bovbjerg del contacto de tensión~, la cual 

fu~ señalada en la sección de material y método que com

prende este trabajo). Los acociles luchan sujetándose, 

uno al otro, con los quelipedos y se empujan hasta cons~ 

guir que el oponente se retire. Durante la lucha las ~ 

tenas se dirigen posteriormente, manteniéndolas aléjadas 

de los quelipedos del OFonente figura 8 ). 

6) ttTijereteo de quelip~"; Cuando en la lucha no se 

decide un vencedor, ocasionalmente, los acociles se sep~ 

ran brevemente. Uno de ellos ( el vencedor pr6ximo ), -

mueve bruscamente losquelipeaos en forma horizontal, 

mientras que el otro mantiene la posici6n de amenaza, 

Junto con estos movimientos de "tijereteo", el acocil 

avanza hacia el frente, consiguiendo que el otro se reti 

re. El tijereteo de quelígedos podria considerarse como 
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una amenaza intensa, pero 8610 ocurre durante la lucha 

( figura 9 ). 

7) "~!:!j~ ~ el cuerp2,.": Otra forma de luchar, en la 

cual no hay posibilidad de daño para los participantes, 

es el empuje con el cuerpo. En éste, los contendientes 

se encuentran de frente y con los quelipedos extendidos 

lateralmente, las guelas permanecen cerradas. En esta 

posición, los acociles entran en contacto y se empujan 

mutuamente. En ocasiones, el empuje es muy intenso y los 

rostros de ambos acociles quedan. en íntimo contacto. En 

el desarrollo de este tipo de lucha, los acociles inten

tan juntar sus respectivos quellpedos, a pesar de la re

sistencia que encuentran en los del oponente. La lucha 

. termina cuando un acocil consigue cerrar sus quelipedos 

y el otro se retira ( figura 10 ). 

8) "Forcej~.2..Ql.! quelíp~li: Es eltípo de lucha más -

intenso, en el cual alguno de los contendientes o ambos 

puede salir dañado. Los acociles se sujetan con los qu~ 

lípedos y forcejean hasta conseguir liberarse. El quel! 

pedo libre se dirige al rostro o al segundo. y tercer par 

de pereiópodos del contrincante. Cuando se alcanza un -

perei6podo, éste es sujetado y jalado como para voltear 

de costado al acocil, y as! dejarlo indefenso. Mientras 

los acociles luchan, ambos reciben fuertes pellizcos y 

si no .:nantienen alejadas las antenas, éstas pueden ser 

mal tratadas o simplemente cortadas. También este tipo _ 

de luc:ha deriv6. ocasionalmente, en la adopción de pos

turas:ie ~~ ( ?b~'~"zo de copula). Pero, comúu,'llen-
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te, cu~~do un acocil es voltea10, se recupera y se reti-

9) "Retiro de lado": El retiro es 1.1:1 cOiT¡:;orta:niento 21.1-

misivo, y al parecer unilateral. Luego de ser amenazado, 

atacado o posterior a '.ma lucha, un acocil se retira dag 

do ~~ giro y curvando el telson, evitando así la iYltera2 

ci6n con su oponente. Este com,ortamiento es importante 

en los encuentros agonistas, ya que por una parte, defi~ 

ne al perdedor de tales encuentros, y ]or otra, impide -

el desarrollo de interacciones intensas que pueden cau

sar d~qo a los individuos ( figura 12 ). 

10) "Retiro ~ reversa": Es otra :orma,de mostrar su:rli

si6n y terminar los encuentros agonistas. El acecil :ce.±: 

dedor se retira curva.'1do el te1son, con '..L'1 desplazamien

to lento en reversa, manteniéndo sus quelípedos en posi

ción de amenaza. A cierta distancia ( no cuantificada 

en este estudio ), el acocil gira lateralmente y se ale

ja ( figura 13 ). 

11) "Persecución": Este comportamie:¡:lto lo presentan los 

acoci1es vencedores de los encuentros agonistas. En oc~ 

siones, el retiro no es suficiente para "apacir"'..l.ar" al 

vencedor. rnentras el perdedor se retira, el vence:J:)r ::'0 

persigue con los quelipedos extendidos. Cuando el acocil 

perdedor es tocado en su parte posterior, a:.:'reS'J.ra 2'..1 re 

tirada. Pero si avanza lenta:nente, el vencedor puede s.t§. 

cario, 10 cual comú..'1.'T.ente desencad.ena '..l.n'"! ::t'..l.ev"," lucha 

( figura 14 ). 
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Figura 4. "Segqimiento ~ a.ntenas". Cuando un acocil p;ercibe la presencia 

de otro, dirige sus a.ntenas sieuiendo los movimientos del acocil extrañ~. 
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Figura 5. "Acercamiento con movimientos de antenas. atrás y adelante". Un acQ. 

cil se acerca á otro, llevando sus antenas al frente y atrás, cónmovimientos 

lentos de las mismas. Los quelípedos se dirigen al frente, con lasquelas 

abiertas • 
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Figura 6. ';Amenaza E.2.!! quelíp~". Un acocil amenaza a otro, levanta,!! 

do sus quelipedos en posici6n horizontal y abriendo las quelas. 
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FiDlra 7. "Ataq~.2.QE. 'luelip~". El ataque consis;te en arremeter con 

los quelipedos cualquier parte del cuerpo de un oponente, pero particu

larmente el ataque se dirige hacia los perei6podos. 
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Figura 8. "];mp~j~ QQl! quel1pedos entrelazados". Los acociles se sujetan 

con los que11pedos y se empujan frontalmente. Las antenas' se mantienen 

alejadas de los quelipedos del oponeneé~ 
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Figura 9. "Tijereteo de que11pedos". Durante la lucha, ocasional

mente, los acociles se separan y uno ( comúnmente el vencedor ) 

mueve los quelípedos bruscamente. El otro permanece en posición 

de amenaza. 
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Figura 10. "!f!!p~j,~.9.2!! el cuerpQ.". Durante la lucha, los acociles colQ. 

can sus quelipedos lateralmente, de tal forma que sus rostros quedan en 

contacto. En esta posici6n, sin suje.tarse, los acociles se empujan mutu~ 

mente. 
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Figura 11. "Forcej~ ~ quelíp~". D'L1.rante la lucha, los acociles 

se sujetan con los quelípedos y forcejean'. Cuando un quelípedo queda 

libre, los acociles tratan d.e tomar con éste los pereiópodos del con

trincante y conseguir vol tear10 de costado • 
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Figura 12. "Retiro de ~"'. Luego de SE~r amenazado, atacado o pos

terior a tL~a lucha, un acoci1 se retira dando un giTo lateral y cur

vando el telson, evitando as! a su oponente • 
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J?igura 13. "Retiro ~ reversa". Luego de ser amenazado, a tacado o 

90sterior a una lucha, un acocil se retira curvando el telson y 

avanzando lentamente hacia atrás. A cierta distan~a, el acocil 

gira lateralmente y se aleja • 
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Figura 14. "Persecuci6n". rhentras el perdedor de un encuentro se 

retira, el vencedor lo persigue con los quelipedos ecctendidos. Si 

el acocil que huye es tocado en su parte posterior, éste apresura 

su retiradao 



Estas posturas y patrones de comportamiento 

son presentados indistintamente por machos y hembras. 

El comportamie~to presentado durante los encuentros ago

nistas es complejo, ya que las posturas y patrones de mQ. 

vimiento no son mutuamente excluyentes. Esto es, un acQ. 

eil puede presentar una o más posturas y patrones combi

nados en cualquier momento. Asi, las amenazas con tel

son curvado, los acercamientos con quelipedos levantados 

y telson curvadó, y el retiro en reversa con quelipedos 

en posici6n de amenaza y el telson curvado, son comport~ 

mientas evidentemente agonistas, ya que involucran pos~ 

ras de sumisi6n ( telson curv'ado ) y posturas de ataque 

y amenaza ( quelipedos levantados y quelas abiertas ). 

B) Secuencia general de un encuentro agonista. 

Los acociles pueden permanecer inm6viles o 

realizando desplazamientos exploratorios en el recipien

te que los contiene. Cuando uno de ellos percibe la pr~ 

sencia de otro. adopta una postura de alerta, levantando 

los que11pedos, moviendo las antenas en todas direccio

nes, pero principalmente en direcci6n del estimulo, y 

realiza movimientos de las maxilas y maxilulas. A esto 

sigue un acercamiento lento con los quelipedos levantados 

y movirr.ientos de antenas& A cierta distancia, uno de 

ellos o ambos,adopta la postura de amenaza. Generalmen 

te, la'alllenaza es suficiente para terminar el encuentro, 
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COMPORTA1HENTOS 
AGONISTAS 

CONTACTOS· DE 
TENSION 

1) "Seguimiento con antenas" 
2} "Acercamiento con movimientos 

de antenas atrás y adelante" 
3) "Amenaza con quelípedos ................ . 
4) "Ataque con quelípedos" ••••••••••••••• 
5) "Empuje con quelípedos 

entrelazado s" ...........•.......•...• 
6) "Tijereteo de quelípedos" ••••••••••••• 
7) "Empuje con el cuerpo" •••••••••••••••• 
8) "Forcejeo con quelipedos" ••••••••••••• 
9) "Retiro de lado It 
10) "Retiro en reversa" 
11) "Persecuci6n" 

AMENAZA 
ATAQUE 

LUOF.A 
LUCHA 
LUCHA 
LUCHA 

Figura 15. Comportamientos agonistas observados durante 

los encuentros intraespecificos del aco.cil ( Q. zemp2.§.

lensis ), y su correspondencia con tres de los contactos 

de .tensi6n descrito s :por Bovbj erg ( 1<:63 ). 

con el retiro de uno de ambos individuos. Pero, si ello 

no ocurre, entonces los individuos luchan. La lucha pu~ 

de iniciar por el ataque por parte de un acocíl. Est~ 

do los individuos juntos, en ocasiones, el ataque es tan 

rápido que se hace difícil notar cuál de ambos contendien 

tes inici6 el ataque. Como se señalo en el inciso ante

rior, la lucha presenta diferentes grados de intensidad 

y puede: o no seguir u..'1a forma escalonada t es decir de m~ 

nor a :nayoF tntensidad. En todo caso, la lucha rara vez 
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termina con el da~o físico de los participantes. En la 

lucha, los acociles se sujetan con los quelípedos y for

cejean durante algunos segundos ( la lucha más larga du

ró 6 minutos, en la cual uno de los participantes perdió 

un quelípedo). La ,lucha finaliza cuando uno de los ac~ 

ciles ( el perdedor ) se retira y el otro ( el vencedor ) 

lo persigue. La persecución es un patrón de comportamie!); 

to agonista que se presenta en mayor frecuencia durante 

las primeras interacciones, y va disminuyendo conforme -

se establecen las relaciones de dominancia. Al termino 

de cada encuentro, queda establecida una relación de do

minancia, la cual puede cambiar en el siguiente encuentro, 

es decir el perdedor inicial ahora puede ser el vencedor. 

