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Abstract: Effects of human disturbance on the population dynamics of Ocypode quadrata (Decapoda:
Ocypodidae) in beaches of the Mexican Caribbean. The ghost crab Ocypode quadrata is a relevant species
in the Western Atlantic beaches, and has been proposed as an indicator of human impact in these ecosystems.
Eventhough some studies have covered various aspects of its natural history, no evaluations on the effects of
human disturbance on its population dynamics have been made. This work compared the abundance, growth,
and mortality of O. quadrata in two disturbed beaches (Aventuras and Majahual) and two preserved beaches
(Xcacel and Puerto Angel) from the Mexican Caribbean. For this, nine samplings were made on each beach
(every two to three months) between March 2013 and November 2014. Crabs were collected manually by three
people, during the night first hours and for one hour, and a total area of 9000 m? per beach. The crabs were
measured, weighed, and separated into three groups: juvenile, male and female; while abundance was estimated
by the number of collected crabs, and growth parameters were estimated using length frequencies. A total of
1047 crabs were sampled in the four beaches; a higher crab abundance was found in the preserved beaches,
but significant differences were only found between Puerto Angel and Majahual (Tukey, p<0.05). The adult-
juvenile ratio was 1:1 in Xcacel and Aventuras, while in Majahual, more juveniles than adults were collected;
and Puerto Angel had more adults than the juveniles. The size structure at Xcacel ranged from 4-32 mm, but
in the rest of the beaches the minimum size was 5 mm. The maximum size at Aventuras, Majahual and Puerto
Angel were 27 mm, 25 mm and 30 mm, respectively. The modal progression analysis of length’s pooled data,
revealed the presence of at least two groups of ages in all beaches. For all beaches, individuals smaller than 10
mm length were collected in almost all sampling months, indicating a continuous recruitment throughout the
year. The length-weight relationship of the ghost crab was found isometric in the two preserved beaches, and
negative allometric at the two impacted beaches. Crabs from Puerto Angel showed the highest body condition
(Tukey, p<0.05). K-values ranged from 0.6-0.97/year and Loo from 29.0 mm to 33.6 mm with higher values for
the two preserved beaches. The highest mortality values were found in Xcacel and Aventuras. In the disturbed
beaches, the destruction of the dunes, the mechanical cleaning and the removal of organic matter, seem to be the
main causes that lead to a low abundance of crabs, their slower growth and higher mortalities. However, in the
best preserved beaches, biological interactions appear to be the most important aspects in regulating the popula-
tion dynamics of this species. These results supported the information that the ghost crab is a good indicator
of human disturbance, and its population changes were clearly measurable and comparable among protected
and impacted beaches; these results are also relevant for the management of sandy beaches in the Mexican
Caribbean. Rev. Biol. Trop. 64 (4): 1625-1641. Epub 2016 December 01.
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Las poblaciones y comunidades de inver-
tebrados de las playas arenosas estan regula-
das, fundamentalmente, por un ambiente muy
dinamico (Defeo & McLachlan, 2005). Por
otra parte, las respuestas de los organismos
dependen de su historia natural, de tal forma
que los invertebrados de la zona intermareal
pueden presentar diferentes modos de vida
que aquellos que viven en la zona supralitoral
(Defeo & McLachlan, 2011). Las especies que
habitan en la zona supralitoral de las playas
arenosas presentan cinco adaptaciones claves
para su supervivencia: movilidad, construccion
de galerias, ritmos circadianos, orientaciéon y
algin nivel de plasticidad en su comportamien-
to (Nel et al., 2014; Scapini, 2014).

La zona supralitoral de las playas arenosas
puede sufrir varias transformaciones debidas a
los disturbios ocasionados por el hombre. Estos
disturbios pueden, por tanto, tener un fuerte
impacto sobre los organismos que habitan esta
zona. En este sentido, se ha demostrado que la
fuerte presion ejercida por la urbanizacion y el
desarrollo turistico en las playas, ha llevado a la
extincion local de especies (Hubbard, Dugan,
Schooler, & Viola, 2014).

Entre los organismos mas conspicuos de la
zona supralitoral de las playas arenosas tropica-
les y subtropicales, se encuentran los cangrejos
fantasma (Ocypode spp.) (Lucrezi & Schlacher,
2014). El género Ocypode abarca 21 especies a
nivel mundial, donde Ocypode quadrata Fabri-
cius 1787 es la unica presente en el Atlantico
occidental (Sakai & Tiirkay, 2013). El registro
fosil data desde el Pleistoceno tardio (Portell,
Turner, & Beerensson, 2003) y su distribucion
actual es desde Rhode Island en Estados Uni-
dos hasta Rio Grande del Sur en Brasil (Melo,
1996). Aunque sus poblaciones pueden ocupar
diferentes tipos de playas con diferentes nive-
les de impacto humano, su distribucion puede
estar limitada por la temperatura y la salinidad
(Williams, 1984; Rosa & Borzone, 2008).

Hasta el momento los estudios sobre esta
especie se han enfocado en su biologia repro-
ductiva, crecimiento y morfologia (Haley,
1969, 1972; Diaz & Costlow, 1972; Negrei-
ros-Fransozo, Fransozo, & Bertini, 2002;

Antunes et al.,, 2010), en estudios fisiolo-
gicos (Santos & Moreira, 1999; Vinagre,
Amaral, Ribarcki, Silveira, & Périco, 2007;
Tullis & Andrus, 2011) y ritmo de activi-
dad (Valero-Pacheco, Alvarez, Abarca-Arenas,
& Escobar, 2007).

O. quadrata tiene un amplio espectro
de alimentacion, siendo detritivoro, carrofiero
(Robertson & Pfeiffer, 1982; Branco, Hilles-
heim, Fracasso, Christoffersen, & Evangelista,
2010), y un activo predador sobre anfipodos
(Morrow, Bell, & Tewfik, 2014) y neonatos
de tortugas (Barton & Roth, 2008). Constitu-
ye una presa importante para mamiferos (e.g.
Procyon lotor) (Barton & Roth, 2008) y aves
nocturnas (Blankensteyn, 2006; Branco et al.,
2010). Por lo tanto, O. quadrata tiene un papel
muy importante en la transferencia de energia
en diferentes niveles troficos y constituye un
depredador tope en playas arenosas (Wolcott,
1978; Morrow et al., 2014).

