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Resumen 

 

La competencia por los recursos es uno de los principales retos en la naturaleza. Muchos 

factores juegan un papel en la obtención y retención de un recurso, entre ellos las asimetrías 

entre contrincantes que otorgan cierta ventaja a aquel con el mayor potencial de retención 

del recurso (PRR). Los cangrejos ermitaños ocupan conchas de gasterópodos como recurso 

clave que influye en la adecuación individual. En el presente estudio evaluamos dos factores 

que han sido poco estudiados en su relación con las interacciones agonísticas: la tasa 

metabólica y la audacia como rasgo de personalidad. A través de combates simétricos por 

talla disminuimos el efecto de la asimetría de este factor entre contrincantes, dejando lugar a 

la estimación del papel de la tasa metabólica estándar (potencial metabólico absoluto y 

relativo al oponente), así como la asimetría de la audacia entre los cangrejos durante el 

desarrollo de un combate. La hipótesis plantea que un vínculo entre la fisiología y el 

comportamiento podría explicar las habilidades relativas de los cangrejos durante un 

combate con consecuencias evolutivas en términos de adecuación. Se evaluó la 

competencia metabólica mediante la medición de la tasa metabólica estándar (TME). Se 

midió la diferencia individual en la audacia a partir de medir el tiempo de uso de refugio. Se 

consideró la asimetría del armamento (quela izquierda) como otro carácter. A continuación, 

se parearon machos por talla y se registraron las conductas en combates asimétricos donde 

un cangrejo tenía una concha de buena calidad, mientras que el otro tenía una de baja 

calidad. Los resultados mostraron que no existe correlación entre la TME, la audacia y el 

tamaño de la quela. Sin embargo, la TME y la audacia influyen en la decisión de iniciar un 

combate. Estos caracteres juegan un papel importante, pero independiente tanto en el inicio, 

como en el desarrollo de un combate.  

 

 

 

 



Introducción 

 

Los cangrejos ermitaños y el uso de concha 

La falta de calcificación del exoesqueleto abdominal hace a los cangrejos ermitaños 

vulnerables ante las condiciones ambientales (Hazlett, 1981). Es por esto que los cangrejos 

ermitaños se han adaptado a la ocupación de conchas vacías de gasterópodos. El uso de 

conchas de gasterópodos proporciona a los ermitaños la protección que les permite  a lidiar 

con el estrés físico y la depredación (Bertness 1982). La fuerte asociación entre los 

cangrejos y las conchas como refugio tiene una influencia en varios aspectos de su biología, 

como el crecimiento (Osorno, Fernández-Casillas & Rodrıǵuez-Juárez 1998) y la 

supervivencia (Hazlett 1981), entre otros. Por lo tanto, la concha es un recurso clave que 

influye en la adecuación individual de los cangrejos ermitaños, lo cual las hace un recurso 

competido entre los ermitaños.  

La ocupación de conchas por los cangrejos ermitaños en el intermareal, es el resultado 

de una interacción compleja entre la preferencia (Bertness 1980; Arce & Alcaraz 2012), la 

disponibilidad  (Scully 1979; Turra, Pedini & Leite 2001), la experiencia previa (Meireles, 

Biagi & Mantelatto 2008) y la habilidad competitiva de los individuos. La disponibilidad de 

conchas vacías en el campo es baja (Reese 1969) por lo que existe competencia por 

interferencia privando a otro individuo de su concha ( Elwood & Neil, 1992; Hazlett 1981). La 

competencia por interferencia en los cangrejos ermitaños se conoce como “combate por 

conchas” (Elwood & Neil, 1992; Hazlett 1981). De ésta manera, el combate es una vía 

importante de obtención de una nueva concha en los cangrejos ermitaños (Hazlett 1966).  

Combate por recursos limitados 

La limitación de recursos en la naturaleza, como alimento, pareja y territorio hace que 

entre los individuos exista conflicto de intereses (Briffa & Sneddon 2010; Huntingford & 

Turner 2013). La resolución del conflicto puede ocurrir a través de una interacción directa o 

combate, donde factores como la habilidad individual, el valor del recurso y la agresividad 

juegan un papel importante en la probabilidad de éxito (Maynard Smith & Parker 1976). La 

habilidad individual o potencial de retención del recurso (PRR; Parker 1974) es una 

combinación entre características fisiológicas y  morfológicas entre las cuales se incluyen el 

tamaño corporal, el tamaño del arma y las reservas energéticas (Caldwell 1987). El valor del 

recurso determina la motivación de los animales  y juega un papel importante en la  decisión 

de involucrarse o no en un combate (Enquist, Plane & Röed 1985; Briffa & Sneddon 2010); 

Maynard Smith, 1982). La agresividad es la tendencia a escalar durante el combate 

independientemente del PRR o del valor relativo del recurso (Barlow, Rogers & Fraley 

1986).   

 



 

Potencial de retención del recurso  

La habilidad individual o PRR se reconoce como el principal determinante para ganar o 

perder un encuentro agonístico (Parker 1974). El PPR depende de diversas características 

como el tamaño corporal, la fuerza, el tamaño de las armas, reservas energéticas y el 

potencial metabólico; Parker & Rubenstein 1981; Tricarico et al. 2008). Sin embargo, el PRR 

se estima con mayor frecuencia a partir de la talla relativa entre contrincantes(Sneddon, 

Huntingford & Taylor 1997). La talla determina entre otras cosas diferencias en la fuerza y 

desarrollo del armamento de los animales, factores que son importantes en la resolución de 

las interacciones agonisticas (McElligott et al. 1998). La talla influye en el inicio, la estructura 

y el resultado final del combate (Dowds & Elwood 1985; Briffa & Sneddon 2007). En 

cangrejos ermitaños, como en otros crustáceos, el tamaño corporal determina el tipo de 

conductas dominantes en una interacción  Elwood & Neil 1992), por ejemplo en Clibanarius 

vittatus, Clibanarius signatus y Pagurus longicarpus se ha observado que el cangrejo de 

mayor talla es el que inicia el combate (Elwood & Dowds 1983; Tricarico et al. 2008).   

Las asimetrías en el PRR entre los oponentes determinan la probabilidad de obtener o 

mantener en su posesión el recurso disputado (Parker & Rubenstein 1981). Cuando la 

asimetría de talla entre individuos es reducida, la asimetría de otros caracteres juega un 

papel importante en la toma de decisión de los oponentes y en el resultado del combate 

(Tricarico et al. 2008) como pueden ser los niveles de testosterona en aves (Ligon et al. 