Es por esta raz6n que las relaciones de dominancia, en

un grupo de individuos, se determinan por el total de en 

cuentros ganados y perdidos, ya que de otra manera las -

relaciones de dominancia tendrian un car~cter puntual. -

Una posible secuencia de un encuentro agonista se resume 

en la figura 16. 

46 



Figura 16. Secuencia de eventos de comportamien

to, presentados en las interacciones agonistas de 

Q. zempoa1 ensis. Las letras D y Sr representan a 

los individuos dominante y subordinado, resp.ecti

vamente. 
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Il. Formación y mantenimiento de ordenes de dominancia 

en grupos de cuatro acociles. 

Las observaciones registradas diariamente • 

en forma dJ contactos de tensión, fueron anotadas en li

bretas y luego pasadas a las tablas de contingencia ( Boy 
bjerg, 1953). Un ejemplo se muestra en la tabla l. En 

la linea vertical izquierda aparecen los individuos del 

grupo 3, de machos, denotados con las letras A, B, e y 

D, las ,cuales representan a, los acociles marcados con 

los números 1, 2, 3 Y 4, respectivamente. Junto a cada 

letra estan los cuatro tipos de comportamiento agonista. 

En la linea horizontal están de nuevo representados los 

integrantes del grupo. Ya que un individuo no puede ser 

dominante ni subordinado de sí mismo, los espacios entre 

las coordenadas ( A,A), B,B), ( O,C ) y ( D,D ) se 

encuentran anulados. Cada individuo del ~JpO tiene al 

menos cuatro posibilidades al encontrarse con los demás: 

puede amenazar, atacar o luchar, y como resultado de ello, 

puede conseg"'Jir que otro individuo se retire. Por sunues 
~ -

to, tambi~n le pueden amenazar, atacar o incitarlo a la 

lucha, y como consecuencia de todo ello puede retirarse 

al perder el encuentro. En la tabla, lo que un individuo 

hace a los demás se lee horizontalmente, lo cual debe en. 

tenderse como los contactos positivoS o dominantes. Ve~ 

ticalmente se lee lo que le han hecho a un individuo, 10 

cual se define como los contactos negativos o subordina

dos. Ya; que el retiro es una respuesta negativa o de 

subordinación, cada vez que se presentó, se le atribuyó 
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CONTACTO . AcoeIL 
TOTAL ORDEN % D ACOCIL AGONIS.TA A B ,.. D v 

RETIRO la 2 

A,"{SNAZA 1 7 3 
A ATAQUE 

2 64 

LUCHA 4 1 2 30 

RETIRO 6 11 6 

iliYiENAZA 2 7 3 
B ATAQUE 2 

1 74 

LUCHA 4 5 5 51 

RETIRO 

AMENAZA 1 
r< 4 13 v ATAQUE 

LUCHA 1 5 ·1 8 

RETIRO 1 1 5 

Mf,ENAZA 2 3 
D ATAQUE 2 1 3 49 

LUCHA 2 5 , 21 .... 

TOTAL 17 18 53 22 110 

Tabla 1. Tabla de contingencia que muestra las relacio

nes de dominancia y subordinaci6n en un grupo de acoci -

les grupo 3. de machos). % D = porcentaje de domina~ 

cia ver explicación en el texto ). 
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como un punto positivo al individuo evitado. De tal ma~ 

nera que los sentidos positivo y negativo de la tabla se 

respetaron. Por ejemplo, en la tabla vemos que el indi

viduo "A" se retiró una vez en algún encuentro con el in 
. , 

dividuo "D". Pero tiste último se retiró dos veces en 

los encuentros con el individuo "A", Esto es, para de

cirlo en sentido positivo para "A", el individuo "A" con 

siguió que el individuo liD" se retirara dos veces. 

En la misma tabl~, aparecen anotados el to

tal de contactos positivos ( columna derecha) y el total 

de contactos negativos ( línea horizontal inferior ), así 

como el total de contactos agonistas registrados ( ángu

lo inferior derecho). En las dos col~~as del lado de

recho, se anotaron el orden de dominancia y el porcenta

je de domina~cia, respectivamente. Cada rango de los in 

dividuos está dado por números del 1 al 4, del individuo 

~ al ~, siendo el individuo alfa el de mayor núm~ 

ro de contactos positivos y, el delta, el de menor número. 

El porcentaje de dominancia es el nQ~ero de contactos en 

los que un individuo fué dominante sobre los otros, res

pecto del total de encuentros que tuvo ( Lee y Fielder, 

1983). Este porcentaje se obtuvo al dividir el número 

total de contactos po si ti vo s sobre la suma del número de 

contactos positivos y negativos. Por ejemplo, en la ta

bla 1, el individuo "Bu tiene un porcentaje de dominan

cia igual a 74, el cual se obtuvo de la siguiente forma: 

51 
%D=o x 100 '" 74 

51 + 18 
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Normalmente, una tabla de éste tipo ( tabla 

1 ) se construye sumando todas las interacciones agonis

tas registradas durante las sesiones·de observaci6n ( Bey 

bjerg, 1953, 1956; Lowe J 1956; Lee y Fielder, 1983 ), p~ 

ro tal procedimiento genera un orden de dominancia ~~ico 

y estático, eTh~ascarando la dinámica existente en las r~ 

laciones de dominancia. Para evitar tal eTh~ascaramientoJ 

se elabor6 una tabla por sesi6n de observaci6n y los re

sul tados fueron condensados en tablas si:nilares a la ta

bla 2. De tal manera, que la informaci6n contenida en -

dichas tablas posibilit6 la comparaci6n de los ordenes -

de dominancia formados en cada sesi6n. Adicionalmente, 

para los grupos mixtos se anotaron la talla y sexo de c~ 

da individuo, mientras que para los grupos homosexuales 

únicamente se anotaron las tallas. 

En la observaci6n de veinte grupos deacoct 

les, se registraron un total de 10708 contactos agonis

tas, variando de 20 a 335 contactos por grupo y por día 

de observaci6n, con una media de 134. Las hembras fue

ron, ag"Onistamente, más activas que los machos ( p <. 0.05)-, 

con extremos de 58 y 335 contactos por dia y una media -

de 175. El número de contactos agonistas en los grupos 

de :~r;achos, vari6 de 20 a 262, co~ media de 98. La mayor 

actividad agonista de las hembras se vi6 reflejada en los 

grupos mixtos, siendo los g~~pos formados por tres hem

bras y un macho los de mayor actividad, con extremos de 

55 y 2.84 contactos y una media de 172 ( figura 17 ). 

lOe grupos mixtos con eirroilar n~~ero de machos y hembras 

( 2 :2 ), presentaron de 28 a 245 contactos, con media 
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DIA ORDEN DE DOMINA..1IfCIA C.D TOTAL ~D TALLA 

B 172 83 22 

1 
D 66 45 21 
e 52 38 22 
A 25 J12 11 22 
D 72 62 21 

2 B 60 54 22 
A 51 51 22 
e ~4 211 ~1 22 
A 44 64 22 

3 
B 39 65 22 
e 26 41 22 
D 11 120 2~ 21 
B 36 92 22 

4 
A 31 49 22 
e 21 41 22 
D 8 96 20 21 

Tabla 2. Ordenes ele élominancia establecidos, en cuatro dias de observaci6nt 

por un t;rupo de acecHes ( grupo 1, de machos). C.D contactos dominantes, 

)~D = porcentaje de dominancia. La talla rostrocaudal está dada en milfmetros. 
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Figura 17. Incremento en el n~mero de contactos agonistas, en funci6n del nú 

mero de hembras presentes en las tlítradas estudiadas. Cada barra representa 

el número total de contactos observados, durante cuatro días, en cuatro grupos 

independientes para cada tipo de t~trada ( ver texto,para diferencias estadís

ticas ). 



de 118. De la misma forma, la poca actividad de los ma

chos generó pocos contactos agonistas en los gru90s con~ 

tituídos por tres machos y una hembra, con extremos de -

32 a 254 contactos y media de 107. 

En la tabla 3, se muestran los totales regi~ 

trados de los cuatro tipos de contactos agonistas. El

retiro fué el comportamiento presentado en mayor porcen

taje ( 48 %. respecto del total ), pero ello se debe a -

que cada encuentro termina precisamente con tal comport~ 

miento. La amenaza, la lucha y el ataque contaron con -

CONTACTOS A~ornsTAs Nm!ERO DE CONTACTOS PORCENTAJE 

RETIRO 5 145 48 

AMENAZA 3 516 33 

LUCHA 1 630 15 

ATAQUE 417 4 

Tabla 3. Totales y porcentajes de los contactos agonis

tas registrados en 20 grupos deacociles. 
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33, 15 Y 4 ~9 respectivamente, Estos porcentajes no fu~ 

ron apreciablemente diferentes de los presentados en los 

diferentes tipos de tétradas ( fig~ra 18). El estadís

tico de distribuci6n de la diferencia entre a.os propor

ciones ( Schefler, 1981 ), indic6 que no habían diferen

cias significativas entre las proporciones encontradas -

en los diferentes tipos de contactos para cada tipo de 

t~tradas ( p"7 0.05 ). 

De los 2 794 contactos registrados, en los 

grupos de hembras, las hembras alfa ganaron 1587 o 57 %. 
De los 1569 contactos registrados en los grupos de machos, 

los machos alfa ganaron 837 o 53 %. Una prueba de t. 

mostr6 que las hembras alfa ganaron un número de inter

acciones agonistas significativamente mayor que aquellas 

que ganaron los machos alfa (p<O.05) .. 

En los gI"..lpOS con menor nÚlnero de hembras 

que de machos ( 3 ~ : 1 ~ ), los machos alfa ganaron más 

encuentros ( 924 o 54 % ) que aquellos que ganaron las -

hembras alfa ( 63 o 4 ;f,). Sin embargo, tanto en los 

grupos con igual número de machos y hembras ( 2 &' ; 2 ~ ) 

como en aquellos con mayor número de hembras que machos 

( 3 ~ : 1 ~ ), las hembras alfa gana'ron más encuentros 

en comparaci6n con los que ganaron los machos alfa (p < 
0.05 ). 
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c::J RETIRO 

~ AMENAZA 

34 

3d':1~ 

48 

48 

4 ~ 

3811 
1 d' : 3 ~ 

49 

4' ~ 

47 388 
2¿':2~ 

8 

LUCHA· m:rrn 
ATAQUE §2é§ 

Fte;u!'él. 18. Distribucu6n de porcentajes, para cada tipo de contacto a,P;onista, en los 

V1 c:i.nco ti1)oS de tétradas estudiadas. o,; ... 



