Revista Chilena de Historia Natural
68: 439-450, 1995

La conducta de la jaiba estuarina
Hemigrapsus crenulatus (Milne-Edwards 1837)
en relacién al parasitismo por el acantocefalo
Profilicollis antarcticus (Zdzitowiecki 1985)
en el sur de Chile

Behavior of the estuarine crab Hemigrapsus crenulatus (Milne-Edwards 1837)
in relation to the parasitism by the acanthocephalan Profilicollis antarcticus
(Zdzitowiecki 1985) in southern Chile

JOSE PULGAR, MARCELA ALDANA, ELISEO VERGARA
y MARIO GEORGE-NASCIMENTO

Facultad de Ciencias, Universidad Catélica de la Santisima Concepcién, Casilla 297, Concepcién, Chile

RESUMEN

Los pardsitos pueden provocar cambios fenotipicos en el hospedador intermediario (presa) que facilitarfan su transmisién al
hospedador definitivo (depredador). En esta investigacion se indaga, tanto en la naturaleza como en laboratorio, si la jaiba
estuarina Hemigrapsus crenulatus (Milne-Edwards 1837) parasitada por el acantocéfalo Profilicollis antarcticus (Zdzitowiecki
1985) se comporta en forma distinta a las no parasitadas. En terreno se compar6 la frecuencia con que las jaibas parasitadas y
no parasitadas reaccionaban frente a una amenaza visual, presentaban diferencias en el color del caparazén, hacian uso de hdbitats
més o menos visibles, y se ubicaban dentro o fuera del agua. En laboratorio, se evalué la conducta hidrotdxica y fototdxica de jaibas
parasitadas y no parasitadas. Ademads, se evalué la reaccién y cambios en la coloracion del caparazén en jaibas experimental-
mente parasitadas. Los resultados sugieren que, en terreno, el acantocéfalo no altera la conducta ni la coloracién de la jaiba
estuarina. En los experimentos, las jaibas inoculadas con cistacantos sufrieron cambios de color. Se propone que la relacion de
tallas corporales jaiba-pardsito, la posicion del parésito en el cuerpo de la jaiba, la magnitud del parasitismo en la poblacion del
hospedador intermediario y la patogenicidad del parésito para el hospedador definitivo podrian ser determinantes en que el
hospedador intermediario manifieste o no alteraciones morfolégicas o conductuales cuando esta parasitado.
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ABSTRACT

Parasites are able to induce phenotypic changes in intermediate hosts (prey), thus favouring transmission toward definitive
hosts (predators). In this study, we assess the behavior of the estuarine crab Hemigrapsus crenulatus (Milne-Edwards 1837)
when infected by the acanthocephalan Profilicollis antarcticus (Zdzitowiecki 1985), in the field and in laboratory settings. In
the field, we compared the frequency of infected and uninfected crabs that reacted fleeing to a visual menace, that showed
differences in the caparace colour, that made use of habitats more or less visible, and their location within or outside the water.
In the laboratory we assessed the hydrotaxic and phototaxic behavior of infected and uninfected crabs. We also assessed the
readiness of crabs to react fleeing when visually menaced and the colour changes of the caparace induced by experimental
infections. Our results showed that, in the field, parasites do not induce behavioral or pigmentation changes in the estuarine
crab. In the laboratory experiments, crabs inoculated with cystacanths changed their pigmentation. We suggest that the ratio of
crab-parasite body size, the location of the parasite in the host body, the magnitude of parasitism in the intermediate host
population and the pathogenicity of the parasite for the definitive host, may be determinant in the evolution of the
manifestation of morphological or behavioral changes in parasitized intermediate hosts.
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INTRODUCCION depredacidn y las perturbaciones (Menge &

Sutherland 1976, Begon et al. 1986, Begon
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munidades biolégicas son la competencia, la  tulado que los parésitos, por medio de los
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efectos sobre sus hospedadores intermedia-
rios y definitivos, también pueden constituir
una fuerza importante en el proceso de es-
tructuracién comunitaria (Moore & Gotelli
1990, Minchella & Scott 1991, Rennie
1992).

Gran parte de la literatura parasitolégica
en las iltimas dos décadas se ha centrado en
el efecto directo que tienen los pardsitos so-
bre alguno de los componentes de la adecua-
cién biolégica de sus hospedadores, y en el
efecto indirecto sobre el resultado de interac-
ciones entre especies hospedadoras, como
la competencia y la depredacién (Baudoin
1975, Price et al. 1986, Moore 1987, Min-
chella & Scott 1991, George-Nascimento et
al. 1992, Carmichael et al. 1993). Otra evi-
dencia ha sefialado que los pardsitos pueden
modificar su tasa de transmision hacia el
hospedador definitivo mediante la manipula-
cién morfolégica o conductual del hospeda-
dor intermediario, haciéndolo mas vulnerable
a la depredacién (Helluy 1984, Moore 1984
a, b, 1987, Moore & Lasswell 1986, Dobson
1988).

