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Abstract: Reproductive investment of Aratus pisonii (Decapoda: Sesarmidae): differences among habitats
and path analysis. Aratus pisonii is an abundant Neotropical mangrove crab that forages on fresh leaf tissue in
the canopy and lives in a wide spectrum of habitats. It presents great plasticity in some aspects of its life history
becoming an excellent subject for comparative studies. The purpose of this study was to investigate possible
reproductive variations among populations of this crab in mangroves with different levels of structural develop-
ment, and explore the direct and indirect effects of environmental variables on reproductive investment. The
study was conducted during the rainy season of 2003 and 2004, in North Western Venezuela. Fecundity (number
of eggs/female), dry weight of egg mass (PSH) and egg quality (C/Neggs) were evaluated in five populations
of this species, in mangroves under different environmental conditions (estuarine, marine, hypersaline) and
diverse degrees of structural development (arboreal, arbustive, scrub). Reproductive output (Ro) was obtained
by the ratio Ro=PSH/dry body weight (PSC); other estimations of Ro were tested: Rol=PSH/carapace length
(CL), Ro2=fecundity/CL. A path analysis was used to explore causal relationships between environmental and
morphological variables and reproductive investment (PSH, fecundity). Fecundity ranged from 6 463831 eggs
(Mean+£SE) in the hypersaline arbustive mangrove to a maximum of 24 584+2 393 eggs in estuarine arboreal
mangrove, which presents the greatest structural development. The reproductive output of females showed sig-
nificant differences among mangroves, with the highest values of Rol, Ro2 in the estuarine mangrove females.
The results of the path analysis indicated a multicausal effect of morphological and environmental variables;
in particular, the salinity showed the greatest influence on fecundity and PSH. The condition of the estuarine
mangrove forests with lower salinity and higher structural development involving higher quality of mangrove
leaves and a wider range of potential resources, may explain the higher reproductive output of females observed
in this habitat. Rev. Biol. Trop. 63 (2): 385-399. Epub 2015 June 01.

Key words: Crustacea, fecundity, reproductive output, elemental composition of eggs, path analysis, mangrove,
Venezuela.

Existe una gran diversidad de patrones
de historias de vida en los crustaceos, que se
expresan en diferentes estrategias reproductivas
y de crecimiento, en los cangrejos Brachyura se
encuentran muchos de estos ejemplos; ademas
se asume, generalmente, que estos patrones son
adaptativos, moldeados por presiones evoluti-
vas que seleccionan la maxima sobrevivencia
de la descendencia a la siguiente generacion
(Hartnoll, & Gould, 1988). La variabilidad
de patrones de historia de vida en crustaceos
decéapodos ocurre en respuesta a variaciones de
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las condiciones ambientales (Conde, & Diaz,
1989b; Mashiko, 1990; Hancock, Hughes, &
Bunn, 1998) y por efectos estacionales (Diaz,
1980; Ouellet, & Plante, 2004; Bas, Spivak, &
Anger, 2007).

En los crustaceos decapodos, los aspectos
reproductivos mejor estudiados han sido la
fecundidad y el esfuerzo reproductivo (Hines,
1982, 1991; Lopez, Jeri, Gonzalez, & Rodri-
guez, 1997; Castiglioni, Santos, Reigada, &
Negreiros-Fransozo, 2004; Lima, Soares, &
Oshiro, 2006; Bas et al., 2007). La fecundidad,
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tradicionalmente definida como el niimero de
huevos liberados por una hembra por desove,
o durante un periodo determinado durante su
ciclo de vida (Hernaez, 2001), constituye una
informacion valiosa la cual permite estimar
el potencial reproductivo de una poblacion
y realizar estudios comparativos. El esfuer-
zo reproductivo usualmente definido como
la fraccion de la energia que un organismo
destina a la reproduccion (Lopez et al., 1997),
puede expresarse como rendimiento reproduc-
tivo (Ro) que expresa la relacion entre el peso
seco de la masa de huevos y del cuerpo de la
hembra (Clarke, Hopkins, & Nilssen, 1991). El
conocer estos aspectos de la historia de vida
de una especie ayuda en la comprension de su
estrategia reproductiva ante las variaciones del
ambiente (Sastry, 1970; Stearns, 1976).

Aratus pisonii (Milne-Edwards, 1837) es
un cangrejo arboricola que se alimenta prin-
cipalmente de hojas vivas de mangle, este
presenta una amplia distribucion en la costa
atlantica encontrandose desde Florida hasta
Brasil (Hartnoll, 1965; Chance, & Hobss,
1969; Conde, et al., 2000). Se ha evidenciado
recientemente, que las poblaciones de la ver-
tiente del Pacifico pertenecen a una especie
hermana A. pacificus Thiercelin & Schubart,
2014. A. pisonii habita en una amplia gama de
ambientes, desde zonas estuarinas, pasando por
ambientes marinos, hasta lagunas hipersalinas,
en los cuales se asocia a varias especies de
manglar: Rhizophora mangle L., Laguncularia
racemosa (L.) Gaertn.f., Avicennia germinans
(L.) Stearn (Conde, & Diaz, 1989a, b; Diaz,
& Conde, 1989; Conde, 1990; Conde, et al.,
2000; Erickson, Saltis, Bell, & Dawes, 2003;
Feller, & Chamberlain, 2007; Colpo, Chacur,
Guimaraes, & Negreiros-Fransozo, 2011).