A) Distribución de tallas por rango en grupos de cuatro 

individuos del mismo sexo. 

1) T~tradas formadas por machos: 

En el registro de las interacciones agonis

tas, de cuatro grupos de aCGci1es machos, durante cuatro 

días cada grupo, se obtuvieron 16 ordenes de dominancia, 

uno por cada día ( tabla 4 ). Al 9arecer, la talla ros

trocaudal no es Q~ factor determinante para la formaci6n 

de un orden de dominancia en este tipo de t~tradas. Indi 

viduos de talla mayor fueron dominados por individuos de 

talla menor ( p.e. grupo 4, en el tercer día). De he

cho, los individuos de tallas similares se ordenaron y 

dominaron, unos sobre los otros ( grupo 1, en el tercero 

y cuarto días). Quizá, la dominancia entr~. los acociles 

de un grupo formado s610 por machos se deba a otro tipo 

de factores intrínsecos ( tamaño de los quelípedos, di

ferencias de agresividad entre los individuos ). 

2) Tétradas formadas por hembras: 

De los 16 ordenes de dominancia formados en 

los gr<l:;los constituidos por hembras, s610 en tres los 1l1. 

dividuos de menor talla fueron dominantes sobre indivi-

duos de, tallas mayores ( grupo 2, en el día cuarto y grt,! 

po 3, e:n los días ::oegtmdo y tercero ) 9 pero nunca un in

diviJluo de talla menor ocuyó la primera posici6n ( tabla 5). 
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DIA RAliGO GRUPO 1 GRUPO 2 GRUPO 3 :}RU?O 4 

1 22 29 26 28 
2 21 29 25 25 

1 3 22 30 25 26 
4 22 26 23 26 

1 21 30 25 28 
2 22 29 26 26 

2 3 22 29 23 26 
4 22 26 25 25 

1 22 29 25 25 
2 22 30 23 26 

3 3 22 26 26 28 
4 21 29 25 26 

1 22 30 25 28 
2 22 26 26 26 

4 3 22 29 25 25 
4 2.1 29 23 26 

Tabla 4. DistribClclil6n de tallas T-lor rango en ci..tatro gr-tL 

pos de machos, durante cuatro días. Las tallas rostro

caudales están dadas en milímetros. 
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DIA RANGO GRUPO 1 G'!'lUPO 2 GRUPO 3 GRUPO 4 

1 25 26 26 25 
2 25 25 26 25 

1 3 25 24 25 25 
4 25 22 24 22 

1 25 26 26 25 
2 25 25 26 25 

2 3 25 24 24 25 
4 25 22 25 22 

1 25 26 26 25 
2 25 25 24 25 

3 3 25 24 26 25 
4 25 22 25 22 

1 25 26 26 25 
·2 25 24 26 25 

4 3 25 25 25 25 
4 25 22 24 22 

Tabla 5. Distribuci6n de tallas por rango en cuatro ~ 

pos de hembras, ourante cuatro días. Las tallas rostro

caudsles e¿t¿n dadas en milímetros. 
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En otros tres ordenes, los individuos se 

arreglaron en relación directa de sus tallas rostrocaud~ 

les, esto es, el individuo de la primera posici6n (alfa) 

tenia la mayor talla y el 11timo tenia, a su vez, la me

nor, con los individuos de tallas intermedias ocupando -

la segunda y tercera posición, respectivamente ( grl.tpo 2, 

días uno, dos y tres). En,el resto de los demás orde

nes, los individuos de tallas similares dominaron unos 

sobre los otros, lo cual nuevamente indicó que las rela

ciones de dominancia no pueden ser predichas atendiendo 

solamente a las tallas rostro caudales de los individuos 

dentro de un grupo. Un ejemplo que apoya esta afirmación, 

lo constituye el grupo 1, en donde todas las hembras te

nían similar talla rostrocaudal. 

B) Distribuci6n de sexos y tallas ~or ra~Op en grupos 

mixtos de cuatro individuos. 

1) Tétradas formadas por tres machos y una hembra: 

En 14 de los 16 ordenes de do:ninancia :or

mados en este tipo de tétradas, los machos fueron domi

nantes ( alfas ), mientras que una de las hexbras sólo -

fu~ dominante en dos oraenes ( gru~o 4, en el tercero y 

cuarto días ) ( tabla 6 ). Similarmente, los machos oc';l. 

paron en: mayor nú¡nero los restantes rangos, aunque en el 

se~~do y tercer rango el análiEis de la pro~orci6n est2 
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DIA HANGO CfRUPO 1 GRUPO 2 GRUPO .3 GRUPO 4 TOTAL 

... 

d' if 
1 d' 32 t:! 26 d" 25 cf 27 4 O 

1 
.2 d' 26 r:! 25 9 25 

~ 
32 2 2 

3 ~ 32 
~ 

27 r! 24 26 2 2 
4 el' : 30 24 (ji 2l d' 27 4 O 

1 d' 32 ¿ 25 ¿ 25 d' :27 4 O 

2 
2 ~ 32 ó' 26 

~ 
25 ~ : 32 1 3 

3 d' 26 
~ 

27 24 d' : 27 3 1 
4 d' 30 24 d' 21 di : 26 4 O 

1 cf 32 ó' 26 d' 25 <f : 32 3 1 

3 
2 d' 26 r:! 25 9 25 d' : 27 3 1 

·3 9 32 c! 24 eI': 24 el' 27 3 1 
4 d' : 30 9 27 el : 21 d' 26 3 1 

1 d" 32 d' 26 r:! 25 9 : 32 3 1 

4 
2 r:! 26 t:! 25 

~ 
25 d' : 27 3 1 

.3 9 32 9 : 27 21 d': 27 2 2 
4 d' : 30 d' : 24 el' : 24 d' : 26 4 O 

Tabla 6. Distribucu6n de sexos y talls.s por rango en cuatro [';rupos mixtos ( 3d' 1<.? ), 

durante cuatro dias. Las tallas rostrocauclales están dadas en milímetros. 
0'1 
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dística mostr6 que no había diferencias eigrlificativas 

entr~ el ntl:nero de machos y hembras que ocu::¡aron esos 

rangos ( p>,O.05). La hembra dominante del gru.po 4, t~ 

nía la 'llayor talla dentro del grupo ( 5 !ll.ffi más que el ma 

cho de mayor talla ), pero en los dos pri'lleros días ocu

p6 la segunda posici6n ( beta). En estas tétradas, las 

hembras quedaron subordinadas a machos de igual o menor 

tallas rostrocauda1es ( grupo 3 y 2, respectivamente ). 

Las hembras en segunda y tercera posiciones, tenían ta

llas superiores a sus respEctivos machos subordinados • 

Con excepci6n de un caso ( grupo 2, en el segundo día ), 

los machos de la primera posici6n tenían talla mayor o -

igual a la de los demás machos en cada grupo. Los 1:12.chos 

de la se¿unda posici6n dominaron a machos de mayor o me

nor talla ( ~~po 1 y grupo 2, respectivamente J. En 

dos casos, un macho de la seg~nda posici6n domin6 a un 

macho con similar talla ( erupo 4, en los días tercero y 

cuarto J. Finalmente, los machos de la tercera )osici6n 

dominaron a machos de mayor o menor talla. 

2) Tétradas formadas por tres hembras y un macho: 

De los 16 orden·os de dominancia establecidos 

en estos grupos, las hembras fueron dor.linantes ( alfa ) 

en 13, mientras que un macho fué dominante eólo en tres 

de ellos ( grupo 3, en el pri:nero, tercero y cuarto días) 

( tabla 1 ). Las hembras ocuparon en :Dftyor nú",ero e"1.. s~ 

gundo y:tercer rango, pero el ciJ.5.rto rango fu6 oC'J.pad.o _ 

en igua~ r.:.ú.;nero por ¡r.a-chos y hembras e El :n.s.c:h.o c1.G!ninante 
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del [r.APO 3, tenía talla similar a una hembra del grupo 

( 35 ~~ ) y el segundo dia ocupó la segunda posición. 

En estos grupos la talla de las hembras que dominaron s~ 

bre m2.chos era mayor y sólo e:1 un caso un rr:acho qued6 

subordinado a una hembra de talla menor, con 1 mm de di

ferencia entre ambos ( grupo 3, en el seg~ndo dia ). En 

seis de los ordenes establecidos, los individuos se arrlL 

glaron en relaci6n directa de sus tallas, en donde .el 4!. 
dividuo de talla mayor ocup6 el primer rango y así, has

ta llegar al individuo de menor rango con menor talla 

( grupo 1, en el primero, segundo y cuarto días; grupo 2, 

en el segundo, tercero y cuarto d1as ). En cuatro orde..,. 

nes, las tres primeras posiciones fueron ocupadas por i!1,. 

dividuos de talla similar ( 35 !JI!li ) Y superior a la ta

lla del individuo de la úl tirea posici6n ( grupp 4,) • 

En tres ordenes, las das primeras posiciones fueron ocu

padas por individuos de talla similar ( 35 ~~ ) y supe

rior a las tallas de los individu.os del tercer y cuarto 

rangos, 34 y 32 ID.'ll respectiva:!1ente ( grClpO 3, en el pri

rr.ero, tercero y cue,rto días). Finalmente, en tres ord~ 

nee de dominancia individuos de talla ~e:1or fueron do~i-

nantes sobre individuos de talla !!layor, aunque sólo uno 

se encontraba en la prirr.era posición ( grupo 3, en seguu.. 

do día ). 
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DI.! F.ANGO GRUPO 1 GRUPO 2 GRU1'O 3 GRUPO 4 TOTArJ 

c!' ~ 
1 !( : 31 '( : 32 ,ji : 35 9 : 35 1 3 

1 
2 9 : 30 ? : 31 ~ 35 ? : 35 O 4 
3 r:f' : 28 d" : 27 ~ 34 9 : 35 2. 2 
4 ~ 26 '? 28 ~ 32 1'::1''1: 30 1 3 

1 9 31 ~ 32 ~ 34 ~ : 35 O 4 

2 2 \( 30 'f 31 (1": 35 ~ : 35 1 3 
3 d' : 28 ~ : 28 « : 35 )' : 35 1 3 
4 '? 26 (ji : 27 ~ : 32 d' : 30 2 2 

1 9 31 9 : 32 c!' : 35 9 : 35 1 3 

3 
2 9 30 c¡? : 31 '? 35 ~ : 35 O 4 
3 c¡? 26 ? : 28 )' : 34 '? : 35 O 4 
4 el' : 28 0" : 27 ? : 32 (ji : 30 3 1 

1 ? : 31 9 : 32 d' : 35 ? : 35 1 3 

4 
2 'f : 30 9 : 31 ~ 35 ? : 35 O 4 
3 d": 28 ~ : 28 ~ 34 9 : 35 1 3 
4 ? : 26 Cf'1: 27 9 32 rf: 30 2 2 

Tabla 1. Distribuci6n de sexos y tallas por rango en cuatro grupos !1lixtos ( 3~ 16 ), 
Durante cuatro dias. Las tallas rostrocaudales están dadas en!1lilimetros. 
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3) T~tradas formadas por dos machos y dos hembras: 

De los 16 ordenes de dominancia estableci

dos, las hembras fueron dominantes en 10, mientras que 

los machos fueron dominantes s610 en 6 ( tabla 8 ). Las 

hembras ocuparon en mayor número el cuarto rango, pero -

los rachos ocuparon en mayor número el segundo y tercer 

rangos. Sin embargo, en proporción, la ocupación de los 

cuatro rangos por ambos sexos no fu€! diferente ( p~ 0.05). 

