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RESUMEN

Diversas asociaciones biológicas de amplia distribución y alta especificidad en el ambiente marino han pasado
casi desapercibidas para los estudiosos en Chile. Aquí se describe cuantitativamente la infección por
Loxothylacus armatus Boschma 1949 (Cirripedia: Rhizocephala) en el cangrejo Paraxanthus barbiger
(Poeppig 1836) (Decapoda: Brachyura) y se evalúa si el parásito produce efectos semejantes a los descritos
para asociaciones similares. Para ello, 513 ejemplares del cangrejo fueron recolectados manualmente desde el
submareal somero, entre septiembre y octubre de 2003, en Lenga, Octava Región de Chile. La prevalencia de
rizocéfalos alcanzó valores máximos cercanos al 60 % en hospedadores de pequeño tamaño corporal,
provocando castración, inhibiendo el desarrollo gonadal de las hembras y modificando el tamaño de los
caracteres sexuales secundarios en ambos sexos, lo que sugiere que impone una gran demanda sobre su
hospedador. Estos resultados muestran una gran similitud con otros estudios que involucran a rizocéfalos, y
podrían, al incorporar a las simbiosis en el estudio de las comunidades bentónicas en Chile, conducir a que se
reinterprete, por ejemplo, la abundancia y patrones de reproducción de P. barbiger, una especie de depredador
prominente de esas comunidades bentónicas.

Palabras clave: asociaciones biológicas, Rhizocephala-Decapoda, Chile, ecología de comunidades, castración
parasitaria.

ABSTRACT

In the marine realm, several biological associations are distributed worldwide and are highly specific, but
remain poorly studied in Chile. Here, we describe quantitatively the infection by the barnacle Loxothylacus
armatus Boschma 1949 (Cirripedia: Rhizocephala) in the crab Paraxanthus barbiger (Poeppig 1836)
(Decapoda: Brachyura), and assess if the parasite effects are similar to rhizocephalan-decapod associations
elsewhere. To do this, 513 crabs were collected by hand while scuba diving between September and October,
2003 in the shallow subtidal zone of Lenga (37° S), Chile. Maximum prevalence reached ca. 60 % in small
body size hosts, producing total castration of males, inhibiting the gonadic development of female crabs and
modifying the size of sexual characters in both sexes, thus revealing that this parasite imposes a great demand
upon its host. These results are closely similar to others involving rhizocephalans, and suggest that taking into
account symbiosis like this one in the study of benthic communities in Chile could lead to new interpretations
about the abundance and reproductive patterns of P. barbiger, which is a prominent predator in these
communities.

Key words: biological associations, Rhizocephala-Decapoda, Chile, community ecology, parasitic castration.

INTRODUCCIÓN

En el ambiente marino hay muchas
asociaciones biológicas fuertes que están
ampliamente distribuidas en todo el mundo, y
de las que su biología general y especificidad

son conocidas de larga data (e.g., Cheng 1967,
Nicol 1967, Castro & Huber 2003); muchas de
estas asociaciones tampoco son conspicuas,
pero no por eso son menos relevantes en su
efecto sobre la diversidad y estructura de la
comunidad. Su conocimiento en Chile es escaso



148 GEORGE-NASCIMENTO & BUSTOS

incluso en aquellas que involucran a especies
dominantes en determinados hábitats. Este es el
caso de una de las especies sujeto de este
estudio, Paraxanthus barbiger (Poeppig 1836)
(Decapoda: Brachyura) que aunque de amplia
distribución en el Pacífico suroriental (Retamal
1981), no tiene interés comercial. Esta especie
está entre las más abundantes de las jaibas del
submareal rocoso en la costa de Chile norte y
centro-sur y es aparentemente uno de los
depredadores prominentes de los sistemas
bentónicos (Ortiz & Wolff 2002, Palma et al.
2003). De lo poco más que se conoce de ella en
Chile, se cuenta con que el pequeño tiburón
pintarroja Schroedericthys chilensis Guichenot
es uno de sus principales depredadores (Fariña
& Ojeda 1993),  y que el rizocéfalo
Loxothylacus armatus  (Boschma 1949) la
parasita (Boschma 1959). Esta última es la
segunda especie involucrada en la asociación
biológica de este estudio.