1990), las reservas de grasa en libélulas (Marden & Waage 1990), los niveles de proteína en 

plasma y la concentración de calcio en el exoesqueleto de langostas (Vye et al. 1997). La 

importancia de la diferencia en la talla en el PRR se acentúa en los organismos que 

presentan armamentos, dada la relación (generalmente alométrica) entre el tamaño corporal 

y las armas (McElligot et al. 1998; Schroeder & Huber 2001). Un ejemplo es el cangrejo de 

río Orconectes rusticus en el cual la talla corporal se relaciona de manera alométrica con el 

tamaño de las quelas y esto a su vez con la probabilidad de éxito en el combate (Schroeder 

& Huber 2001).  

La capacidad del individuo para manipular las armas y ejecutar señales agonísticas se 

correlaciona con la talla y con el potencial metabólico de los animales, ya que la 

manipulación de las armas y la ejecución de conductas y señales agonísticas dependen de 

la intensidad y resistencia para ejecutar conductas repetidas en las diferentes fases del 

combate (Payne & Pagel 1997; Tricarico et al. 2008).  Los combates en los cangrejos 

ermitaños, como otras especies de animales, presentan conductas de manera secuencial 

(Enquist & Leimar 1983), de tal forma que el combate escala en intensidad, 

incrementándose los costos asociados a cada una de las conductas involucradas (Elwood, 

(Pothanikat, & Briffa 2006). Los combates implican inversiones costosas en términos de 



tiempo, energía, incrementan el riesgo de depredación y en ocasiones incurren en lesiones 

físicas (Briffa & Sneddon 2007).  

La diferencia en la capacidad aeróbica y anaerobia, así como en las reservas energéticas 

entre los individuos son importantes en la toma de decisiones en el escalamiento del 

combate (Briffa & Sneddon 2007). La asimetría en el potencial metabólico de los individuos 

es importante en la resolución del combate y es un factor que puede ser evaluado por 

ambos oponentes. Los combates implican una elevación significativa en la tasa metabólica 

individual conforme aumenta la intensidad (Hack 1997; Brown et al. 2003), en este caso el 

individuo en desventaja por agotamiento suele retirarse del combate antes de recibir daños 

físicos o lesiones (Taylor et al. 2003). De tal forma, la demanda energética determina la 

intensidad de las conductas agonísticas desplegadas por el atacante, y juega un papel 

importante en la decisión de los perdedores de ceder el recurso (Briffa & Sneddon 2007). 

Por ejemplo, el escalamiento en el combate entre grillos (Achaeta domesticus) depende de 

los costos metabólicos entre los oponentes (Hack 1997). 

 

El campo de actividad metabólica (diferencia entre la TME y la tasa metabólica máxima 

durante ejercicio aeróbico sostenido, representa la energía disponible para realizar 

actividades físicas incluyendo la locomoción, la persecusión de presas, el escape de 

depredadores y las interacciones agonísticas (Fry 1947; Pörtner 2002). La TME se 

correlaciona de manera positiva con el metabolismo máximo y el campo de actividad 

metabólico (Groves et al. 1979). La TME se relaciona de manera positiva con el desempeño 

aeróbico de los individuos y con su habilidad competitiva (Hammond et al. 2000; Chappell et 

al. 2009). Una elevada capacidad aeróbica es ventajosa en los combates por conchas de 

cangrejos ermitaños (Mowles et al. 2008). Es por esto que la TME se reconoce como un 

aspecto central de en estudios de combate (McNab 2002; Hulbert & Else 2004). La tasa 

metabólica estándar (TME) es la tasa más baja del metabolismo durante un ciclo  medido en 

ectotermos inactivos y en un estado de postabsorción, siendo el equivalente a la tasa 

metabólica basal (TMB) en endotermos (McNab 2002; Rosenfeld et al. 2015). La TME se 

relaciona con el tamaño de los órganos como el corazón, el intestino, el hígado y los riñones 

(Piersma 2002) ya que una alta capacidad metabólica requiere una maquinaria costosa, lo 

que incrementa la tasa metabólica en reposo (Krasnov et al.; Hammond et al. 2000).  La 

relación estrecha entre la conducta de los individuos, su desempeño físico y la TME se 

explica en función de la maquinaria metabólica que proporciona la energía con la que el 

individuo será capaz de ejecutar ciertas conductas (Biro & Stamps 2010) . 

 

La TME, y por lo tanto el potencial metabólico, varía entre individuos de la misma 

especie, una vez controladas fuentes de variación como la temperatura y la talla corporal, la 

edad o el sexo (Killen et al. 2012). La TME se ha correlacionado con el desempeño en los 



encuentros agonísticos; Por ejemplo, Brown y colaboradores (2003) demostraron que 

individuos de Macrobrachium rosenbergii con mayor tasa metabólica estándar tienen mayor 

probabilidad de ganar un combate. De igual manera en combates de Pagurus bernhardus, 

se sugiere que los cangrjeos atacantes que pueden sotener una respiración aerobica por 

mas tiempo suelen ganar los encuentros (Mowles, Cotton & Briffa 2009). 

 

Consistencia de las respuestas funcionales y conductuales 

Las respuestas biológicas relevantes (en términos de adecuación darwiniana) que se 

manifiestan de manera consistente en los individuos son blanco de la selección natural 

(Dingemanse & Réale 2005; Nespolo & Franco 2007). Las diferencias individuales de la 

conducta que presentan los organismos de manera consistente en el tiempo y / o entre 

situaciones se define como personalidad(Dingemanse & de Goede 2004; Dingemanse & 

Réale 2005; Réale et al. 2007). Los individuos pueden de manera consistente presentar 

diferencias en uno o más rasgos de la personalidad como la audacia, niveles de agresividad, 

reactividad, el nivel la exploratorio, etc. (Réale et al. 2007). Diferencias consistentes en la 

conducta de los individuos han sido reportadas para peces, reptiles, anfibios, insectos, 

arañas y cefalópodos, etc. (Gosling 2001).  

 

Las diferencias en la personalidad pueden estar asociadas a diferencias en el potencial 

metabólico de los animales, muchas veces estimadas a través de la TME o del metabolismo 

basal en endotermos (Careau et al. 2008). La audacia se ha relacionado con un ritmo de 

vida acelerado y se asume que este es impulsado por una alta tasa metabólica, qué 

favorece la obtención de recursos y la disminución de riesgos asociados a su alta actividad 

(riesgo de depredación lo que muestra que son potencialmente más hábiles en la obtención 

de recursos (Stamps, 2007). Las asimetrías en la personalidad, de manera similar a las 

asimetrías metabólicas, pueden influir de manera importante en el éxito de los individuos 

ante un combate (Courtene-Jones & Briffa 2014) mostró que los cangrejos ermitaños 

Pagurus bernhardus que exhiben de manera consistente un tiempo corto de uso de refugio 

(audaces) se acercan rápido a otros cangrejos y lo hacen también en la investigación 

objetos nuevos.  

