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INTRODUCCION

Las centollas estdn entre los artrépodos mads
grandes del mundo, con ejemplares de tamafio
extremo de mds de 1,5 m de apertura entre patas
y mds de 10 kg de peso. Su gran tamaiio les va-
lid, entre varios apelativos, el nombre vulgar de
King Crab en inglés, o crabe royal en francés, por
ejemplo. Sin embargo el significado del género
Lithodes (del griego lithos=roca, y eidos=forma)
que le da nombre a la familia significa “parecido
a unaroca” o “de naturaleza o estructura rocosa”.
Como son especies de interés comercial nombres
verndculos idénticos fueron usados frecuente-
mente para denominar diferentes especies. Varias
de éstas se encuentran en aguas de plataformas
continentales en altas concentraciones que han
sustentado pesquerias importantes y muy renta-
bles. Constituyen un producto muy apreciado en
la gastronomia mundial por su alto rendimiento
en carne, delicado sabor y textura. Quizds el pro-
grama televisivo “Pesca Mortal” haya coronado
su popularidad a nivel masivo, sobre todo por las
condiciones meteoroldgicas extremas en el que se
desarrolla su pesca.

La mayor parte de la informacién cientifica so-
bre litédidos ha sido generada a partir de la nece-
sidad del conocimiento bioldgico para el manejo
de sus pesquerias, en el Pacifico Norte desde el
Mar de Japén hasta Alaska, en el sur de Sudamé-
rica y mds recientemente en el mar de Barents
(Zaklan, 2002; Jgrgensen et al., 2005; Stevens,
2014b). La reciente aparicion de centollas en la
Antartida ha motivado estudios ecoldgicos y bio-
geograficos que han cambiado el paradigma acep-
tado hasta finales de la década de 1990 sobre la
inexistencia de cangrejos en aguas polares austra-
les (Arntz et al., 1994; Thatje y Arntz, 2004; Hall
y Thatje, 2011). En este trabajo se resefia la infor-
macion de los litddidos del sur de América del Sur
y la informacién mds detallada y especifica sobre

otras especies y pesquerias puede ser encontrada
en Stevens (2014b)

DISTRIBUCION GEOGRAFICA

La familia Lithodidae se originé en el Pacifico
Norte, donde se encuentra la diversidad mds alta'y
habita el 70% de las hasta ahora 121 especies co-
nocidas (Zaklan, 2002; Stevens y Lovrich, 2014).
El origen evolutivo del grupo es relativamente re-
ciente y estd en el orden de los 15-30 millones de
afios. Los integrantes de esta familia se diversifi-
caron, conquistaron las aguas profundas del océa-
no Pacifico y atravesaron las aguas subtropicales
durante su radiacién adaptativa hacia el hemisfe-
rio sur, a lo largo de la costa pacifica de América
(Bouvier, 1896; Hall y Thatje, 2009). Los litédi-
dos tienen una amplia distribucién vertical: desde
el intermareal hasta unos 3.500 m de profundidad
(Hall y Thatje, 2011). Su distribucién en aguas
someras estd restringida por su tolerancia térmica
hasta los 13°C y las especies de aguas profundas y
frias, estdn excluidas de las aguas de las platafor-
mas continentales templadas (Hall y Thatje, 2009;
Hall y Thatje, 2011).

En América del Sur se distribuyen 34 especies
de centollas pertenecientes a 4 géneros (23 Para-
lomis spp. 7 Lithodes spp., 3 Neolithodes spp.,y 1
Glyptolithodes sp., (Stevens y Lovrich, 2014). To-
dos estos géneros se habrian originado en aguas
profundas, conquistado aguas someras en tiempos
geoldgicos recientes (Hall y Thatje, 2009). Varias
de las especies de litddidos sudamericanos se las
conoce por el registro de unos pocos ejemplares
(e.g. Lithodes galapagensis, P. tuberipes). No
obstante, la exploracion en busqueda de nuevas
pesquerias de crustdceos en general, aumenta el
conocimiento sobre la diversidad de este grupo.