Esta especie presenta una gran plasticidad
en algunos aspectos de su historia de vida y en
la dinamica de sus poblaciones (Warner, 1967,
Conde, & Diaz, 1989b, 1992a; Conde, Diaz,
& Rodriguez, 1989), lo cual la convierte en
un interesante sujeto para estudios compara-
tivos. En Venezuela se ha evidenciado que el
tamafio corporal al inicio de la madurez sexual
varia ampliamente entre diferentes ambientes

(Conde, & Diaz, 1992a), al igual que el por-
centaje de hembras ovadas, lo cual puede estar
asociado a la productividad del habitat, inferida
a partir de la estructura del bosque de manglar
(Conde, & Diaz, 1989b; Snedaker, 1989). En
particular se ha encontrado que la talla y el por-
centaje de hembras ovadas incrementan desde
manglares arbustivos y achaparrados, locali-
zados en condiciones hipersalinas, hasta una
talla y porcentaje de hembras ovadas maximo
observado en manglares estuarinos con mayor
altura de los arboles (Conde, & Diaz, 1989b;
1992a, 1992b; Conde et al., 1989). Estudios
posteriores han corroborado la existencia de
un gradiente de estructura, en un grupo de
cinco rodales de manglar localizados en el
estado Falcon, los cuales estan bajo diferentes
condiciones de salinidad, entre otras variables
ambientales; dicho gradiente se caracteriza por
un progresivo decrecimiento del area basal y
altura de los arboles, desde un manglar arboreo
estuarino hasta un manglar achaparrado hipers-
alino (Lopez, Barreto, & Conde, 2011).

El objetivo de este trabajo fue determinar
las diferencias en la inversiéon reproductiva
entre poblaciones de Aratus pisonii, especifica-
mente evaluar si la fecundidad, el rendimiento
reproductivo (Ro) y la calidad de los huevos
difieren entre manglares con distintos grados
de desarrollo estructural, y explorar los efectos
directos e indirectos de las variables ambienta-
les sobre la inversion reproductiva.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: Se seleccionaron cinco
bosques de manglar en la regioén noroccidental
de Venezuela, los cuales conforman un gradien-
te de complejidad estructural caracterizado por
un progresivo decrecimiento del area basal y
altura de los arboles, desde un manglar arbo-
reo estuarino hasta un manglar achaparrado
hipersalino (Lépez et al., 2011) (Fig. 1). Para
mas detalle sobre el gradiente y las caracteris-
ticas de los habitats ver Lopez et al. (2011). El
manglar con mayor desarrollo estructural se
encuentra en la desembocadura del rio Ricoa,
denominado Boca de Ricoa (BR, 11°30°11”
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Fig. 1. Sitios de estudio en el estado Falcon y su posicion relativa en la costa venezolana. Dentro de la laguna de Tiraya se

encuentran dos sitios de muestreo (TIA, TIB).

Fig. 1. Study sites in Falcon State and their relative position on the Venezuelan coast. Inside the Tiraya Lagoon are two

sampling sites (TIA, TIB).

N - 69°12°27” W), cuyas aguas son salobres, el
cual present6 las maximas alturas y area basal
del grupo de manglares evaluado (Cuadro 1)
y donde predominé la especie Laguncularia
racemosa. El resto de los manglares se ubican
en la peninsula de Paraguand; estos son un
manglar arbéreo marino denominado Tiraya
Marina (TIM)(12°03’10” N - 69°51°9” W);
otros dos manglares, uno arboreo y otro arbus-
tivo, TIB (12°01°53” N - 69°51°15” W) y TIA
(12°02°05” N - 9°50°48” W) respectivamente,
ambos localizados en la laguna hipersalina de
Tiraya. La quinta localidad se sita al sur de la

peninsula de Paraguana en la laguna hipersali-
na de Tacuato (TAC, 11°41°21” N - 69°49°58”
W), donde se encuentra un manglar achaparra-
do con la menor altura de todos (Cuadro 1). En
los manglares localizados en la peninsula de
Paraguana, Rhizophora mangle fue la especie
dominante (Lépez et al., 2011). La precipita-
cion en la desembocadura del rio Ricoa presen-
ta dos pulsos al afo, uno durante el periodo de
lluvias (octubre-diciembre) y otro menor entre
mayo y julio; mientras que en la peninsula de
Paraguana existe una estacionalidad muy mar-
cada, con un periodo de sequia que transcurre

CUADRO 1
Caracteristicas que describen el gradiente de manglares (Mediaterror estandar). Datos tomados de Lopez, 2010

TABLE 1
Features describing the gradient of mangroves (Mean=+standard error). Data taken from Lopez, 2010

Localidad 1?::;1(1;))
Boca de Ricoa (BR) arboreo estuarino 9.7+0.3
Tiraya Marina (TIM) arboreo marino 5.0+0.1
Tiraya B (TIB) arboreo hipersalino 6.1+0.1
Tiraya A (TIA) arbustivo hipersalino 5.0+0.0
Tacuato (TAC) achaparrado hipersalino 2.5+0.2

B, (cm?) C/N foliar Salinidad (ups)

(n— 15) (n=10) (n=7)
0.038+0.008 37.9+1.6 7.5+1.7
0.015+0.002 45.9+3.5 38.6+0.4
0.007+0.001 43.8+2.9 39.9+1.5
0.001+0.0002 46.4+5.9 38.9+0.6
0.001+0.0002 55.3+3.4 44.0+0.8

Abreviaturas, Am: altura maxima, AB, ;: drea basal por individuo, C/N foliar: relacion carbono y nitrégeno foliar (hojas

verdes maduras), Salinidad del agua, n: tamafio de muestra.
Abbreviations, Am: maximum height, AB, :
green leaves), and water salinity, n: sample size.
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basal area per individual, C/N foliar: Foliar carbon to nitrogen ratio (mature
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entre enero y septiembre, y un periodo lluvioso
entre octubre y diciembre (Conde, 1990).