 

 

 

 

 

 

 

 



Hipótesis 

 

Si la toma de decisiones de los cangrejos ermitaños durante el combate se relaciona con su 

potencial metabólico, su personalidad y su armamento, entonces se espera que los 

individuos con mayor tasa metabólica estándar, más audaces y con una quela más grande 

escalen a mayor nivel los combates.  

 

Objetivo general 

Explorar la relación entre la tasa metabólica, el tamaño de la quela y la personalidad de los 

individuos, así como el papel que juegan las asimetrías de dichos caracteres en el desarrollo 

de los combates por conchas de gasterópodos. 

 

Objetivos particulares 

a) Estimar la consistencia de la tasa metabólica estándar en los cangrejos ermitaños. 

b) Estimar si el tiempo de refugio de los cangrejos ermitaños es una respuesta 

consistente y por lo tanto, un indicador del  nivel de audacia. 

c) Evaluar la relación entre la tasa metabólica estándar, el tamaño del armamento y la 

audacia  en los cangrejos ermitaños. 

d) Evaluar la influencia de las asimetrías de la tasa metabólica, de la personalidad y el 

tamaño del armamento entre los contrincantes en el desarrollo de encuentros agonísticos. 

    

 

 

 

 

 

 

 

 



Colecta y aclimatación 

Los cangrejos ermitaños, Calcinus californiensis, se recolectaron durante la marea baja 

en agosto de 2014 (n=100). Se recolectaron cangrejos ocupando conchas de Stramonita 

biserialis que es la concha preferida y la más ocupada en campo por esta especie (Arce & 

Alcaraz 2011, 2012). Los cangrejos se llevaron al laboratorio en contenedores individuales 

para evitar interacciones e intercambios de concha. Los cangrejos se aclimataron durante 

dos semanas en contenedores individuales dentro de un tanque común con flujo constante 

de agua marina a 35 ‰, con una temperatura de 28 ± 1°C y un fotoperiodo de 12 h de luz y 

12 h de oscuridad.  Los cangrejos se alimentaron cada tercer día con un pellet (New 

Spectrum). A cada organismo se le ofrecieron conchas de S. biserialis de diferentes 

tamaños para que seleccionaran la concha de talla preferida y después de 48 horas las 

conchas vacías se retiraron de los contenedores.  

 

Tasa metabólica.  

La tasa metabólica estándar (TME) se determinó a partir de la medición de la tasa de 

consumo de oxígeno (VO2) en machos previamente aclimatados y en estado post-absortivo. 

Los cangrejos se colocaron en cámaras respirométricas de acrílico (0.022 L) que se 

sumergieron en un contenedor más grande (60L; 28°C, aeración, concentración de oxígeno 

disuelto >5mg/L). Los cangrejos se aclimataron a los respirómetros dos horas antes de 

iniciar las mediciones de consumo de oxígeno. Los experimentos se realizaron entre las 

12:00 y las 14:00 horas, que es la hora del día en la que Calcinus californiensis registra la 

menor actividad metabólica (Alcaraz & Kruesi 2012). Los experimentos de medición de 

consumo de oxígeno se realizaron en dos ocasiones con una semana de diferencia que 

denominamos día 1 y día 7, esto con el fin de estimar la consistencia de la respuesta 

metabólica como se ha realizado con otros crustáceos (Brown et al. 2003; Alcaraz & Kruesi 

2012). Los cangrejos que mudaron un día previo o un día después de las mediciones se 

eliminaron del experimento ya que el estado fisiológico se modifica debido al proceso de la 

muda (Chang & Mykles 2011). 

El consumo de oxígeno se midió en un sistema de respirometría semicerrado (Cech & 

Brauner 2011). La concentración de oxígeno disuelto inicial se registró, posteriormente las 

cámaras respirométricas se cerraron herméticamente durante 20 minutos. Al término de este 

periodo, las cámaras se abrieron y se midió la concentración de oxígeno disuelto final. El 

oxígeno disuelto fue medido con un sensor polarográfico y un oxímetro (YSI Modelo 5000; 

0.01 mg/L). El consumo de oxígeno se calculó con la siguiente fórmula:  

 

VO2= (([ODi] - [ODf)V/ t) 

 

Veronica
Texto escrito a máquina
Método 



 Donde la tasa de consumo de oxígeno (VO2; mg O2 h-1) se calculó a partir de la 

diferencia entre el oxígeno disuelto inicial (ODi; mg O2 L
-1) y el oxígeno disuelto final (ODf; mg 

O2 L
-1) en cada cámara respirométrica, considerando el volumen de agua en cada cámara 

(V; 0.022 L) y el tiempo que la cámara permaneció cerrada (t, 20 minutos; Cech & Brauner 

2011). En cada experimento se utilizó una cámara respirométrica vacía como control. El 

consumo de oxígeno se corrigió restando el valor del oxígeno disuelto en las cámaras 

control al valor del consumo de oxígeno de cada cangrejo. Debido a que la TME incrementa 

con el peso corporal (Schmidt-Nielsen K. 1990; Alcaraz & Kruesi 2012) se utilizaron los 

valores residuales de la TME calculados a partir de la regresión que describe la relación 

entre el peso y la TME de los cangrejos para determinar la tasa metabólica independiente 

del peso de los animales. Los valores residuales de la TME se calcularon como la diferencia 

entre la TME observada y la TME esperada a partir de la ecuación que describe el consumo 

de oxígeno en función peso de los animales. De esta manera, los cangrejos con TME más 

alta de lo esperado en relación a su tamaño tuvieron valores residuales positivos, mientras 

que aquellos con TME más baja de lo esperado tuvieron valores residuales negativos. Estos 

valores se utilizaron en los análisis estadísticos. La consistencia de la respuesta individual 

de la TME de los cangrejos se evaluó usando una prueba de correlación de Pearson de la 

TME del día 1 y del día 7 (Nespolo & Franco 2007; Bell, Hankison & Laskowski 2009).  

 

Estimación del nivel de audacia. 

La audacia de los animales se determinó a partir de la medición del tiempo de refugio 

dentro de su concha (TR) como lo han estimado algunos autores (Johnson & Sih 2007; 

Briffa, Rundle & Fryer 2008b; Briffa & Greenaway 2011). Los experimentos de TR se 

realizaron un día después de cada medición de consumo de oxígeno (día 2 y día 8) en la 

hora de mayor actividad de los cangrejos, entre las 07:00 y las 9:00 horas. Los experimentos 

se realizaron en un tanque (41cm x 19cm x 25cm) con agua salina (35‰) a una temperatura 

de 28 ± 1 °C y con aireación constante.  