De nuevo, las hembras ::¡ue fueron dOlEinantes ( alfa ) so

bre machos tenian tallas rostrocaudales mayores. En ni~ 

guno de los ordenes se di6 un arreglo en relación direc

ta de 18s tallas. En algtmos casos, los machos se subo!:. 

dinaron a hembras de talla mayor y menor, las hembras se 

subordinE'.ron a mE.chos de talla mayor y menor, los machos 

fueron dominados por machos de talla mayor y menor, y al 

etln9.S hembras fueron dominadas·.por otras de talla mayor 

o menor. 

En este tipo de t€!tradas, la distribución -

de las tallas por rango inclicó, de n'.<eva, cuenta, que la 

talla rostroca'.<dal no permite predecir las relaci.ones de 

dominancia en los gru:¿os de acociles Q. zempoalensis. 

En la tabla 9, se reSurr:8 la distribución de sexos por 

rango frecuencia de ocupación ) para cada tipo de té

trada. En cada tipo de t€!trada se obtuvieron 16 ordenes 

totales, de ahí que cada rango fué ocupado por 16 indivi. 

duos. 
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DIA RANGO GRUPO 1 GRUPO 2 GRUPO 3 GRUPO 4 TOTAL 

if' ~ 
1 

~ 
30 ~ 27 él' : 26 l! : 27 2 2 

1 
2 28 el' 24 ci' ~ 26 9 : 29 3 1 
3 d' 29 ci' 26 Cf 26 ? : 29 2 2 
4 ~ 27 ~ 22 Cf 29 éJI : 27 1 :3 

1 9 30 9 27 (ji 26 JI : 27 2 2 

2 
2 el' : 28 

~ 
22 d' 26 II : 29 2 2 

3 di : 29 26 9 26 9 : 29 2 2 
4 ? : 27 (j1 : 24 l' 29 d' : 27 2 2 

1 Cf : 30 \> : 27 rf' : 26 9 29 1 3 

3 
2 d' : 28 d' : 26 d' 26 '? : 29 3 1 
3 d' : 29 ~ : 22 9 26 él' : 27 2 2 
4 l' : 27 (ji : 24 ~ 29 el' : 27 2 2 

1 Cf : 30 !i' : 27 r! 26 9 : 29 1 3 

4 
2 eI': 29 '? : 22 cf : 26 9 : 29 2 2 
3 el 28 el' : 26 ~ 29 éI':27 3 1 
4 ~ : 27 el' : 24 ~ : '26 d' : 27 2 2 

Tabla 8. Distribuc1i.6n ele sexos y tallas por rango en cuatro grupos mixtos ( 26 2? ), 
(Jurante cuatro dias. Las tallas rostrocaudales están dadas en milimetros. 
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0\ 



0'1 
-J 

TII'O DE 'T'ETRADA 

RANGO 3d' : l~ 3S lcf 26' : 2<+ 

,J' 
~ c:¡. rf' ,J 

~ 

1 14 2 '* 13 3 lIE 6 10 

2 9 7 15 1 * 10 6 

3 10 6 12 4 'lI! 9 7 

1 '" 8 8 
I 

4 15 7 9 

Tabla 9. Distribuci6n ,de sexos por rango y por tipo de 'té

trada, expresada como la frecuencia con que cada sexo ocup6 

las cuatro posiciones. - Diferencias significativas en cuaQ 

to a la proporción ( p < 0.05 ). 



El rango de cada individuo, dentro de los 

grupos, se estableci6 con base en el número total de co~ 

tactos agonistas domine.ntes que los individuos presenta

ron entre s1. El rango guard6 una relación directs. ('on 

el número de contactos ag9nistas dominantes. Así, el i~ 

dividuo con mayor número de contactos dominantes ocup6 -

la primera posición ( alfa ), hasta llegar al último, con 

el menor número de contactos dominantes ( delta). El 

porcentaje de dominancia, debió estar también en relacion 

directa a la posici6n de cada individuo, ~n donde el in

dividuo de la primera posición tuvo el mayor porcentaje 

de dominancia. Sin embargo, en este estudio, de los 80 

ordenes de dominancia estableci~os con base en los con

tactos dominantes, sólo en 48 de ellos los porcentajes 

de dominancia re$paldaron el rango de cada acücH. La

raz6n de esto es que algunos individuos con mayor número 

de contactos dominantes tuvieron, a su vez, mayor número 

de contactos subordinados. En ls. tabla 2 hay un ejemplo 

de este hecho. En el tercer día, el individuo "A" apar~ 

ci6 como dominante sobre el individuo "B", con 44 y 39 -

contactos dominantes, respectivaDente. Sin embargo, el 

individuo "B" tuvo un porcentaje de dominancia mayor 

( 65 % ) en comparaci6n con el individuo itA" ( 64 % ) • 

Esto se explica por que el individ.uo "BI! tuvo menor nÚlu~ 

ro de contacto3 subordinaD.os ( 21 ), en comparaci6!'l con 

los del individuo "A" ( 25). De ahí que, haciendo un -

análisis pareado de los encuentros, U!'l in:Uviduo CO!'l 8.1-

to nÚlnero de contactos subor.J.i!18.dos ;:'lO puede ser do:¡;ina;:'l 

te sobre otro que ten;:sa menor númerod.e cot:'.;act05 subor

dinados 
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Para eliminar el error, derivado de ordenar 

a los individuos en base a los contactos dominantes, se 

establecieron otros ordenes tomando en cuenta el n~mero 

de retiros que los acociles presentaron como resultado de 

las interacciones agonistas. El retiro es, en ~ltima in~ 

tancia, lo que define a los vencedores ( dominantes) y 

perdedores ( subordinados ) de las interacciones agonis

tas. As!, el individuo con mayor n~mero de retiros se -

consideró como el de menor rango, hasta llegar al indivt 

duo de mayor rango, con el menor número de retiros. 

Cada uno de los 80 ordenes de dominancia meu 

cionados anteriormente, se comparo con el orden que resul 

taba al considerar el n~mero de retiros. Tal comparación 

mostr6 que 25 ordenes no eran lineales. De los restantes 

55 ordenes, 35 eran lineales y respaldaban el orden pre

viamente establecido. l-os otros 25 .ordenes eran lineales, 

pero no respaldaban a los ordenes establecidos con base 

en los contactos dominantes. 

l?linancia 

En la tabla 10, se muestra una matriz de d~ 

Chase, 1980, 1982). Representa a un orden -

lineal porque el individuo de la primera posici6n domina 

a los otros tres, el de la segunda posici6n s610 domina 

a dos, ha.sta llegar al ~l timo, el cual no don:ina a nin.::,~. 

no y es dominado por todos. Los 55 ordenes de dominancia 

del tipo lineal mostraron dicho arreglo. 

69 



lliDIVIDUO INDIVIDUO !'TUNIERO DE INDI-
RANGO DOMINANTE DO:tI N ADO VIDUOS DO>a~~ .A.DO S 

A B ("l Jj '-' 

1 A 1 1 1 3 

2 B O ~ 1 2 J.. 

3 e o o 1 1 

4 D O o O' o 

Tabla 10. r,~atriz de dominancia de un orden lineal. 

:rU¡]{GO IN"JIVlDUO INDIVIDUO Nu:':'ERO :JE INDI-
DOfHNANTE DO!(I~.ADO VIDUOS DOrJ~INADOS 

A B G D 

A 1 O 1 2 

2 B O 1 1 2 
ro 1 O 1 2 v 

4 D O O O () 

Tabla 11. Matriz d.e d,")minancia de un orden no lineal. 
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Utilüando el índice "h", para rredir el gr~ 

do de 1i.r:'?8ridad de ')11 orden de dominccnc:i? en un grupo -

como el \,;1..,2 se !l1Ue2~:re. en la tabla 10, resulte un valor 

de h l~ Lo cu.a:: significa que tal orden es del tipo --

lineal ( Bekoff, 1977). El cálculo es el sig.2ientel 

n 

h 
12 L< Va -

n-l 
:: -n 3_ n 2 

a=l 

Si n=4, substituyendo ade~ua:3.amente los va

lores de Va. que aparecen en la mé,triz de dominancie, ( ta 

blalO ): 

h 12 ~' -. ~~'"." \3 
(4)--4 

4 - 1 )2+ (2 _ 

2 

412 
----) + ilee 

2 

••• (, - 4. 1 ,2. (O _ 4 2 1 )2 l 
h =:: 1 

Los 25 ordenes que aparecieron como no lineE 

les, mostraron arreglos del tipo que se muestra en la t~ 

bla 11, con valores de h = 0.6 o menores. Tales valores 

resu1 tan cuando en los grupos, dos o más individuos dom!. 

nan al mismo número de coespecíficos. 
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111. Dinámica en la formaci6n y mantenimiento de un or

den: de domin~.ncia, en grupos de' cuatro acocEes. 

A) Pruebas diurnas. 

En la observaci6n de dos.gr~pos de acociles, 

durante veinte días, uno compuesto de machos y otro de -

hembras, se registraron un total de 3 572 contactos ago

nistas. l-os machos fueron un 3)OCO má.s activos c!ue le.s -

hembras, con 1885 contactos agonistas. Las hembras pre

sentaron 1717 contactos agonistas ( figura 19 ). Sin. 

embargo, en la comparaci6n estadística del número de co~ 

tactos :presentados en ambos grupos, se encontr6 que las 

diferencias no eran significativas ( p,. 0.05 ). 

En la tabla 12, se ~~estran los totales y -

porcentajes para cada tipo :5.e contacto agonista en ambos 

grupos. En el grupo de machos, la lucha y el ataque se 

presentaron en un 9 y 4 %, respectivamente. En el grupo 

de las hembras, la amenaza fué el comportamiento presen

tado en mayor n~~ero ( 758 veces o 44 % ); la lucha y el 

ataque se presentaron en un 9 y 3 %, respectivamente. 

