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Resumen

Se analiza la temporalidad y sincronizacién de los procesos de muda terminal,
maduracion gonadal, acumulacion de reservas energéticas y migracion en la
centolla, Maja brachydactyla, tanto a nivel individual como poblacional, y su
variabilidad intra- e intersexual. Para explicar esta variabilidad en la temporalidad
se plantean dos hipétesis: 1) hipétesis fisiolégica: machos y hembras inician la
migracion cuando alcanzan un estado fisiol6gico adecuado (un nivel de reservas
energéticas Optimo), y 2) hip6tesis de oportunidades de apareamiento: la
temporalidad de la migracion trataria de maximizar las oportunidades de
apareamiento y la calidad de las parejas. Nuestros resultados muestran que los
machos llevan a cabo la muda terminal (con un pico en Julio) antes que las
hembras (Agosto). En las hembras, el inicio de la madurez gonadal se produce
entre dos y tres meses después de alcanzar la madurez morfométrica (a partir de
Octubre), coincidiendo con el periodo previo y durante la migracién de
apareamiento a aguas profundas. El andlisis de las espermatecas de las hembras
primiparas reveld6 que en la zona somera no se producen practicamente
apareamientos, en el corredor migratorio se producen las primeras cOpulas, y es

en los deep mating grounds donde se producen probablemente la mayor parte de

los apareamientos. En los machos la madurez gonadal se produce antes de la



madurez morfométrica. El dia promedio de inicio de migracion obtenido para los
machos fue el 8 de Octubre, mientras que para las hembras fue el 16 de Octubre,
lo que confirma evidencias previas de un adelanto de los machos en el inicio de la
migracion. No se observaron diferencias en la condicion fisioldgica (indices de
condicion de mausculo, génada y hepatopancreas) entre migradores y no
migradores, lo que indica claramente que la hipotesis fisiolégica no se cumple en
esta especie, dado que incluso se capturé un mayor porcentaje de ejemplares en
postmuda en el corredor migratorio que en aguas someras. La condicion
fisiologica mejor6 con el tiempo en ambos sexos tanto en los ejemplares
capturados en el area somera como en el corredor migratorio, y por tanto los
ejemplares que migran primero lo hacen en peor condicion fisiolégica. Ademas,
los migradores tempranos presentaron una talla media significativamente menor
que los migradores tardios. Nuestros resultados sugieren que la variabilidad
intrapoblacional e intersexual estaria relacionada con diferentes estrategias
reproductivas, y no con una limitacion fisiolégica. Asi, los machos de peor calidad
(y menor capacidad competitiva) deberian migrar al inicio de la temporada (antes
o coordinadamente con las primeras hembras), mientras que los machos de alta
calidad podrian retrasar la migracion al momento en que sus reservas fueran
maximas dado que podrian desplazar a los machos de baja calidad en los

habitats de apareamiento.

INTRODUCCION

Los juveniles de Maja brachydactyla (ver Neumann, 1998 para el estado
taxonémico, correspondiente a la especie del Atlantico norte previamente

conocida como M. squinado) viven fundamentalmente en aguas someras



(GONZALEZ GURRIARAN & FREIRE, 1994; HINES et al., 1995; LE FoLL, 1993; MEYER,
1993; SAMPEDRO, 2001; FREIRE et al., 2002). Durante el verano del segundo o
tercer afio de su vida (dependiendo de la época de reclutamiento) llevan a cabo la
muda terminal, tras la que alcanzan la madurez sexual (Corgos, 2004; Corgos and
Freire, submitted; Corgos et al., submitted; FREIRE et al.,, 2002; GONZzZALEz
GURRIARAN et al., 1995; LE FoLL, 1993; MEYER, 1993; SAMPEDRO et al., 1999).
Entre el final del verano y el principio del otofio los adultos llevan a cabo una
migracion reproductiva hacia aguas profundas, como se ha observado en distintas
partes de la costa europea (CAMUS, 1983; EDWARDS, 1980; FREIRE & GONZALEZ
GURRIARAN, 1998; FREIRE et al., 1999; GONzALEzZ GURRIARAN & FREIRE, 1994;
KERGARIOU, 1976, 1984; LATROUITE & LE FoLL, 1989; LE FoLL, 1993; MEYER, 1993;
STEVCIC, 1973). Aunque existe muy poca informacién sobre el apareamiento de la
centolla en medio natural, las evidencias disponibles indican que se produce
principalmente en aguas profundas, donde se pueden formar agregaciones
(GoNzALEZ GURRIARAN et al., 2002). La muda terminal, la maduracion gonadal, la
migracion y el apareamiento estan estrechamente coordinados entre si y juegan
un papel muy importante dentro del ciclo bioldégico de la centolla, ya que van a
determinar cambios radicales en la estructura espacial y demogréafica de las

poblaciones y van ser fundamentales para determinar el éxito reproductivo.