Los estudios sobre dinamica poblacional
de invertebrados de playas arenosas, involu-
cran la medicion de variables como la abun-
dancia, el crecimiento, la estructura de tallas,
la reproduccion y la mortalidad (McLachlan &
Brown, 2006). Algunas de estas variables han
sido tratadas por separado en estudios pobla-
cionales de O. quadrata. Un estudio reciente
(Pombo, 2015) aport6 datos sobre el crecimien-
to de esta especie; sin embargo, la estimacion
de los parametros de crecimiento se basd en
un método indirecto, y ha tomado en cuenta el
diametro de las galerias, lo que, a considera-
cion de esta autora, podria implicar un sesgo
en la estimacion. Por otra parte, a excepcion
de los trabajos realizados por Aratjo, Rosa y
Fernandes (2008), Valero-Pacheco et al. (2007)
y por Ocafia, Vega y Cordova (2012), la mayo-
ria de las investigaciones sobre esta especie se
han llevado a cabo hacia los extremos de su
distribucion. Teniendo en cuenta que esta espe-
cie es usada como un indicador del impacto
humano en las playas arenosas, el objetivo del
presente trabajo fue determinar el efecto que
tiene el disturbio humano sobre la dinamica
poblacional de O. quadrata en playas del Cari-
be mexicano. Por tanto, se plantea la hipotésis
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de que en las playas impactadas, el cangrejo
fantasma presenta menor abundancia, mayor
mortalidad y menor crecimiento que en las pla-
yas conservadas, debido a la accion conjunta
de la limpieza de playa, el pisoteo continuo y
la afectacion de las dunas.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: Quintana Roo se encuen-
tra hacia el este de la Peninsula de Yucatan,
Meéxico. El litoral de Quintana Roo, esta com-
puesto fundamentalmente por playas arenosas
y una pequefia parte de costa rocosa sin acanti-
lados (Tello-Taracena & Castellanos-Martinez,
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2011). El estado se encuentra en una region
frecuentada por el paso de los huracanes; el
clima es calido subhtimedo con una temperatu-
ra media anual de 25.5 °C y una precipitacion
promedio de 1504.3 mm al afio (Herrera-
Sansores, 2011). En esta region se diferencian
tres épocas climaticas: lluvias (junio-octubre),
nortes o frentes frios (noviembre-febrero) y
secas (marzo-mayo). Las mareas son mixtas
semidiurnas con una variacion promedio infe-
rior a 0.5 m (Carrillo, Palacios-Hernandez,
Yescas, & Ramirez-Manguilar, 2009).

Para este estudio fueron seleccionadas
cuatro playas del estado de Quintana Roo
(Fig. 1): Aventuras (20°21° N - 87°19° W),
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Fig. 1. Ubicacion de los sitios de estudio. / Fig. 1. Location of the study sites.
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Xcacel (20°20° N - 87°20° W), Majahual
(18°42° N - 87°42° W) y Puerto Angel (18°36°
N - 87°44° W). Aunque no se pudieron medir
todos los indicadores propuestos por McLa-
chlan, Defeo, Jaramillo, y Short (2013) para la
categorizacion del potencial de conservacion y
recreativo, existen elementos para diferenciar
a las playas de acuerdo al nivel de disturbio.
Aventuras y Majahual son playas altamen-
te impactadas con facilidades turisticas que
cubren gran parte de la zona de dunas, y en
la segunda esta zona fue destruida debido
a la presencia de hoteles, casas y pequefios
comercios. En ambas playas se realizan labores
diarias de limpieza manual, y en Aventuras
muchas veces se usa un vehiculo motorizado
para recoger los restos de macrofitos y materia
organica arrojada por el mar. Xcacel y Puerto
Angel pueden considerarse como playas mas
conservadas debido a que las dunas presentan
una alta cobertura vegetal, no existen infraes-
tructuras para la recreacion y en ambas playas
anidan tortugas marinas. Por tanto, en una
escala nominal el grado de conservacion de las
playas es mayor en Xcacel y Puerto Angel que
en Aventuras y Majahual.

Aunque todas las playas estan, en cierta
forma, protegidas por un sistema arrecifal,
algunas presentan mayor influencia del oleaje
que otras. Aventuras estd protegida, en una
parte de la playa, por un rompeolas que dis-
minuye la acciéon del oleaje. Majahual es una
playa dentro de una laguna arrecifal muy some-
ra (0.5 m) con muy poca influencia del oleaje,
ademas presenta un muelle de concreto en un
extremo; mientras, Xcacel y Puerto Angel son
playas mas expuestas al oleaje.

Variables abiéticas: Se realizaron nueve
muestreos en cada playa entre marzo 2013 y
noviembre 2014, con intervalos entre dos y tres
meses. A lo largo de cada playa, se trazaron
seis transectas perpendiculares desde el nivel
inferior de marea hasta el limite superior de la
playa (borde de la duna o de infraestructuras).
La disposicion de las transectas se realizd al
azar en pares localizadas a 30 m de distancia y
una separacion entre pares de aproximadamen-
te 300 m, para contemplar diferentes escalas

espaciales. En cada transecta se determind
la pendiente con el uso de un clinémetro y
la amplitud del perfil con el uso de una cinta
métrica. También se determind el ancho de
la zona de resaca, midiendo la amplitud de
cinco olas consecutivas desde el nivel inferior
de marea, hasta el nivel superior de la resaca
de la ola sobre la cara de la playa. En tres
muestreos (uno en cada época climatica) se
determiné la altura (cm) y periodo de la ola
(s) en tres puntos fijos separados a 300 m, a
lo largo de la playa. En cada punto se midi6 la
diferencia de altura de diez olas consecutivas
usando una vara graduada en centimetros;
posteriormente se midi6 el periodo de diez olas
consecutivas usando un cronéometro (adaptado
de Herrmann et al., 2009).

En dos ocasiones se tomaron nueve mues-
tras de sedimento (500 g) en cada playa, ocu-
pando la cara de la playa, la berma y la duna.
En el laboratorio se determind el tamafo medio
del sedimento (Mdy, mm) y su contenido
de materia organica (MOT, %) de acuerdo a
los métodos descritos por Buchanan (1984).
El estado morfodindmico de las playas se
determino a través del parametro de Dean (Q2)
mediante la ecuacion Q=A /V T, donde A es
la altura de la ola (cm), V es la velocidad de
caida del sedimento(cm/s) y T es el periodo
de la ola (s) (Short, 1996). V_ se determin6
a partir de Md,,, usando las tablas de Gibbs,
Matthews, y Link (1971).