Morfometria, fecundidad y rendimien-
to reproductivo: En 2003 y 2004, alrededor
de 30 hembras ovadas de A. pisonii fueron
recolectadas manualmente en cada localidad y
aflo, durante los meses de agosto, septiembre
y noviembre, que corresponden a los periodos
de transicion (agosto) y lluvias (septiembre,
noviembre), lo cual aseguraba la presencia de
hembras ovadas en todos los habitats. Cada
hembra fue colocada en bolsas separadas para
evitar la pérdida de huevos y se preservo en
frio (-20°C). Con el fin de minimizar el error
relacionado con la pérdida de huevos durante
la incubacion, del grupo total de hembras por
localidad, se seleccionaron aquellas hembras
recién ovadas (13-15/localidad) que portaran
huevos sin indicios de desarrollo embrionario
(Hartnoll, 2006). Se midi6 el ancho (AC) y
largo del caparazon (LC) de cada una, con un
vernier de 0.0lmm de precision. Luego se reti-
r6 la masa de huevos y se estimo la fecundidad
de acuerdo al método volumétrico propuesto
por Diaz, Conde, & Bevilacqua (1983), para lo
cual, un grupo de 30 huevos fueron inmersos
en agua destilada y su diametro (d) determi-
nado bajo un microscopio estereoscopico; el
volumen de cada huevo fue calculado seglin la
formula de una esfera V=(%/;) n(d/2)* (mm>),
posteriormente se devolvian los huevos a su
masa original y se calculaba el volumen des-
plazado por la masa de huevos segun el método
volumétrico (Diaz et al., 1983), con estos datos
se obtenia la fecundidad total por hembra.

La masa de huevos y el cuerpo de las
hembras fueron secados por separado a 60°C,
hasta obtener un peso constante, luego por
medio de una balanza con precision de 0.1mg
se obtuvo el peso seco de la masa de huevos
(PSH) y del cuerpo de cada hembra (PSC). El
rendimiento reproductivo (Ro) se consiguio
mediante la relacion sefialada por Clarke et
al. (1991), donde Ro=PSH/PSC. Se probaron
otras estimaciones de Ro empleando el largo
del caparazon (LC) como denominador, con
el fin de ponderar las variables reproductivas

por el tamafio del cangrejo; asi se construyeron
Ro1=PSH/LC y Ro2=fecundidad/LC.

Materia organica y analisis elemental
de los huevos y caparazon: Se determiné el
porcentaje de materia organica de los huevos
(MO, ,...,,) mediante incineracion a 550°C
por cuatro horas, sustrayendo el peso de las
cenizas del peso seco de los huevos. El conteni-
do de carbono y nitrogeno de los huevos, y del
caparazon fue determinado en una submuestra
de £10mg, mediante un analizador elemental
Fisons EA 1108-CHNS-O; el tamano de Ia
muestra fue menor para estos analisis, debido
a que la mayor parte del PSH fue empleado
para determinar %MO, . . Los resultados
fueron expresados en porcentaje %C y %N
(peso/peso).

Analisis de los resultados: Con el fin de
detectar diferencias en las variables biométricas
(LC, AC, PSC), reproductivas (PSH, Fecundi-
dad, Vol/huevo, Ro, Rol, Ro2) y calidad de
los huevos (%MO, ... C/Nyieves) €Ntre los
diferentes manglares evaluados, se realizaron
analisis de varianza de un factor (ANDEVA,
factor: localidad). Se comprobaron los supues-
tos de este andlisis (Sokal, & Rohlf, 1995).
Cuando no se logré comprobar la homocedasti-
cidad de varianzas, se empleo el test robusto de
igualdad de medias Brown-Forsythe (Brown,
& Forsythe, 1974). Se emplearon las pruebas a
posteriori, Tukey HSD o Games-Howell, ésta
ultima cuando no se cumplia con el supuesto de
homosedasticidad. Estos andlisis se realizaron
utilizando los programas SPSS (1999).

Con el fin de evaluar los efectos de la
variabilidad ambiental sobre las caracteristi-
cas reproductivas de A. pisonii, se aplicd un
analisis de rutas (Wright, 1934), englobando
las cinco poblaciones de cangrejos examina-
das para determinar relaciones multicausales
(directas e indirectas), que se establecen entre
las variables ambientales y la inversion repro-
ductiva (fecundidad y PSH). En la etapa de
especificacion de los modelos se incluyeron
ademas de las variables ambientales (area
basal, altura maxima, salinidad del agua y C/N
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foliar), las biométricas (LC, AC, PSC) puesto
que son determinantes de la salida reproductiva
en cangrejos braquiuros (Hines, 1982); luego
se realizaron analisis de regresion multiple,
seleccionando aquellas relaciones con pertinen-
cia biologica (Ortiz-Pulido, 2000). El criterio
para seleccionar variables fue comprobar la
existencia de significacion estadistica con las
variables respuesta (fecundidad, PSH); adicio-
nalmente las variables colineales fueron exclui-
das (r>0.9). La identificacion de los modelos se
realizé de acuerdo a los grados de libertad de
éstos, para lo cual se requiere un nimero posi-
tivo de grados de libertad (gI>0), lo que indica
que existe suficiente informacion para su con-
trastacion (Pérez, Medrano, & Sanchez, 2013).
Se utilizo la técnica de iteracion bootstrap y se
estimaron los coeficientes de ruta por maxima
verosimilitud, luego de estandarizar todas las
variables; se realiz6 una prueba de bondad
de ajuste () entre la matriz de las relaciones
estimadas por el modelo y la matriz de datos
observados, esta prueba debe ofrecer un p>0.05
para aceptar el modelo (Ortiz-Pulido, 2000).
Finalmente la comparacion y escogencia del
mejor modelo se obtuvo a partir de la varianza
explicada por cada uno (R?) y utilizando el Cri-
terio de Informacién de Akaike (AIC) (Akaike,
1987). Este criterio plantea que valores infe-
riores de AIC indican un mejor ajuste respecto
a los modelos alternativos (Pérez et al., 2013).
Para realizar el analisis de rutas se empleo el
programa Qnyx version 0.9-729 (von Oertzen,
Brandmaier, & Tsang, 2013).