El hecho de que los animales migradores almacenen reservas energéticas antes
de iniciar la migracion para llevarla a cabo con garantias de éxito esta
ampliamente documentado (DINGLE, 1996). En el caso de la centolla, la migracion
supone un cambio dramatico de actividad (desplazamientos rapidos de mas de 1-

10 km en pocos dias), tras una fase juvenil con movimientos exclusivamente de
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pequefia escala (10s 6 100s m/dia, FREIRE & GONzALEZ GURRIARAN, 1998;
GONZALEZ GURRIARAN & FREIRE, 1994; GONZALEZ GURRIARAN et al., 2002; HINES et
al., 1995). Por otra parte, esta migracion se produce tras la muda terminal, un
proceso fisioldgico y energéticamente critico. Por tanto, durante un periodo corto
inmediatamente posterior a la muda y previo a la migracion se debe producir la
recuperacion del proceso de ecdisis y el almacenamiento de energia preciso para
la migracion. Se han encontrado diferencias sexuales en la temporalidad de la
migracion en otras areas geograficas, en concreto se ha observado que los
machos inician la migracion antes que las hembras (STevcic, 1973). Este
comportamiento diferencial puede estar relacionado con las estrategias
reproductivas de ambos sexos, como se ha observado para otras especies de

vertebrados y otros artropodos (MORBEY & YDENBERG, 2001) .

Los machos de centolla compiten por las hembras produciéndose interacciones
agonisticas entre ellos (informacion de observaciones directas de pescadores de
apareamientos ocasionales en aguas someras), y las hembras se pueden aparear
con varios machos (GONzALEZ GURRIARAN et al., 1998). Informacidén proveniente
de observaciones de apareamientos tanto en cautividad como en el medio natural
indican que tanto machos como hembras se aparean con el caparazon duro
(nunca se han observado apareamientos inmediatamente tras la muda), las
hembras con puesta pueden aparearse, y no se produce cortejo previo a la copula
ni guarda pre- ni postcopulatoria (GONzALEZ GURRIARAN et al., 1998). Este mating
behaviour contrasta con las caracteristicas definidas para otros majidos (CLAXTON
et al., 1994; Jones and Hartnoll, 1997; Sainte-Marie et al., 1999). El hecho de que

las hembras presenten el caparazon duro en el apareamiento va a determinar las



caracteristicas del sistema de apareamiento, ya que por una parte determina la
ausencia de guarda pre- y postcopulatoria encaminada a proteger a las hembras
con el caparazon blando de predadores (p.e. HARTNOLL, 1969; JivOoFF, 1997a;
WILBER, 1989) y/o asegurar la paternidad de la puesta (DIESEL, 1991; JIVOFF,
1997a), aunque se han observado guardas postcopulatorias de hembras con el
caparazon duro en Chionoecetes opilio (CLAXTON et al., 1994). Por otra parte, en
el caso de la centolla todas las hembras adultas son receptivas, por lo que la
proporcion sexual operativa, definida como el nimero de machos activos
sexualmente relativo al nimero de hembras fertilizable (EMLEN & ORING, 1977), es

igual a la proporcion sexual efectiva.

La temporalidad y sincronizacion de los procesos bioldgicos asociados a
migraciones reproductivas, tanto a nivel individual como poblacional, y las
diferencias sexuales que se han observado en la centolla pueden ser explicadas

en funcion de dos grupos de hipdtesis alternativas:

*Hipotesis fisioldgica: machos y hembras inician la migracion cuando alcanzan un
estado fisioldgico adecuado (un nivel de reservas energéticas optimo), por lo que
la variabilidad intrapoblacional e intrasexual estaria relacionada con el estado
fisiologico, dependiente del momento de la muda terminal y la tasa de
recuperacion energética. Ambos procesos pueden ser variables en funcion del
sexo, y diferentes necesidades energéticas para la reproduccion, y tamafo

corporal .



*Hipotesis de oportunidades de apareamiento: la temporalidad de la migracion
trataria de maximizar las oportunidades de apareamiento y la calidad de las
parejas. Una vez alcanzada una condicion fisiologica minima, los machos
migrarian en el momento adecuado para interceptar y aparearse con el mayor
namero de hembras posible en habitats de apareamiento (en el caso de la
centolla corresponderia a las zonas de intercepcion de hembras durante la
migracion y/o en aguas profundas). En el caso de las hembras, la estrategia
Optima seria la obtencion de apareamientos con los machos de mayor calidad. La
variabilidad intrapoblacional e intrasexual estaria relacionada con diferentes
estrategias reproductivas, y no con una limitacion fisiolégica (posiblemente una
vez alcanzado un minimo de reservas energéticas). Segun esta hipotesis la
variabilidad intrasexual estaria determinada por la diferente calidad de los

individuos.

En este trabajo se analiza en detalle la temporalidad y sincronizacion de los
procesos de muda terminal, maduracion gonadal, acumulacion de reservas
energéticas y migracion en la centolla tanto a nivel individual como poblacional.
Se analiza la variabilidad intra- e intersexual e intrapoblacional en los procesos
anteriores. Nuestros resultados permitiran contrastar, al menos parcialmente, las
hipétesis planteadas previamente sobre las causas de la temporalidad y
sincronizacion de los procesos asociados a las migraciones. En particular se

contrastaran las siguientes predicciones:

» Hipotesis fisioldgica: 1) la condicion fisiologica de los adultos postpubertales

capturados en el corredor migratorio seria mejor que la de aquellos que



permanecen aun en aguas someras. Este patrén deberia ser observado a lo largo
de todo el periodo migratorio. La condicién fisiolégica durante la estacion de
migracion mejoraria gradualmente en los individuos de aguas someras, mientras
gque permaneceria aproximadamente constante en el tiempo en ejemplares
capturados en el corredor migratorio (Figura 1); 2) las diferencias sexuales en la
temporalidad deberian depender de la condicion fisioldgica diferencial de cada

sexo, relacionada con diferencias en el timing de la muda terminal.