Este estudio se basa en la idea de que si el
rizocéfalo L. armatus ejerce sobre P. barbiger
un efecto similar al de otros rizocéfalos
estudiados en el mundo (Hochberg et al. 1992,
Álvarez et al. 1995, 1999, Álvarez & Calderón
1996, Hines et al. 1997, Glenner et al. 2000,
Robles et al. 2002, Boone et al. 2003), entonces
la gran abundancia de esta jaiba, y su biología
reproductiva en Chile (Ortiz & Wolff 2002,
Palma et al. 2003, Brante et al. 2004), quizás
debieran ser reinterpretadas. Los efectos
descritos de los rizocéfalos sobre sus
hospedadores son morfológicos, endocrinos y
conductuales, ya que provocan cambios en los
ciclos de muda, esterilización parasítica y
feminización en los machos (Høeg 1995).
Frecuentemente ocurren cambios en la forma
corporal (Hochberg et al. 1992), inhibición o
disminución en la tasa de crecimiento y/o de la
reproducción, por alteración de los niveles
hormonales. También se ha observado que
individuos infectados han desarrollado
conductas propias de hembras sanas,
oxigenando huevos que no tienen (Høeg 1995).
Además, los rizocéfalos como L. armatus
alcanzan un gran volumen corporal relativo al
del hospedador (Lafferty & Kuris 2002), y
pueden ser agentes importantes en la
determinación y/o regulación de las
poblaciones de hospedador (Torchin et al.
2001). Infectan en su mayoría a cangrejos
decápodos, y tienen un ciclo de vida directo

(Barnes 1996, de Meeûs & Renaud 2002),
aunque de tal  complejidad que solo
recientemente se ha comprendido a cabalidad
en una especie (Glenner et al. 2000).

Los parásitos se definen por afectar alguno
de los componentes de la adecuación biológica
del hospedador, lo que puede ser evaluado
directamente en sus efectos sobre la
sobrevivencia y/o fecundidad, así  como
indirectamente sobre distintos rasgos
fenotípicos asociables a ella (morfológicos,
conductuales, Price 1980). En este estudio es
de especial interés el efecto comparado del
parásito en las características asociadas a la
reproducción del hospedador, según su sexo.
Existen registros que indican diferencias en la
prevalencia de infección entre ambos (Galil &
Innoncenti 1999, Coloma & Moyano 2002), así
como de cambios ontogenéticos en la
proporción de sexos en diversos crustáceos
decápodos (Wenner 1972) que podrían deberse
o no a mortalidad diferencial según el sexo del
hospedador, a causa del parasitismo. Quizás L.
armatus puede generar cambios como los
observados en la infección entre los sexos en
otros sistemas (Shalk & Forbes 1997, McCurdy
et al. 1998, Wedekind & Jakobsen 1998). Por
estos antecedentes, se evalúa el grado de
asociación entre la prevalencia de infección, el
tamaño corporal y el sexo del hospedador. Para
ello se compara la proporción de sexos del
hospedador con la condición de estar infectado,
a través del tamaño corporal. Además, se
compara el tamaño relativo del ancho máximo
del abdomen, como carácter sexual,  en
individuos infectados y no infectados de ambos
sexos.

Un ciclo vital resumido de un rizocéfalo
comienza con el adulto habitando el interior de
un cangrejo, donde forma una estructura
reproductiva en forma de saco que sobresale
del abdomen del hospedador (fase externa). La
fase externa del parásito libera larvas nauplius,
que pueden llegar a vivir más de tres semanas
en el mar (Høeg 1995).  Luego de las
correspondientes etapas de la metamorfosis,
una larva cypris hembra penetra al hospedador
(Walker 1999) la cual, tiene solo 3 días para
colonizarlo, proceso cuya especificidad se
debería principalmente a pequeñas cantidades
de glicoproteínas presentes en el caparazón del
hospedador (Boone et al. 2003). Luego, al
infectar los tejidos blandos del hospedador,
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genera un cuerpo vermiforme que libera células
indiferenciadas, las que se desarrollan
endoparasíticamente, y crean una serie de
ramificaciones en la cavidad corporal del
cangrejo (fase interna, Glenner et al. 2000).
Más tarde, el mismo individuo hospedador debe
ser colonizado por una larva cypris masculina,
que debe fertilizar el saco, formando un
testículo interno y generando un organismo
hermafrodita, el cual tiene función netamente
reproductiva. De aquí, la fase externa libera las
larvas de vida planctónica.