En el extremo austral de Sudamérica, i.e. al sur
de los 35°S de latitud y que corresponderia a la
provincia zoogeografica Magalldnica sensu Bos-
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chi (2000), se distribuyen 10 especies de litédidos
(Figura 1). Dos de estas especies, Lithodes santo-
lla'y Paralomis granulosa, son muy abundantes y
estdn presentes en ambos margenes del continente
en particular alrededor de Tierra del Fuego, a tal
punto de haber sostenido varias pesquerias desde
la década de 1930. Existen especies que sélo se
distribuyen en uno de los dos lados, atldntico o
pacifico, como P. otsuae y P. tuberipes sobre la
costa pacifica, P. longidactylus, o L. ferox sobre el
margen continental atldntico. Las islas Georgias
del Sur constituyen un claro ejemplo de transicién
para la fauna subantdrtica y antdrtica, en donde

aparecen especies de litddidos comunes al extre-
mo sur americano y que también se encuentran en
la Antartida. Un caso notable es el de Neolitho-
des diomedeae que es una de las especies con
el rango de distribucién latitudinal mds amplio,
distribuyéndose en ambos hemisferios, desde Mé-
xico hasta las Islas Georgias del Sur (Stevens y
Lovrich, 2014). En Antértida el primer registro de
litédidos es relativamente reciente y corresponde
al de L. turkayi (Klages et al., 1995). En la actua-
lidad se conocen otras 4 especies para el sector
Atldntico que incluye a la Peninsula Antértica
(Figura 1).
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Figura 1: Distribucion geogréfica de litédidos en el extremo austral de América. Referencias: 1 Paralomis chilensis Andrade,
1980 ; 2 Lithodes turkayi Macpherson, 1988, 3 Glyptolithodes cristatipes (Faxon, 1893); 4 Lithodes panamensis Faxon, 1893;
5 Paralomis otsuae Wilson, 1990; 6 Neolithodes diomedeae (J. E. Benedict, 1895); 7 Lithodes santolla (Mollina, 1782); 8 Pa-
ralomis tuberipes Macpherson, 1988; 9 Paralomis granulosa (Hombron & Jacquinot, 1846); 10 Paralomis spinosissima Birstein
& Vinogradov, 1972; 11 Lithodes confundens Macpherson, 1988; 12 Paralomis birsteini Macpherson 1988; 13 Neolithodes
yaldwini Ahyong & Dawson, 2006; 14 Paralomis anamerae Macpherson, 1988; 15 Paralomis formosa Henderson, 1888; 16
Paralomis longidactylus Birstein & Vinogradov, 1972; 17 Lithodes ferox Filhol, 1885. Readaptado de (Stevens y Lovrich, 2014).
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A nivel especifico la taxonomia de la familia
Lithodidae es bastante estable, con dos subfami-
lias Hapalogatrinae y Lithodinae, y con descrip-
cién de nuevas especies recientes principalmente
provenientes de ambientes extremos (e.g. mar
profundo, Antdrtida). Sin embargo, las clasifica-
ciones jerdrquicas superiores y sus implicancias
evolutivas han sido objeto de intenso debate. Los
litédidos se originaron en el intermareal del Paci-
fico nororiental y la aparicién de la familia apa-
rentemente data de unos 13-15 Ma, evidenciado
estudios moleculares (Cunningham et al., 1992) y
el registro fosil (Feldmann, 1998).

Existen dos posiciones antagénicas sobre la
evolucién de los litédidos respecto de los can-
grejos ermitafios paguridos, que informalmente
se han denominado “de ermitafio a Rey” o “de
Rey a ermitafio”, respectivamente. Una dicotomia
fortuita que impulsé una falsa rivalidad cientifica,
aunque igualmente interesante. La primera hip6-
tesis “de ermitafio a Rey” propone que las cento-
1las han evolucionado a partir de los paguridos, y
el término fue acufiado a partir de evidencias mo-
leculares aplicadas a la filogenia de paguridos y li-
todidos (Cunningham et al., 1992). Sin embargo,
la idea surgi6 en el siglo XIX, cuando se postuld
que los ermitafios desarrollaron mds el lado iz-
quierdo de su abdomen por alojarse en conchas de
caracoles que son dextrdgiras. Por tanto, la asime-
trfa abdominal de los litédidos hembras seria un
caracter heredado de sus antecesores ermitaflos,
que tomaron la forma de cangrejo y abandonaron
sus conchas (ver revision de McLaughlin, 2014).
Andlisis moleculares mds recientes demuestran
el origen polifilético de los paguroideos “asimé-
tricos”, que complica la interpretacién del origen
de ambos grupos (McLaughlin, 2014). La hipé6-
tesis “de Rey a ermitafio” ha sido sostenida con
cambios morfolégicos especialmente en larvas y
primeros juveniles, y secundariamente en adultos.
En particular la principal evidencia de un ancestro
“centolla” que precedi6 a los cangrejos ermitafios
es la de decalcificacion del pleon (McLaughlin ef
al.,2004,2007; McLaughlin, 2014). Estudios cla-
disticos a partir de 79 caracteres morfoldgicos ex-
ternos revelaron que los litédidos tienen un origen
parafilético (McLaughlin et al.,2007),i.e., poseen
un antecesor comun con los paguridos, sin que és-
tos dltimos sean necesariamente los antecesores
de las centollas. Sin embargo, el debate continda
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y no existe consenso respecto al origen del grupo,
salvo que no es monofilético.