» Hipoétesis de oportunidades de apareamiento: 1) en un momento dado los
individuos en migracibn y en aguas someras no tendrian que presentar
diferencias en su condicion fisioldgica; 2) los machos de peor calidad deberian
migrar en una fase temprana y posiblemente antes que las hembras para
maximizar sus posibilidades de encuentro. Tanto en machos como en hembras,
los individuos de peor calidad (en el caso de crustaceos, de menor tamafio
corporal y/o condicién fisiolégica) deberian adelantar la migracion con el fin de
maximizar la probabilidad de encuentros para el apareamiento. Por tanto, la
condicion fisioldgica mejoraria a lo largo de la época de migracion tanto en aguas

someras como en el corredor migratorio.

Desde el punto de vista de los machos, la probabilidad de apareamiento depende
de la abundancia de hembras y de la competencia entre machos, por lo que es
probable que la distribucion temporal de las oportunidades de apareamiento a lo
largo de la estacion sea unimodal. Al principio la probabilidad de apareamiento
seria pequefia debido a la escasez de hembras en las zonas de apareamiento. A

medida que van llegando las hembras la probabilidad aumentaria hasta alcanzar



un maximo. A continuacion la probabilidad disminuiria debido a que la densidad
de machos alcanza el maximo y la competencia entre ellos hace que descienda la

probabilidad de apareamiento (Figura 2).

Segun la hipotesis de oportunidades de apareamiento, los machos “migradores
tempranos” serian de menor tamafo y estarian en peor condicion fisiolégica, pero
llegarian primero a las zonas de apareamiento y, ademas de poder aparearse con
alguna hembra durante la migracion, tendrian una mayor probabilidad de
aparearse con las primeras que llegan a las zonas de apareamiento (Figura 2, A).
Con el tiempo aumentaria la densidad de hembras, pero también la de machos,
por lo que el porcentaje de hembras interceptadas descenderia progresivamente
debido a la competencia (Figura 2, B), hasta llegar a un minimo que coincidiria

con la maxima densidad de machos (Figura 2, C).

Los machos “migradores tardios” llegarian mas tarde a las zonas de
apareamiento, pero serian de mayor tamafo y estarian en mejor condicion
fisioldgica, por lo que son mejores competidores que los “migradores tempranos”
y a medida que aumenta la densidad de hembras aumentarian sus probabilidades
de apareamiento (Figura 2, B) hasta alcanzar un maximo coincidiendo con la

maxima densidad de hembras en la zona (Figura 2, C).

MATERIAL Y METODOS

Se llevaron a cabo muestreos mensuales entre Diciembre de 1997 y Noviembre

de 1999. Desde el final del verano al otofio se aument6 el esfuerzo de muestreo



con el fin de obtener informacién mas detallada acerca de la migracion de adultos.
Para el muestreo se emplearon nasas experimentales tronco-conicas de 50 cm de
altura, didmetro superior de 110 cm e inferior de 100 cm, con una entrada lateral
de 22 cm y malla de 50mm. El area de muestreo fue la Ria de A Corufia, una
pequefia bahia oceénica situada al NW de Galicia (NW Spain). Se seleccion6 una
estacion de muestreo en areas someras (5-15 m) de la parte interna de la ria
(Bastiagueiro) y otra en una zona mas profunda (25-30 m) en el canal central de
la ria, que constituye un corredor migratorio para los adultos postpubertales. En el
area interna de la ria, donde la abundancia de centolla es elevada, se realizé un
transecto en el sentido del eje longitudinal de la ria, en el que se realizaron 7
lances paralelos a la costa separados entre si una décima de minuto en latitud

(unos 180 m) (Figura 3).

De cada individuo capturado se tomaron los siguientes datos: sex, morphpmetric
maturity (Corgos, 2004; Corgos and Freire, submitted; SAMPEDRO et al., 1999),
stage of intermoult cycle (estimated by the hardness of the exoskeleton and the
presence of a new internal caparace in crabs approaching moult, Sampedro et al.,
2003), y edad relativa en base al grado de epibiosis y erosion del caparazén (ver
FERNANDEZ et al,. 1998), para diferenciar a los adultos postpubertales recientes de

los individuos que alcanzaron la madurez en afios anteriores.

Con el fin de analizar el estado reproductivo y la condicidn fisiologica en machos y
hembras, entre Julio y Diciembre de 1998 se obtuvo una muestra mensual de
hembras adultas (ya que la morfologia del abdomen permite una discriminacion

directa del estado de madurez) y machos juveniles y adultos (el estado de



madurez se determiné posteriormente en base a su morfometria) procedentes de
areas someras y el canal central (aunque por diversos motivos, en el caso del
canal solo disponemos de datos de hembras en Septiembre y Noviembre, y de
machos en Noviembre). Se seleccionaron machos entre 60 mm y 160 mm de LC
divididos en clases de talla de 20 mm y una ultima clase de individuos mayores de
160 mm. De los machos capturados en el area somera se traslado al laboratorio
(siempre que se produjeron capturas suficientes) una muestra compuesta por 10
individuos de cada clase de talla. De los machos capturados en el canal se obtuvo
una muestra de 5 individuos de las 3 clases de talla mayores (los animales de
tallas inferiores no se capturaron en esta zona). Se seleccionaron hembras
adultas mayores de 100 mm de LC en 3 clases de talla de 40 mm y se traslad¢ al
laboratorio una muestra de 5 individuos de cada clase de talla tanto de las

capturadas en el area somera como en el canal.