Entre los mecanismos por medio de los
cuales los hospedadores intermediarios para-
sitados podrian llegar a ser mds vulnerables a
la depredacién por el hospedador definitivo
se cuentan: 1) reduccién de la movilidad, ii)
aumento de la conspicuidad, iii) desorienta-
cidn, y iv) respuestas aberrantes a estimulos
ambientales (Holmes & Bethel 1972). En
forma complementaria, Moore (1983) sugirié
que éstos podrian estar asociados a variacio-
nes en las presas parasitadas en: 1) la prefe-
rencia de sustrato, ii) utilizacién de refugios,
y iii) respuesta a la luz. Mas recientemente,
Combes (1991) desarroll6 el término de “fa-
vorizacién” para definir la estrategia por me-
dio de la cual los parésitos provocan altera-
ciones en sus hospedadores intermediarios,
ya sean morfoldgicas o conductuales, que los
hacen més vulnerables a la depredacién. Se
ha determinado que en muchos casos la alte-
racién conductual puede ser el mero resulta-
do de patologfas inherentes a la asociacién
hospedador-parasito, involucrando dafios en
el tejido nervioso o muscular del hospedador
intermediario (Holmes & Bethel 1972).

Los acantocéfalos constituyen el grupo de
parésitos que ha sido mencionado mads fre-
cuentemente entre los que inducen cambios

conductuales especificos sobre sus hospe-
dadores intermediarios. Dado que el ciclo de
vida de los acantocéfalos involucra una rela-
cién depredador-presa, es razonable suponer
que los rasgos o caracteristicas que incre-
menten la oportunidad de alcanzar al hospe-
dador definitivo pueden haber evolucionado
a través de la selecci6n natural, lo que en
parte ha sido mostrado por pruebas de res-
puesta conductual a estimulos ambientales
en sus hospedadores intermediarios (Holmes
& Bethel 1972, Helluy 1984, Moore 1984 b,
Moore & Gotelli 1990, Gotelli & Moore
1992, Hechtel et al. 1993).

El objetivo de esta investigacién es in-
dagar si la jaiba estuarina Hemigrapsus
crenulatus (Milne Edwars 1837) se comporta
en forma distinta cuando estd parasitada por
el acantocéfalo Profilicollis antarcticus
(Zdzitowiecki 1985), tanto en la naturaleza
como en laboratorio. En Lenga, nuestro sitio
de estudio, este crusticeo es muy abundante
(més de 10 por m?), y madura en la gaviota
comun Larus dominicanus (Lichtenstein), su
mas importante depredador (Retamal, 1969).
Por esto, se evalda si hay diferencias entre
jaibas parasitadas y no parasitadas en el uso
del habitat, en la respuesta de escape a depre-
dadores, y en la presencia o aparicién de
cambios en la coloracién del caparazén. Este
pardsito ha sido registrado para este mismo
hospedador en Chiloé (Torres et al. 1991), y
en Chionis alba (Gmelin) en la Antartica
(Zdzitowiecki 1991). En la costa peruana,
la presencia de cistacantos de Polymorphus
(Profilicollis) bullocki Mateo, Cérdova y
Guzmén 1981 ha sido registrada en el liman-
che Emerita analoga (Stimpson) (ver Oliva
etal. 1992), y el estado adulto en Larus
belcheri (ver Mateo et al. 1981, 1983).

MATERIALES Y METODOS

Todas las jaibas Hemigrapsus crenulatus
fueron recolectadas manualmente desde el
estero Lenga, Octava Regién, Chile (36°
45’S, 73° 10' W), entre abril de 1993 y enero
de 1994. Las muestras fueron colocadas en
bolsas plasticas debidamente rotuladas de
acuerdo a la fecha y tipo de muestreo, y
transportadas al laboratorio donde se conge-
laron a una temperatura de —20° C. A cada
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jaiba se le midi6é el ancho cefalotordxico
(ACT), mediante un vernier y con una preci-
si6n de £ 1 mm, se le determind el sexo por
inspeccidn visual del abdomen, y la abundan-
cia del acantocéfalo Profilicollis antarcticus
mediante diseccién e inspeccién bajo un mi-
croscopio estereoscépico.

En la naturaleza se comparé la frecuencia
con que las jaibas parasitadas y no parasita-
das se ubicaban dentro, fuera o en la inter-
fase agua-aire, hacian uso de hdabitats de dis-
tinta visibilidad (enterradas o no), reacciona-
ban o no frente a una amenaza visual (acer-
camiento humano), y presentaban o no man-
chas anaranjadas en el caparazdn.

Los tamafios muestrales para cada una de
las evaluaciones de terreno estdn de acuerdo
a la disponibilidad de jaibas en cada sector
de muestreo. La evaluacion de la reaccién de
las jaibas parasitadas y no parasitadas frente
al acercamiento humano, hasta aproximada-
mente 10 cm de ellas, se hizo en 474 machos
que se encontraban a no mas de 15 cm fuera
del agua, los que fueron recolectados en dos
muestreos (n; = 182 y n, = 292). En ellas se
definié6 como reaccionar al que la jaiba hu-
yera, y no reaccionar al que se quedara in-
mévil. Luego de evaluar la conducta se pro-
cedié a examinar si portaban o no parésitos.
La muestra utilizada para comparar el grado
de parasitismo de las jaibas que se encontra-
ban dentro y fuera del agua estaba compuesta
de 284 ejemplares de ambos sexos (139 re-
colectados desde dentro del agua 'y 145 desde
fuera del agua). La muestra usada para eva-
luar la ocupacién de microhdbitats (refugio)
de jaibas parasitadas y no parasitadas consis-
ti6 en 460 ejemplares de ambos sexos, de los
cuales 145 estaban enterrados en la arena
dentro del agua, 58 enterrados en la arena
fuera del agua, 141 jaibas no enterradas fuera
del agna y 116 no enterradas y sumergidas a
no mds de 30 cm de profundidad. La colora-
cién anaranjada en el caparazén de las jaibas
parasitadas y no parasitadas en terreno fue
categorizada en tres niveles: sin color, color
débil y color intenso. Su frecuencia en jaibas
parasitadas y no parasitadas se determiné en
106 hembras.