Para comparar el ancho, la pendiente, la
amplitud de resaca y el contenido de materia
organica entre las playas, se realiz6 un anali-
sis de varianza de una via (ANOVA) con los
datos acumulados de todos los muestreos. Para
cumplir con los requisitos de normalidad y
homogeneidad de varianza, los datos originales
fueron transformados a raiz cuadrada cuando
fue necesario; en el caso del contenido de
materia organica se realizé una transformacion
arcoseno. En el caso de detectarse diferencias
significativas (p<0.05), se realizd una prueba
de Tukey a posteriori (Zar, 1999).

Muestreo y abundancia: Se realizaron
nueve muestreos en cada playa en el mismo
periodo; durante diciembre de 2013 no se pudo
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realizar colecta de individuos debido a con-
diciones adversas del tiempo. Los muestreos
se realizaron en las dos primeras horas de la
noche; este criterio fue tomado de Valero-
Pacheco et al. (2007) quienes reportan que
durante estas horas los cangrejos son mas acti-
vos. Para la abundancia total por playa, cada
muestreo se realiz6 en un area de 600 m de
largo con un ancho aproximado de 15 m, entre
dos puntos fijos que sirvieron de referencia,
totalizando 9 000 m?. Tres personas recorrie-
ron el area de muestreo de un extremo a otro
durante una hora, auxiliadas de lamparas de luz
blanca. La primera reaccion de los cangrejos
ante el haz de luz era quedarse estaticos, lo que
facilitd su captura de forma manual. Algunas
variantes de este método de muestreo fueron
usadas por Negreiros-Fransozo et al. (2002) y
Branco et al. (2010).

Los individuos capturados fueron deposi-
tados en bolsas plasticas y llevados hasta un
lugar resguardado del viento para ser medidos,
pesados y diferenciados en tres grupos: jove-
nes, hembras y machos. La longitud del cara-
pacho (L, mm) se midi6 con un Vernier hasta el
milimetro mas cercano desde la frente hasta el
inicio del primer segmento abdominal. El peso
hiimedo (P, g) se determind con una balanza
digital con una resolucion de 0.01 g. Solo
fueron pesados los cangrejos que no habian
perdido alguna extremidad durante su captura y
manipulacién. Para la diferenciacion en grupos,
se consideraron los siguientes aspectos morfo-
logicos externos: pledpodos ausentes o poco
desarrollados (jovenes); pledpodos desarrolla-
dos y telson mas ancho que largo (hembras);
pledpodos desarrollados y telson mas largo que
ancho (machos) (Negreiros-Fransozo et al.,
2002). Posteriormente, los cangrejos fueron
liberados en diferentes lugares de la playa.

La abundancia se determind como el
ntmero de individuos capturados sobre un area
de 9000 m? en cada muestreo. Los meses de
muestreo fueron considerados como réplicas
para estimar la abundancia. Para la compara-
cion de la abundancia entre playas se realizé un
analisis de varianza de una via seguido de una
prueba de Tukey. Se determind la proporcion

entre jovenes y adultos y la proporcion entre
machos y hembras. Para determinar si la pro-
porcion entre machos y hembras es igual (1:1),
se realiz6 una prueba X2. Las diferencias para
todas las pruebas estadisticas fueron conside-
radas con un nivel de significacion de 95 %
(0= 0.05) (Zar, 1999).

Composicion de tallas y relacion lon-
gitud-peso: La composicion de tallas se des-
cribid a partir de los datos acumulados de los
nueve muestreos en cada playa, elaborando
los histogramas de frecuencias de tallas en
intervalos de 2 mm. Para estimar el nimero de
grupos de edades relativas en cada histograma,
se empled el método de Bhattacharya (1967)
del analisis de progresion modal del paquete
FISAT II (Gayanilo, Sparre, & Pauly, 2005).

Para determinar el crecimiento relativo
del cangrejo fantasma en las cuatro playas, se
emplearon los datos acumulados de longitud
y peso. La relacion entre la longitud y el peso
se determind mediante analisis de regresion
usando la ecuacién potencial P= aLP, donde
a 'y b son parametros de la curva. El parame-
tro b representa el coeficiente de alometria,
indicando que el crecimiento es isométrico
cuando b=3 o es alométrico negativo o positivo
cuando b<3 o b>3, respectivamente. El grado
de asociacion entre la longitud y el peso fue
calculado por el coeficiente de determinacion
(7%). Para comparar el crecimiento relativo de
los cangrejos entre las cuatro playas, se realizo
un andlisis de covarianza (Zar, 1999), donde la
variable dependiente es la longitud y el peso es
una covariable. Las diferencias significativas
se determinaron mediante una prueba de Tukey
para datos desbalanceados.

Crecimiento, longevidad y mortalidad:
La informacion basica para la estimacion del
crecimiento fue obtenida de una serie de histo-
gramas de frecuencias de distribucion de tallas.
El nlimero de histogramas vari6 entre las pla-
yas debido a que en algunos meses el nimero
de individuos capturados fue muy bajo. En el
caso de Majahual no se pudieron determinar
los parametros poblacionales debido al nimero
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insuficiente de cangrejos recolectados (Sparre
& Venema, 1997). En Aventuras se empled
informacion de marzo, mayo, agosto y octubre
2013 y de febrero, junio y noviembre 2014. En
Xcacel se construyeron histogramas de tallas
de marzo, mayo, agosto y octubre 2013 y de
febrero, junio, septiembre y noviembre 2014.
Los histogramas de frecuencia de tallas de
Puerto Angel se corresponden con los nueve
meses de muestreo.

A través del empleo de la rutina ELEFAN
I del paquete FISAT II (Gayanilo et al., 2005)
se estimaron los parametros de la ecuacion
de crecimiento de Von Bertalanffy (ECVB)
expresada como: L= L_[1-eK(0)]; donde
L, es la talla correspondiente a la edad t, L
es la longitud maxima tedrica, K es el coefi-
ciente de crecimiento y t, representa la edad
teorica a la longitud cero. La estimacion de t,
se realizd mediante la ecuacién propuesta por
Pauly (1979): log(-t )= -0.3922-0.2752(logL -
1.038logK). La subrutina K-scan del ELEFAN
I se uso para determinar la ECBV que mejor
se ajusta a los datos de distribucion de tallas,
en este sentido se selecciond el mayor valor
del indice de bondad de ajuste (Rn) (Gayanilo
et al., 2005). Para comparar los parametros de
crecimiento entre las poblaciones de Aventuras,
Xcacel y Puerto Angel, se calculé el indice
de rendimiento en crecimiento @’ (Pauly &
Munro, 1984): ®’= 2log(L_)+log(K).