MATERIALES Y MÉTODOS

Se recolectaron 513 cangrejos Paraxanthus
barbiger desde la caleta Lenga, Bahía San
Vicente, Talcahuano, Chile (36° 45’ S, 73° 10’
O), entre septiembre y octubre de 2003. Los
cangrejos fueron capturados a mano mediante
buceo autónomo a una profundidad que fluctuó
entre 2 y 15 m. Luego fueron trasladados al
laboratorio y congelados a -20 °C, hasta el
momento de su examen. En el laboratorio se
registró su identidad específica según Retamal
(1981).

El sexo de los hospedadores no infectados
fue reconocido mediante la inspección de sus
órganos sexuales, según Barnes (1996). El sexo
de los individuos infectados fue reconocido
como hembra cuando no presentaban desarrollo
de pleópodos, pero sí gonoporos. Cuando
exhibían un abdomen anormal y el primer par
de pleópodos no desarrollados completamente,
fueron considerados machos. Fueron
considerados igualmente infectados los
cangrejos que no presentaban desarrollo del
saco (fase externa), pero presentaban una
cicatriz en el abdomen donde la externa
emerge. Cuando presentaban fase externa, estas
fueron cuantificadas para determinar la
intensidad de infección (número de parásitos en
cada hospedador).  Su peso húmedo fue
registrado con una balanza de 0,01 g de
sensibilidad, luego de que cada externa fuera
dejada envuelta por 5 min en papel absorbente,
para extraer el exceso de agua. A cada cangrejo
se le registró el ancho cefalotoráxico (ACT) y
el ancho máximo del abdomen (AMA), en mm,
con un pie de metro de 0,1 mm de sensibilidad.

Se evaluó si había correlación entre el peso
promedio de las externas de L. armatus, y de la

prevalencia (porcentaje de infectados por clase
de ACT), con las clases de ACT de P. barbiger
(n = 7), ambas con el coeficiente de correlación
de Spearman.

La relación entre la condición reproductiva
(ovígeras, no ovígeras) de P. barbiger y la
condición de estar infectados fue evaluada en
275 hembras con una tabla de contingencia de 2
x 2, con la prueba de Chi-cuadrado y con
corrección de Yates para continuidad. La
interrelación entre la condición de estar
infectados, el sexo de los cangrejos, y el
tamaño corporal (siete clases de ACT) fue
evaluada mediante pruebas de Chi-cuadrado en
tablas de contingencia tridimensionales
(Agresti 1996). Todas las pruebas estadísticas
fueron hechas util izando un nivel de
significancia estadística al 5 %.

Para evaluar el efecto del parásito sobre un
carácter sexual de su huésped, se empleó un
análisis de la covarianza de la relación entre
AMA y ACT (n = 296), en machos y hembras
infectados y no infectados (Sokal & Rohlf
1995).

RESULTADOS

La prevalencia de L. armatus en los 513
ejemplares de P. barbiger examinados fue de
40,1 %, y alcanzó un máximo cercano al 60 %
en cangrejos < 40 mm ACT. Su magnitud
disminuyó con el tamaño del cangrejo
(rs = -0,93; P < 0,05; n = 7; Tabla 1). La
intensidad osciló entre uno y siete externas por
cangrejo, aunque más del 95 % de los individuos
infectados que las desarrollaron, solo albergaban
una. El peso promedio de las externas aumentó
con la clase de ACT en los cangrejos infectados
(rs = 0,93; P < 0,05; n = 7; Fig. 1).

La proporción de hembras en la muestra
total disminuyó en los cangrejos de mayor ACT
(Chi-cuadrado = 48,35; gl = 6; P < 0,01), al
igual que la condición de estar infectado (Chi-
cuadrado = 37,66; gl = 6; P < 0,01; Tabla 1).
Los cangrejos que alcanzaron mayor ACT
fueron los machos que no estaban infectados.
Sin embargo, no se observó asociación
significativa del cambio de la proporción
sexual con la condición de estar infectado (Chi-
cuadrado = 1,29; gl = 1; P > 0,05; Tabla 1). Es
decir, la proporción sexual cambió de similar
manera entre infectados y no infectados.
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TABLA 1

Número de cangrejos P. barbiger según siete
clases de ancho cefalotoráxico (ACT, en mm),
y según el sexo y la presencia del rizocéfalo L.