En el laboratorio se disefiaron experimen-
tos que permitieron evaluar variables con-
ductuales parcialmente anilogas a las regis-
tradas en la naturaleza. Estas consistieron en

evaluar la conducta de jaibas naturalmente
parasitadas y no parasitadas en estar sumer-
gidas o no (hidrotaxia) y en acercarse 0 no a
una fuente de luz (fototaxia). Ademas se eva-
lué si existian diferencias en reaccionar o
no al acercamiento de un depredador simula-
do (un ejemplar de gaviota embalsamado), y
si ocurrian cambios de coloracidn en el capa-
razén de jaibas sometidas a la inoculacién de
parésitos. La infeccién experimental consis-
ti6 en levantar la parte posterior del cefalo-
térax de la jaiba e inocular 2 cistacantos en la
parte dorsal del hemocele, en contacto con la
cara visceral del cefalotérax de la jaiba. Los
cistacantos utilizados en la infeccién experi-
mental fueron obtenidos de jaibas que se en-
contraban naturalmente parasitadas y su
traspaso a la jaiba a infectar fue por medio de
una pinza. Luego de cada experimento las
jaibas experimentales y control fueron disec-
tadas para verificar la magnitud de la infec-
cién por P. antarcticus.

Para realizar los experimentos de labora-
torio, las jaibas se transportaron vivas en
fuentes con agua del estero, fueron marcadas
con un niimero en el caparazén y luego de 12
h se procedié a realizar la prueba correspon-
diente. Todos los ejemplares fueron seleccio-
nados de un rango de tamafios que fluctuaba
entre 2,2 y 3,3 cm ACT, ya que este rango
abarca el espectro de tamaiios sobre los que
depredan las gaviotas en el sitio de estudio
(George-Nascimento, datos no publicados).
En algunos ensayos sélo se usaron hembras o
machos, segiin fuese mds conveniente para
contar con un adecuado mimero de ejempla-
res parasitados.

1. Pruebas de hidrotaxia

Se utilizaron dos metodologias para evaluar
si las jaibas parasitadas y no parasitadas te-
nian diferencias en la frecuencia con que se
encontraban fuera del agua, dentro del agua,
o en el limite entre el aire y el agua. Ambas
pruebas se llevaron a cabo sélo con machos,
ya que éstos presentaban las mayores tallas
corporales dentro del rango elegido (2,2-3,3
cm ACT) y por lo tanto la probabilidad de
encontrar individuos parasitados aumentaba.
En la primera metodologia se utilizaron 81
jaibas (44 en una prueba y 37 en su réplica).
La prueba se efectué en una fuente de 3 x 1,5
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x 0,4 m con agua que tenia una profundidad
aproximada de 25 cm y arena del estero en
su interior. En cada ensayo, el conjunto de
jaibas fue depositado en el limite entre el
agua y el aire, y durante una semana se reali-
zaron dos registros diarios de los ejemplares
que se encontraban fuera del agua, anotando
el mimero con que estaban identificados.
Por esto, se cuenta con 14 observaciones
para cada grupo. A esta metodologia se le
denominé hidrotaxia grupal.

En la segunda metodologia se utilizaron
145 jaibas. La “arena” experimental era una
bandeja de 1,3 x 0,5 x 0,5 m que contenia
arena y agua cuya profundidad aproximada
era de 15 cm. Las jaibas eran depositadas de
a una por vez en el limite entre el aire y el
agua, y se registraba su posicién al cabo de 5
min (fuera, dentro del agua y limite). Cada
una de las jaibas fue sometida a la prue-
ba durante tres dias consecutivos, obtenién-
dose un total de 416 observaciones. Luego
de cada prueba, las ‘jaibas eran devueltas a
una bandeja con agua y aireacién hasta la
préxima prueba al dia siguiente. A esta me-
todologia se le denominé hidrotaxia indivi-
dual. '

ii. Pruebas de fototaxia

Se examiné la conducta de jaibas parasitadas
y no parasitadas por la eleccién de sectores
iluminados, en semipenumbra u oscuros. Se
usaron 103 machos y 75 hembras. La prueba
se efectud en una cajade 1,3 x 0,5 x 0,5 m
forrada interiormente con cartulina negra. La
caja estaba dividida en dos partes iguales,
con una mitad en completa oscuridad, y la
otra iluminada por tres tubos fluorescentes.
Entre ambos sectores existia un margen de
semipenumbra de 8,5 cm de ancho que fue
denominado limite, donde se deposité cada
jaiba y al cabo de 5 min se registr su posi-
cién (luz, limite, oscuridad).