El tiempo de vida (t,, ) tedrico para las
tres poblaciones de O. quadrata fue estimado
mediante la inversa de la ecuacion de creci-
miento de Von Bertalanffy (Taylor, 1958):t =
[InLgso,-In(L_-Lys,,)/K; donde Ly, representa
el 95% de la longitud maxima registrada duran-
te los muestreos. Con los datos acumulados de
los muestreos se elabor6 la curva de captura
en el FISAT II, con el objetivo de estimar la
tasa de mortalidad (Z) del modelo de extincion
exponencial: N=N.-1(e-ZAt); donde N, es el
namero de individuos en el tiempo ty Z es el
parametro de curvatura de la ecuacion.

RESULTADOS

Variables abioticas: Las cuatro playas
clasifican como reflectivas con valores de
0=0.6-1.1, con un tamafio mediano del sedi-
mento Md,,= 0.32-0.}8 mm. La pendiente en
Majahual y Puerto Angel es moderada, con
valores significativamente menores que en
Aventuras y Xcacel. La mayor amplitud de la
resaca es en Xcacel y Puerto Angel. En esta
ultima, la cantidad de materia organica en el
sedimento fue significativamente mayor que en
Aventuras y Majahual (Cuadro 1).

Abundancia: Se recolect6 un total de 1047
cangrejos durante nueve meses de muestreo. En
cada una de las cuatro playas se recolectaron

CUADRO 1
Variables abioticas (media £DE) de las cuatro playas estudiadas en la costa del Caribe mexicano

TABLE 1
Abiotic variables (mean+SD) of the four studied sandy beaches from the coast of the Mexican Caribbean

Caracteristicas Aventuras
Ancho (m) 20.9+4.9 (a)
Pendiente (°) 7.9+£2.2 (a)
Amplitud de resaca (m) 3.7£2.3 (a)
Mdy, (mm) 0.38
Q 1.1
MOT (%) 1.6+0.3 (a)

Xcacel Majahual Puerto Angel
30.4+8.7 (b) 29.8+4.4 (b) 17.5+3.4 (a)
7.2+2.4 (a) 3.7+1.4 (b) 3.6£1.5 (b)
5.5¢1.4 (b) 0.7+0.6 (c) 5.4+2.5 (b)
0.34 0.38 0.32
0.8 0.6 0.8
1.9+1.5 (ab) 1.6+0.3 (a) 2.3£0.5 (b)

Mdg,: tamafio del sedimento; Q: pardmetro de Dean; MOT: materia orgénica total.
Mdy,: grain size; Q: Dean’s parameter; MOT: total organic matter.

Las letras diferentes en cada fila representan diferencias significativas (Tukey, p<0.05).
Different letters in the same row indicate significant differences (Tukey, p<0.05).
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mas individuos durante el primer afio de mues-
treo que durante el segundo afo. La mayor
abundancia se encontré en Puerto Angel y
la menor en Majahual, existiendo diferencias
significativas entre estas dos playas (Tukey,
p<0.05) (Cuadro 2). Los resultados de la prueba
de Tukey evidenciaron que, aunque la abundan-
cia en Aventuras fue menor que en Xcacel, no
hubo diferencia significativa entre ambas pla-
yas; sin embargo, la diferencia entre estas y las
otras playas fue marginal (0.05<p<0.10).

La proporcion de sexos fue de 1:1 en
Puerto Angel, Majahual y Xcacel (X2, p>0.05),
mientras que en Aventuras fue de 0.7 machos
por cada hembra (X2, p<0.05). La proporcion
entre jovenes y adultos fue de 1:1 en Xcacel
y Aventuras. En Majahual se recolectaron dos
jovenes por cada adulto, y en Puerto Angel esta
proporcion resulté ser muy diferente, con 0.2
jovenes por cada adulto.

Composicion de tallas y relacién lon-
gitud-peso: En Xcacel la estructura de tallas
oscilo entre 4-32 mm; en el resto de las pla-
yas la talla minima encontrada fue de 5 mm.

La talla maxima para Aventuras, Majuahual y
Puerto Angel fue de 27 mm, 25 mm y 30 mm,
respectivamente. La descomposicion de grupos
modales por el método de Batthacharya para los
datos agrupados de longitud, revel6 la presen-
cia de al menos dos grupos de edades en todas
las playas (Fig. 2). En Xcacel, el primer grupo
presentd una longitud media (+ desviacion
estandar) de 10.6+2.3 mm, y el segundo una
longitud media de 20.14+2.8 mm. En Aventuras,
el primer grupo presentd una talla media de
7.0+1.1 mm y el segundo de 18.0+2.9 mm. En
Majahual, el primer grupo se detect6 alrededor
de 9.842.6 mm y el segundo en 20.0£2.0 mm.
En Puerto Angel, el histograma de frecuencias
con los datos acumulados mostr6 un solo grupo
de edades con un pico alrededor de los 20 mm;
sin embargo, la descomposicion modal arrojo
como resultado la presencia de tres grupos de
tallas: 12.5£2.6 mm, 19.842.0 mm y 25.042.5
mm. En Xcacel, Aventuras y Majahual pudiera
existir un tercer grupo de tallas pero en la des-
composiciéon modal este no se estimo6 debido al
bajo niamero de individuos.

CUADRO 2
Estadistica descriptiva de la abundancia de Ocypode quadrata en las cuatro playas estudiadas
en la costa del Caribe mexicano

TABLE 2
Descriptive statistics of Ocypode quadrata abundance for the four studied sandy beaches
from the coast of the Mexican Caribbean

Mes Xcacel Puerto Angel Aventuras Majahual
Marzo/2013 42 43 51 31
Mayo/2013 41 60 20 23
Agosto/2013 41 73 32 22
Octubre/2013 42 55 33 9
Febrero/2014 27 15 17 5
Abril/2014 1 45 7 9
Junio/2014 36 51 38 0
Septiembre/2014 23 46 12 6
Noviembre/2014 18 25 40 8
Total 271 413 250 113
Media 30.1(ab) 45.9(a) 27.8(ab) 12.6(b)
Desviacion estandar 14.2 17.5 14.6 10.3
Letras diferentes (entre paréntesis) representan diferencias significativas (Tukey, p<0.05).