Los ejemplares fueron diseccionados para determinar el estado de maduracion
gonadal en hembras (siguiendo la clasificacion propuesta por GONZALEZ
GURRIARAN et al., 1993, 1998), el peso seco gonadal, la replecion y nimero de
masas de esperma en las espermatecas en el caso de las hembras (siguiendo la
clasificacion propuesta por GONzALEz GURRIARAN et al., 1993, 1998), y la
presencia de espematéforos y peso seco gonadal en machos. A cada ejemplar se
le extrajo la génada, el hepatopancreas y el musculo del segundo pereiopodo
derecho, y se mantuvieron 48 h a 60 °C para obtener su peso seco (Corgos and
Freire, submitted). Para el analisis de la condicion fisiologica no se incluyeron los

machos morfométricamente juveniles.
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Andlisis de datos

El estado energético de cada individuo se estimé mediante indices de condiciéon
basados en el peso seco gonadal, muscular y del hepatopancreas. Los indices de
condicion se estimaron como los residuales de una regresion alométrica (Log Y =
log a + b-log LC) del peso seco de cada tejido frente a la longitud de caparazon
(LC) (Figura 4). Las regresiones se ajustaron con datos de ejemplares adultos
capturados entre junio y diciembre de 1998, excluyéndose de los analisis los

juveniles y adultos multiparos (que alcanzaron la madurez en afios anteriores).

Para contrastar la existencia de diferencias en los indices de condicion entre
ejemplares migradores y no migradores a lo largo del tiempo (de acuerdo con las
predicciones de las hipétesis planteadas previamente) se ajusto la serie temporal
de los indices de condicion de los ejemplares capturados en aguas someras a
una regresion polinébmica de segundo orden, de la forma IC = a + b-fecha +
cfecha®. Posteriormente los datos de indice de condicién de ejemplares
capturados en el canal (que se obtuvieron sélo en algunos meses) fueron
comparados con los datos de Bastiagueiro. Se consideré la existencia de
diferencias significativas entre ambas areas cuando el IC medio de canal cayo

fuera de la banda de confianza del 95% de la regresion para la zona somera.

El estado de muda fue utilizado complementariamente como indicador de
condicion, ya que los ejemplares en postmuda estan en peor condicion que los
que estan en intermuda o premuda. Para analizar las diferencias en la el estado

de muda de migradores (tempranos y tardios) y no migradores se realizé un
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analisis log-lineal de la frecuencia de machos y hembras en postmuda en

Bastiagueiro y canal en Septiembre y Octubre de 1998.

Se estimé la fecha media de inicio de la migracion a partir de los datos de captura
por unidad de esfuerzo (CPUE; no./nasa) obtenidos en los muestreos realizados
en el canal entre julio y diciembre de 1998 (considerando que los adultos
capturados en el canal han iniciado muy recientemente la migracion). La fecha

media se obtuvo como la media de fechas de muestreo ponderadas por la CPUE.

Para contrastar la existencia de diferencias significativas en el tamafio corporal de
los ejemplares migradores y no migradores se realizé un andlisis de varianza
(ANOVA) de las tallas medias de machos y hembras en Bastiagueiro y canal en

los meses de Septiembre y Octubre de 1998.

RESULTADOS

Estacionalidad y diferencias sexuales en la muda terminal

Los machos adultos en postmuda empezaron a ser capturados en Bastiagueiro en
Abril, y su abundancia aumenta rapidamente alcanzando valores elevados en
Junio y Julio, cuando se alcanzé el maximo; en Septiembre la abundancia de
adultos en postmuda desciendié bruscamente, y después progresivamente hasta
que desaparecieron en Diciembre (Figura 5). Las hembras en postmuda
empezaron a ser capturadas en Julio en aguas someras, alcanzaron su maxima

abundancia en Agosto y descendieron bruscamente en Septiembre, hasta
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desaparecer practicamente en Octubre (Figura 5). Tanto en 1998 como en 1999
el patrén se repite, y los machos adelantan un mes la muda terminal con respecto
a las hembras. EI maximo de machos adultos en postmuda se produce en Julio,
mientras que el maximo de hembras en postmuda se produce en Agosto. Los
machos presentan un periodo de muda terminal mas amplio que las hembras
(encontramos machos en postmuda desde Abril a Noviembre en 1998), aunque
en 1999 parece que existe una mayor coordinacion, ya que hasta Junio no

aparecen machos adultos.

Desarrollo gonadal y apareamiento

Las hembras adultas presentaron un patron de maduracion gonadal es muy claro;
una vez realizada la muda terminal las hembras presentaron las génadas en
estadios iniciales de desarrollo (entre Julio y Octubre el 93% presento las
gonadas en estado), y hasta Noviembre no alcanzan estados de desarrollo mas
avanzados (Il y 1ll). No se capturaron hembras con génadas en estado avanzado
de desarrollo (IV) en el area somera ni en el canal. En el canal de la ria el estado
de madurez es ligeramente mas avanzado que en el area somera, ya que entre
Septiembre y Diciembre se observé un 64 % de hembras que presentaban las
gonadas en estado Il y un 27% en estado Ill. En las hembras, el inicio de la
madurez gonadal se produce a partir de Octubre (entre dos y tres meses después
de la madurez morfométrica), coincidiendo con el periodo previo y durante la