MORFOLOGIA

Las centollas (como otros artrépodos) estan cu-
biertas externamente por un exoesqueleto rigido,
compuesto mayormente por quitina y carbonato
de calcio. El cuerpo estd dividido en cefalotdérax
(los tagmas cefalon y térax fusionados) y abdo-
men. La cobertura dorsal y lateral del cefaloto-
rax es cominmente denominada caparazén y estd
aplanado dorso-ventralmente. Dorsalmente tiene
un aspecto aproximadamente pentagonal y estd
dividido en regiones bien definidas por surcos que
recuerdan una letra “H” (Figura 2). Generalmente
estd recubierto de espinas o grdnulos en nimero y
tamafio variado y en muchos casos el nimero de
espinas es diagndstico para cada especie. Tienen
cinco pares de apéndices (pereidpodos), el primer
par estd transformado en pinzas, generalmente la
derecha es mds robusta. Del segundo al cuarto
par, los pereiépodos son patas caminadoras. El
quinto par estd reducido y plegado debajo del
caparazon en la cdmara branquial, y sirve princi-
palmente para la limpieza de branquias y masas
ovigeras (Figura 3B). Los pereiépodos constan de
7 segmentos desde la coxa hasta el dactilopodito
(Figura 3A).

El abdomen estd replegado debajo del cefaloto-
rax y su morfologia es itil para la diferenciacién
sexual (Figura 3A). En los machos el abdomen
es simétrico y carecen de pledpodos (Figura 3B).
Las hembras tienen el abdomen con placas que
son mds grandes del lado izquierdo y tienen pleé-
podos que portan los huevos (Figura 3C). Los go-
noporos femeninos estdn ubicados ventralmente
en la coxa del tercer par de pereiépodos y los mas-
culinos se ubican en el quinto par. La descripcién
morfoldgica detallada de las especies que aqui se
mencionan y de otras pueden ser encontradas en
los trabajos de Macpherson (1988) y Donaldson y
Byersdorfer (2014).

LARVAS

En la familia se encuentran especies con dife-
rentes desarrollos larvarios. Los mds prolonga-
dos, e.g. Paralithodes camtschaticus constan de
una prezoea, 4 estadios zoea y una megalopa (o
glaucothoa), Lithodes spp. en general tienen 3
estadios zoea y una megalopa, y Paralomis spp.
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Figura 2: Vista dorsal de un ejemplar macho de Lithodes confundens de la costa atlantica de Tierra del Fuego. Se indican las
regiones en las que se divide el caparazon: cardfaca (C), gastrica (G), branquiales (B). La barra de escala representa 50 mm.