El estadístico de la distribución de la diferencia entre 

dos proporciones de muestras, indicó que no hubo difere!l. 

cias sig,nificativas en las proporciones encontradas para 

cada tipo, de contacto agonista ( p> 0.05 ). 
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Fi~~ra 19. Tbtal de contactos agonistas registrados 

en 20 sesiones de observaci6n diurna de dos grupos -

de acociles. 
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CONTACTOS AGONISTAS MACHOS HEMBRAS 

RETIRO 806 ( 43 ) 757 ( 44 ) 

AMENAZA 804 ( 43 ) 758 ( 44 ) 

LUCHA 176 ( 9 ) 151 ( 9 ) 

A'rAQUE 69 ( 4 ) 51 ( 3 ) 

Tabla 12. Totales de cada tipo de contactos agonistas, 

registrados en dos grupos de cuatro ~cociles observados 

durante 20 sesiones diurnas. Entre paréntesis están 

anotados los porcentajes para ce.da contacto. 



De los 1855 contactos agO::l::'ptas regi:3trados 

en el C::'c;:¿o de mp-chos, los J:lachos alfa g?.1l2.3"On 958 O 51 %. 
De los 11'2-7 contactos 2_gonistas registrados en el grupo 

de helEOl'21.S, las heDoras alfa ganaron 828 o 48 %. Una 

pnJ.eba :'le t, mostr6 que los machos alfa no ganaron un n~ 

mero de i~teracciones significativamente mayor que aque

llas CIUC ga:laron las hembras si fa ( p? 0.05 ). 

De la "üsma forma que en el apartado ante.

rior, pan, obtener una rr:edida del error derivado de ord~ 

ne.r a los individuos con base en los contactos ::lo:ninar~-

tes, se estableció 1)11 ord_en considerando el númerc de r~ 

tiros.EL'1 el gI"J..po de machos, cada uno de los 20 ordenes 

establecidos ( uno por cada día de observación ), se co~ 

par6 con el orden que se obtuvo al considerar el ,número 

de retiros. Ocho ordenes no fueron del tipo lineal. De 

los resta.ntes 12 ordenes, seis era.'1. lineales y respalda

ron el orGen establecido por el número de contactos domt 

nantes; los otros seis ordenes aparecieron como lineales, 

pero no respaldaban a los previamente establecidos. 

En el grupo forlliado por hembras, 13 ordenes 

no fueron lineales. De los otros siete ordenes lineales, 

tres respaldaron a los previamente establecidos y cuatro 

no los respaldaron. 

Lo anterior permite señalar que los acoci

les ( Q. zeJr.poalensis ) se ordena.'1. linealmente, por la -

domimr:lcia de unos sobre otros, pero que los ordenes es

tablecidos no permanecen constantes. La estabiliétad de 
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SESIONES DE OBSERVACION DIURNA 

Fi€r'J.ra 21. Frecuencia de contactos de tensión observados durante 20 sesiones 

diurnas, en un grv.po constituido por cuatro acociles hembras. Cada barra re
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los orc.enes no qued6 clara, lo cual se debió 8. dos cau

sas principales: 1) el orden de dorlinancia, en los últi

mos cinco dias, fué diferente; 2) los ordenes de dO::iÍTl2.l.l 

cia, con base al número de retiros, no resyaldaron a los 

ordenes previamente establecidos. 

Tanto en el grupo formado por machos como el 

de hembras, hubo variaci,Sn e:J. el nú:-:"ero de encuentros 

prese:J.tados cada día ( fi~~ras 20 y 21). El mayor núm~ 

ro de encuentros se present6 el prirr:er dia y no se vol

vi6 a alcanzar tal actividad en los d1as sig'J.ientes. 

B) Pruebas nocturnas. 

En la observación de dos grupos de ecociles 

durante veinte noches, uno de wachos y otro de hembras, 

se registraron un total de 3 579 contactos agonistas. 

Las hembras presentaron 1634 contactos ( figüra 22 ). 

Los n:achos fueron un poco ::tás activos que las hen:bras, -

con 1945 contactos totales. Sin emba.rgo, "neClie.nte una -

prueba de t, se de:nostr6 que la actividad eBonista de los 

:nachos y las hembras no fué significativamente diferente 

( p> 0.05 ). 

En la tabla 13, se rr:uestra.nlos totales y -

porcentajes para cada tipo de contacto 8.gonista en arr:bos 

grupos. N9 se encontraron diferencias significativas en 

las proporciones de contactos 8.¿;onis-::as re¡:;iE·tra::los entre 
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los dos tipos de~ t~tradas ( p> 0.05 ). 

De los 1945 contactos agonistas registrad.os 

en el grlJ,:9o de machos, los machos alfa ganaron 817 o 42%' 

De los 1634 contactos registrados en el grupo de hembras, 

las hembras alfa ganaron 778 o 48~. Sin embargo, al h~ 

cer un análisis de los encuentros ganados por los machos 

y las herrbr9.s alfas, utilizando una prueba de t, se PUClQ 

concluir que las hem'bras alfa no ganaron un nmnero de i:Q. 

teraccione.s significativamente mayor que aquellas oye g@;. 

naron los r'l8.chos alfa ( p? 0.05 ). 

NU8,,-arnerlte, ca.da lltl() de los 20 orde:r1es ést~ 

blecidos, se cornpar6 con el orden que se obtuvo al. consi 

derar el ,:"ú,mero de retiros. En el. grupo de machos, seis 

ordenes res1),1 taren no ser del tipo lineal. De los 14 o:;: 

denes lineales, nueve respald,aren a los ordenes previa

mente establecidos y cinco 210 los respaldaron. En el gT".:!: 

po de las hembras, nueve ordenes no fueron del tipo lineal. 

De los once ordenes del tipo lineal, ocho ress;-aldaron a 

los ordenes previamente 6st2.blecidos y trefi' no los respal 

daron. Tampoco en el registro ce la activio.ad aGonista, 

d-""rante la noche, se not6 estabilidad en los oro_enes de 

dominancia formados por Q. zempoalensis. Parece ser QV_6, 

al ¡r,enos durante los periodos de observaci6n, los grupos 

de acocHes presentaron una actividad dinárdcf'. en la for.. 

maci6n de un orden de domir..ancia, pasando por ordenes li

neales J' .no lineales. En las figuras 23 y 24, se muestran 

las vari~ciones de los contactos presentados por ambos -

el'u;:os, qurante cada noche de observación. 

79 



3000 
ti) 

~ 

~ 2250 
z 
o 
o 

~ 1500 . 

I 
~ 750 

MACHOS HEMBRAS 

TIPO DE TETRADA 

Figura 22. Total de contactos agonistas registra

dos en 20 sesiones de observaci6n nocturna, en dos 

grupos de acociles. 
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CONTACTOS AGONISTAS MACHOS HID.ffiRAS 

RETIRO 758 ( 43 ) 716 ( 46 ) 

AMENAZA 680 ( 38 721 46 ) 

LUCHA 175 10 65 4 

ATAQUE 157 ( 9 ) 67 ( 4 ) 

Tabla 13. Totales de cada tipo de (mntactos agonistas, 

registrados en dos grupos de cuatro acociles observados 

durante 20 sel:l'iones noct11rnas. Entre paréntesis están 

anotados los Dorcentajes para cada eontacto. 
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DISCUSION. 

Un estudio etológico comienza por la descrip

ción y definición de los componentes del comportamiento a 

estudiar, independl:entement.e que la intenci6n del investi 

gador sea o no construir un etograma. En el proceso de -

categorizar el comportamiento, el observador decide que -

comportamientos q~dan excluidos del fenómeno estudiado -

( Colgan, 1978 ); de tal forma que cuando un animal eje

cuta un comportamiento particular no haya duda de que pe! 

tenece a una categoría y no a otra. Adero~s, el definir -

los componentes de un comportamiento complejo permite un 

análisis preciso de los mecanismos, intrínsecos y extrí~ 

secos, relacionados con el mismo. 

El comportamiento agonista de Q. zemp~
lli, se compone al menos de once posturas y patrones de 

comportamiento ( figura 15). Pero, ya que los patrones 

de indagaeión son empleados en otros tipos de comporta -

miento ( búsqueda de alimento o refugio, antidepredaci6n), 

es conveniente considerar sólo las posturas y patrones de 

comportamiento propiamente agonistas. Esto es, aquellos 

que se presentan durante la competencia intra o interes

pecifica. Jordan y Dunham ( 1987 ), clasificaron el co~ 

portamiento agonista del acocil Orconectes P!2Pinq~ en 

dos categorías: i) comportamientos agonistas agresivos ~ 

ii) compo~tamientos agonistas no agresivos. Sin embargo, 

de la mis~a forma que Bovbjerg ( 1953, 1956 ), s610 con

sideraron un tipo de lucha ( forcejeo con Quelipedos ); 
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en contre.ste con los diferentes tipos de lucha reporta

dos en el presente trabajo. 

Siguiendo la clasificacj.ón de Jordan y Dun

ham, el comportamiento agonista de Q. z~mpoalehsis puede 

ser agrupado como sigue: 

i) Comportamientos agonistas agresivos: 

a) "Amenaza.2.Q!! quelíp~" 

b) "Ataq~.2.Q!! q~~" 

c ) n!!!!p~j~.2Q!! quel ípedo s entrelazado s" 

d) "Tijereteo de q:!:lelípedos" 

e) "!!g:p~j~ 2.Qn el cue;ryQ," 

f) "~j~ ~ quelÍp~" 

g) "Persecución" 

ii) Comportamientos agon~stas no. agresivos: 

a) "l!etiry §.§. lado 11 

b) "~etiro ~ reversa" 

Los encuentros agonistas pueden seguir un o~ 

den escalonado, en donde el forcej~ con quelíp~ es la 

interacción agonista de mayor intensidad tomando como 

punto de referencia el estado de reposo). Sin embargo, 

dicho or~en no siempre se presenta y comúnmente los aCQ

ciles inician sus luchas, sin que sean aparentes las am~ 

nazas previas. Qaizá existan otras señales, químicas y 
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acústicas, cuya existencia ha sido demostrada en algunos 

grupos de crustáceos ( Thorp y Arnrnermman, 1978; Sandeman 

y Wi1kens., 1982; Hazlett, 1985 ). las cuales el observa

dor no detecta. 