1ii. Pruebas de reactividad

Se examind la reaccién de jaibas parasitadas
experimentalmente y no parasitadas frente
al acercamiento de un ejemplar embalsamado
de Larus dominicanus. La prueba conté con
191 hembras, las que fueron divididas en dos
grupos. Uno fue sometido a infeccién experi-

mental (n = 120) y el otro permanecié como
control (n = 71). La prueba se realizé para
ambos grupos luego de 48 h que las jaibas
fueron inoculadas. La “arena” experimental
era una caja de 1,3 x 0,5 x 0,5 m que conte-
nfa arena himeda. Cada una de las jaibas se
deposité en el centro de la caja por 3 min
antes de exponerlas al ejemplar embalsama-
do de gaviota. Se consideré como reaccionar
el que la jaiba escapara y no reaccionar al
que se quedara inmévil. Este procedimien-
to se repitié a las 120 h y a las 240 h, con las
sobrevivientes desde la inoculacién de las
jaibas.

1v. Pruebas de coloracién

La muestra comprendié 305 hembras, las
que fueron divididas en tres grupos: i) jaibas
a las que se les inocularon dos cistacantos en
la parte dorsal del hemocele, en contacto con
la cara visceral del cefalotdrax (n = 198), ii)
jaibas a las cuales los cistacantos se le ino-
cularon en una parte mds profunda del he-
mocele (al menos a 3 mm de la cara visceral
del cefalotérax) (n = 29) y, iii) jaibas no ino-
culadas (n = 78). Se determiné por inspec-
cién visual la presencia e intensidad de man-
chas anaranjadas en el caparazén de las jai-
bas pertenecientes a cada grupo, luego de 48,
120 y 240 h desde la inoculacién. La colo-
racién y la reactividad fueron juzgadas en
forma ciega, es decir, quienes las categoriza-
ban no conocian el grupo experimental del
que provenia la jaiba que estaban observan-
do. Se us6 la misma escala de coloracién a la
utilizada en terreno, es decir: i) sin color, ii)
color débil y, iii) color intenso.

Andlisis de los datos

A través de andlisis de tablas de contingen-
ciade 2 x 2y 2 x 3 (pruebas de Chi-cuadrado
y G, Zar 1984), se evalué la significancia de
las diferencias en las frecuencias con que las
jaibas parasitadas y no parasitadas (natural
o0 experimentalmente) se encontraban dentro
y fuera del agua, que ocupaban distintos mi-
crohdbitats, que reaccionaban o no frente a
una amenaza visual, que presentaban o no
coloracién, y que se acercaban o no a una
fuente de luz. De la misma forma fueron eva-
luadas las diferencias en la proporcién de las
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jaibas parasitadas y de las no parasitadas re-
gistradas en las distintas posiciones en las
pruebas de hidrotaxia individual. En el ana-
lisis de los datos de las pruebas de hidrota-
xia individual y grupal, se sumaron las jai-
bas fuera del agua y en el limite entre aire y
agua, debido a su bajo nimero. La suma de
estas posiciones se denominé arena.

En las pruebas experimentales de hidro-
taxia grupal, se indagd si habfa diferencias
entre la proporcién de las jaibas parasitadas
y de las no parasitadas que fueron observa-
das en la posicién arena. Se usé la prueba de
Wilcoxon para comparar la tendencia central
de la proporcién de las jaibas parasitadas y
de las no parasitadas que se observaban en la
posicién arena, para cada grupo.

La prueba de Kruskal-Wallis se utilizé
para evaluar la significancia estadistica de
las diferencias en abundancia de P. antarc-
ticus entre jaibas que en terreno se encon-
traban dentro y fuera del agua, y que ocu-
paban sectores mds o menos protegidos (re-
fugios).

RESULTADOS
1) Evidencia de campo

i. Parasitismo dentro y fuera del agua

La prevalencia y la abundancia del acanto-
céfalo P. antarcticus es mayor en las jaibas
mds grandes (Tabla 1). A su vez, en Lenga es
mas frecuente encontrar a las jaibas mads
grandes fuera del agua (George-Nascimento,
datos no publicados). Por esto, en el estero se
encuentran mds jaibas parasitadas fuera que
dentro del agua. Sin embargo, no se observa-
ron diferencias significativas en la .propor-
cién de las jaibas parasitadas y no parasita-
das que se encuentran dentro o fuera del
agua, ni en la magnitud del parasitismo por
P. antarcticus, cuando se comparan jaibas
pertenecientes a una misma clase de tamafios
(Tabla 1).

ii. Ocupacién de microhdbitats

Las jaibas mas pequeiias estan mds frecuen-
temente ocultas que las mas grandes, segin
se desprende de las proporciones en las
muestras (Tabla 2). Sin embargo, no existen

diferencias significativas en la ocupacién de
microhdbitats con distinta exposicién, ni en
la magnitud del parasitismo por P. antarc-
ticus cuando se comparan jaibas parasitadas
y no parasitadas de una misma clase de tama-
fio (Tabla 2).

1ii. Reactividad

Alrededor de un 45% de las 474 jaibas reac-
cioné huyendo del acercamiento humano.
Sin embargo, la proporcién de las jaibas pa-
rasitadas que reaccioné no fue significati-
vamente distinta de las no parasitadas (Ta-
bla 3).