Los cangrejos se tomaron con la mano de sus compartimientos individuales y se 

sostuvieron durante 5 segundos fuera del tanque provocando así la retracción de estos 

dentro de la concha. Después se colocaron en el sustrato del tanque experimental con la 

apertura de la concha hacia arriba. El tiempo de refugio se determinó como el tiempo 

transcurrido desde que la concha se colocó en el sustrato hasta que los cangrejos mostraron 

los primeros pares de apéndices ambulatorios a la altura de la apertura (Briffa et al. 2008). 

El tiempo de ejecución de la conducta de cada cangrejo se midió con un cronómetro. Los 

cangrejos que tardaron más de 300 segundos en salir de la concha se retiraron del sustrato 

y ese fue el máximo de tiempo de respuesta que se consideró en los análisis estadísticos. 

Este tiempo se definió a partir de experimentos y observaciones previas en las que un 

cangrejo tuvo tiempo de respuesta mayor de los 300 segundos, por lo que los datos no se 



sesgaron artificialmente como lo sugiere Stamps y colaboradores (2012). Los experimentos 

se grabaron para tener un respaldo videográfico en caso de dudas o algún tipo de 

incertidumbre durante la observación. Los cangrejos que mudaron dos días previos o un par 

de días después del experimento, así como las hembras, no se consideraron para los 

análisis estadísticos.  

Los valores bajos de TR indican que el cangrejo se retrajo por un tiempo relativamente 

corto dentro de la concha, lo cual los señala como más audaces. La consistencia del nivel 

de audacia se evaluó a partir de una prueba de correlación de Pearson entre las mediciones 

del día 2 y el día 8 (Briffa et al. 2008b; Courtene-Jones & Briffa 2014). Los valores de TR se 

multiplicaron por -1 para los análisis posteriores y facilitar la relación de ésta variable en 

términos de audacia contra las conductas de los combates; es decir, los cangrejos con 

valores bajos de TR se consideraron como más tímidos y los individuos con valores altos 

como audaces. 

Tamaño corporal y dimensiones del armamento (quela). 

Al término de los experimentos de TME y nivel de audacia, los cangrejos se extrajeron de 

sus conchas calentando el ápice de estas con una pistola de silicón. Los cangrejos se 

pesaron con una balanza (OHAUS, ± 0.1 g). Se midió el largo del cefalotórax y el largo de la 

quela izquierda con un vernier (± 0.1 mm). Las conchas que ocupaban los cangrejos se 

pesaron y se les tomaron las medidas del largo y ancho de la concha y largo y ancho de la 

apertura. Los valores residuales del largo de la quela izquierda se calcularon a partir de la 

regresión que describe la relación entre el tamaño de la quela y el peso de los cangrejos 

(Q=aMb). Los valores residuales del tamaño de la quela se definieron como la diferencia 

entre el tamaño de quela observado y el tamaño de quela esperado. Los cangrejos con una 

quela más grande de lo esperado en relación a su tamaño tuvieron valores residuales 

positivos, mientras que aquellos con una quela más pequeña de lo esperado tuvieron 

valores residuales negativos. 

 

Relación entre la tasa metabólica estándar, la audacia y el tamaño de la quela 

La relación de la TME y el nivel de audacia de los cangrejos, la TME y el tamaño de la 

quela izquierda, así como la relación entre el nivel de audacia y el tamaño de la quela se 

exploraron a través del coeficiente correlación de Pearson. Los valores de la TME, el nivel 

de audacia y Quela se normalizaron usando la raíz cuadrada para realizar la correlación en 

una escala similar. Los análisis se realizaron con el programa estadístico R i386 3.1.2. 

 

Formación de pares de oponentes y encuentros agonísticos 

Los cangrejos ermitaños se parearon por talla  sin considerar las asimetrías del tamaño 

de la quela izquierda, de la TME y la audacia que pudieran existir entre contrincantes. Los 



roles de atacante y defensor se asignaron al azar entre los individuos experimentales. A uno 

de los cangrejos ermitaños  se les asignó una concha 50% ajustada respecto a la talla de la 

concha preferida (atacante potencial). Al otro cangrejo se le asignó una concha de talla 

adecuada o preferida (defensor potencial). El tamaño de la conchas ajustadas y adecuadas 

para cada individuo se estableció con una regresión lineal entre el peso de las conchas que 

ocupaban y el peso del cangrejo, Los animales permanecieron en sus tanques individuales 

48 horas antes ser utilizados en los experimentos de combate.  

Los encuentros agonísticos se llevaron a cabo en una arena experimental de acrílico de 

9cm de diámetro sumergida en un tanque con agua salina (35 ‰) a una temperatura de 28 ± 

1 °C y con aireación constante. Los cangrejos se colocaron en la arena experimental 10 min 

antes de iniciar cada combate para disminuir el estrés de manipulación. Durante este 

periodo, los animales no mantuvieron contacto físico ni visual debido al uso de una 

separación de acrílico negro que se colocó en medio de la arena de combate. El 

experimento inició al momento de retirar la separación de acrílico. Las conductas registradas 

durante el combate fueron las siguientes: 

1) Acercamiento: Identificada como la aproximación de alguno de los cangrejos a 1.5 

cuerpos de distancia del otro. Esta conducta se consideró para su análisis como una 

variable binomial: 0= no se acercó  y 1= se acercó. Esta conducta marca el inicio del registro 

de las siguientes conductas. 

2) Despliegues: Presentación de quelas y pereiópodos al contrincante, incluyendo la 

conducta donde muestran un tamaño corporal aparentemente mayor, lo cual consiguen 

levantando su cuerpo apoyando los apéndices contra el sustrato. 

3) Golpes con quela: El cangrejo golpea con la quela izquierda las quelas del 

contrincante. 

4)  Exploración de concha: Consiste en el contacto físico y manejo de la concha del 

oponente utilizando antenas, pereiópodos y/o quelas.  

5) Inspección de apertura: El cangrejo atacante investiga la apertura de la concha del 

contrincante utilizando quelas o en ocasiones los pereiópodos, casi siempre ocurre a partir 

de lograr colocar la apertura del oponente justo frente a la apertura propia. 

6) Inserción de quelas: El cangrejo atacante introduce sus quelas, generalmente la 

quela izquierda, en la apertura de la concha del oponente. La mayoría de las ocasiones 

sucede en la posición apertura–apertura. 

7) Serie de golpes con concha: El cangrejo atacante golpea su propia concha contra la 

concha del contrincante. Debido a la baja frecuencia de expresión de esta conducta se 

evaluó como variable binomial. 

Probabilidad de iniciar el combate 



La probabilidad de que alguno de los contrincantes iniciara un combate en función de la 

diferencia relativa a su contrincante en a) TME, b) tamaño de la quela y c) audacia se 

evaluaron urtilizando modelos lineales generalizados (GLM) con una estructura binomial y 

una función logística (Yasuda, Takeshita & Wada 2012). La variable binomial de respuesta 

fue el cangrejo que se acercó primero a su contrincante (se acercó defensor potencial = 0, 

se acercó atacante potencial = 1). Las variables explicativas fueron las asimetrías de la 

TME, el tamaño de la quela y la audacia entre contrincantes.. Se realizó un análisis para 

cada variable biológica. El análisis estadístico se realizó utilizando el software estadístico R 

i386 3.1.2.A 

 

Tiempo de interacción y su relación con las asimetrías.  