Las posturas y patrones de comportamiento -

manifestados por los acociles, durante los encuentros ag2. 

nistas, son los mismos' en ambos sexos. La amenaza .22n -

quelip~ es la postura agonista presentada con mayor -

frecuencia. Ocasionalmente, la lucha entre dos acociles 

deriv6 en la adopci6n de posturas de copulaci6n ( amp~

~ ) por ambos individuos. Durante la copulaci6n el ~ 

cho sujeta con sus quelipedos los quelipedos de la hembra, 

quedando en intimo contacto las regiones ventral es de al!!.. 

bos ( Mason, 1970 ). En grupos heterosexuales de acoci

les, ya que la adopci6n de tales posturas es precedida -

por luchas intensas, se le ha postulado como unaexpre

si6n de la dominancia ( Bovbjerg, 1956 ), por parte. del 

macho y de subo rd inaci6 n , por parte de la hembra. En -

Q. zempo§lensis, la adopci6n de posturas copulatorias se 

manifestó también entre diádas de machos, pero nunca en

tre diádas de hembras. La posibilidad de que alguno de 

los machos ( el que es sujetado come si fuera hembra ), 

estuviera impregnado de alguna sustancia ( feromona ), la 

cual es característica de las hembras ( Ryan, 1966 ), 

queda anulada ya que los individuos fueron aislados, en 

grupos sexualmente homogéneos, antes de formar parte de 

una diáda. El aislamiento dur6 14 dias. Si bien, ha sh 

do demo8tr~do el papel de las feromonas en el reconoci

miento. se~al de los acociles ( Ameyaw~Akumfi y Hazlett, 
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1975 ), s610 se han probado los efectos de ~stas en períQ. 

dos de tiempo cortos ( tres días como máxi.l!1o ). Debe 

pro barse si la inci taci6n, por parte de un macho, a la 

adopción de una postura copulatoria ( propia de las hem

bras ) de otros acociles, es o no una expresión de la dQ.. 

minancia; e igualmente deben establecerse los periodos 

de tiempo durant'e los cuales las feromonas permanecen -

funcionales, una vez que han sido liberadas al medio 

acúatico. Mientras ello ocurre, las observaciones de e§. 

te trabajo apoyan la idea de que la adopci6n de posturas 

copulatorias es una expresi6n de ,la dominancia, por par

te de un macho hacia hembras y machos. De hecho, es un 

comportamiento especifico de los machos dominantes ya que 

las hembras no exhibieron, durante el. desarrollo de las 

luchas, este patrón particular con otras hembras y, los 

machos subordinados no incitaron a los machos dominantes 

a adoptar la postura de hembra en posiCión para lac6pu

la. Posiblemente, la maduración y el aprendizaje en ca

da sexo operan para que el comportamiento se manifieste 

de esa forma y 110 de otra. Sin embargo, se hace neCesa

rio un estudio profundo de estos procesos, a la vez que 

se investiguen el papel de las hormonas en la manifesta

ción del comportamiento agonista. 

Las posturas y patrones de comportamiento _ 

presentados por cada acocil, durante los encuentros ago

nistas intraespecíficos, dependen de las relaciones de -

dominancia previamente establecidas por ambos; por lo que 

se diferencian en comportamientos dominantes y subordin~ 

dos ( Ameyaw-Akumfi, 1979). Ya que tales relaciones de 
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deminancia se establecen per medie de centactes de ten

sión, en donde se define un ~nade~ y un perdedor, se 

puede hacer una distinción entre les encuentres de acecL 

les cen relacienes de dominancia previamente establecidas 

y aquellos en que les aceciles se encuentran per primera 

vez. Las prebabilidades que cada acecil tiene Jara ga~ 

nar difieren en ambes ti~es de encuentres. Cuando. una -

relaci6n de deminancia existe, el acecil dominante tiene 

mayer probabilidad de salir victoriese en les encuentres 

siguientes ( Heckenlively, 1970; Cepp, 1986 ). 

Una vez que la relaci6n de dominancia se e~ 

tablece, el acecil suberdinade puede ajustar su pesición 

de acuerde cen les movimientos del dominante. Se dice 

entences, que el acecil subordinado. "evita" cualquier i12. 

teracci6n con el deHlinante. Pero. las observaciones rea

lizadas en este estudie indican que la evitación, así d~ 

:finida, es. dificil de interpretar al hacer les registres. 

Tambi{)n el acecil deminante, ecasionalmente, ajusta su -

pesición de acuerde a les desplazamientes del suberdina

do; y no siempre es fácil demestrar que un aceci1 evita 

la interacci6n Cen etre, basándose solamente en tales o~ 

servaciones. De hecho, durante les primeres encuentros, 

los aceciles ajustan censtantemente sus posiciones espa

ciales, uno respecte de los etros. Por ello, definir un 

orden de deminancia en base a las evitaciones de este ti 

pe, puede llevar a un errer a menos que se Cenozcan los 

resul tados de les encuentres previos y que las relaciones 

de dominruioia sean estables en los gruposanLnales estu

diados. Censiderar al retire, es una alternativa desea-
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ble al uso de la evitación, para definir las relaciones 

de dominancia en un grupo de acociles. Rn todo caso, 

cuando el retiro es provocado por una amenaza, un ataque 

o una lucha, se hace evidente para el observador la exi~ 

tencia de un vencedor y un perdedor, lo que permite estl!, 

blecer la dominancia de un acoeil y la subordinación de 

otro, durante un encuentro y como resultado de todas las 

interacciones a lo largo del tiempo. 

Al parecer, la dominancia puede ser indica

da por la falta de una respuesta.dirigida al contrincan

te. El individuo de rango inferior, presenta señales de 

subordinaci6n al de rango superior, pero este último no 

necesita responder para reafirmar su rango. Este hecho 

se cumple, ocasionalmente, en los encuentros agonistas -

de Q. ~poalensis. Los individuos de rango inferior 

llegan a amenazar a sus superiores, pero estoa últimos 

permAnecen inmóviles. Ante la respuesta de inInovilidad, 

por parte de los dominantes, los subordinados se retiran 

como si hubiesen sido amenazados. Cuando el subordinado 

persiste en su amenaza hacia el. dominante, entonces que

da expuesto a ser atacado. La intensidad de los ataques 

depende de las posturas y patrones de comportamiento que 

previamente presenten ambos contendientes ( Heckenlive

ly, 1970 ), pero particularmente de los que presente el 

subordinado. Las observaciones realizadas en este estu

dio muestran, por ejemplo, que aún cuando un acoci1 sub

ordinado se retira puede ser atacado, al parecer depen

diendo d~ la velocidad y distancia a las que haga su re

tirada. • Sin embar,go r no se han estudiado estos dos fac-
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tores en otros acociles, lo cual impide dar una conclu

si6n definitiva acerca del papel que desempeñan para la 

manifestación del comportamiento agonista durante las 

contiendas entre acociles. 

En los encuentros intraespecificos de Q. ~. 
poalensis, al parecer, hay un flujo mutuo de información 

entre los contendientes. Un ejemplo lo constituyen las 

amenazas a distancia. La decisión de que comportamiento 

presentar ( dominante o subordinado ), puede depender del 

recondcimiento individual entre los contendientes ( Bovb

jerg, 1956; 1owe, 1956; Hazlett, 1969). Se han realiz~ 

do varios trabajos con la intención de demostrar la exi~ 

tencia de tal reconocimiento individual en los acociles 

( Itagaki y Thorp, 1981; Hazlett, 1985a, 1985b; Rose, 

1986 ), y al igual que los realizados en otros crustáceos 

( Dunham, 1978 ), se pretende que tal reconocimiento es 

por un mecanismo sensorial quimico, en adición a los me

canismos táctil y visual ya demostrados ( Hazlett y Pro

venzano, 1965; Hazlett y Bossert, 1965; Hazlett, 1966; -

Heckenlively, 1970; Hazlett, 1972 ). 

El reconocimiento individual, con la media

ción de sustancias quimicas ( feromonas ), es aÚn tema -

de controversia en relación a los grupos de acociles 

( veansej Rose, 1982; Thorp e Itagaki, 1982; Haz1ett, 19-

84; Thorp, 1984; Rose, 1984. 1986). Sin embargo, Gopp 

( 1986 ) seña16 que una explicación '1lás razonable se ba

sa en €11 reconocimiento de los "estados agresivos" pro

puestos por Winston y Jacobson ( 1978 ), quienes los de-
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finieron como "la facilidad con que un animal resuelve o 

se desenv-uelve en un encuentro agonista". Quizá las re€L 

puestas hacia un "estado agresivo" sean más importantes 

que el reconocimiento individual para el mantenimiento de 

un orden de dominancia en este grupo de crustáceos. Cua~ 

do un acocil amenaza a otro, el a.cocil amep..azado "decide" 

que comportamiento presentar. Algo se reconoce y, segu

ramente, tal reconocimiento depende de la experiencia 

previa en los encuentros agonistas. 

El registro de las interacciones agonistas 

en un grupo de acociles, tomando como referencia los co~ 

tactos de tensión descritos por Bovbjerg ( 1953 ), per-

',ü te el almacenamiento rápido de informaci6n acerca de -

los perdedores y vencedores de tales interacciones. Aún 

cuando algU_nas posturas y patrones de comportamiento no 

se consideran ( ver la figura 15 ), los cuales pueden 

ser indicadores de las relaciones de dominancia, el aná

lisis cuantitativo de los contactos_de tensión registra

dos justifica la postulación de que los acociles Q. ~ 
poalensis se ordenan por la dominancia de unos sobre otros, 

siempre y cuando se acepte que las relaciones de domina~ 

cia pueden ser establecidas ( por el observador ) en ba

se al total de encuentros ganados y perdidos durante un 

tiempo determinado. Tal orden es del tipo lineal, como 

sucede en otros acaciles ( Bovbjerg, 1953, 1956; Lowe, -

1956; Heckenlively, 1970; Capelli y Hamilton, 1984; Copp, 

1986; : Jordan y DLul.1.am, 1987 ), y otros crustáceos ( Fiel. 

der, 1965: Dingle y Caldwell, 1969; Lee y Fielder, 1983 ). 

Pero, : en comparación 2':Jn lo reportado en otras especies~ 
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los ordenes de dominancia en grupos de Q. zemnoalensis 

no permanecieron estables. Esto es, un orden de dominan 

cía inicial no necesariamente se mantenía en los sigLl.iell 

tes días. Un acocil dominante en el primer día, podía -

incluso ser relegado a la ,última posici6n en los siguieg 

tes días. Aún en los grupos observados dur~~te veinte -

días, no se alcanz6 una estabilidad en los ordenes de d~ 

minancia. Tal inestabilidad en los ordenes de dominancia 

pudo deberse a la influencia de ciertos factores ( dis

cutidos en seguida ), o a las diferencias en la manera -

de registrar y analizar las interacciones agonistas que 

este trabajo tiene con respecto a los anteriores. Desa

fortunadamente, la poca uniformidad de los trabajos en -

donde se han estudiado estas relaciones ( tamaño de los 

recipientes, tiempos de observaci6n, patrones y/o actos 

de comportamiento registrados ) impide la comparación si~ 

temática entre las especies estudiadas ( F.yatt,. 1983 ). 