1v. Coloracién

En terreno, un 28,3% de las 106 jaibas mues-
treadas present6 algiin grado de coloracién.
Sin embargo, los grados de color (sin color,
color débil, color intenso) se presentaron en

TABLA 1

Numero de jaibas parasitadas y no
parasitadas muestreadas dentro y fuera del
agua, pertenecientes a dos clases de ACT (cm).
Se indica la Abundancia (A) de P. antarcticus en
las jaibas de cada sector. n = niimero de jaibas
examinadas, d.e. = desviacién estdndar. Se
indican los resultados de las pruebas de
Chi-cuadrado y de Kruskal-Wallis (estadistico
x? y H respectivamente, grados de libertad
g.1. y probabilidad p)

Number of infected and uninfected crabs sampled
in the field in and outside the water, according to two
carapace width (ACT) classes (cm). The abundance (A)
of P. antarcticus is indicated. n= number of examined
crabs, d.e.= standard deviation. Results of Chi-square and

Kruskal-Wallis tests, degrees of freedom (g.1.) and
probability (p) values are indicated

ACT Lugar n Parasi- No para- A (de.)
tadas  sitadas

2,2-2,7 Dentro agua 74 27 47 0,70 (1,16)
Fuera agua 52 20 32 0,70 (1,46)
TOTAL 126 47 79 0,69 (1,29)

2,8-3,3 Dentro agua 65 39 26 1,37 (1,59)
Fuera agua 93 52 41 0,84 (0,88)
TOTAL 158 91 67 1,06 (1,24)

Prueba de Chi-cuadrado ACT=2,2-2,7: X?=0,09;:gl.=1,p
=0,75. ACT = 2,8-3,3: x2 = 0,08; gl. = 1, p = 0,77. Abun-
dancia. Prueba de Kruskal Wallis ACT = 2,2-2,7: H = 0,001,
gl.=1,p=098 ACT=28-33: H=354;gl.=1,p=
0,05.
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TABLA 2

Numero de jaibas parasitadas y no
parasitadas visibles y ocultas, dentro y fuera
del agua, para dos clases de ACT (cm). Se indica
la abundancia (A) de P. antarcticus en las jaibas
de cada microhdbitat. n= nimero de jaibas
examinadas, d.e.= desviacién estdndar. Se
indican los resultados de las pruebas de Chi-
cuadrado y de Kruskal-Wallis (estadistico %2
y H respectivamente, grados de libertad
g.l. y probabilidad p)

Number of infected and uninfected crabs
visible and hidden, found in and outside the water,
belonging to two ACT classes (cm). Abundance (A)
of P. antarcticus. n= number of examined crabs, d.e.=
standard deviation. Results of Chi-square and

Kruskal-Wallis tests, degrees of freedom (g.1.) and
probability (p) values are indicated

Microhdbitat n Parasi- No parasi- A (d.e.)
tadas tadas
ACT 2,2-2,7
Dentro del agua
Visibles 71 29 42 0,61 (0,97)
Ocultas 116 47 69 0,91 (1,48)
Fuera del agua
Visibles 72 29 43 0,58 (0,86)
Ocultas 41 16 25 0,76 (1,49)
ACT 2,8-3,3
Dentro del agua
Visibles 45 23 22 0,80 (1,18)
Ocultas 29 19 10 0,96 (0,88)
Fuera del agua
Visibles 69 36 33 1,18 (1,35)
Ocultas 17 9 8 1,23 (1,95)

Prueba Chi-cuadrado, ACT = 2,2-2,7. 2= 0,09; gl. =3,p =
0,99. ACT =2,8-3,3. x2 = 2,38; g.l. = 3, p = 0,49. Abundan-
cia. ACT = 2,2-2,7. Prueba Kruskal-Wallis, H = 0,53; g.l. =
3,p=091. ACT=2,8-33. H=2,31;gl. =3,p=0,51.

similares proporciones entre las jaibas pa-
rasitadas y las no parasitadas (Prueba G: G =
0,38; g.1.=2; 0,90 > p > 0,75. Fig. 1).

2) Evidencia experimental de laboratorio
1. Pruebas de hidrotaxia

En las pruebas de hidrotaxia grupal e indivi-
dual se observé que la posicién mds comin
de las jaibas fue dentro del agua, estuviesen
0 no parasitadas. Para las pruebas de hidro-
taxia grupal no se observaron diferencias en-
tre la proporcién de las jaibas parasitadas

y de las no parasitadas registradas en la po-
sicién arena, para ninguna de las dos prue-
bas realizadas (Tabla 4). Para las pruebas
de hidrotaxia individual, al considerar las 4
pruebas en conjunto, no se observaron dife-
rencias significativas en la proporcién de las
jaibas parasitadas y de las no parasitadas
en la posicién arena (Prueba Chi-cuadrado:
X2 =0,23; g.l.=1; p = 0,63. Fig. 2).

11. Pruebas de fototaxia

El 62,4% de las 178 jaibas se ubicé en secto-
res iluminados. Sin embargo, la eleccion por
sectores iluminados, en semipenumbra u os-
curos, no resulté ser distinta entre las jaibas
parasitadas y las no parasitadas, fueran ma-
chos o hembras (Tabla 5).

1ii. Pruebas de reactividad

La mayoria de las jaibas, estuviesen o no
inoculadas, reaccionaba huyendo frente al
acercamiento de un ejemplar embalsamado

TABLA 3

Numero de jaibas que reaccionan y no
reaccionan frente al acercamiento humano, de
acuerdo a su condicién de parasitismo, para dos
muestreos de jaibas con ACT = 2,2-2,7 cm.
Se indican los resultados de las pruebas de
Chi-cuadrado (estadistico X2, grados de
libertad g.1. y probabilidad p)

Number of crabs that escaped and did not
escape to human approximation in the field, according
to their parasitism condition, for each of two samples.