El efecto de las asimetrías en la duración del combate se exploró de manera visual y 

posteriormente a través una regresión polinomial de segundo orden a partir de la relación 

del tiempo de interacción y las asimetrías de TME, el tamaño de la quela y el nivel de 

audacia. Briffa y Elwood (2001) sugieren esta aproximación para explorar el tipo de modelo 

que describe la estructura del combate, es decir, por valoración mutua o individual. El tiempo 

de interacción se definió como el tiempo en el que los cangrejos presentaban alguna de las 

conductas antes descritas.  

 

Las asimetrías de la TME, del tamaño de la quela y la audacia entre atacante y defensor 

se calcularon a partir de restar a los valores del cangrejo atacante los valores del cangrejo 

defensor, de tal forma que los valores positivos indican que el cangrejo atacante tuvo una 

diferencia a favor, es decir, mayor que el defensor; mientras que los valores negativos 

indican que el defensor tuvo la diferencia a favor, siendo mayor que el atacante, o bien con 

mayor TME o quela. 

  

El efecto de las asimetrías del PRR en la intensidad o escalamiento de los encuentros. 

El efecto de la TME, el tamaño de la quela y el nivel de audacia en la frecuencia de 

expresión de las conductas utilizadas durante los combates se evaluó  a través 

deregresiones lineales múltiples (RLM) por pasos. Se realizó una RLM para cada conducta 

posterior al primer acercamiento de los atacantes. Las conductas ejecutadas se reportan en 

unidades de frecuencia por unidad de tiempo (número de eventos / hora). Los análisis se 

realizaron utilizando el software estadístico R i386 3.1.2. 

 

 

 



Resultados 

 

Tasa metabólica estándar (TME). 

El peso promedio de los cangrejos fue de 0.44 g (± 0.02 EE; n=70). El tamaño promedio 

de la quela izquierda de los cangrejos fue de 7.53 mm (± 0.17 EE; n=70). El largo de la 

quela se relacionó con el peso de los cangrejos de manera potencial (Quela = 7.48peso0.16, 

r2= 0.46; p <0.001). La tasa metabólica estándar (TME) promedio fue de 0.064 mg O2 h
-1 (± 

0.002 EE). La TME se relacionó con el peso de los cangrejos de manera potencial (TME = 

0.106peso0.62, r2= 0.61; p < 0.01). La TME estimada los días 1 y 7 tuvieron una fuerte 

correlación que muestra la consistencia de la TME individual en el tiempo (Briffa et al. 2008; 

Pearson; r =0.76,  t = 9.61, gl = 68, p < 0.001; Figura 1). 

 

Figura 1. Correlación de la tasa metabólica estándar (mgO2/h) de los 
cangrejos ermitaños medidos el día 1 y día 7 que muestra la 
consistencia de la respuesta metabólica entre los individuos. 

 

Estimación del nivel de audacia. 

El tiempo de uso de refugio (TR) y el peso corporal de los cangrejos no se 

correlacionaron (p = 0.55). El TR promedio fue de 92.17 s (± 10.46 EE). La correlación entre 

el TR del día 2 y el día 8 (r = 0.79, t = 10.59, df = 68, p < 0.001; Figura 2) muestra la 

consistencia de la respuesta conductual, lo que nos permite definir la audacia como un 

rasgo de la personalidad de los individuos (Johnson & Sih 2007; Briffa et al. 2008b). 
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Figura  2. Correlación entre el tiempo de refugio de los cangrejos ermitaños del 
día 2 y del día 8 que muestra la consistencia de la respuesta conductual 
(audacia). Los valores bajos de tiempo de uso de refugio (TR) indican que el 
cangrejo tardó relativamente poco tiempo en salir de la concha, por lo que los 
cangrejos con valores bajos de TR son cangrejos relativamente más audaces que 
aquellos con valores más altos de TR. 

 

Relación entre la tasa metabólica estándar, la audacia y el tamaño de la quela 

La audacia y la TME de los cangrejos no se correlacionaron entre sí (r = 0.12, t = -0.98,  

df = 68, p = 0.33). El tamaño de la quela y la audacia de los cangrejos no se correlacionaron 

(p = 0.16). El tamaño de la quela y la TME de los cangrejos no se correlacionaron (p = 0.25).  

 

Probabilidad de iniciar el combate  

La diferencia en la TME entre los contrincantes (asimetría metabólica) determinó el inicio 

del combate estimado a partir del primer acercamiento. Los atacantes potenciales con 

mayor diferencia metabólica a favor tendieron a iniciar los combates (GLM: z = 2.19; N= 35, 

p = 0.03; Chi = 6.68; p = 0.009). La diferencia en el nivel de audacia entre los contrincantes 

determinó la probabilidad de iniciar el combate con el primer acercamiento (GLM: z = 2.43; 

N= 35, p = 0.015; Chi = 10.45; p = 0.001). Los atacantes potenciales con mayor diferencia 

del nivel de audacia a favor tendieron a iniciar el combate. La asimetría de la tasa 

metabólica y la asimetría del nivel de audacia entre contrincantes no interactuaron de 

manera conjunta en la probabilidad de que el cangrejo que porta una concha ajustada 

(atacante potencial) iniciara el combate. La diferencia del tamaño del quelípedo entre 

contrincantes no influye en la probabilidad de iniciar el combate (GLM: z = 2.057; N= 35, 

p=0.039; Chi = 4.97; p = 0.051) 
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Figura 3. Regresiones logísticas que escriben la probabilidad de que el cangrejo 
ocupando la concha ajustada (atacante potencial) inicie el combate en función de 
la diferencia metabólica (A) y diferencia en el nivel de audacia entre 
contrincantes (B). El 1 indica que el atacante potencial inició el combate, el 0 
indica que el defensor potencial inició la interacción agonística.  

 

 

Tiempo de interacción y su relación con las asimetrías  

El tiempo de interacción definido como el tiempo total en el que los contrincantes 

ejecutaron conductas agonísticas fue en promedio de 31.56 min (± 2.28 EE, n=35). El 

tiempo de interacción incrementó con la diferencia de la tasa metabólica entre los 

contrincantes. Ésta relación entre el tiempo de interacción y la asimetría de la TME entre 

contrincantes es descrita por una regresión polinomial de segundo grado (y = 26.88-543.77x 
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+ 28719x2; r2 = 0.304; F(2,30) = 7.994; p = 0.001; Figura 4). El tiempo de interacción no se 

modificó en función de la diferencia en el nivel de audacia de los cangrejos oponentes (p = 

0.084), ni en función de la diferencia en el tamaño de la quela de los contrincantes (p = 

0.58). 