RESULTADOS

Variables reproductivas y su relacion
con variables biométricas: En un total de 68
hembras analizadas, la fecundidad promedio
fluctud entre un minimo de 6 463+832 huevos
(mediaterror estandar) en hembras del manglar
arbustivo hipersalino (TIA), y un maximo de
24 58442 394 huevos en el manglar estuarino
(BR) con mayor desarrollo estructural (Cua-
dro 2). La fecundidad individual fluctud entre
2 376 huevos/hembra (TIA, AC=17.0mm)
hasta un maximo de 36 950 huevos/hembra

(BR, AC=26.2mm). El intervalo de tallas eva-
luado oscilo entre 12.0mm de AC en una
hembra del manglar achaparrado hipersalino
(TAC) y una talla maxima de 27.5mm de AC
en el manglar estuarino con mayor desarrollo
estructural (BR).

Se comprobd que no existe variacion tem-
poral entre afios, en la fecundidad y el PSH
(t-Student, gl=66, fecundidad: t=0.32, p=0.75;
PSH: t=0.43, p=0.67), por lo tanto se agruparon
los datos por sector independiente del afio para
el resto de los analisis. Se encontraron diferen-
cias significativas para todas las variables bio-
métricas entre localidades (ANDEVA, Cuadro
3), observando una disminuciéon del tamafio
corporal (talla, peso) desde el manglar arboreo
estuarino de Boca de Ricoa hasta el manglar
achaparrado hipersalino de Tacuato (Cuadro 2).

El rendimiento reproductivo estimado
de forma clasica (Ro=PSH/PSC) no presentd
diferencias significativas entre los manglares
examinados (Fig. 2A). Sin embargo, los Ro
propuestos en este trabajo (Rol, Ro2), si mos-
traron diferencias significativas (Cuadro 3). Se
observo un Rol (PSH/LC) significativamente
superior en hembras del manglar estuarino con
mayor desarrollo estructural (BR), respecto al
resto de los manglares en los cuales las hem-
bras presentaron un Rol que no se diferencio
(Fig. 2B). Mientras que el Ro2 (fecundidad/
LC) en hembras del manglar estuarino fue
significativamente superior al observado en
hembras de los habitats hipersalinos (TIB, TIA,
TAC), pero no se diferencié del observado en
aquellas que habitan el manglar marino (TIM)
(Fig. 20).

Analisis de rutas: Del total de mode-
los construidos para evaluar el efecto de las
variables morfologicas y ambientales sobre la
inversion reproductiva (fecundidad, PSH), se
identificaron cuatro de ellos con significacion
estadistica (g>0; ¥>>0.05) y con validez bio-
logica. Se escogid el modelo dos para las dos
variables respuesta (Cuadro 4), en los cuales
estan presentes las variables predictoras: PSC,
AB vy salinidad (Fig. 3 A y Fig. 3B). Estos
modelos explicaron una mayor variacion tanto
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CUADRO 2
Variables biométricas, reproductivas, y calidad de los huevos de A. pisonii entre manglares (Mediaterror estandar).
BR: manglar arboreo estuarino, TIM: manglar arboreo marino, TIB: manglar arboreo hipersalino, TIA: manglar arbustivo
hipersalino, TAC: manglar achaparrado hipersalino

TABLE 2
Biometric variables, reproductive variables, and eggs quality of 4. pisonii among mangroves (Meantstandard error).
BR: Arboreal estuarine mangrove, TIM: Arboreal marine mangrove, TIB: Arboreal hypersaline mangrove, TIA: Arbustive
hypersaline mangrove, TAC: scrub hypersaline mangrove

Variables BR TIM TIB TIA TAC

N 14 13 13 15 13

AC (mm) 23.35+0.84 2 21.45+0.692 17.21£0.68 ® 15.61£0.37° 15.99+0.68 ®
LC (mm) 22.90+0.712 20.61+0.612 16.61+0.65° 14.78+0.34% 15.28+0.64°
PSC (g) 1.35+0.108 1.10£0.092 0.59+0.05° 0.38+0.02° 0.43+0.05°
Vol/huevo (mm?) 0.01640.0004 0.0158+0.0009 0.0166:+0.0006 0.0165+0.0008 0.015440.0006
Peso/huevo (ug) 4.78+0.41% 3.19+0.32b 4.20+0.50% 3.51£0.40% 3.36+0.27%
VMH (mL) 0.39+0.03% 0.23+0.03% 0.15+0.01b¢ 0.10+0.01¢ 0.13+0.01%°
PSH (g) 0.114+0.013% 0.05440.110° 0.040+0.006° 0.024+0.004> 0.029+0.003°
Fecundidad 24 58442 3932 15 1132 27220 9 7901 281b¢ 6 463+831¢ 8 637+932b¢
%MO, ovo 96.19+1.08 97.53+0.32 97.97+0.36 97.95+0.93 96.85+0.51
*C/N} evos 5.51+0.082(13)° 6.56+0.10(7)* 5.39+0.23(6)° 5.32+0.14(5)° 5.52+0.09(3)"

N: numero de hembras analizadas por localidad; LC: longitud del caparazon; AC: ancho del caparazon; PSC: peso seco
del cuerpo; VMH: volumen de la masa de huevos; PSH: peso seco de la masa de huevos; Fecundidad=ntimero de huevos/
hembra; %MO, ... porcentaje de materia organica en huevos; C/N; . - relacion C/N de los huevos. Los superindices
indican grupos donde existen diferencias estadisticamente significativas como resultado de las pruebas a posteriori
(p<0.05).*Solo para esta variable se indica entre paréntesis el tamafio de la muestra.