Different letters (in brackets) indicate significant differences (Tukey, p<0.05).
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Fig. 2. Ocypode quadrata. Frecuencia de tallas (datos
agrupados) en cuatro playas del Caribe mexicano. Las
barras grises representan a las playas con mayor disturbio
humano y las blancas a las mas conservadas.

Fig. 2. Ocypode quadrata. Length frequency (pooled
data) at four beaches of the Mexican Caribbean. Grey
bars represent highly disturbed beaches, and white bars
represent beaches with higher conservation values.

En las cuatro playas se recolectaron indi-
viduos con tallas menores de 10 mm en casi
todos los meses de muestreo; excepto en Xca-
cel y Aventuras, durante abril 2013 y en Puerto
Angel, durante mayo y agosto 2013. Este resul-
tado indica que el reclutamiento de esta especie,

en las playas estudiadas, es continuo durante
todo el afio. Sin embargo, solo encontramos
hembras con masas de huevos en Aventuras
(una en octubre de 2013 y otra en abril 2014) y
en Puerto Angel, durante agosto 2013 (cuatro),
octubre 2013 (dos), abril 2014 (dos) y noviem-
bre 2014 (dos). Sélo tres copulas fueron obser-
vadas (en Puerto Angel durante agosto 2013),
y estas coincidieron con luna llena.

La relacion entre la longitud y el peso de
los cangrejos fue altamente significativa para
las poblaciones de las cuatro playas (Cuadro 3,
Fig. 3). El coeficiente de alometria (b) revelo
que en Xcacel y Puerto Angel el crecimiento es
isométrico, mientras en Aventuras y Majahual
es alométrico negativo. Los cangrejos alcanzan
mayor talla y peso en las dos playas mejor
conservadas (Fig. 3). Mediante el ANCOVA se
determiné que existen diferencias en la relacion
entre la talla y el peso entre la poblacion de
cangrejos de Puerto Angel con respecto al resto
de las playas (Tukey, p<0.05), asi como entre
Xcacel y Majahual (Cuadro 3).

Crecimiento, longevidad y mortalidad:
Debido al bajo niimero de individuos recolecta-
dos en Majahual, se decidio realizar la compa-
racion de los parametros poblacionales entre el
resto de las playas. Los valores de K oscilaron
entre 0.6-0.97/aio y la L_ entre 29.0-33.6 mm.
Los valores de t  variaron entre 0.16-0.27/afio
(Cuadro 4). Con estos datos se construyeron las
curvas de crecimiento de O. quadrata para las
tres playas (Fig. 4). En Xcacel el crecimiento
resultd ser mayor, alcanzando tallas de 15 mm
durante el primer afio de vida; mientras en
Puerto Angel y Aventuras el crecimiento de los
cangrejos fue mas lento (Cuadro 4, Fig. 4).

Los mayores valores de mortalidad se
encontraron en Xcacel y Aventuras (Cuadro 4).
Adicionalmente, el tiempo de vida estimado
fue de 2.3, 3.2 y 3.4 afios para Xcacel, Puerto
Angel y Aventuras, respectivamente.

DISCUSION

La mayor parte de los estudios para estimar
la abundancia de O. quadrata, se han basado
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CUADRO 3
Parametros (media+EE) de la relacion longitud-peso para las poblaciones de Ocypode quadrata
en cuatro playas del Caribe mexicano

TABLE 3
Parameters (mean+SE) of the length-weight relationship of Ocypode quadrata for four beaches
of the Mexican Caribbean populations

Parametros Xcacel Puerto Angel Aventuras Majahual
a -6.79 (0.084) -7.04 (0.133) -6.49 (0.132) -6.13 (0.147)
b 2.98 (0.029) 3.06 (0.050) 2.85(0.05) 2.73 (0.054)
R? 0.97 0.94 0.95 0.97
ANCOVA F=7.08; p=0.0001
Prueba a posteriori (a) (b) (ac) (c)

Las letras diferentes (entre paréntesis) representan diferencias significativas (Tukey para datos desbalanceados, p<0.05)
Different letters (in brackets) indicate significant differences (Tukey for unequal N, p<0.05).

En todos los casos las regresiones y los parametros estimados fueron estadisticamente significativos (p<0.05). Se muestran
los resultados del analisis de covarianza (ANCOVA, con datos transformados) de la relacion longitud peso, y de la prueba
a posteriori.

Regressions and parameter estimates were significant in all cases (p<0.05). The analysis of cavariance results (ANCOVA,
with transformed data) of the length-weight relationship, and the post hoc test, are also shown.
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Fig. 3. Ocypode quadrata. Modelos ajustados de la relacion longitud-peso en cuatro playas del Caribe mexicano. Los puntos
grises representan a las playas con mayor disturbio humano y los circulos blancos representan a las playas mas conservadas.
Fig. 3. Ocypode quadrata. Fitted models of the length-weight relationship at four beaches of the Mexican Caribbean. Grey
dots represent highly disturbed beaches, and white circles represent beaches with higher conservation values.
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Fig. 4. Ocypode quadrata. Curvas de crecimiento ajustadas al modelo de crecimiento de Von Bertalanffy en tres playas del
Caribe mexicano. Los parametros del modelo se muestran en el Cuadro 4.
Fig. 4. Ocypode quadrata. Growth curves fitted to the Von Bertalanffy growth model in three beaches of the Mexican

Caribbean. Model parameters are shown in Table 4.