 

 

 

Figura 4. Relación polinomial de segundo grado del tiempo de interacción en 
función de la diferencia de la tasa metabólica estándar de los contrincantes. 

 

El efecto de las asimetrías del PRR en las conductas durante los encuentros.  

El efecto de las asimetrías en las conductas agonísticas se evaluó utilizando 

regresiones lineales múltiples (RLM) por pasos. Las asimetrías de la TME, la audacia y el 

tamaño del armamento (quela) entre contrincantes explican la expresión de las diferentes 

conductas agonísticas (eventos /tiempo de interacción) de los cangrejos en conchas 

ajustadas.  
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Tabla 1 Asimetrías de TME, de audacia y el tamaño del armamento (quela) que explican la 
expresión de las diferentes conductas agonísticas (eventos/tiempo de interacción) de los 
cangrejos que fueron asignados como atacantes potenciales. Se muestran las ecuaciones 
que describen la relación ente la intensidad de las diferentes conductas ejecutadas en los 
combates tanto en función del rasgo individual de los atacantes, así como de las asimetrías 
entre oponentes. Se muestran los valores estadísticos de F y p de las regresiones lineales 
Los valores de F y su significancia corresponden al modelo de RLM completo.  

Conductas PRR Ecuación Estadístico 

Despliegues 
TME 
∆TME 

y= 5.40 - 391.55*TME+165.01*∆TME * F(2,32)= 3.80 
(p < 0.03) 

Golpes con 
quela 

TME 
∆TME 

y=5.83 - 348.52*TME + 148.61*∆TME 
* F(2,32)= 3.28 

(p < 0.05) 

Exploración de 
concha 

Quela 
∆Quela 

y=15.27-16.54*Quela + 11.76*∆Quela 
F(2,32)= 2.87 
(p < 0.05) 

Inspección de 
apertura 

∆Quela 
Quela 
∆TME 

y =2.94-5.02*∆TME - 58.64* Quela+2.80*∆Quela 
F(3,31)= 2.61 
(p = 0.06) 

Inserción de 
quelípedos  

 
NS 

 

Retracción 
 

 
NS 

 

 

La expresión de despliegues agonísticos se relacionó con la TME y ∆TME. La TME del 

atacante influye negativamente en la ejecución de los despliegues (p = 0.009). La ∆TME 

influye en la expresión de los despliegues de manera positiva (p=0.03), es decir que entre 

mayor es la diferencia de la TME entre contrincantes hay mayor expresión de despliegues. 

La ejecución de golpes con quela se relacionó con la TME y ∆TME.. La TME influye de 

manera negativa en la ejecución de golpes con quela (p=0.015) de tal forma que los 

cangrejos atacantes con una TME mayor golpean menos con la quela al contrincantes. Sin 

embargo, la ∆TME influye de manera positiva en los golpes con quela (p = 0.05) así, entre 

mayor fue la diferencia de la TME entre los contrincantes, los atacantes potenciales 

ejecutaron más golpes con quela. La exploración de concha se relacionó de manera 

negativa con el tamaño de la quela (Quela) y de manera positiva con la asimetría del tamaño 

de la quela (∆Quela; p<0.05).. El tamaño de la quela influye de manera negativa en la 

exploración de la concha del contrincante (p=0.031) por lo que los cangrejos atacantes con 

una quela grande exploraron menos la concha del contrincante. La ∆Quela influye en la 

exploración de la concha de manera positiva (p=0.034) lo que refleja que entre más grande 

sea la diferencia del tamaño de la quela entre contrincantes, la exploración del atacante 

potencial es mayor.  



La inspección de apertura tendió a relacionarse, aunque el modelo no fue significativo    

(p = 0.06), negativamente con el tamaño de la quela (p = 0.03), sin embargo no se observó 

relación con la ∆TME (p = 0.067) o con la ∆Quela (p = 0.085). La inserción de quelípedos y 

la retracción del atacante no tuvieron relación con las asimetrías de la TM, la audacia y el 

tamaño de la quela 

 

 

Discusión 

El potencial de retención de recurso (PRR) ha sido definido por una serie de atributos 

físicos que caracterizan a los individuos, como la talla, las armas y la fuerza principalmente  

(Briffa & Sneddon 2007). Sin embargo, las diferencias en los rasgos de la personalidad (la 

variación consistente de la conducta entre individuos) y su relación con el potencial de 

retención del recurso han sido poco estudiadas. En este estudio, evaluamos el papel de dos 

factores, que habiendo argumentos claros para suponer su importancia en las interacciones 

agonísticas, han sido poco estudiados: la tasa metabólica y la personalidad. A través de 

combates simétricos por talla disminuimos el efecto del factor que por excelencia juega el 

papel más importante en el escalamiento y probabilidad de éxito en el combate, el peso 

(Sneddon et al. 1997; McElligot et al. 1998). Con esto nos fue posible evaluar el efecto de 

otros factores que pueden estar involucrados en el la toma de decisiones de los individuos a 

lo largo del escalamiento del combate; es decir, el papel del potencial metabólico y la 

personalidad (individuales y relativas al oponente).  

De acuerdo con la hipótesis planteada, las diferencias metabólicas entre los oponentes 

resultaron un factor importante en el combate, desde la decisión de iniciar un enfrentamiento 

hasta la toma de decisiones sobre escalar conductas agonísticas. El acercamiento hacia el 

oponente representa la decisión de iniciar un combate. En los combates, se espera que un 

individuo se comprometa en el conflicto cuando tiene una probabilidad razonable de ser 

exitoso (Elwood & Arnott 2012). La probabilidad de iniciar un combate se relacionó con la 

diferencia de la tasa metabólica entre los cangrejos; es decir, la probabilidad de que el 

atacante potencial (cangrejo con concha ajustada) inicie el combate es mayor cuando tiene 

ventaja metabólica sobre su contrincante. De manera general, los atacantes potenciales con 

menor tasa metabólica que los defensores no inician el combate. La tasa metabólica es una 

condición intrínseca de los individuos que en apariencia es difícil de estimar antes de iniciar 

contacto físico con el oponente. Sin embargo el hecho de que los individuos sean capaces 

de evaluar el estado metabólico de un oponente potencial sugiere una evaluación indirecta. 

Es probable que Calcinus californiensis emita y responda a algún tipo de señalización 

relacionada con el potencial metabólico de los animales. Esta señalización podría estar 

relacionada con el color del organismo, con alguna señal química que advierta sobre el 



estado metabólico, o bien con señalización mecánica previa al enfrentamiento como sucede 

en varias especies de crustáceos (Backwell et al. 2000; Morrell, Backwell & Metcalfe 2005). 