N: number of females analyzed per locality; LC: carapace length; AC: carapace width; PSC: body dry weight; VMH: egg
mass volume; PSH: dry weight of egg mass; Fecundidad=number of eggs/female; %MO, . . organic matter of eggs; C/

Npevos: C/N ratio of eggs. Superscripts indicate the groups with statistically significant differences as a result of a posteriori

test (p<0.05).*Sample sizes are indicated between parentheses, only for this variable.

CUADRO 3
Diferencias entre localidades (p<0.05) en las variables biométricas y reproductivas de Aratus pisonii. Abreviaturas,
Ro: rendimiento reproductivo, Ro=PSH/PSC, Ro1=PSC/LC, Ro2=Fecundidad/LC,
las demas abreviaturas son sefialadas en el Cuadro 2

TABLE 3
Differences among localities (p<0.05) in biometric and reproductive variables of Aratus pisonii. Abbreviations,
Ro: reproductive output, Ro=PSH/PSC, Ro1=PSC/LC, Ro2=Fecundity/LC, other abbreviations are given in Table 2

. ANDEVA Brown-Forsythe
Variables

gl E p E gll gl2 p
AC (mm) - - - 27.35 4 53.28 <0.001
LC (mm) 67 35.76 <0.001 - - - -
PSC (g) - - - 37.94 4 40.34 <0.001
Vol/huevo (mm?) 67 0.53 0.71 - - - -
Peso/huevo (mg) 67 2.89 0.03 - - - -
%MOy evos 63 1.08 0.372 - - - -
C/N} evos 36 14.06 <0.001 - - - -
Ro 67 2.39 0.06 - - - -
Rol - - - 12.36 4 47.88 <0.001
Ro2 — — — 10.78 4 48.64 <0.001
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Fig. 2. Rendimiento reproductivo de las hembras de Aratus
pisonii entre los manglares evaluados. (A) Ro=PSH/
PSC, (B) Rol=PSH/LC, (C) Ro2=fecundidad/LC. BR:
manglar arboreo estuarino, TIM: manglar arbéreo marino,
TIB: manglar arboreo hipersalino, TIA: manglar arbustivo
hipersalino, TAC: manglar achaparrado hipersalino. Las
barras verticales representan los intervalos de confianza
(95%). Letras iguales indican grupos homogéneos de
acuerdo a Games-Howell, p<0.05.

Fig. 2. Reproductive output of Aratus pisonii females
among the mangroves evaluated. (A) Ro=PSH/PSC, (B)
Rol1=PSH/LC, (C) Ro2=fecundity/LC. BR: Arboreal
estuarine mangrove, TIM: Arboreal marine mangrove,
TIB: Arboreal hypersaline mangrove, TIA: Arbustive
hypersaline mangrove, TAC: scrub hypersaline mangrove.
Vertical bars indicate confidence intervals (95%). Same
letters indicate homogeneous groups according to Games-
Howell, p<0.05.

para la fecundidad como para el PSH (R?=0.79
y 0.85 respectivamente) y presentaron un AIC
menor en comparacion con el modelo mas
complejo. Aunque los modelos uno y tres son
mas parsimoniosos, la varianza explicada fue
menor a la del modelo seleccionado (Cuadro 4).

En el modelo seleccionado para fecundi-
dad (Fig. 3A), el mayor efecto total (directo
+ indirecto) sobre esta variable fue el ejercido
por la salinidad (-0.65), otros efectos totales
importantes (>0.5) ocurren de mayor a menor
entre: el area basal (AB) y el peso seco del
cuerpo (PSC), y entre PSC y la fecundidad
(Cuadro 5A). El mayor efecto total sobre el
peso de los huevos (PSH) también lo ejerce la
salinidad (-0.70) (Cuadro 5B); los otros efectos
totales mas fuertes, mantienen la misma ten-
dencia observada con la fecundidad, s6lo que la
magnitud varia ligeramente (Cuadro 5, Fig. 3).

Materia orgianica y composicion ele-
mental de los huevos: El porcentaje de materia
organica en los huevos no present6 diferencias
entre localidades, mientras que en la relacion
C/N, evos ST 1as present6 (Cuadro 2, Cuadro 3).
El maximo valor de la relacion C/N, .. . se
observo en el manglar marino arboreo (TIM),
y en el resto de los manglares el valor C/
N, evos Tu€ similar. Tanto la materia organica
de los huevos como la relacion C/N, . no se
correlacionaron con las variables ambientales
examinadas (r, p>0.05).

DISCUSION

Los resultados de este estudio compro-
baron que el rendimiento reproductivo de las
hembras de A. pisonii presentd diferencias
entre habitats, encontrando una mayor inver-
sion (Rol, Ro2) en las hembras del man-
glar estuarino con mayor desarrollo estructural
(BR), respecto al observado en los otros man-
glares evaluados. Por su parte los resultados del
analisis de rutas indicaron un efecto multicau-
sal de las variables morfologicas y ambientales
sobre la inversion reproductiva de A4. pisonii,
en particular la salinidad fue la variable que
ejercio la mayor influencia sobre la fecundidad
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CUADRO 4
Indices de ajuste para los cuatro modelos alternativos obtenidos en el andlisis de rutas efectuado para
A) la fecundidad y B) el peso seco de la masa de huevos (PSH)

TABLE 4

Fit indices for the four alternative models obtained in the route analysis performed for
A) fecundity and B) dry weight of egg mass (PSH)