migracion a aguas profundas.
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El analisis de las espermatecas de las hembras primiparas revelé que en la zona
somera no se produce un numero relevante de apareamientos, ya que un 97% de
las hembras (N=124) presentaron las espermatecas vacias. En el canal se
observa un aumento de la frecuencia de apareamientos, dado que mas del 21%
de las hembras analizadas (N=23) se habian apareado. Estos resultados indican
que el apareamiento se puede realizar en los corredores migratorios, pero es muy
probablemente en aguas profundas donde se producen la mayor parte de los
apareamientos (Tabla 1). Todas las hembras analizadas presentaban una Unica
masa de esperma. Por el contrario, en el area somera también se capturaron dos
hembras multiparas que presentaban 7 masas de esperma en cada espermateca,
con diferencias en su color y volumen, lo que revela grandes intervalos de tiempo

entre los apareamientos (Gonzalez-Gurriaran et al., 1998).

El examen de las gbénadas de los machos nos indicé que, al contrario que las
hembras, la madurez gonadal se produce antes de la madurez morfométrica. Mas
del 60% de Ilos individuos juveniles examinados (N=382) presentaron
espermatoforos, y mas del 76 % de los juveniles mayores de 96 mm de LC y
todos los morfométricamente maduros presentaron espermatéforos. Por lo tanto,
los machos son funcionalmente maduros y estan preparados para aparearse

inmediatamente después de la muda terminal (see Corgos and Freire, submitted).

Diferencias sexuales en la temporalidad del inicio de la migracién

Los muestreos realizados en el area interna de la ria permitieron un seguimiento

muy detallado de los movimientos a pequefia escala y el inicio de la migracion de
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los adultos (Figura 6). En Julio del 98 la CPUE media de machos fue mucho
mayores que la de hembras (4.2 y 0.5 ejemplares/nasa respectivamente), y éstos
se encontraron dispersos ocupando la parte mas interna y proxima a la linea de
costa. En Agosto se observé un aumento de la CPUE media de hembras (3.8
ejemplares/nasa), que se encontraban en la parte interna, y se aprecia como los
machos se han desplazado hacia la parte mas externa y proxima al canal. En
Septiembre la gran concentracion de machos de la parte externa ha
desaparecido, lo que indica que han iniciado la migracion, mientras que las
hembras se desplazaron hacia la parte externa. En Octubre los pocos machos
que quedan en el area se van desplazando hacia la parte externa y van
abandonando la zona y las hembras se concentran en la parte externa. En
Noviembre las capturas de adultos son muy escasas aunque aun quedan algunas
hembras en la parte mas externa, por lo que la migracion de las hembras se
produjo entre los muestreos de Octubre y Noviembre. En Diciembre

practicamente todos los adultos han abandonado la zona.

Las capturas en el canal confirman este patron estacional de migracion (Figura 7).
Estas se concentraron en Septiembre y Octubre, pero los machos presentaron un
maximo de capturas en Septiembre y las hembras en Octubre. Los machos
presentaron un periodo de migracion mas amplio que las hembras (Figura 7), con
capturas estables entre el 25 de Septiembre y el 23 de Octubre. Por el contrario,
las primeras hembras se capturaron el 25 de Septiembre, con un aumento
progresivo hasta alcanzar un pico claro el 23 de Octubre. El dia promedio de inicio
de migracion obtenido para los machos fue el 8 de Octubre, mientras que para las

hembras fue el 16 de Octubre.
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Condicidn fisica en el inicio de la migracion

Desde Julio a Diciembre los machos adultos de Bastiagueiro aumentaron
progresivamente el peso relativo del masculo, gonada y hepatopancreas (Figura
8). Solo fue posible comparar la condicion fisiolégica en la zona del canal
(migradores) y somera (no migradores) en Noviembre. En este mes los
migradores presentaron la indices de condicion similares a los no migradores para

todos los tejidos analizados.

El indice de condicion de las hembras de areas someras presentd un aumento
gradual en el caso de la gbénada, pero no asi en el musculo o hepatopancreas
(exceptuando valores muy bajos para este ultimo tejido en Septiembre). Las
hembras adultas capturadas en el canal mostraron una condicion de la gonada
ligeramente superior en Noviembre con respecto al area somera, mientras que en
Septiembre no se observaron diferencias (Figura 9). La condicion fisiologica del
musculo fue similar en Noviembre, Unico mes en que se obtuvo informacion del
canal. Por su parte, la condicion fisiolégica del hepatopancreas fue similar en

ambas areas tanto Septiembre como en Noviembre.

Tanto en machos como en hembras el porcentaje de ejemplares en postmuda en
cada una de las zonas fue mas elevado en Septiembre que en Octubre (Figura
10), y en ambos meses mas elevado en el canal que en Bastiagueiro (el analisis
log-lineal del efecto de la estacion, fecha y sexo en el porcentaje de ejemplares en

postmuda, mostré como variables significativas la estacién y la fecha, X*>=5.53; p
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= 0.35). Esto indicaria que los migradores tempranos estan en peor condicién que

los migradores tardios.

Tamafio corporal al inicio de la migracién

Se comparo la talla (LC) media de machos y hembras en Bastiagueiro y el canal
en los meses de Septiembre y Octubre. La talla de las hembras fue
significativamente mayor que la de los machos, y tanto en Bastiagueiro como en
canal en ambos sexos la talla fue mayor en octubre (ANOVA, N=1198; effect of
date and sex p<0.001; effects of sampling station and all interactions, p>0.2).
Ninguna de las interacciones fue significativa, por lo que tanto en machos como
en hembras inician antes la migracion los ejemplares de menor tamafio (Figura

11).