Figura 3: Vista ventral de ejemplares macho y hembra (A) de Lithodes confundens. En los paneles de la derecha se visualizan los
abdémenes abiertos del macho (B) y de la hembra (C), donde se indica el quinto pereidpodo derecho del macho (Prp 5) y los 4 de
los 6 pledpodos (PLp) de la hembra. Las sedas de la hembra son oscuras y tienen restos de cépsulas de huevos, denotando que
es post-ovigera. Las barras de escala representan 50 mm (A)y 25 mm (B 'y C).
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tienen 2 estadios zoea y una megalopa (Thatje y
Mestre, 2010; Stevens, 2014a). La descripcién
morfolégica presentada a continuacién corres-
ponde a las de Lithodes santolla 'y Paralomis
granulosa (Campodonico, 1971; Campodonico y
Guzman, 1981; McLaughlin et al.,2003). La zoea
I tiene el cuerpo claramente dividido en un cefa-
lotérax aplanado dorso-ventralmente y abdomen
subcilindrico extendido, y de un largo aproxima-
do de 5 mm (Figura 4). El cefalotdrax tiene una
espina rostral conspicua y otras dos posterolatera-
les. Tiene ojos sésiles (L. santolla) o peduncula-
dos (P. granulosa). Los apéndices cefalotordxicos
son pares: anténula, antena, mandibula, maxilula,
maxila, tres pares de maxilipedios con el tercero
rudimentario (L. santolla) o con 4 pares de pe-
reiopodos bien desarrollados y el quinto més pe-
quefio (P. granulosa). El abdomen estd dividido
en 5 somitos y el telson. El telson tiene 9 pares
de espinas distales (L. santolla) y 9 u 11 pares
en P. granulosa. En la zoea II de L. santolla los
apéndices cefalotordxicos avanzan en su desarro-
llo, los 5 pereiopodos estdn mas desarrollados y
segmentados, y los pledpodos claramente visibles
(al igual que en las zoeas II de P. granulosa). L.
santolla tiene esbozos de urépodos y P. granulosa
no los tiene. Las zoeas III de L. santolla tienen
el abdomen con 6 segmentos con pleépodos bi-
rramosos y el telson, con urépodos visibles. Las
megalopas tienen un cefalotérax circular a oval,
sin regiones bien delimitadas y con espinas: 16
pares simples o bifidas en L. santolla o 27 pares
bifidas y con una seda lateral en P. granulosa.
Los pereiopodos estdn armados con espinas. El
abdomen es subcilindrico, ligeramente aplanado
dorso-ventralmente, con tergitos calcificados y
con espinas. Cuando presentes, los pledpodos son
birramosos, desiguales, pares, en pledpodos 2 a 5,
utilizados para la natacién.

ANATOMIA

La siguiente descripcién estd realizada sobre la
base de los trabajos de Marukawa (1933), Donald-
son y Byersdorfer (2005,2014). El sistema digesti-
vo esta constituido por la boca, eséfago, estomago,
intestino medio y posterior, y ano. La gldndula di-
gestiva es el hepatopdncreas, un 6rgano conspicuo
que puede llegar a ocupar casi todo el cefalotérax,
con funciones digestivas y de 6rgano de reserva.
El estémago tiene funciones masticatorias a través
del molinillo gastrico (constituido por crestas qui-
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tinosas) ubicado en la seccion pildrica (posterior a
la seccién cardiaca del estomago). Las excreciones
se realizan a través del ano y de la gldndula verde.
Esta tltima de aspecto esponjoso, localizada en la
porcién posterior del cerebro y longitudinalmente
a los lados del estdmago, que se conectan a través
de un ducto delicado con un orificio de salida en la
base de la antena.

El sistema nervioso estd compuesto por un
ganglio supraesofagico (protocerebro) localizado
posteriormente a los ojos, debajo de la base del
rostro; un ganglio ventral debajo del hepatopan-
creas en el centro del torax; dos ojos peduncula-
dos cuyos nervios se conectan a la parte anterior
del protocerebro. Incluye también varios 6rganos
sensoriales como los estetascos en las anténulas,
estatolitos en la base de las antenas, sedas sen-
soriales y proprioceptores distribuidos en todo el
cuerpo.

El sistema respiratorio estd formado por 11
pares de branquias, localizadas a ambos lados
del cefalotérax y cubiertas por el caparazén. Las
branquias son del tipo tricobranquias y tienen nu-
merosos filamentos plumosos sobre un eje. El sis-
tema circulatorio estd constituido por el corazén,
arterias y una cavidad pericdrdica. La sangre ve-
nosa fluye entre los hemoceles entre varios érga-
nos. El seno branquial conduce la sangre venosa
a través de las lamelas branquiales, donde ocurre
el intercambio de diéxido de carbono y oxigeno,
retornando a través de la arteria branquial. La san-
gre arterial pasa desde la vena branquial e ingresa
en el seno pericdrdico y fluye fuera del corazén.

El sistema reproductivo estd compuesto por un
par de génadas. Los testiculos estdn ubicados en-
tre el primer y segundo segmento abdominal, y
extenderse hasta la parte posterior del caparazon.
Los testiculos tienen tibulos seminiferos donde
se originan los espermatozoides. En los testicu-
los las células sexuales se disponen en cohortes,
y las distintas camadas de espermatogonias y es-
permatocitos I y II se diferencian perfectamente
en cortes histolégicos (Vinuesa y Labal de Vinue-
sa, 1998). La porcién terminal de los testiculos
se ensancha y constituye el conducto deferente,
donde se forman y acumulan a lo largo del afio
los espermatéforos, que son extruidos a través del
gonoporo en la base del quinto par de pereiépodos
al momento de la cépula (Figuras 3 y 4). Las hem-
bras tienen un par de ovarios localizados dorsal-
mente al hepatopdncreas. Cuando estdn compues-
tos por oocitos en vitelogénesis primaria (de color
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blanquecino a amarillo tenue) se visualiza una co-
nexion entre ambos ovarios posterior a la seccién
cardiaca del cefalotorax. El ovario maduro puede
ocupar gran parte de la cavidad cefalotoraxicay el
pleon. Cada ovario se comunica con el gonoporo
a través de un corto oviducto.