A) Variable dependiente: fecundidad

Modelo Variables independientes 1% p gl AIC R?
Modelo 1 PSC y Salinidad 0.969; 0.616 8 411.906 0.70
Modelo 2 PSC, AB y Salinidad 1.103; 0,776 15 556.916 0.79
Modelo 3 PSC, Am y Salinidad 1.337; 0.720 15 540.216 0.62
Modelo 4 PSC, AB, Am y Salinidad 1.416; 0.841 24 692.036 0.62

B) Variable dependiente: PSH
Modelo Variables independientes 1% Dp gl AIC R?
Modelo 1 PSC y Salinidad 0.132; 0.936 8 393.500 0.81
Modelo 2 PSC, AB y Salinidad 0.199; 0.978 15 539.224 0.85
Modelo 3 PSC, Am y Salinidad 0.350; 0.950 15 527.508 0.78
Modelo 4 PSC, AB, Am y Salinidad 0.379; 0.984 24 679.327 0.78
CUADRO 5

Magnitud de los efectos directos e indirectos entre las variables del modelo de ruta seleccionado para A) fecundidad y B)
peso seco de la masa de huevos. Abreviaturas: PSC: peso seco del cuerpo, AB: area basal, SAL: salinidad del agua

TABLE 5
Magnitude of the direct and indirect effects among variables of selected path model for A) fecundity and B) dry weight of
egg mass. Abbreviations, PSC: body dry weight, AB: basal area, SAL: water salinity

A) Fecundidad

Variables dependientes Variables independientes Efecto directo Efecto indirecto Efectos totales
Fecundidad PSC 0.51 - 0.51
AB - 0.38 0.38
SAL -0.51 -0.14 -0.65
PSC AB 0.75 — 0.75
SAL - -0.27 -0.27
AB SAL -0.36 — -0.36

B) Peso de la masa de huevos

Variables dependientes Variables independientes Efecto directo Efecto indirecto Efectos totales
Peso masa huevos PSC 0.54 - 0.54
AB - 0.41 0.41
SAL -0.57 -0.13 -0.70
PSC AB 0.75 - 0.75
SAL - -0.24 -0.24
AB SAL -0.32 — -0.32
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Fig. 3. Modelos de ruta seleccionados para fecundidad y peso seco de la masa de huevos, éstos corresponden al modelo dos
del Cuadro 4, en ambos casos. Los efectos positivos se indican con lineas continuas y los negativos con lineas discontinuas.
Los nimeros sobre las lineas indican coeficientes de ruta estandarizados estimados por maxima verosimilitud. El ancho de
las flechas es proporcional a los coeficientes de ruta. La varianza no explicada por la variable respuesta y predictoras, se
representa como VAR _variable (FEC: fecundidad, PSH: peso seco de masa de huevos, SAL: salinidad del agua, AB: area
basal, PSC: peso seco del cuerpo).

Fig. 3. Selected path model for fecundity and dry weight of eggs mass, these corresponds to model two of Table 4, in both
cases. Positive effects are indicated by solid lines and negative effects by dashed lines. Numbers near the lines indicate
standardized path coefficients estimated by maximum likelihood. Arrow widths are proportional to path coefficients.
Variance not explained by predictors and response variables are represented as VAR variable (FEC: fecundity; PSH: dry
weight of eggs mass, AB basal area; PSC: body dry weight).

y el peso de la masa de huevos (PSH), con un
efecto total (directo + indirecto) negativo de
-0.65 para fecundidad y ligeramente superior
(-0.70) para PSH. Los analisis de rutas entre
otras cosas, permiten visualizar los efectos,
tanto directos como indirectos de las variables,
ofreciendo una idea mas completa de las rela-
ciones que se establecen en el sistema estudia-
do (Ortiz-Pulido, 2000).

En general, se ha demostrado que la fecun-
didad incrementa con el peso y la talla del
cuerpo en cangrejos braquiuros (Hines, 1982);
el mayor determinante para el tamafo de la
puesta es el espacio disponible para la acu-
mulaciéon de vitelo en la cavidad corporal
(Hines, 1982, 1991). De igual forma en A4.
pisonii se ha registrado que la talla del cuerpo
es la principal determinante de la salida repro-
ductiva, asi hembras grandes produciran un
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mayor numero de huevos que hembras de tallas
pequeiias (Hines, 1982; Conde, & Diaz, 1989a;
Diaz, & Conde, 1989; Leme, & Negreiros-
Fransozo, 1998; Conde et al., 2000).

En estudios realizados en Venezuela se
han encontrado diferencias en la fecundidad
promedio de A. pisonii entre poblaciones de
ambientes marino y estuarino, observando
16 379 huevos (7 952-34 057 huevos) en un
estuario (Conde, & Diaz, 1989a), y un prome-
dio de 11 577 huevos (3 724-27 134 huevos)
en un ambiente marino (Diaz, & Conde, 1989).
Nuestros resultados confirman que existen
diferencias significativas en la fecundidad y
el peso de la masa de huevos (PSH) entre el
manglar estuarino y el resto de los manglares.
Estas diferencias en el numero promedio de
huevos entre las distintas poblaciones pue-
den estar asociadas a la talla promedio de los
cangrejos y a la disponibilidad diferencial de
recursos ofrecida por cada hébitat; en este
trabajo se observan las maximas tallas aso-
ciadas a los manglares con mayor area basal
y altura maxima, bajo condiciones estuarinas,
y las minimas en manglares de menor altura
y area basal, bajo condiciones hipersalinas.
Conde & Diaz (1989b) plantearon un modelo
conceptual para explicar la amplia plasticidad
fenotipica observada en la talla de A. piso-
nii entre poblaciones asociadas a manglares
con distintos niveles de desarrollo estructural
planteando que podria ser una respuesta a las
condiciones locales de recursos, y proponiendo
que las diferencias en la productividad de los
manglares podria representar un gradiente de
recursos. Negreiros-Fransozo (2002) también
encuentra una relacion entre la talla de A. piso-
nii y la estructura del manglar en Brasil, donde
los cangrejos mas pequefios y los mas grandes
fueron encontrados en sitios donde el diametro
y densidad de arboles, fueron los minimos y
maximos respectivamente, apoyando la hipo-
tesis de Conde y Diaz (1989b). Castiglioni,
Santos, Reigada y Negreiros-Fransozo (2004)
reportan las maximas fecundidades para el
cangrejo Armases rubripes, en manglares que
presentaban el mayor desarrollo estructural, y
sugirieron una relacion entre la fecundidad y

la productividad del manglar producto de un
mayor suministro de recursos.