Results of Chi-square tests, degrees of freedom (g.1.)
and probability (p) values are indicated

n Reaccionan No reaccionan

Muestreo 1

Parasitadas 66 39 27

No parasitadas 116 58 58
Muestreo 2

Parasitadas 107 49 58

No parasitadas 185 70 115

Total

Parasitadas 173 88 85

No parasitadas 301 128 173

Muestreo 1. Prueba Chi-cuadrado, x?=1,40; g1. = 1;p=0,24.
Muestreo 2. Prueba Chi-cuadrado, xz =1,78;gl.=1;p=0,18.
Prueba de Heterogeneidad, x2=0,10; g.1. = 1; 0,90 > p > 0,75.

Total. Prueba Chi-cuadrado, x%=2,75; g.1. = 1; p = 0,10.
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Fig. 1: Proporcion de jaibas estuarinas que en te-
reno presentaron caparazones sin CO]OI', con Co-
lor débil y con color intenso, seglin su condicién
de parasitadas y no parasitadas.

Proportion of estuarine crabs that in the field weve without
coloured dots in the carapace, with mild coloration and intense
coloration, according to the presence or absence of parasites.
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Fig. 2: Proporcién de jaibas parasitadas y no pa-
rasitadas registradas en las posiciones de arena y
agua, en el total de las pruebas experimentales en
laboratorio de hidrotaxia individual.

Proportion of infected and uninfected crabs found in the
sand and water position in laboratory experimental tests of
hydrotaxia on individuals.

de gaviota (Fig. 3). Sin embargo, la propor-
cion de las jaibas inoculadas que reacciond
no fue significativamente distinta de las no
inoculadas (Prueba Chi-cuadrado: 48 h, 2=
1,55; gl. = 1; p=0,21. 120 h, x*= 0,20; g.1.
=1;p=0,65.240 h, x>=1,34; gl=1;p =
0,25. Fig. 3).

TABLA 4

Proporcidén promedio de jaibas
ubicadas en la posicién arena, para 14
pruebas de hidrotaxia grupal. n= nimero de
jaibas, d.e.= desviacién estandar. Se indican los
resultados de la prueba de Wilcoxon (estadistico
Z, grados de libertad g.1. y probabilidad p)
Average proportion of crabs found in sand
position in 14 tests of hydrotaxia in groups of crabs. n=
number of crabs in group, s.d.= standard deviation.
Results of Wilcoxon test, degrees of freedom (g.l.)
and probability (p) values are indicated.

n Proporcién (d.e.) en arena
Prueba 1
Parasitadas 25 0.12 (0.13)
No parasitadas 19 0.21 (0.25)
Prueba 2
Parasitadas 16 0.08 (0.09)
No parasitadas 21 0.09 (0.09)

Primera prueba de Hidrotaxia. Prueba de Wilcoxon
Z = -0,51; gl. = 14; p = 0,37. Segunda prueba, Z = -0,51;
gl=14;p=0,37.

1v. Coloracién

La mayorfa de las jaibas del grupo control no
presentaba manchas anaranjadas en el capa-
raz6n, ni aumento de su frecuencia ni inten-
sidad durante las 240 h de experimento (Fig.
4). En cambio, en las jaibas inoculadas su-
perficialmente ya habfa una mayor propor-
cién con manchas anaranjadas al cabo de
48 h postinoculacién. De hecho, s6lo en éstas
la proporcién con color intenso presentd
un aumento significativo en el tiempo. En
las jaibas inoculadas en un sector mds pro-
fundo del hemocele no se observaron varia-
ciones significativas en la frecuencia con
que presentaban manchas anaranjadas (Prue-
ba Chi-cuadrado: (No inoculadas), x2 = 0,78;
gl .= 4; p = 0,94. (Inoculadas superficial-
mente), x> = 23,12; g.l. = 4; p < 0,001. (Ino-
culadas profundamente), x? = 5,11; g.l. = 4,
p = 0,28. Fig. 4).

DISCUSION

En la mayoria de los trabajos publicados que
indagan acerca de la influencia de los parasi-
tos sobre cambios en la morfologia o conduc-
ta de sus hospedadores intermediarios se ha
registrado algin tipo de efecto. S6lo Zachary



446 PULGAR ET AL.

n= 71 120
100-(
No reaccionan
A
50
Reaccionan
- L 4sn
n= 45 45
10011
’
ES
<
Q 5011
z
w
=1
(8]
w
[+
['8
—1 120 h
n= 36 39
100 1
"
50—4
- — — 240 h

No inoculadas tnoculadas

Fig. 3: Proporcidn de jaibas inoculadas y no ino-
culadas, que reaccionaron y no reaccionaron fren-
te al depredador embalsamado durante el tiempo
en que se realizé la prueba.