En C californiensis, el tipo de concha ocupada determina la tasa metabólica de los animales 

(Alcaraz & Kruesi 2012). En particular, los cangrejos ermitaños que ocupan Nerita 

scabricosta (concha relativamente ligera) tienen mayor tasa metabólica y mayor intensidad 

de color (rojo) que los ermitaños que ocupan otras especies de conchas más pesadas 

(Alcaraz & García-Cabello, en revisión). Aunque la correlación entre la tasa metabólica y la 

coloración del cuerpo se ha observado para diferentes ermitaños ocupando diferentes 

especies de conchas, esta correlación podría también asociarse a individuos ocupando la 

misma especie de concha (probablemente con diferente peso). Por otro lado, aunque 

evaluamos los despliegues previos al inicio del enfrentamiento físico, y al parecer estas 

conductas  no explican el inicio del enfrentamiento, el valor de estas señalizaciones pueden 

estar relacionadas con la intensidad de la expresión (Backwell et al. 2000; Lailvaux, Reaney 

& Backwell 2009) más que con el numero de desplegues realizados. Es decir, los ermitaños 

pudieron haber señalizado su potencial metabólico a través de una respuesta no registrada. 

De esta manera que antes de iniciar un combate, alguna señal relacionada con el 

metabolismo podría advertir a los individuos sobre su probabilidad de éxito en un 

enfrentamiento agonístico.  

En C. californiensis la probabilidad de iniciar un combate no se asocia a señales 

relacionadas al tamaño de la quela, contrario a lo que se ha reportado en los combates de 

otros cangrejos ermitaños. En Pagurus bernhardus,  el tamaño de la quela juega un papel 

importante en los despliegues previos al combate (Elwood et al. 2006; Laidre & Elwood 

2008) como una señal de la calidad individual ante los oponentes (Elwood & Neil 1986; 

Arnott & Elwood 2007). En el cangrejo violinista, los movimientos de señalización efectuados 

con la quela son indicador honesto del potencial metabólico de los individuos por el costo de 

mover la quela durante la señalización (Doake, Scantlebury & Elwood 2010). Es probable 

que si bien en C. californiensis el tamaño de la quela no sea importante en la decisión de 

iniciar o no un combate, la señalización conductual con este armamento podría estar 

relacionada con el potencial metabólico de los individuos, lo que podría explicar la tendencia 

de los animales a iniciar combates únicamente cuando la diferencia metabólica favorece a 

los atacantes. 

La hipótesis de este trabajo propone que la audacia (tendencia a tomar riesgos) puede 

ser un rasgo conductual ligado a la propensión de los individuos a iniciar, escalar y persistir 

en el combate. De acuerdo con la hipótesis, la audacia de los individuos jugó un papel 

importante en la decisión de iniciar un combate. En particular, la probabilidad de acercarse 

al oponente se relacionó con las diferencias de audacia entre los oponentes, donde los 

cangrejos atacantes más audaces iniciaron la interacción. La audacia se define en 



específico como la tendencia a tomar riesgos ante situaciones nuevas (Réale et al. 2007). 

Sin embargo, la audacia no es el único rasgo conductual que los individuos presentan en la 

naturaleza y este caracter conductual puede covariar con otros caracteres de la 

personalidad como la agresividad (Sih et al. 2004), definida a partir de un contexto social en 

la que los animales presentan conductas agonísticas hacia un conespecífico (Réale et al. 

2007; Réale & Dingemanse 2012). Un ejemplo de esto se observa en la correlación que 

existe entre la audacia y la conducta de exploración en invertebrados terrestres como los 

grillos Acheta domesticus (Wilson et al. 2009). La correlación entre la audacia y la conducta 

de exploración resulta en que los organismos audaces exploren más y tengan mayor 

probabilidad de obtener un nuevo recurso (Watanabe et al. 2012). La relación entre la 

audacia y la toma de decisiones durante el combate es evidente en el cangrejo violinista 

(Uca mjoebergi) donde los individuos consistentemente más audaces son los que tienden a 

iniciar los combates (Reaney & Backwell 2007), otro ejemplo es Kryptolebias marmoratus, 

donde los individuos más agresivos son también los más audaces y los que exploran más 

(Rudin & Briffa 2012). De igual manera existe relación entre otros rasgos de la personalidad 

como en el cangrejo ermitaño P. bernhardus, donde la exploración se relaciona con la 

agresividad (Mowles, Cotton & Briffa 2012; Courtene-Jones & Briffa 2014). Elwood (1995) ha 

reportado en experimentos con P. bernhardus la relación significativa que existe entre el 

acercamiento a una nueva concha y el tiempo de uso de refugio, en este caso nuestro 

indicador de audacia. La audacia en C. californiensis resultó un carácter que influye en la 

decisión de acercarse a un contrincante para la obtención de una concha nueva, incluso 

previo a  una evaluación del PRR del contrincante.   

Los rasgos de personalidad de los animales pueden covariar también con caracteres 

fisiológicos propios de los individuos, como la tasa metabólica (TM) (Careau et al. 2008). La 

hipótesis de este estudio suponía una relación entre la TME y la audacia. Sin embargo, el 

metabolismo y la audacia de los individuos no mostraron correlación. Tanto la audacia como 

la tasa metabólica son rasgos que podrían estar asociados a la toma de riesgos y a la 

tendencia exploratoria (Réale et al. 2007; Huntingford et al. 2010; Killen, Marras & Mckenzie 

2011). En el cangrejo ermitaño C. californiensis la tasa metabólica y la audacia no se 

correlacionan; sin embargo, ambos influyen en la decisión de iniciar un combate. Es decir, 

estos rasgos o caracteres juegan un papel importante, pero independiente tanto en el inicio, 

como en el desarrollo de un combate.  

Aunque la dimensión de la quela no juega un papel importante en la decisión de iniciar 

un combate (como señal de advertencia), el tamaño de esta estructura sí tuvo un papel 

importante en conductas agonísticas posteriores durante la interacción física directa entre 

los oponentes. Las conductas de exploración de la concha y la exploración de la apertura 

implican que el cangrejo realice la manipulación de la concha del oponente, de tal forma que 



la función de la quela de C. californiensis, siendo la quela un órgano multifuncional en los 

crustáceos (Lee 1995), puede estar relacionada solamente con la manipulación de objetos y 

además de los encuentros agonísticos relacionarse con otras actividades como la 

alimentación (Benvenuto, Sartoni & Gherardi 2003) y la reproducción (Crane 1943; Yasuda, 

Suzuki & Wada 2011). 