CUADRO 4
Ocypode quadrata. Parametros poblacionales para tres playas del Caribe mexicano

TABLE 4
Ocypode quadrata. Population parameters for three beaches of the Mexican Caribbean

Playa Lo L5, L
Aventuras 27 25.6 29.0
Xcacel 32 30.4 33.6
Puerto Angel 30 28.5 31.6

K Rn o' t, z

0.60 0.32 2.70 0.27 2.81
0.97 0.36 3.04 0.16 2.94
0.70 0.34 2.84 0.23 1.85

L, . longitud maxima encontrada (mm); Lys,,: 95% de L

‘max”

max’

L_: longitud maxima teérica (mm); K: parametro de la curva

(1/aio); Rn indice de bondad de ajuste; @’: indice de rendimiento en crecimiento; t : edad tedrica a la longitud cero (1/afio);

Z: tasa de mortalidad (1/afio).
L. maximun carapace length; Lyg,.: 95% of L

‘max”

L

max> 0"

: asymptotic length (mm); K: curvature parameter (1/year); Rn:

goodness of fit index; @’: standard growth index; t : age at cero length (1/year); Z: mortality rate (1/year).

en el censo de galerias y no en el conteo de
individuos. Solo tres trabajos han reportado la
abundancia de cangrejos basado en el conteo de
los organismos (Steiner & Leatherman, 1981;
Negreiros-Fransozo et al., 2002; Branco et al.,
2010). Debido a que el esfuerzo de muestreo
fue diferente en estos trabajos mencionados,
no es posible comparar la abundancia de can-
grejos en playas de Quintana Roo con reportes
de la literatura. Sin embargo, en este estudio
se encontrd que la mayor abundancia de can-
grejos se presenta en las playas mas conser-
vadas y expuestas, similar a lo reportado por
Steiner y Leatherman (1981). Este hallazgo

1634

también concuerda con los estudios basados
en el conteo indirecto, donde se reporta que
las playas mas perturbadas por actividades
humanas presentan menor abundancia de gale-
rias (Blankensteyn, 2006; Neves & Bemven-
uti, 2006; Aratjo et al. 2008; Souza, Lavoie,
Bonifacio, & Rocha, 2008; Magalhaes, Lima,
Barros, & Dominguez, 2009).

Una de las razones por la cual no hay
diferencias en la abundancia entre Aventuras y
Xcacel podria ser que, en la primera aun exis-
ten remanentes de dunas. Se ha demostrado que
el estado de las dunas es un factor importante
en la conservacion de los cangrejos fantasma
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(Barros, 2001; Noriega, Schlacher, & Sme-
uninx, 2012). La destruccion de la duna, las
actividades de limpieza de playa, asi como la
construccion de infraestructuras para el turismo
en Majahual, deben ser las principales causas
del bajo niimero de cangrejos en este sitio,
debido a la limitacién del espacio disponible
para construir galerias.

Por otra parte, varios factores conllevan a
un alto nimero de cangrejos en Puerto Angel;
en esta playa casi no existe influencia humana
y ademas hay alta disponibilidad de alimento,
reflejado en una mayor cantidad de materia
organica en el sedimento. Souza et al. (2008)
encontraron que el contenido de materia orga-
nica en el sedimento se relaciona positivamente
con la abundancia de cangrejos. Otra posible
explicacion pudiera ser que Puerto Angel y
Xcacel, son playas mas expuestas al oleaje y
con mayor dinamica, lo que puede favorecer
el arribo de nuevos reclutas a estas playas. En
playas expuestas se ha descrito que algunas
fuerzas hidrodindmicas como las corrientes
de retorno y los giros, favorecen el transporte
larval y, por tanto, el arribo de nuevos reclutas
(Caddy & Defeo, 2003).

La proporcidon sexual siguié la relacion
esperada entre machos y hembras, no obstante
en Aventuras el nimero de hembras fue mayor.
Negreiros-Fransozo et al. (2002) reportaron
una proporcion 1:1 en una playa con poco
disturbio humano. Otros trabajos en playas
de Brasil describen que la proporcion equili-
brada entre hembras y machos puede ocurrir
en algunos meses, pero de forma general se
han encontrado mds machos que hembras
(Alberto & Fontoura, 1999; Branco et al.,
2010; Silva & Calado, 2013; Corréa et al.,
2014). En una playa de Veracruz, México, se
reportd también que la proporcion de machos
era mayor (Valero-Pacheco et al., 2007). En
la literatura no se han discutido las posibles
causas de una proporcion desbalanceada entre
hembras y machos de O. quadrata, no obstante
los trabajos mencionados anteriomente fueron
realizados en playas con muy poca influencia
humana. Trott (1998) investigd la proporcion
de sexos de O. gaudichaudii en cuatro playas

del Pacifico de Costa Rica y encontré que
machos y hembras pueden seguir un patrén
de comportamiento diferente. Las hembras de
cangrejos fantasma pueden permanecer mas
tiempo que los machos dentro de las galerias;
este comportamiento ocurre durante la fase de
desarrollo de los huevos (Trott, 1998; Negrei-
ros-Fransozo et al., 2002), lo que pudiera expli-
car el mayor nimero de machos capturados en
otros estudios. Sin embargo, en Aventuras se
encontrd un patrén inverso, lo que sugiere que
en esta playa los machos sufren mayor mor-
talidad que las hembras. Teniendo en cuenta
que los machos son mas activos en la playa, el
menor numero encontrado puede ser atribuido
a dos causas: 1) la influencia de los predadores
como mapaches (Procyon lotor) y aves de la
familia Ardeidae, cuyas huellas fueron encon-
tradas en la playa; 2) la limpieza mecénica de la
playa que puede ocasionar la muerte por aplas-
tamiento. Teniendo en cuenta que las huellas
de predadores fueron encontradas en las otras
tres playas también, el mayor nimero de hem-
bras encontrados en Aventuras podria ser un
indicador del efecto de la limpieza mecanizada
en esta playa. Se ha demostrado que el uso de
vehiculos motorizados pueden ser responsables
de una alta mortalidad por aplastamiento de los
cangrejos en las playas (Schlacher, Thompson,
& Price, 2007).

Fisher y Tevesz (1981) atribuyeron que la
desproporcion entre jovenes y adultos de can-
grejo fantasma, puede estar relacionada con el
nivel de impacto. Sin embargo, sus resultados
fueron cuestionados por Leber (1981), debido
a que la categorizacion de playas de acuerdo
al nivel de disturbio, y los analisis estadisticos
correspondientes, no eran correctos. En playas
conservadas de Brasil se encontré que la pro-
porcion entre jovenes y adultos era 1:1 (Alberto
& Fontoura, 1999) o que el nimero de adultos
era mas de dos veces mayor (Negreiros-Fran-
sozo et al., 2002; Branco et al., 2010; Corréa et
al., 2014), sugiriendo una mayor sobrevivencia
de cangrejos en estas playas. La proporcion
entre jovenes y adultos se corresponde con las
tasas de mortalidad estimadas para Aventuras,
Xcacel y Puerto Angel; por tanto, el menor
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numero de adultos encontrados en Majahual
con respecto al nimero de jovenes, podria
atribuirse a una mayor mortalidad de cangrejos
en esta playa. En Majahual, la arena esta muy
compactada debido al pisoteo y a la limpie-
za con rastrillos; por otra parte, durante los
muestreos se constatd que las galerias de los
cangrejos son poco profundas, extendiéndose
de forma casi horizontal al substrato. Tenien-
do en cuenta que los cangrejos que viven en
galerias poco profundas son mas subceptibles a
sufrir dafios (Schlacher et al., 2007), el nivel de
disturbio en Majahual podria explicar por qué
pocos jovenes llegan a convertirse en adultos
en esta playa. Un escenario diferente se presen-
ta en Puerto Angel, donde casi no existe pertur-
bacion antropica, y hay mayor disponibilidad
de alimento; en esta playa los cangrejos crecen
rapido y tienen mayor sobrevivencia resultando
en una mayor proporcion de adultos.