Lépez & Conde (2013) encontraron una
asociacion directa entre la variedad de rubros
consumidos por 4. pisonii y la altura del man-
glar, pero solo durante el periodo de lluvias,
sugiriendo que existe una mayor oferta de
recursos en los manglares con mayor desarrollo
estructural visible durante esta temporada. Las
lluvias generalmente ocasionan un incremento
en la productividad de los manglares, aprecia-
ble sobre todo en regiones aridas y semiaridas
(Day, Conner, Ley-Lou, Day, & Navarro, 1987;
Rodriguez, 1987; McKee, 2002), como es el
caso de los manglares de la peninsula de Para-
guana de este estudio; esto toma mas sentido
si consideramos que A4. pisonii es una especie
catalogada como omnivora oportunista, cuyos
individuos deben tomar ventaja estas condi-
ciones para su beneficio (Beever, Simberloff,
& King, 1979; Brogim, & Lana, 1997; Diaz,
& Conde, 1988; Erickson, Feller, Paul, Kwia-
tkowski, & Lee, 2008; Riley, Vogel, & Griffen,
2014).

En nuestro sistema de estudio se pudo
constatar que todas las poblaciones produje-
ron huevos de talla (volumen) mas o menos
similar; sin embargo, las hembras del man-
glar estuarino -el cual posee mayor desarrollo
estructural- presentaron huevos significativa-
mente mas pesados que las hembras de las otras
poblaciones. Kyomo (2000) consiguio6 resulta-
dos similares a los nuestros cuando compard
entre tres poblaciones de Sesarma intermedia
en Japon, observando una fecundidad similar
entre poblaciones, y también una talla similar
de los huevos, pero encontrd diferencias en el
peso de los huevos. Los huevos mas pesados se
observaron en una poblacion donde un tempra-
no incremento en el suministro de alimentos,
produjo una anticipada produccién de huevos;
y sugiere que hubo suficientes nutrientes que
se invirtieron en la producciéon de huevos mas
pesados. También se ha mencionado que la
calidad o cantidad del alimento disponible en
cada habitat, puede causar diferencias en las
caracteristicas reproductivas de poblaciones
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separadas espacialmente (Kyomo, 2000; Bas,
Spivak, & Anger, 2007).

Respecto a la calidad del recurso foliar,
se ha encontrado en manglares venezolanos
un mayor contenido de polifenoles y menor
de nitrégeno, asociado a manglares con menor
altura en zonas hipersalinas, donde ademas
se observan que las poblaciones de 4. pisonii
presentan los menores anchos de caparazon
(Conde et al., 1995). Lopez (2010) corrobora el
incremento en el contenido de nitrogeno foliar
en los manglares con mayor desarrollo estruc-
tural y menor salinidad del agua. La literatura
menciona que manglares achaparrados son
usualmente observados sobre suelos con alta
salinidad y pobres en nutrientes, cuyas hojas
son mas coridceas y dificiles de manipular por
los herbivoros presentando un bajo valor nutri-
cional (Feller, 1995).

En el manglar estuarino de BR se observan
altos porcentajes de hembras ovadas durante
todo el afio, mientras que en las poblaciones de
Paraguana la reproduccion presenta un pulso
durante los meses de lluvias, y en los man-
glares hipersalinnos de TIA y TAC es dificil
observar hembras ovadas durante los primeros
meses del afio (Conde 1990; Conde, & Diaz,
1992b; Loépez, 2010). Este comportamiento
parece sugerir que el manglar de BR ofrece una
mayor calidad del habitat, ya sea por una mayor
disponibilidad de recursos en el afio, mayor
calidad de las hojas, menor salinidad del agua
y un aporte de agua dulce constante, lo cual
puede estar manifestandose en el mayor peso
de la masa de huevos y fecundidad respecto a
los otros manglares evaluados en este trabajo
(marino e hipersalinos).

Leme (2006) encuentra valores simila-
res a los observados en este estudio res-
pecto al volumen individual de los huevos
de A. pisonii (0.015£0.002mm?>, Leme 2006;
0.017+0.002mm?, este estudio); no obstante en
relacion al peso de cada huevo, nuestros resul-
tados registraron valores inferiores, sobre todo
en hembras de los manglares marino ¢ hipers-
alinos (5.50+0.36pg, Leme 2006; 3.36+0.27ug
hipersalino-achaparrado). Las poblaciones
que evalia Leme (2006) se localizan en la

desembocadura de un rio en Sao Paulo, Brasil,
por lo tanto tienen un continuo aporte de agua
dulce durante el afio, y el peso de los huevos
de las hembras de Boca de Ricoa (manglar
arboreo estuarino) en nuestro caso, fue el mas
similar a los datos obtenidos por Leme (2006).
Es decir en los manglares con mayor salinidad,
las hembras de A. pisonii presentaron huevos
mas livianos.