Proportion of inoculated and non-inoculated crabs that reacted
fleeing to a menace by the approximation of an embalmed
predator in the laboratory, along time since inoculation.

et al. (1992) no los encontraron, aduciendo
lo reciente de la relacién evolutiva entre los
acantocéfalos y cucarachas. En esta investi-
gacion, los resultados de campo y de labora-
torio tampoco evidenciaron alteraciones pro-
vocadas por estados larvales de P. antarcti-
cus en la coloracién o conducta de H. crenu-

latus. Sin embargo, no pensamos que esta sea
una relacién recientemente evolucionada pues
los artrépodos acudticos son considerados
los hospedadores ancestrales de los acantocé-
falos (Conway-Morris & Crompton 1982).
Las investigaciones que indagan acerca
de alteraciones en la conducta, morfologia o
coloracién del hospedador intermediario sélo
han sido abordadas en artrépodos acudticos
(Holmes & Bethel 1972) o terrestres (Moore
1983, Moore & Gotelli 1992). En esta inves-
tigacién, en cambio, se abordé una especie
que presenta una conducta anfibia, lo que
permitié evaluar por primera vez la respuesta
hidrotdxica de hospedadores intermediarios
parasitados. En el sitio de estudio, la mayoria
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Fig. 4: Proporcién de las jaibas no inoculadas,
inoculadas superficialmente e inoculadas profun-
do, que presentaron los distintos grados de colo-
racién durante el tiempo en que se realizé la
prueba.
Proportion of crabs with different coloration degrees in the

carapace according to their status of uninfected, superficially
inoculated or deeply inoculated, along time since inoculation.
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de las jaibas se encuentran sumergidas. Por
esto, la fraccidén de jaibas que se encuentra
fuera del agua y que no estdn refugiadas bajo
arena o piedras estarian mis expuestas a la
depredacién por parte de las gaviotas. Esta
ocupacidn diferencial del habitat podria ser
consecuencia de la influencia de P. antarc-
ticus. De hecho, la ocupacién de hébitats que
impliquen un alto riesgo de depredacién para
los individuos parasitados ha sido registrada
como un efecto comin de los acantocéfalos
sobre sus hospedadores intermediarios, me-
diante un aumento de la sobreposicién espa-
cial entre el hospedador intermediario (presa)
y el hospedador definitivo (Moore 1987).

En el sitio de estudio, las jaibas que se
encuentran fuera del agua son de mayor ta-
maiio corporal (ACT) y estdn mds parasita-
das que aquellas que habitan en los restantes
microhdbitats (George-Nascimento, datos no
publicados). Sin embargo, esta ocupacién di-
ferencial del habitat por parte de la jaiba no
seria un efecto del parasitismo por P. antarc-
ticus, ya que no existen diferencias significa-
tivas en la ocupacién de sectores mds o me-
nos expuestos, ni en la magnitud del parasi-
tismo cuando se comparan jaibas de una mis-
ma clase de tamario (Tablas 1 y 2). Los resul-
tados de las pruebas experimentales de hidro-
taxia grupal e individual tampoco indicaron
que las jaibas parasitadas se encuentren mas
frecuentemente fuera del agua que las no
parasitadas (Tabla 4, Fig. 2). Por consiguien-
te, el que las jaibas méis pequefias tiendan a
estar mas ocultas que las de mayor tamafio
corporal (Tabla 2) sugiere que la ocupacién
de sectores mads o menos protegidos podria

ser consecuencia de la presién de depreda-
¢ién por las gaviotas, o bien por requerimien-
tos fisiologicos de las jaibas (e.g. temperatu-
ra corporal preferencial de actividad).

La respuesta fototdxica ha sido frecuente-
mente evaluada y la evidencia indica que los
hospedadores intermediarios parasitados se
ubican mds frecuentemente en los sectores
iluminados (Helluy 1984, Moore 1983, 1984
b, 1987, Moore & Gotelli 1990, 1992,
Carmichael & Moore 1991, Gotelli & Moore
1992). Esta ubicacién también podria tradu-
cirse en una mayor exposicion al depredador
visual, como en el caso de las gaviotas. No
obstante, en los experimentos de laboratorio
las jaibas parasitadas y no parasitadas se ubi-
caron indistintamente en sectores con mas o
menos luz (Tabla 5). Esta respuesta fotota-
xica también se observé en las jaibas con
y sin infeccidn en el campo, ya que éstas se
ubicaron indistintamente fuera o dentro del
agua (sectores que pueden ser considerados
mds o menos iluminados respectivamente,
Tabla 2). De esta manera, la respuesta foto-
tixica de las jaibas no estaria condicionada
por la influencia de P. antarcticus.

Otra alteracién comiinmente sefialada en
hospedadores intermediarios parasitados por
acantocéfalos son los cambios en la colora-
cién del caparazén del hospedador-presa, ha-
ciéndolos mas conspicuos, y eventualmen-
te de mas facil deteccién por el depredador
(Oetinger & Nickol 1981, 1982 a, b, Rau
1984, Moore 1986, 1987, Moore & Gotelli
1990). En nuestro sitio de estudio las jaibas
parasitadas no se encuentran més frecuente
ni intensamente coloreadas que las no para-

TABLA S

Frecuencias porcentuales de jaibas machos y hembras con ACT mayor a 2,5 cm
ubicadas en los sectores iluminado (luz), semipenumbra (limite) y oscuridad (oscuridad)
en la prueba de fototaxia. n = nimero de jaibas. Se indican los resultados de las pruebas de
Chi-cuadrado (estadistico %2, grados de libertad g.1. y probabilidad p)

Relative frequencies (%) of male and female crabs with CW > 2.5 cm found in illuminated (luz),

twilight (1imite) and dark (oscuridad) areas of the arena in the phototaxic test. n = number of examined crabs.
Results of Chi-square tests, degrees of freedom (g.1.) and probability (p) values are indicated