armatus

Number of crabs P. barbiger in seven classes of carapace
width (ACT, in mm), according to sex and presence of the

rhizocephalan L. armatus

Clase          Infectados               No infectados Total

de ACT Machos Hembras Machos Hembras

< 40 19 38 15 26 98

40-45 22 20 10 28 80

45-50 16 28 21 24 89

50-55 22 28 21 25 96

55-60 19 10 21 28 78

60-65 6 1 17 12 36

65 < 1 1 32 2 36

Total 94 112 144 163 513

El efecto del rizocéfalo en la reproducción de
los cangrejos hembra fue tan fuerte que de un
total de 275 hembras examinadas, ninguna de las
49 ovígeras estuvo infectada (Chi cuadrado =
38,9, gl = 1; P < 0,001; Tabla 2). Además, se
encontraron diferencias entre los infectados y no
infectados de ambos sexos, tanto en las
pendientes (F3,288 = 76,97; P < 0,05) como en los
interceptos (F3,291 = 295,93; P < 0,05) de las
regresiones lineales entre AMA y ACT. La
pendiente de la regresión en los machos
infectados fue significativamente mayor y la de
las hembras menor que las de los individuos no
infectados del sexo correspondiente. Es decir,
había diferencias significativas en las pendientes
entre no infectados de ambos sexos (F1,150) =
76,57; P < 0,05), y entre estos y los infectados
de ambos sexos (F1,290 = 12,63; P < 0,05). Los
infectados en cambio, no mostraron diferencias
entre las pendientes al compararlas entre sexos
(F1,104 = 1,17; P = 0,281; Fig. 2). En general, el
efecto es más notorio entre los machos.

Fig. 1: Relación entre el peso promedio de las externas de L. armatus según clases de ancho
cefalotoráxico de P. barbiger (ACT, en mm, n = 90). Las barras indican ± DE; los números
corresponden frecuencias.
Relationship between average weight of externae of L. armatus and carapace width of P. barbiger (ACT, in mm, n = 90).
Bars indicate ±1 SD; numbers are frequencies.
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TABLA 2

Número de P. barbiger hembra infectados y no
infectados que presentaron o no desarrollo de

huevos
Number of infected and non infected female crabs P.

barbiger with and without egg development

Condición Ovígeras No ovígeras Total

Infectados 0 112 112

No infectados 49 114 163

Total 49 226 275

DISCUSIÓN

Del escaso conocimiento biológico que se tiene
de P. barbiger en Chile cabe destacar su gran
abundancia (adultos: Ortiz & Wolff 2002,
juveniles: Palma et al. 2003), el alto grado de
polimorfismo cromático descrito en ejemplares

con ACT < 30 mm (Palma et al. 2003), y sus
variaciones lati tudinales en inversión
reproductiva (Brante et al. 2004).

Nuestros resultados sugieren que L. armatus
coloniza frecuentemente a individuos jóvenes
de P. barbiger ya que alcanza su máxima
prevalencia entre cangrejos con ACT < 40 mm.
Además, los rizocéfalos vivirían por largo
tiempo y quizás para siempre en su hospedador,
ya que el parásito alcanza sus mayores tamaños
entre los huéspedes de mayor ACT (Tabla 1,
Fig. 1).  Este rizocéfalo además afecta
ostensiblemente la reproducción de las
hembras, ya que ninguna de las parasitadas se
encontraba en estado ovígero (Tabla 2).
Finalmente, el efecto de feminización en los
machos y masculinización en las hembras se
hace patente en los cambios en el ancho del
abdomen (Fig. 2). Todos los hallazgos de este
estudio en cierto modo no son nada nuevo
porque los efectos de L. armatus sobre P.
barbiger son similares a otros sistemas que

Fig. 2: Relación entre el ancho máximo del abdomen AMA (mm) y el ancho cefalotoráxico ACT
(mm) en machos no infectados (n = 141); machos infectados (n = 93); hembras no infectadas
(n = 161) y hembras infectadas (n = 92).
Relationship between maximum abdomen width AMA (mm) and carapace width ACT (mm) in Paraxanthus barbiger
infected by Loxothylacus armatus in non infected males (n = 141); infected males (n = 93); non infected females (n = 161)
and infected females (n = 92).
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involucran a rizocéfalos (Álvarez et al. 1995,
1999, Høeg 1995, Galil & Innocenti 1999).