También se encontr6 que el crecimiento de
los cangrejos pudiera estar relacionado con la
remocion de la materia organica producto de
la limpieza de playas. La condicion corporal
de los cangrejos mostré marcadas diferencias
(resultados del ANCOVA) entre Puerto Angel
y el resto de las playas, sugiriendo que el con-
tenido de materia organica en el sedimento se
relaciona directamente con el crecimiento de
estos organismos. La talla y el peso de los can-
grejos aumento desde la playa mas perturbada
(Majahual) hasta la playa mas conservada y
con mayor disponibilidad de alimento (Puerto
Angel). En Aventuras y Majahual los cangrejos
manifestaron un crecimiento mayor en talla
que en peso, indicando que en estas playas son
menos robustos, en comparacion con Xcacel
y Puerto Angel. A pesar que la cantidad de
materia organica no presenta diferencias signi-
ficativas entre Xcacel, Aventuras y Majahual,
si se observd que en la primera existe mayor
disponibilidad de alimento debido a la alta acu-
mulacion de macroéfitos en la linea de deriva.
Ademas, en otro estudio (Schlacher, de Jargen,
& Nielsen, 2011) se reportd que la talla y la
condicion corporal de los cangrejos fantasma
esta relacionada con la cantidad de alimen-
to disponible. Por otra parte, la reduccion

del tamaiio de las galerias, usado como indi-
cador del tamafio de los individuos, es una
respuesta tipica de los cangrejos fantasma ante
el incremento del disturbio antropico (Lucrezi
& Schlacher, 2014).

De acuerdo a los valores de ®@’, el creci-
miento de los cangrejos de Xcacel es el mayor,
seguido de las poblaciones de Puerto Angel y
Aventuras. La tasa de crecimiento de O. qua-
drata solo se ha reportado bajo condiciones de
laboratorio (Haley, 1972). Por otra parte, un
solo estudio (Pombo, 2015) ha estimado para-
metros de crecimiento en poblaciones naturales
de O. quadrata; en el cual se reportaron valores
de K (0.87-1.11) y del indice de rendimiento en
crecimiento (®’=3.29-3.49) mayores que los
encontrados en el presente trabajo. Sin embar-
g0, la autora reconoce que esos valores pueden
haber sido sobre-estimados debido y que los
datos se basaron en el tamafio de las galerias y
no de los individuos.

Las diferencias en la tasa de crecimiento
entre Xcacel y Puerto Angel puede estar aso-
ciada a procesos dependientes de la densidad.
En Xcacel se observé una disponibilidad de
alimento menor que en Puerto Angel, pero
la abundancia de cangrejos en esta ultima
playa fue mayor, lo que implica mayor com-
petencia por el alimento y en consecuencia
menor crecimiento. Sin embargo, la limpieza
de playa Aventuras disminuye la disponibili-
dad de alimento lo que podria resultar en un
menor crecimiento de los cangrejos. La impor-
tancia relativa de diferentes factores sobre
los parametros poblacionales de especies de
playas arenosas ya fue discutida por Defeo y
Maclachlan (2005). Estos autores analizaron
diferentes estudios sobre dinamica poblacional
de especies de invertebrados y propusieron
que en playas donde no existen disturbios, las
poblaciones estan controladas por procesos
dependientes de la densidad, siendo las rela-
ciones bidticas muy importantes en regular el
crecimiento y la mortalidad. Sin embargo, en
playas perturbadas, el ambiente fisico controla
los parametros poblacionales.

La mayor mortalidad fue estimada para
la poblacion de Xcacel, aunque con poca
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diferencia de la mortalidad estimada en Aven-
turas. Teniendo en cuenta que Xcacel esta
bastante bien conservada, atribuimos la alta
mortalidad a causas naturales como la influen-
cia de los predadores. Branco et al. (2010) sugi-
rieron que en playas con poco impacto humano,
la presion ejercida por los predadores puede
contribuir substancialmente a la disminucion
de la poblacion de cangrejos. Por otra parte,
el tiempo de vida estimado para los cangrejos
de Aventuras, Xcacel y Puerto Angel, coincide
con el analisis de descomposicién modal de los
histogramas de frecuencia de tallas. Estos esti-
mados coinciden también con la longevidad de
tres afos reportada para esta especie en ambos
extremos de su ambito de distribucion (Haley,
1972; Alberto & Fontoura, 1999).

El nivel de disturbio humano puede tener
una influencia importante en regular no solo
la abundancia de O. quadrata, sino también
algunas caracteristicas de la historia de vida
de esta especie. Otros factores como las rela-
ciones inter e intraespecificas pueden tener
menor importancia en regular los parametros
poblacionales del cangrejo fantasma en playas
impactadas. Ademas puede existir un efecto
conjunto de las caracteristicas fisicas intrinse-
cas de cada playa con el disturbio humano, en
controlar la historia de vida de las poblaciones
de esta especie. Una compilacion reciente
(Petracco, Cardoso, & Turra, 2013) demostro
que a nivel global las caracteristicas morfodi-
namicas de las playas no presentan relacion
alguna con descriptores poblacionales como la
masa corporal, la longevidad y la tasa de reno-
vacion (cociente entre la produccion secundaria
y la biomasa). Quizas en estudios a grandes
escalas, las caracteristicas morfodinamicas no
sean relevantes sobre la dinamica poblacional.
En cambio, entre playas dentro de una misma
region pudieran existir algunas limitaciones
metodolégicas que no permiten separar la
contribucion relativa de los diferentes factores
sobre la dinamica poblacional de O. quadrata.
En este sentido, en el presente trabajo, las dos
playas impactadas por el turismo presentan
cierto grado de proteccién ofrecido por el
rompeolas en Xcacel y por la cresta arrecifal

y el muelle en Majahual. Estas barreras hacen
que ambas playas presenten una dinamica dife-
rente de las otras dos (Xcacel y Puerto Angel)
y pudieran estar limitando el arribo de larvas a
las playas, lo que puede influir sobre la abun-
dancia de esta especie.