El tiempo de interacción en los combates depende en gran medida de las asimetrías del 

potencial de retención del recurso (PRR) entre los oponentes (Taylor et al. 2003). Se ha 

reportado que los combates entre oponentes de tamaño similar fueron más largos y más 

agresivos que aquellos en los que la diferencia de tamaño era más grande (Huntingford et 

al. 1995). Así pues, nuestros resultados mostraron que el tiempo de interacción entre 

cangrejos depende de la asimetría metabólica entre los oponentes. En particular, en C. 

californiensis los mayores tiempos de interacción se presentaron cuando las diferencias 

metabólicas entre contrincantes fueron mayores, favoreciendo a los defensores potenciales 

o bien a los atacantes potenciales. Es decir las parejas de cangrejos con asimetrías 

relativamente bajas en su tasa metabólica combatieron durante periodos reducidos. De 

acuerdo al modelo de “guerra de desgaste energético” (E-WOA por sus siglas en inglés; 

Maynard Smith 1974) el tiempo dedicado al encuentro agonístico incrementa los costos de 

la interacción, donde la duración del encuentro depende en gran medida del umbral máximo 

de actividad del contrincante con menor potencial de retención de recurso (Payne & Pagel 

1996). Algunos autores explican que cuando la asimetría es baja entre contrincantes, el 

desgaste energético en el combate es mayor ya que el tiempo invertido en el combate se 

incrementa considerando así que los costos energéticos son equivalentes al tiempo 

(Huntingford et al. 1995; Thorpe, Taylor & Huntingford 1995; Briffa & Sneddon 2010). La 

literatura reporta que los tiempos necesarios para la resolución de los combates disminuyen 

con las diferencias en las asimetrías en el PRR, siendo que cuando las asimetrías son 

limitadas, los encuentros pueden prolongarse por mucho tiempo, y con ellos implicar altos 

costos. En C. californiensis, contrario a lo que sucede en otras especies de ermitaños (e.g. 

P. bernhardus), la frecuencia de encuentros agonísticos que resultan un intercambio de 

conchas (atacante como ganador del encuentro) son muy poco frecuentes. En este caso, la 

similitud en la tasa metabólica de los oponentes predice encuentros que podrían requerir 

mucho tiempo para alcanzar una resolución exitosa para el atacante, lo cual implicaría altos 

costos en términos de tiempo y desgaste energético; así como baja probabilidad de resultar 

exitoso y lograr despojar al defensor de su concha. Esto podría explicar porque las parejas 

de nuestros cangrejos experimentales con asimetrías metabólicas similares combaten por 

periodos cortos. Es decir, cuando los combates son muy parejos la duración del combate 

puede ser muy prolongada y costosa, así es probable que los ermitaños reduzcan su tiempo 

de interacción para no pagar los costos en una interacción agonística en la cual tienen poca 

probabilidad de ganar. En contraste, el tiempo de interacción en las parejas con asimetrías 



del PRR elevadas puede explicarse por la mayor  probabilidad del individuo con el sesgo a 

favor de resultar exitoso en la interacción. 

Dado que los combates suelen ser costosos en el consumo de energía y en la inversión 

de tiempo (Kelly & Godin 2001; Briffa & Elwood 2005) la información que los individuos 

reciben de sus oponentes o la que proporcionan de manera previa al combate, debería dar 

señales que influyen en la decisión y elección de la estrategia menos costosa (Parker 1974; 

Maynard Smith & Parker 1976; Parker & Rubenstein 1981b). Así el desarrollo del combate 

depende de la capacidad dada por el umbral máximo y las conductas asociadas al PRR que 

reflejan ante el contrincante una mayor probabilidad de ganar. De ésta manera, si la 

señalización es honesta como se ha reportado en Pagurus bernhardus, las conductas de 

despliegue tienen la función de indicar la capacidad de resistencia en este caso dado por los 

niveles de estamina (Briffa, Mowles & Williams 2008), así como la calidad individual (Evans 

1993; Clarke & Johnston 1999). De manera contrastante con nuestros resultados, se 

observó una relación negativa entre los despliegues de los atacantes y su propia TME, lo 

que sugiere que C. californiensis ejecuta señales deshonestas para fingir una habilidad de 

combate mayor y quizá así evitar comprometerse en el combate. Esto coincide con algunos 

ejemplos en los que los animales se benefician de exagerar o alardear sobre su propio 

potencial de retención del recurso para combatir. Por ejemplo, los estomatópodos  que 

producen despliegues amenazadores falsos ante el oponente (Adams & Caldwell 1990) o en 

el caso del cangrejo violinista (Uca annulipes) que alardea sobre su habilidad de combate 

con una quela más ligera (Backwell et al. 2000). Los despliegues de amenaza, incluso 

siendo señales de alarde, involucran mecanismos que incurren en menos costos que los 

que involucra un combate directo. El movimiento de las quelas de los cangrejos ermitaños 

implica movimientos relativamente breves que pueden no incurrir en costos energéticos 

significativos (Elwood et al. 2006) de tal forma que estos despliegues a pesar de ser señales 

deshonestas, implican menor costo que el compromiso del escalar en el combate.  

Las asimetrías en el reino animal son rasgos importantes que influyen en el desempeño 

de los animales en la competencia por recursos. Los resultados en la literatura sobre 

asimetrías en el combate se vuelven más evidentes con el tamaño corporal ya que éste 

carácter muestra de inicio una clara desventaja entre oponentes y basta para la decisión de 

la estrategia a seguir para el éxito de encuentro. Sin embargo, nuestros cangrejos C. 

californiensis fueron pareados por talla, lo cual nos permitió explorar características 

intrínsecas que no son evidentes pero que juegan un papel importante en el PRR de los 

animales. Al eliminar la talla, fueron el metabolismo y la audacia las características que 

intervinieron en las diferentes fases de los encuentros agonísticos. Contrario a lo esperado, 

el tamaño de la quela resultó ser una característica que si bien no se relacionó con el 

metabolismo, intervino como una señal de alarde en los cangrejos y quizá de esta forma 



evitar los costos de un combate que no podrían cubrir. Así entonces el metabolismo, la 

audacia y el tamaño de la quela son caracteres intrínsecos que determinan el PRR de C. 

californiensis. Los resultados de esta tesis proponen que el PRR es una característica que 

no es estática y constante, sino que cambia entre combates y entre individuos y que 

depende del balance que los animales realizan entre una característica y otra durante el 

desarrollo del combate. Considerando lo anterior, en ocasiones puede ser la personalidad la 

que intervenga en la toma de decisiones de la estrategia o por otro lado puede ser la 

capacidad metabólica. Lo que deja preguntas sobre como los animales tienen 

autoconocimiento de sus propias habilidades competitivas y las modulan a lo largo del 

desarrollo de un combate, aún cuando no han evaluado las habilidades relativas  del 

contrincante. De igual manera nos preguntamos ahora que tan flexibles son los caracteres 

que componen el PRR de los animales.  
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