Los factores que tienen efecto sobre la fo~ 

maci6n y el mantenimiento de un orden de dominancia, son 

al menos de dos tipos: intrínsecos ( talla corporal, sexo, 

situaci6n morfofisio16gica en el ciclo de muda ), y ex

trínsecos territorialidad, densidad poblacional,dis

ponibilidad de alimentos ) ( Bernstein, 1981 ). Los re

sul tados de este estudio s610 dan cuenta de alguno s de -

los factores intrínsecos. 

En los estudios con acociles, se ha demostr~ 

do que el rango ocupado por un acocil en un orden de do

minancia se relaciona directamente con su talla ( toman-
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do como referencia, principalmente la talla del cefalo

tórax). Los individuos más grandes son los dominantes, 

ya se trate de grupos forwados sólo por machos o por he~ 

brasa En los grupos heterosexuales, los machos 'dominan 

a las hembras, aún siendo los primeros menores en talla 

1.2 mm de diferencia en la longitud del caparazón) 

Lee y Fielder, 1983). En Q. zempoalensis la talla, 

por lo menos la rostrocaudal, no permitió predecir el r~ 

sultado de los encuentros tanto en los grupos homosexua

les como en los heterosexuales. Algunos individuos de -

talla menor fueron dominantes sobre aquellos de talla mI!. 

yor ( con diferencias hasta de 2 mm en la talla rostro

caudal). Ya que los quelípedos de los acociles son ,sus 

principales ~, es posible que el tamaño .de estos apé!! 

dices sea determinante durante el establecimiento de las 

relaciones de dominancia.' Los resultados de este traba

jo apoyan esta idea, ya que en los' grUpos de cuatro indi 

viduos con tallas rostro caudales similares, los acociles 

se ordenaron jerárquicamente en forma lineal y los propi.§. 

tarios de quelípedos grandes quedaron ocupando las prim~ 

ras posiciones. 

Los resultados de algunos trabajos ( Lesh

ner, 1975; Velle, 1982 ) apoyan el argumento de que los 

machos son, agonistamente~ más activos que las hembras. 

Sin embargo, Jordz,n y Dunham ( 1987 ) encontraron que en 

el acocil Orconectes p!:2.Pinq~, las hembras presentaron 

mayor actividad agonista p a'Qn cuando los machos tienen -

un ín~ice promedio de agresividad mayor que el de las 

hembras. En Q. zemp2&~~. las hembras también presell. 
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taron ~or actividad agonista pero los indices "9ro:~ledio 

de agresividad ( no reportados en este trabajo ), al me

nos en los grupos con el :nismo :::J.úmero de machos y hembras 

( 2~ : 29 ), como entre los grupos homosexuales, fueron 

similares. Se sabe que en las especies ectotér:licas, c1¿ 

yo comportamiento agonista está asociado estrechamente -

con el proceso de reproducción ( incluyendo a la compete!! 

cia por parejas ), el nivel de actividad agonista puede 

variar directa o inversamente en relación a la temperat1¿ 

ra ( Thorp, 1978). El tipo de relación depende del mo

mento en que el proceso re~}roductivo da inicio, ya sea 

por un incremento o decremento de las temperaturas esta

cionales. Fast y Momot ( 1973 ), sugirieron que la agr~ 

sión intersexual en Orconectes virilis está relacionada 

directamente con el incremento de la temperatura. En Paci

fastacus leniusculus, las temperaturas bajas provocan 

una disminución de su metabolismo en forma general, dis

minuyendo su actividad locomotora Flint, 1977). El-

incremento en la actividad general, por otra parte, cua~ 

do hay un aumento de temperatura puede, a su vez, arlpli

ficar las interacciones agonistas en Q. zempoalensis y 

otras especies, cuya actividad reJroductiva sea en los 

periodos cálidos del a~o. A pesar de que en Q. ~~~
lensis no ha sido estudiada su actividad reproductiva en 

el período anual, observaciones personales en el sitio -

de colecta permiten indicar que la mayor parte del año -

presentan" actividad reproductiva, sobre todo cuando hay 

incrementos en la temperatura. Todo el año se 2JUeden e12 

contrar animales juveniles y hembras ovíeerf-s ( en los 

meses de: Noviembre y Dicie:nbre, hay CL1'1a 'J.is:::inución en el 
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número de individuos de todas las edades, por lo menos -

en las poblaciones que habitan en los margenes de las l~ 

gunas). En el laboratorio, la temperatuxa del agua se 

mantuvo en un intervalo de 20 ! 2oC, la cual era similar 

a la temperatura registrada durante los meses de W~yo en 

la zona de rnuestreo. La mayor actividad agonista de las 

hembras de Q. ~oalensis, seguramente está relacionada 

con la temperatura. Pero, ya que los machos fueron som~ 

tidos al mismo tratamiento, tal relaci6n no es clara y -

se hacen necesarios estudios sistemáticos de este fen6m~ 

no ( por ejemplo, registrar las interacciones agonistas, 

en ambos sexos, a diferentes te:Y(Jeraturas ). 

El estado morfofisiológico de los individuos, 

durante el ciclo de muda, es un factor determinante en -

el desarrollo de las interacciones agonistas y el mante

ni'1iento de un orden de dominancia. Por ejemplo, el las 

2-ansostas ( Ho:narus americanus ) el rango ocupado en un 

orden de dominancia y la ejecución de su comportamiento 

agonista, se ven afectados por la fase en que se encuen

tran dentro de su ciclo de muda ( Tamm y Cobb, 1978 ) • 

Las langostas en la fase media de la proecdisis son más 

aGresivas en com:9aración con las que se encuentran en la 

fase de interouda ( son más agresivas, en el sentido de 

incrementar la frecuencia de acercamientos. amenazas, ll:!., 

ellas y movimientos antenales, tales comportamientos son 

considerados como componentes agresivos en las interacci2, 

nes a~nistas). Ello sugiere entonces, diferentes ~_ 

Q.Q.§. ~ :§;.sresividad, 108 cuales predisponen el resultado 

de las contiendas y, nec888,riamente, el sentido de las 
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relaciones de dominancia entre los individuos de un grupo. 

En este estudio, puando en algún grupo uno o más indivi

duos mudaban durante los períodos de observación, se co

menzaba con un nuevo grupo descartando los datos anteri~ 

res. Tan s610 dos grupos tuvieron que ser re~plazados -

por este motivo, lo que representa menos del 10 % de los 

grupos observados. Si fueron funcionales los procedimieg 

tos indireétos, utilizados en este trabajo ( ver metodo

logía ), para elegir acociles que no estuvieran cercanos 

al proceso de eCdisis, ello puede garantizar que la mayor 

actividad agonista de las hembras no sea una consecuencia 

de los diferentes estados agresivos dados por el estado 

morfofisio16gico durante su ciclo de muda. Sin embargo, 

en contraste con los estudios de langostas Ta~~ y CObb, 

1978; Cobb et al, 1982 ), en los acociles no se ha inve~ 

tigado la relaci6n entre el ciclo de muda y el comporta

miento agonista, lo cual hace difícil un análisis deta

llado, en este sentido, de los resultados de este trabajo. 

Por otra parte, el resultado de la lucha ell 

tre dos individuos se define cuando ambos presentan cie!:,. 

tas posturas y patrones de comportamiento; !!2. ª-gresivos 

( el perdedor) y ag.resivos ( el vencedor). Las postu

ras y patrones de comportamiento no agresivos, también

son referidos como compo.rtamiento de apaciguar.üento. En 

tre los crustáceos, se conoce poco el uso de despliegues 

de apaciguamiento presentados durante los encuentros ag~ 

nistas ( Ameyaw-A1rumfi, 1979 ). En la mayoría de las 

observac:iones. los perdedores de los encuentros se reti

ran del ;lugar, lo cual indica que el encuentro ha ter:ü-
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nado. Ameyaw-Abk~i ( 1979 ), encontr6 que en cuatro e~ 

~Jecies de acociles ( Orconectes virilis, Q. p.!:Q.Pinq~ • 

Procambarus clarkii y Cambarus robustus ) existen seña.

les probables de apaciguamiento. Estas incluyen el mov~ 

miento rápido de las antenas, movimientos del tercer par 

de maxilipedos ( relacionados con la alimentaci6n ) y mQ.. 

vimientos ritmicos del segundo, tercero o de todos 108 -

pares de pereiópodos ( relacionados con el acicalamiento). 

Estas señales son presentadas por el perdedor, poco antes 

de finalizar el encuentro. 

Las observaciones realizadas en este traba

j~ sugieren que, no sólo para finalizar la lucha los acQ.. 

ciles Q. zempoalensis despliegan comportamientos de apa.

cie;uamiento como los indicados, sino que en el desarrollo 

de otras interacciones agonistas también se presentan 

otros comportamientos de apaci~~amiento. Cuando un aco

cil dominante ( común!lente el alfa ), se desplaza con los 

quelipedos extendidos y las quelas abiertas, los demás 

acociles del gru)O le ceden el paso, desplazandose late

ralmente ( con los quelipedos en posici6n baja y las qu~ 

las cerradas ). Este comportamiento de .los subordinados 

parece ser clave para evitar una reacción agresiva por 

parte del dominante. Cuando los subordinados no ceden

el paso al domin~nte, pueden ser amenazados o atacados. 

Durante sus desplazamientos, los acociles subordinados -

también pueden amenazar a los dominantes, lo que común

;11ente hacen ,r;ientras mantienen el telson curvado. Cur

var el telson es un comportamiento que presentan, duran~ 

te el retiro, los acociles perdedores de los encuentros. 
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Por ello, la amenaza con el telson curvado es un COffiyor

tamiento netamente agonista, ya que incluye un CO!'l~!orta

miento agresivo ( amenaza con quelípedos ) y uno no aGY~ 

sivo ( telson curvado ). Mantener el telson curvado, 

puede ser taBbién una señal de apaciguamiento por }Jarte 

de los acociles subordinados. Es il!lIJortante señalar que 

durante las observaciones nocturnas, todos los acociles 

mantenían el telson curvado, lo ~ue sUGiere que, tanto -

en los desplazamientos como en ~os momentos de reposo, 

tal comjJortamiento también puede conferirles cierta "prQ. 

tecci6n". Se ha demostrado que, aún en ausencia de vi-

si6n ( Bovbjerg, 1956 ), los acocHes pueden distinguir 

las regiC4~es anterior y posterior de sus coespecificos; 

y los ataques se dirigen s610 a la parte anterior. Al 

mantener el telson curvado, durante la noche, los acoci

les eliminan las reacciones agresivas cuando hay contac

tos traseros. Cuando los acociles subordinados entran ~ 

en contacto con alguna parte de otro individuo, se reti

ran rápidamente. Por el contrario, los acociles dO'11ina!l 

tes al ser tocados en su parte )osterior, giran, adoptan 

la postura de amenaza y, ocasionalBente, atacan. En los 

acociles, las señales visu2.1es y te.ctiles se integre.u y 

coordine~ para dar una respuesta organizada, pero en au

sencia de visión ( por ejemplo, por ablación experimen

tal de los ojos ) las señales tactiles parecen ser sufi

cientes. 