DISCUSION

En este trabajo se presentan diferentes evidencias que demuestran la
coordinacion en la estacionalidad de la muda terminal, el desarrollo gonadal y la
migracion la centolla. Las diferencias Inter- e intrasexuales en estos fendmenos
pueden reflejar la existencia de distintos comportamientos y estrategias
reproductivas compatibles con la hipétesis de oportunidades de apareamiento que
se presento previamente. Por otra parte nuestros resultados contradicen algunas

de las predicciones de la hipétesis fisiologica.
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Para ser capaz de aparearse, un organismo debe estar en una condicidén
fisiologica adecuada, asi como en una situacion correcta en el espacio y en el
tiempo (CORREA & THIEL, 2003). En el caso de M. brachydactyla, probablemente
los machos alcanzan la madurez y desarrollan las gonadas antes que las
hembras para estar fisiolégicamente preparados para aparearse en el momento y
el lugar en que se encuentren una hembra adulta, ya que teniendo en cuenta la
fecha de inicio de migracion y que a partir de Diciembre - Enero se empiezan a
capturar hembras ovadas en zonas someras (datos no publicados), el periodo de
agregacion y apareamiento en aguas profundas debe ser bastante corto. Por su
parte, las hembras al disponer de espermatecas pueden aparearse con las
gonadas en estadios de desarrollo temprano vy fertilizar las puestas

posteriormente.

En la Ria de A Corufia, la muda terminal se produce en aguas someras entre Abril
y Agosto. Los machos adelantan un mes la muda terminal con respecto a las
hembras (maximos en Julio y Agosto respectivamente). GONzALEZ GURRIARAN et
al. (1995) obtuvieron resultados similares en condiciones de cultivo para esta
misma especie, mientras que en latitudes mas nortefias el ciclo se retrasa
posiblemente por las diferencias en el régimen térmico. En el Golfo Normano
Bretdn la muda terminal se produce a finales del verano-principios de otofio, y los
adultos postpubertales recientes se empiezan a capturar en Agosto-Septiembre

alcanzando el maximo a principios de otofio (LE FoLL, 1993; MEYER, 1993).

Teniendo en cuenta que la duracion media de la migracion a aguas profundas se

estim6 en 5.7 dias (con un rango entre 2 y 14 dias) en la Ria de Arousa
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(GoNzALEZ GURRIARAN et al., 2002), el hecho de capturar adultos en el canal en un
periodo de aproximadamente 30 dias indica claramente la existencia de
diferencias individuales en el momento del inicio de la migraciéon. En nuestra area
de estudio los machos iniciaron la migracion en promedio ocho dias antes que las
hembras (8 y 16 de Octubre respectivamente). GONZALEzZ GURRIARAN et al. (2002)
estimaron mediante telemetria ultrasonica como dia medio de inicio de la
migracion de hembras en la Ria de Arousa el 1 de Noviembre en 1996, aunque en
estudios mas recientes (1998-2000) el inicio promedio de la migracion vario
ligeramente: el 10 de Octubre en 1998, el 26 de Septiembre en 1999, el 30 de
Septiembre en 2000 en la Ria de Arousa (aproximadamente, y el 29 de
Septiembre en 2000 en la Ria de A Coruia (BERNARDEZ and GONZALEZ

GURRIARAN, comunicacion personal).

Teniendo en cuenta la fecha media de inicio de migracibn en ambas areas de
muestreo (Figura 12), parece existir una elevada coordinacion espacial en un
mismo afo (véase 1998 y 2000 en Coruiia y Arousa), y la variabilidad interanual
es de unos 36 dias, por lo que parece que el inicio de la migracion esta
desencadenado o se produce como respuesta a fendmenos oceanograficos o
ambientales (GONzALEZ GURRIARAN et al., 2002; GONzALEZ GURRIARAN & FREIRE,

1994; FREIRE et al., 1999).

Stevcic (1973) detectd que los machos abandonan antes que las hembras la
zona somera en el Adriatico, aunque en este caso la migracion se produce mucho
antes que en nuestra area de estudio (Abril y Mayo). En el Golfo Normano-Breton

la migracion se produce entre Septiembre y Enero (LE FoLL, 1993), por lo que
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considerando la duracion media de la migracién, en esta area geografica pueden
producirse también diferencias individuales en el momento del inicio de la

migracion, aunque el citado autor no profundiza sobre el tema.

La llegada méas temprana de los machos a las zonas de apareamiento es un
fendmeno conocido como protandria (MORBEY & YDENBERG, 2001). En nuestro
caso los machos inician la migracién en promedio antes que las hembras, y por
tanto es muy probable que en un primer momento haya mayor proporcion de
machos en las zonas de apareamiento. Analizando las capturas en el canal
durante el periodo de migracion observamos que durante todo el periodo migran
tanto machos como hembras, como cabria esperar en una especie donde las
hembras son poliandricas (ZONNEVELD, 1992). Atendiendo a las capturas en el
corredor migratorio, los machos presentaron un periodo de migraciéon amplio y sin
un pico definido, mientras que las hembras, aunque inician la migracion al mismo
tiempo que los machos, presentaron un pico claro el 23 de octubre de 1998,
después del cual las capturas fueron practicamente nulas. Estos resultados
indican que los machos no migran de forma tan coordinada como las hembras,
sino que lo hacen escalonadamente a lo largo de unos 30 dias, mientras que la
mayoria de las hembras realizaron la migracion entre el 15 y el 28 de octubre de

1998.