Las playas estudiadas pueden ser catego-
rizadas como reflectivas de acuerdo al valor
de Q. Sin embargo, este indice fue propuesto
para playas oceanicas expuestas dominadas
por el oleaje (Short, 1996) y no se ajusta a las
caracteristicas reales de las playas del Caribe
mexicano. El marco tedrico sobre la ecologia
en playas protegidas de baja energia atin esta en
desarrollo (Torres, 2010) y se requieren dise-
flos mas robustos para superar las limitaciones
metodologicas que tiene el presente trabajo. Por
otra parte, en este estudio no se pudo discernir
entre los efectos del pisoteo, la limpieza de la
playa y la afectacion a las dunas por lo que se
asume que la suma de estas acciones afectan la
dinamica poblacional del cangrejo fantasma.
Es necesario resaltar que el analisis realizado
conduce a considerar que la eliminacion de la
energia de subsidio de estas playas, debido a la
limpieza constante, es un factor importante en
regular el crecimiento de esta especie.

Los resultados de este trabajo tienen rele-
vancia desde el punto de vista del manejo de
las playas arenosas. Varios estudios que han
comparado la abundancia de O. quadrata entre
playas perturbadas y conservadas, han arribado
a la conclusion de que las actividades humanas
conllevan a la disminuciéon de la abundancia
de esta especie (Steiner & Leatherman, 1981;
Turra, Gongalves, & Denadai, 2005; Blankens-
teyn, 2006; Neves & Bemvenuti, 2006; Aratjo
et al., 2008; Hobbs, Landry, & Perry, 2008;
Souza et al., 2008). El presente estudio ha
demostrado que el disturbio humano puede
impactar negativamente otros atributos de las
poblaciones como el crecimiento y la sobre-
vivencia de los individuos. Aunque las condi-
ciones fisicas de las playas pueden obscurecer
los efectos del impacto humano, se considera
que el cangrejo fantasma es un buen indicador
del disturbio en playas arenosas, ya que sus
respuestas poblacionales pueden ser medibles
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y comparables. En este sentido, se propone
incluir otras variables poblacionales como la
condicion corporal, el crecimiento y la mor-
talidad, en estudios que involucren el uso de
O. quadrata como indicador de la calidad
y/o estado de las playas arenosas. Ademas,
de tener en cuenta la realizacion de disefios
mas robustos que consideren a las caracteris-
ticas fisicas de las playas, como una variable
relevante en la regulacion de la abundancia
del cangrejo fantasma.

Por otra parte, se recomienda la adopcion
de medidas para controlar la ejecucion de acti-
vidades de limpieza en las playas turisticas. Se
debe tomar conciencia que el impacto mecani-
co durante la limpieza de playas puede infligir
altas mortalidades a los organismos de forma
directa; y de manera indirecta remueve una
energia de subsidio que es usada como sopor-
te vital para los organismos. Ademas, estos
impactos pueden desencadenar mecanismos de
cascada, involucrando a otros animales dentro
de la cadena trofica en las playas arenosas.
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RESUMEN

El cangrejo fantasma Ocypode quadrata, tiene una
alta relevancia ecologica en las playas del Atlantico occi-
dental y se ha propuesto como un indicador del impacto
humano sobre este ecosistema. Sin embargo, no se han eva-
luado los efectos del disturbio humano sobre su dindmica
poblacional. En este trabajo se compara la abundancia, el
crecimiento y la mortalidad de O. quadrata en dos playas
perturbadas (Aventuras y Majahual) y dos playas conser-
vadas (Xcacel y Puerto Angel) de las costas del Caribe
mexicano. Se realizaron nueve muestreos en cada playa
(marzo/2013-noviembre/2014). Durante las primeras horas
de la noche se recolectaron cangrejos, de forma manual
por tres personas, en un area aproximada de 9000 m?.

Los cangrejos fueron medidos, pesados y separados en tres
grupos: jovenes, hembras y machos. La mayor abundancia
de cangrejos se encontrd en las playas conservadas pero
solo se observaron diferencias significativas entre Puerto
Angel y Majahual (Tukey, p<0.05). La proporcion jovenes-
adultos fue 1:1 en Xcacel y Aventuras. En Majahual se
recolectd un mayor nimero de jovenes que adultos y en
Puerto Angel el niimero de adultos triplico el de jovenes.
La talla maxima para Aventuras, Xcacel, Majahual y Puerto
Angel fue de 27, 32, 25 y 30 mm, respectivamente. En las
playas se encontraron entre dos y tres grupos de edades
diferentes. En las cuatro playas se recolectaron individuos
con tallas menores de 10 mm en casi todos los meses de
muestreo, indicando que el reclutamiento es continuo
durante todo el afo. La relacion entre la longitud y el peso
del cangrejo fantasma fue isométrica en las playas mejor
conservadas y alométrica negativa en las playas impacta-
das. Los cangrejos de Puerto Angel mostraron mejor condi-
cion corporal que en el resto de las playas (Tukey, p<0.05).
Los valores de K oscilaron entre 0.6-0.97/afio y la L entre
29.0-33.6 mm. Los cangrejos en las dos playas conservadas
mostraron mayores parametros de crecimiento en compa-
racion con las dos playas perturbadas. Los mayores valores
de mortalidad se encontraron en Xcacel y Aventuras. En las
playas perturbadas, la destruccion de las dunas, la limpieza
mecanica y la remocion de materia organica, parecen ser
las principales causas que conllevan a una baja abundancia
de cangrejos, un menor crecimiento y una alta mortalidad.
Sin embargo en las playas mejor conservadas, las rela-
ciones biologicas parecen ser mas importantes en regular
la dinamica poblacional de esta especie. Estos resultados
tienen relevancia desde el punto de vista de manejo de las
playas arenosas, ya que el cangrejo fantasma es un buen
indicador del disturbio humano y sus respuestas poblacio-
nales son medibles y comparables.

Palabras clave: cangrejo fantasma, playas arenosas, indi-
cador bioldgico, crecimiento, mortalidad.
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