PARASITADO NO PARASITADO
n luz limite oscuridad n luz limite oscuridad
Machos 70 37,10 38,60 24,30 33 27,30 45,40 27,30
Hembras 31 32,20 9,70 58,10 44 31,80 15,90 52,30

MACHOS. Prueba Chi-cuadrado 2= 0,98; gl. = 1, p = 0,61.
HEMBRAS. Prueba Chi-cuadrado x?=0,64; gl. = 1; p = 0,72.
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sitadas (Tabla 3, Fig. 1). Esto podria ser con-
secuencia, entre otras causas, de la opacidad
del caparazén de la jaiba estuarina, de la ubi-
cacion del parasito en un sector profundo del
hemocele del hospedador, y del hecho que el
tamaiio corporal del pardsito es relativamente
més pequefio con respecto al tamafio del hos-
pedador que en otros estudios (Holmes &
Bethel 1972, Helluy 1984, Moore 1984 b,
Moore & Gotelli 1990, Gotelli & Moore
1992, Hechtel et al. 1993). En dichos estu-
dios el pardsito se encuentra casi en contacto
directo con la cara visceral del caparazén del
hospedador, provocando cambios en la colo-
racién del exoesqueleto por un traspaso de
pigmentos (Oetinger & Nickol 1981).

Sin embargo, los resultados de las pruebas
experimentales revelan que el parasito es ca-
paz de provocar cambios en la coloracién de
la jaiba, ya que en las jaibas inoculadas super-
ficialmente se observé un aumento en la pro-
porcién de jaibas con color intenso (Fig. 4).
Esto sugiere que si el parisito se ubicara més
cerca del caparazén se producirfan dichos
cambios en coloracién. Creemos que este
resultado se asocia a otro aspecto usualmente
no considerado en estudios previos: la pato-
genicidad del parésito en el hospedador defi-
nitivo. En general se ha examinado especies
de acantocéfalos de baja patogenicidad. Por
ejemplo, Moore & Bell (1983) indicaron que
los estorninos altamente infectados por el
acantocéfalo Plagiorhynchus cylindraceus no
mostraban trastornos que implicaran riesgos
de muerte, lo que podria ser resultado de que
los pardsitos no perforan el intestino de los
hospedadores. Por el contrario, los acantocé-
falos filic6llidos son altamente patgenos
para aves acudticas tales como patos y gavio-
tas, doride maduran, perforan el intestino y
eventualmente causan mortalidades masivas
(Liat & Pike 1980, Thompson 1985 a, b). En
consecuencia, la evidencia obtenida en esta
investigacién, en el sentido de que el parasito
no provoca cambios fenotipicos ni conduc-
tuales en el hospedador intermediario, con-
cuerda con una hipétesis de un pariasito alta-
mente patégeno para el hospedador definiti-
vo. Estos pardsitos no provocarfan alteracio-
nes conductuales en el hospedador interme-
diario detectables por el hospedador definiti-
vo, quienes podrian aprender a evitar las pre-
sas parasitadas si, por ejemplo, fueran capa-

ces de asociar el malestar provocado por el
parésito con el hecho de ingerir la presa res-
ponsable de la transmisién (Lozano 1991,
Lafferty 1992). Aunque se desconoce el efec-
to del pardsito sobre la mortalidad del hospe-
dador intermediario, en este caso no se des-
carta que la interaccién haya evolucionado
hacia una baja morbilidad, visto el aumento
de la prevalencia con el tamaiio de las jaibas.

Aunque otros autores indican que los hos-
pedadores infectados exhiben un grado de
movilidad y desplazamiento distintos a los
no infectados (Rau 1984, Moore & Gotelli
1990, Carmichael & Moore 1991, Gotelli &
Moore 1992), la respuesta indistinta de las
jaibas parasitadas y no parasitadas frente a
una amenaza visual (Tabla 3, Fig. 3) también
podria ser explicada por la relacién entre el
tamafio corporal de la jaiba y del parésito, y
por la ubicacién de este dltimo en el hospe-
dador.

Finalmente, la mayoria de las investiga-
ciones no han considerado que si natural-
mente hay una alta prevalencia del parasitis-
mo en los hospedadores intermediarios, co-
mo en este caso (Tablas 1 y 2), entonces su
transmisién al hospedador definitivo estaria
practicamente garantizada. En cambio, si la
prevalencia es muy baja, los cambios en la
conducta de los hospedadores infectados
serian un mecanismo eficaz para aumentar
la probabilidad del paréisito para acceder al
hospedador definitivo. Esto lo observé
Moore (1983) en is6podos terrestres infecta-
dos en muy baja prevalencia (0,4%) y que
mostraron diferencias en la ocupacién de re-
fugios y la respuesta fototaxica, al comparar-
los con los no infectados.

En resumen, los resultados sugieren que
P. antarcticus no provoca alteraciones de la
ocupacioén del hébitat, la respuesta fotota-
xica, la reactividad y la coloracién del capa-
razén de la jaiba estuarina H. crenulatus. Sin
embargo, se demuestra que el parasito es ca-
paz de provocar cambios en la coloracién de
la jaiba estuarina. El que no ocurra esto po-
dria estar determinado por el reducido tama-
filo del acantocéfalo con respecto al de la
jaiba, por la posicién de P. antarcticus en el
cuerpo de la jaiba, por la alta magnitud del
parasitismo en la poblacién de jaibas y por la
alta patogenicidad de los acantocéfalos fili-
céllidos.
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