El apareamiento se produce fundamentalmente después de la migracion en los
habitats de invernada en zonas profundas, aunque se producen copulas durante
la migracidon (un 21% de las hembras capturadas en el canal presentaron

esperma en las espermatecas). Estos datos coinciden en gran medida con los

20



obtenidos por GONzALEZ GURRIARAN et al. (1998) en la Ria de Arousa, donde se
encontraron vacias las espermatecas del 100% las hembras primiparas
capturadas en la zona somera. Por otra parte, la captura de hembras multiparas
con varias masas de esperma, junto con observaciones directas por parte de
pescadores, apoya la hipotesis de la existencia de apareamientos en zonas
someras muy probablemente restringidas a hembras multiparas. En latitudes mas
septentrionales se observaron apareamientos en aguas someras de Mayo a Julio
en la costa Irlandesa (BROSNAN, 1981), y a partir de Junio en la costa francesa
(KERGARIOU, 1984). Basandose en estas observaciones estos autores afirman que
el apareamiento se produce generalmente durante el verano, aunque para apoyar
esta hipotesis seria necesario el analisis del contenido de las espermatecas de

hembras en los habitats de invernada.

El andlisis de las capturas en la zona somera y en el corredor migratorio, y de los
indices de condicidon pueden ser empleados como indicadores de las estrategias
reproductivas de M. brachydactyla. Los indices de condicion de los tejidos
analizados fueron similares en el area somera y en el corredor migratorio, es
decir, no se observaron diferencias en la condicién corporal entre migradores y no
migradores, lo que indica claramente que la hipotesis fisiolégica no se cumple en
este caso. La condicion fisiologica se incrementd con el tiempo en ambos sexos
tanto en los ejemplares capturados en Bastiagueiro como en el corredor
migratorio, y por tanto los ejemplares que migran primero lo hacen en peor
condicion fisioloégica. Ademas, los migradores tempranos presentaron menor talla
que los migradores tardios. Estas evidencias apoyan la hipétesis de

oportunidades de apareamiento. Los machos de peor calidad (menor talla y en
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peor condicion fisiolégica) migraron antes, lo que les permitiria conseguir
apareamientos que no serian posibles compitiendo con los migradores tardios, de
mayor tamafio, que llegan mas tarde a las zonas de apareamiento y en mejor

condicion fisiologica.

Tanto en majidos (CONAN & COMEAU, 1986; ELNER & BENINGER, 1995; ENNIS et al.,
1990; SAINTE-MARIE et al., 1997; 1999; RONDEAU & SAINTE-MARIE, 2001; STEVENS
et al., 1993) como en otros decapodos (CORREA et al., 2003; JIVOFF, 1997b; VAN
DER MEEREN, 1994; WaADA et al.,, 1997) se han observado interacciones
agonisticas entre los machos antes del apareamiento en las que los individuos
grandes excluyen a los pequefos. En otras ocasiones los machos pequefios son
rechazados por las hembras (GosHIMA et al.,, 2000). Por estas razones los
machos de mayor tamafio presentan mayores probabilidades de apareamiento
que los de menor tamafo, hipotesis que se ve apoyada por observaciones en el
medio natural, en que los machos de majidos que se observan apareandose
suelen ser mayores que las hembras (BROSNAN, 1981; CONAN & COMEAU, 1986;

ENNIS et al., 1988; PAuL, 1992; POWELL et al., 1972).

Los encuentros de un macho con hembras y con otros machos pueden
proporcionarle informacion sociosexual, es decir, el numero potencial de
apareamientos posibles y el nivel de competencia con otros machos, y determinar
en parte las estrategias de apareamiento de los machos (WADA et al., 1999). En el
caso de la centolla seria posible que ademas del niumero, los machos utilizasen la
informacion acerca del tamafio de otros machos para decidir el momento del inicio

de la migracién. Es mas, se puede hipotetizar que los juveniles utilicen esta
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informacion para decidir el momento de llevar a cabo la muda terminal, ya que
diversas evidencias como el solapamiento de un amplio rango de tallas entre
juveniles y adultos, o las grandes diferencias interindividuales en el periodo de

intermuda (Corgos, 2004; Corgos et al., submitted) apoyan esta hipotesis.

Los machos de crustaceos decapodos menos competitivos (de menor tamaifio)
suelen evitar los enfrentamientos directos con machos de mayor tamafio (CLARK,
1997; RA’ ANAN & SAGI, 1985) y adoptan diversas estrategias para obtener
apareamientos, como interceptar a las hembras en el camino a las zonas de
apareamiento (VAN DER MEEREN, 1994), o copular rapidamente mientras dos
machos dominantes estan compitiendo por una hembra receptiva (CLARK, 1997,
CORREA et al., 2003). En nuestro caso, los machos menos competitivos adelantan
la migracion hacia las zonas de apareamiento para conseguir copulas antes de

que lleguen los machos mas competitivos.