Entre los rizocéfalos que no castran o
inhiben el ciclo de muda, la prevalencia
aumenta en los ejemplares de mayor tamaño
(Shields & Wood 1993, Takahashi & Matsuura
1994). En contraste, la mayor prevalencia de L.
armatus en P. barbiger de pequeño tamaño
podría deberse en parte a su mayor frecuencia
de muda y por ende de exudación de
compuestos químicos que atraerían a las larvas
de rizocéfalo (Grosholz & Ruiz 1995, Boone et
al. 2003). La infección podría ocurrir incluso
antes del asentamiento de las primeras
megalopas (Boone et al. 2003). La disminución
de la prevalencia en ejemplares de mayor ACT
se podría deber también a mecanismos de
desparasitación propio de los cangrejos grandes
(Alvarez 1999), o a muerte directa o indirecta
del hospedador a causa del parasitismo (Høeg
1995, Gaddes & Sumpton 2004). Entre las
causas directas no se puede descartar en este
caso que la mayor prevalencia en ejemplares
pequeños sea un reflejo de la inhibición del
crecimiento de los hospedadores parasitados.
Entre las causas indirectas,  como la
depredación sobre P. barbiger, falta evaluar si
los individuos parasitados son más o menos
susceptibles de ser capturados por un
depredador. Al respecto, el alto polimorfismo
cromático registrado en juveniles de P.
barbiger recién asentados de esta especie (que
ha sido interpretado como un mecanismo de
cripsis antidepredador, ver Palma et al. 2003),
podría estar potenciado por el rizocéfalo ya que
la depredación sobre el huésped en este caso
resulta también en la muerte del rizocéfalo.
Esta proposición necesita evaluación
experimental.

Otros factores aún desconocidos para L.
armatus y que pueden variar durante el año son
la abundancia de rizocéfalos adultos que
puedan producir larvas infectivas (Høeg 1995,
Hines et al. 1997, Álvarez et al. 2001), la
abundancia de hospedadores susceptibles de ser
infectados (Glenner et al. 1998), la dinámica de
corrientes en el lugar, o simplemente, la
existencia de un uso diferencial del hábitat
según el sexo del hospedador (Gaddes &
Sumpton 2004).

Se han registrado diversas causas de
cambios en la proporción sexual en poblaciones
naturales de crustáceos (reversión sexual

durante la ontogenia, diferencias conductuales,
tasas diferenciales de crecimiento, producción
diferencial de gametos, competencia intra-
sexual o depredación diferencial, ver Wenner
1972, Crasey et al. 2000, Correa & Thiel 2003,
Johnson 2003). En este estudio, sin embargo, el
cambio observado en la proporción sexual de P.
barbiger con las clases de tamaño corporal
parece no estar influenciado por la infección
por L. armatus, ya que dicho cambio ocurre en
forma similar entre infectados y no infectados
(Tabla 1).

Hasta donde sabemos, no hay evidencia de
que P. barbiger experimente cambios en su
conducta sexual en el apareamiento y por ende
en la competencia sexual, como consecuencia
de esta parasitosis. La selección sexual en P.
barbiger no ha sido estudiada, y no siempre
que hay r izocefalosis  se  observa
masculinización en las hembras (Hochberg et
al. 1992, Høeg 1995, Álvarez & Calderón
1996, Werner 2001), como en Callinectes
sapidus  (Rathbun 1896) infectado por L.
texanus (Boschma).

Lo nuevo de este estudio radica en que, a
nuestro juicio, con esta evidencia se ha de
reinterpretar la abundancia de P. barbiger. Es
decir, si gran parte de la población de juveniles
está parasitaza por L. armatus, entonces lo que
parece un cangrejo no corresponde sino a un
rizocéfalo. Por esto, parasitosis como ésta, por el
tipo de efecto que producen en sus huéspedes,
pueden ejercer grandes efectos en la dinámica de
la población hospedadora, al afectar la tasa de
crecimiento, reducir el número de individuos
con potencial reproductivo y determinar su
abundancia (Torchin et al. 2001). Al parecer
macroparásitos que como éste pueden ser
agentes importantes de inhibición de la
reproducción de su hospedador (Wilson 2002), y
que afectan a una gran proporción de los
hospedadores, pueden ser determinantes del
tamaño efectivo de las poblaciones (ver Toft
1986 y Torchin et al. 2001 para un contrapunto
al respecto).
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