En estudios con otras es:::,ecies de anito.ales, 

se han encontrado com:::ortamientos que :9re1Hmtan los indi 

viduos d~ante los encuentros agonistas, los cuales se _ 
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discute si son señales de dominancia o subordinación 

( Lorenz, 1943, 1949; Fischel, 1956; SChenkel, 1967 ) • 

En los cffi~idos, el mostrar el cuello es ~ ejemplo de t~ 

lesco2Tl)ortamientos. Algunos autores señalan que este -

comportamiento es característico de los subordinados, ut! 

lizado como señal de apaciguamiento Lorenz, 1943, 1949; 

Fische1, 1956). Otros han postulado ~ue lo~ dominantes 

son los ~ue presentan el cuello a los subordinados, como 

incitación a la "sublevación" ( Schenke1, 1967). Desde 

luego, los subordinados no disputarán con el dominante -

a menos Que las probabilidades d.e ganar sean mayores que 

el riesgo de salir mal librado del encuentro. Bajo esta 

perspectiva, ¿ podría resultar que los retiros de los 

acociles dominantes fuesen una incitaci6n a la amenaza o 

ataque, por parte de los subordinados? Como ya se mel.!.. 

cionó, si un acocil dominante es atacado por otros mien

tras se aleja, éste da un giro y contesta el ataque, con 

lo cual siempre el subordinado se retira. Sin embargo, 

es necesario un estudio Dás profundo de este comportamien 

to dominante o subordinado ) para concluir en re1aci6n 

a su funci6n durante las interacciones agonistas. 

Finalmente, en un oro.en lineal, el ino.ividuo 

de mayor rango debe dominar a todos los que están por d2,. 

bajo de él; '21 de segundo rango debe dominar a los siguie,l! 

tes excepto al primero, y así sucesivamente, hasta lle

gar al individuo de menor rango, el cual no domina a nil.!.. 

¿uno y :8S do~Jinado :}or todos. La mayoría de los tre.bajos 

cye tr2:tan acerca de las relaciones de domin~mcia en los 

acociles, se basan en el total de contactos dominantes _ 
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( lo que un individuo hace a los demás ) como norma para 

establecer un orden de dominancia. Sin embargo 1 meclian

te este procedimiento se pueden establecer ordenes de d~ 

minancia falsos. ComúnJaente, el observador adjudica rrul 

gas a los individuos agrupados al hacer un conteo de los 

contactos agonistas que ocurrieron durante los períodos 

de observaci6n. Un análisis glo~l de este tipo puede -

enmascarar lás verdaderas relaciones de dominancia entre 

los individuos del grupo. Por ejemplo, algunos individuos 

no interactuan durante los períodos de observación y me

diante el análisis global de los encuentros registrados, 

aún cuando pocos, uno de ellos puede quedar como domina~ 

te de otro (s) por el simple hecho de poseer mayor núme

ro de contactos dominantes. Es decir, se esta suponien

do una relaci6n de transitividad, en donde un individuo 

"A" es superior a uno "e" tan s610 porque "A" domina a -

un individuo "B", el cual a su vez si domina al "C". Sim 

b6licamente, quedaría expresado como sigue: 

Sin embargo, la transitividad debe manejar

se con cuidado al analizar los datos experimentales, ya 

que como se verá en el ejemplo siguiente, esta propiedad 

de un orden de dominancia lineal no siempre se cumple 

cuando sometemos a confrontaci6n a aquellos individuos 

que no interactuaron dur~~te el tiempo de registro. 

En un grLlPO constituido ¿or cuatro acociles 

machos, !;le registraron los contactos s.gonistas clurante _ 

100 



una hora. El orden de domin&~cia establecido, en base -

al total de conte.ctos dominantes, fué el siguiente: 

Con 37, 30, 6 Y O contactos dominantes, re~ 

pectivamente. Si este orden es lineal y verdadero, en

tonces no deberla haber intransitividad. Esto es, el i~ 

dividuo "C" debe dominar a los individuos "D" y "A'" tan 

s610 por el hecho de dominar al "B". A su vez, el indi

viduo "B" dominará al nA", por dominar al individuo "D". 

Al someter a los individuos de este grupo a torneos de -

die.das, se demostr6 que el individuo "c" a.ominaba a sus 

tres contrincantes, cumpliendo con el postulado de la 

transitividad. También el individuo "B" dominaba al liD" 

y al nA", rectificándose la propiedad de transi tividad • 

Sin embargo, el individuo "D" fué dominado por el nA" , 

lo cual cambiaba el orden de dominancia' establecido en

el análisis glo,pal de las interacciones. De lo anterior, 

necesariamente, se puede establecer que para que un. orden 

de dominancia sea fOLnacl0, entre dos o más individuos, -

los individuos deben interactuar entre sí. La propied.ad 

de tre.nsitividad, al menos en los grupos de acociles, d2-

be ser una consecuencia de los datos obtenidos y no lo -

contrario. Al decir que un individuo nA" domina a uno -

"C", sólo por el hecho de dominar a uno "13", el cual si 

domina ~Ü "G", podría interpretarse como que la interac

ción entre "A" y "G" no es necesaria para saber el sentt 

do de la relación. Esto yuede ser válido en aquellos 

c ru:JOS sociales bien establec:i,dos ( en el tiempo y el e!, 
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pacio ), con ~eñales de comQDicaci6n ritualizadas que les 

permiten a los individuos mantener sus rangos, sin nece

sidad de interacciones físicas constantes. En los grupos 

de acoeiles, por el contrario, es necesario que la tran

sitividad sea respaldada por los datos experimentales. 

Así, decimos que un individuo "A" domina a uno "C", por 

dominar a uno "B", el cual dOr.lina al "C". Pero que tal 

relación de transitividad, s6lo se presenta cuando al i~ 

teractuar tiA" y "Cu, el primero domina al segundo. Sin:¡.,.. 

bólicamente, quedaría expresado así: 

si y s6lo si: A --+ C 

Si el retiro es, en ~ltima instancia, lo que 

define al perdedor de un encuentro agonista, ¿ no debe

ría ser este comportamiento el que nos permita definir -

las relaciones de dominancia, entre los individuos o.e un 

grupo ? Por supuesto que el hecho de que un individuo

despliegue amenazas, ataques o participe en luchas inte~ 

sas, implica diferentes. estados de agresividad ( Jordan 

y Dunham, 1987). De ahí que si s610 son registrados 

los retiros, sin considerar que fueron consecuencia de -

ataques, amenazas o luchas, se puede argumentar que se -

está subestimando el efecto de tales estados de azresivi 
~ -

dad Y. por lo tanto, cometiendo un error al establecer -

un orden de dominancia s6lo atendiendo al nQ~ero de reti 

ros que ~e presentaron. En contra de éste arc;u:r:ento, lo 
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único que se puede decir es que, ocasionalmente, los in

dividuos subordinad.os tambi€in despliegan amenazas, ata

ques o resultan vencedores en algunas luchas. Debe reco~ 

darse que una contienda terLuna siempre con el retiro de 

uno de ambos contendientes y siempre será contradictorio 

decir que un individuo nA" es dominante sobre otro "B" , 

aún cuando el primero haya perdido más veces durante los 

encuentros entre ambos. El retiro, es un comportamiento 

clave para la determinaci6n de una re1aci6n de dominancia. 

E-n todo caso, este comportamiento permite al observador 

aclarar algunas relaciones de dominancia, enmascaradas 

por el tratamiento global de los datos. El comportamie~ 

to agonista de los acociles a penas y comienza a ser es

tudiado. Conforme se realizen estudios sistemáticos de 

sus relaciones intraespeci~icas, se podrán explicar mejor 

los mecanismos que controlan tales relaciones y su funci6n 

en los niveles eco16gico y coevolutivo. 
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OONCLUSIONES. 

El comportamiento agonista de Q. zempoalen

sis se compone de al menos once posturas y patrones de 

comporta~ento, los cuales son manifestados por ambos· 

sexos. La amenaza con quelípedos es la postura agonista 

presentada con mayor frecuencia. Mantener el telson cu~ 

vado, puede ser una señal de apaciguamiento ( en el des~ 

rrollo de las interacciones agonistas ), y una medida de 

"protecci6ntt ( durante la noche ). 

Durante las interacciones agonistas de los 

acociles, hay un flujo continuo de informaci6n entre los 

contendientes principalmente por las vías táctil y vi

sual ), pero no es claro si existe o no un reconocimien

to individual. 

El análisis cuaDtitativo de los contactos -

de tensi6n registrados, parece indicar que Q. zempoalen

sis fonna ordenes de dominancia del tipo lineal ( al me

nos en grupos de cuatro individuos, mantenidos en el la

boratorio). Pero, contrariamente a lo reportado para -

otros acociles y otros decápodos, los ordenes de doirlina..'l 

cia no permanecen estables. 

La talla rostrocaudal, no permiti6 predecir 

el resultado de los encuentros agonistas, tanto en E,rtlpOS 

homosexuales como heterosexuales. Aún individuos de ta

lla meno!;, fueron dominantes sobre algunos de talla mayor. 
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Las hembras presentaron mayor actividad ago_ 

nista con respecto a la que presentaron los machos. La 

diferencia en la actividad agonista entre ambos sexos no 

puede ser fácilmente explicada, por el momento, como oc~ 

rre para otras especies ectotérmicas cuya actividad se 

relaciona con la temperatura-proceso reproductivo. No

obstante, es posible que los efectos de tal relación, s~ 

bre la actividad agonista, sean diferentes para ambos 

sexos. La mayor actividad agonista de las hembras, tam

poco puede ser explicada por el efecto de los diferentes 

estados ~gresivos, dados por el estado morfofisio16gico 

durante el ciclo de muda; tal y como ocurre, por ejemplo, 

en las langostas Homarus americanus. Sin embargo, se d~ 

be se3alar que en ninguna especie de acocil se han inve~ 

tigado las relaciones entre el ciclo de muda y el compo~ 

ta;üiento agonista. 

La propiedad de transi tiv'idad, en un orden 

de dominancia, debe ser respaldada por los datos experi

mentales. Las pruebas de torneos de diadas, para la re~ 

tificación de un orden de dominancia, son un procedimie~ 

to deseable para el estudio de las relaciones de domin~ 

cia. 

El orden de dominancia, en un grupo de aco

ciles, debe ser establecido con la ayuda del análisis del 

nÚ!:'lero de retiros presentados por cada acocil. También, 

debe eer eli:ninado el enmascaramiento de las relaciones 

de domi:nancia, provocado al hacer un análisis global de 

los contactos agonistas registrados. 
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