Se ha obervado en otros majidos, como Chionoecetes opilio (SAINTE-MARIE et al.,
2000), e Inachus phalangium (DIESEL, 1990), que las masas de esperma se
almacenan dorsoventralmente en las espermatecas cuando no estan muy llenas,
es decir, la dltima masa de esperma se almacena mas cerca del oviducto por lo
que esta estratificacion favorece que sea el esperma del ultimo macho el que
fertilice la puesta y por tanto la paternidad de un solo macho. En ambas especies
los machos utilizan diversas estrategias para favorecer su paternidad. Los
machos de C. opilio invierten mas esperma en hembras que se habian apareado
anteriormente que en hembras virgenes con el fin de desplazar y aislar el

esperma depositado previamente (RONDEAU & SAINTE-MARIE, 2001), mientras que
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los machos de |. phalangium desplazan las masas previamente depositadas
transfiriendo grandes cantidades de plasma seminal, que posteriormente se
endurece formando un gel que sella completamente las masas previamente
depositadas (DIeSeL, 1990). Todas estas evidencias favorecen la paternidad del
altimo macho que se aparea. En nuestro caso serian machos de alta calidad
(mayor tamafio y mejor condicion fisiologica) los ultimos en aparearse. Sin
embargo, en M. brachydactyla la disposicion de las masas de esperma es
diferente a la observada en las especies citadas anteriormente. Cuando hay
varias masas, éstas se disponen paralelas al eje mayor de las espermatecas, y si
la espermateca esta muy llena la disposicion no es estratificada (GONZALEZ
GURRIARAN et al.,1998; Freire, datos no publicados). Aunque estos autores
encontraron algunas diferencias en el tamafio de las masas, las atribuyeron al
tiempo de almacenamiento o la posibilidad de haber sido utilizadas en parte para
fertilizar una puesta, y no a la posible existencia de competencia espermatica.
Estos resultados no evidencian una mayor probabilidad de paternidad de los

altimos (y de mayor calidad) machos en aparearse.
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LEYENDAS DE FIGURAS

Figura 1. Hipdtesis fisioldgica. Evolucion temporal del estado fisiolégico en una
cohorte de adultos tras la muda terminal (ver introduccion para detalles).

Figura 2. Hipdtesis de las oportunidades de apareamiento. A, B y C representan
tres periodos correspondientes a la fase inicial, intermedia y final de la migraciéon
(ver introduccion para detalles).

Figura 3. Localizacién de las areas de muestreo en la Ria de A Corufia. Se
muestra el transecto que incluia 7 lances de nasas en el area interna. Se
representa la latitud de cada lance en el transecto (ver figura 6).

Figura 4. Relacién entre el tamafio corporal y el peso seco de los tejidos
analizados (gonada, musculo y hepatopancreas) para estimar la condicion
fisiologica en cada sexo. Se muestra la regresion alométrica ajustada en cada
caso.

Figura 5. Comparacion de la evolucion mensual de la proporcion de machos y
hembras adultos en postmuda (con respecto a las capturas totales incluyendo
adultos y juveniles) capturados en aguas someras.

Figura 6 Estructura espacial de la poblacion de adultos en Bastiagueiro en el
periodo previo y el inicio de la migracién. Se representa la captura media por
unidad de esfuerzo (no. de ejemplares por nasa e intervalo de confianza del
95%de la media) a lo largo del transecto muestreado (ver figura 3). El eje x
representa la latitud (cada décima de grado equivale a 182 m).

Figura 7. Capturas de adultos en el canal (no. medio de ejemplares por nasa con
intervalo de confianza del 95%) en cada mes de muestreo (arriba), and en cada
dia de muestreo durante la migracion en 1998 (abajo). Las flechas indican el dia
medio de inicio de migracién estimado.

Figura 8. Evolucion temporal del indice de condicion (IC) de cada tejido en los
machos adultos en Bastiagueiro (observaciones individuales, se indica el tamafio
de muestra para cada mes, y regresion polindmica) y en el canal (media e
intervalo de confianza del 95%, s6lo en Noviembre, N=14).

Figura 9. Evolucion temporal del indice de condicion (IC) de cada tejido en las
hembras adultas en Bastiagueiro (observaciones individuales, se indica el tamafio
de muestra para cada mes, y regresion polinomica) y en el canal (media e
intervalo de confianza del 95%, solo en Septiembre y Noviembre, N=14).

Figura 10. Porcentaje mensual de de ejemplares adultos en postmuda (estado B)
capturados en Bastiagueiro y en el canal en el periodo previo y en el inicio de la
migracion. Sample size is indicated in each case (ND= no data).

Figura 11. Talla media (con intervalo de confianza del 95%) de los ejemplares
capturados en Bastiagueiro y en el canal en el inicio de la migracion.
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Figura 12. Fechas medias del inicio de migracion estimadas en el presente y otros
estudios llevados a cabo en las rias de A Corufia y Arousa con telemetria
ultrasénica y registradores electronicos de datos (Gonzalez-Gurriaran et al., 2002;
Bernardez and Gonzalez-Gurriaran, datos no publicados).
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Tabla 1. Evolucién temporal de la replecion de
las espermatecas (porcentaje de ejemplares con
presencia de esperma) de hembras primiparas
en zonas someras y el canal central de la Ria
de A Corufa.

Shallow water Migration corridor

N % N %

Jul 98 20 10.0

Aug 19 0.0

Sep 32 0.0 9 0.0
Oct 24 0.0 1 0.0
Nov 15 0.0 11 45.5
Dec 14 7.1 2 0.0
Total 124 2.4 23 21.7
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