Los resultados del analisis de rutas refle-
jan el papel relevante de la salinidad sobre la
inversion reproductiva de A. pisonii, con efec-
tos tanto indirectos -a través de la estructura
de la vegetacion- como directos -a través de la
influencia sobre el presupuesto energético del
cangrejo-. Se ha demostrado que los cangrejos
sesarmidos comprometen la asignacion de ener-
gia cuando se encuentran en altas salinidades
del agua (48-65ups), de manera que la asigna-
cion obtenida a través del consumo de alimen-
to, es usada en la excrecion (osmorregulacion)
y respiracion (Gillikin, De Wachter, & Tack,
2004), afectando negativamente la inversion
en reproduccién o crecimiento; es decir, ocurre
una distribucion diferencial de recursos entre
diversos procesos, estableciéndose una relacion
costo-beneficio (Stearns, 1976). Por lo tanto,
es posible que la energia dirigida a crecimiento
o reproduccion en los cangrejos de manglares
hipersalinos en nuestro estudio, pueda estar
comprometida en mantener el equilibrio osmo-
tico y la respiracion, restandole energia a otras
funciones. Para comprobar esto son necesarias
manipulaciones experimentales que evalten la
respuesta fisiologica de A. pisonii bajo dife-
rentes condiciones de salinidad. Sin embargo,
otras variables no consideradas, pueden estar
influyendo sobre la inversion reproductiva de
A. pisonii, por ejemplo aspectos relacionados
con la calidad del recurso, diferentes a la rela-
cion C/N foliar (no seleccionada por el modelo
en el analisis de ruta), como el contenido de
fibra cruda y de agua en las hojas (de Lacer-
da et al., 1986; Faraco, & Lana, 2004) o la
disponibilidad de recursos alternativos (algas,
frutos, flores, insectos) (Erickson et al., 2003;
Lopez, & Conde, 2013). También podria influir
la dinamica de las mareas, o las interacciones
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de competencia, canibalismo y depredacion
(Wilson, 1989; Feller, & Chamberlain, 2007).
La relacion C/N, ., €n este trabajo, no
mostraron la misma tendencia que el C/N
foliar, observando en el manglar marino valo-
res mas altos, lo cual sugiere que deben existir
otras variables no consideradas en este trabajo,
que pueden estar influyendo sobre la calidad
de los huevos en las hembras de este manglar.
En conclusion, la inversion reproductiva de
A. pisonii en las poblaciones evaluadas esta
determinada de forma multicausal, es decir por
una combinacion de variables (ambientales y
morfologicas) que interactuan sobre la fecun-
didad y el peso de la masa de huevos, donde
la salinidad ejerce el efecto mas importante.
Asi se observa la menor fecundidad y PSH en
manglares con menor desarrollo estructural
asociados a ambientes de elevada salinidad del
agua, donde predominan las menores tallas
de cangrejos. Se propone que la combinacion
de variables en el manglar estuarino, menor
salinidad, mayor desarrollo estructural, lo cual
implica una mayor variedad y disponibilidad de
recursos, puede explicar la mayor inversion de
energia en reproduccion, que en hembras que
habitan manglares con menor desarrollo estruc-
tural, bajo condiciones ambientales adversas.
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RESUMEN

Aratus pisonii es un cangrejo abundante de los man-
glares del Neotropico, que forrajea sobre el tejido foliar
fresco del dosel y vive en una amplia variedad de habitats.
Presenta una gran plasticidad en algunos aspectos de su
historia de vida, convirtiéndose en un excelente sujeto para
estudios comparativos. El propoésito de este estudio fue
investigar las posibles variaciones reproductivas entre las

poblaciones de este cangrejo en manglares con diferentes
niveles de desarrollo estructural, y explorar los efectos
directos e indirectos de las variables ambientales sobre la
inversion reproductiva. El estudio se realizé durante la tem-
porada de lluvias 2003 y 2004, en la region Noroccidental
de Venezuela. Se evaluaron la fecundidad (numero de
huevos/hembra), el peso seco de la masa de huevos (PSH)
y la calidad del huevo (C/N, ... en cinco poblaciones
de esta especie, que viven en manglares bajo diferentes
condiciones ambientales (estuarinos, marinos, hipersali-
nos) y diferente grados de desarrollo estructural (arboreo,
arbustivo, achaparrado). El rendimiento reproductivo (Ro)
se obtuvo por la relacion Ro=PSH/peso seco del cuerpo
(PSC); se probaron otras estimaciones de Ro: Rol=PSH/
longitud del caparazon (LC), Ro2=fecundidad/LC. Se
utilizo un analisis de rutas para explorar las relaciones cau-
sales entre las variables ambientales y morfologicas con la
inversion reproductiva (PSH, fecundidad). La fecundidad
vario de 6 463+831 huevos (media+ES) en el manglar
arbustivo hipersalino, hasta un maximo de 24 584+2 393
huevos en el manglar arboreo estuarino, que presentod el
mayor desarrollo estructural. El rendimiento reproductivo
de las hembras mostrd diferencias significativas entre man-
glares, encontrandose los mas altos valores de Rol, Ro2
en las hembras de manglar estuarino. Los resultados del
analisis de rutas indicaron un efecto multicausal de varia-
bles morfologicas y ambientales; en particular, la salinidad
mostrd la mayor influencia sobre la fecundidad y el PSH.
La condicion del manglar estuarino con menor salinidad y
mayor desarrollo estructural, que de acuerdo con estudios
anteriores supone una mayor calidad de las hojas de man-
gle y una mayor variedad de recursos potenciales, puede
explicar la mayor inversion reproductiva observada en las
hembras de este habitat.

Palabras clave: Crustacea, fecundidad, rendimiento repro-
ductivo, composicion elemental de los huevos, analisis de
rutas, manglar, Venezuela.
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