REPRODUCCION Y
DESARROLLO

REPRODUCCION

Los litédidos del extremo austral de América y
Atlantico Sur tienen ciclos reproductivos anuales,
bienales o asincrénicos, y, en general, relativa-
mente largos. El ciclo reproductivo se inicia con
el apareamiento, que ocurre a fin de la primavera
y principios del verano (Figura 4). En el Canal
Beagle se encuentran parejas de P. granulosa
en abrazo precopulatorio durante noviembre y

Abrazo precopulatorio

Lithodes
santolla

de L. santolla durante diciembre (Lovrich et al.,
2002b). En la costa Atldntica de Tierra del Fue-
go, las parejas de L. confundens aparecen en el
intermareal también durante diciembre (Lovrich
et al., 2002a), y en las Islas Georgias del Sur se
encontraron parejas entre julio y octubre (Otto y
Maclntosh, 1996). Las parejas estdn formadas por
un macho en estadio intermuda y una hembra en
premuda. Observaciones en cautividad indican
que el abrazo precopulatorio en L. santolla pue-
de durar tipicamente entre 1 y 10 dias. Duran-
te este periodo el macho con sus pinzas sostiene
a la hembra por las pinzas y primeros pares de
pereiépodos (Figura 4). Antes de la fecundacién
la hembra muda su exoesqueleto y seguidamente
ocurre el apareamiento. En L. santolla, L. confun-
dens 'y P. granulosa los machos son generalmente
mds grandes que las hembras y en las primeras
dos especies los tamafios de los componentes de

Primer estadio
larval
Zoea |

{al nacer)

Cangrejo Il
|3 masas)

Figura 4: Esquema del ciclo reproductivo de la centolla Lithodes santolla en el Canal Beagle (disefio y fotografias F. Tapella
a partir del original de Boschi et al. (1984)). Para una mejor claridad gréfica, la escala temporal del centro de la figura no es

proporcional a los meses.
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la pareja son proporcionales (Lovrich et al., 2002
a 'y b). El amplexo copulatorio se realiza cuando
el macho coloca a la hembra de tal manera que sus
orificios genitales estdn en contacto ventralmente,
y al abrir los abdémenes el macho libera los hi-
los espermaticos (conteniendo los espermat6foros
con espermatozoides aflagelados) que se adhieren
al exoesqueleto de la hembra cerca del gonoporo.
La hembra libera los oocitos y la fecundacion es
externa, dentro de la cdmara incubatriz formada
por el abdomen replegado debajo del cefalotérax
(Figura 4). Los huevos fecundados se adhieren a
los pledpodos de las hembras mediante sustancias
cementicias producidas por gldndulas de estos
apéndices.

Los machos son poligamos, pero en los litédi-
dos australes se desconoce la tasa de apareamien-
to por macho. La efectividad del apareamiento,
medida como la proporcién de embriones pro-
ducidos por la hembra también puede variar de
acuerdo al tamafio del macho y a su condicién de
madurez morfométrica. En los otros litédidos las
tasas de apareamiento y fertilizacién por macho es
variable segin la especie: en Paralithodes camts-
chaticus los machos >138 mm de largo de capa-
razén (LC) pueden aparearse con hasta 7 hembras
(Powell et al., 1974). Las masas ovigeras prove-
nientes de apareamientos con machos sublegales,
80-139 mm LC, son parcialmente fertilizadas en
un 68-86% (Paul y Paul, 1990). En P. brevipes
el desove exitoso y la tasa de fertilizacion de las
hembras disminuye con la frecuencia de aparea-
miento del macho (Sato et al., 2005). Los machos
<100 mm LC pueden acoplarse exitosamente has-
ta 2 veces y luego comienzan a aparecer fallas en
la reproduccién, como fertilizacion parcial o falla
en la fertilizacion (Sato et al., 2005).

La embriogénesis —el periodo de portacién de
huevos- es variable segtin la especie. Puede durar
10 meses en L. santolla,,entre 18 y 22 meses en P.
granulosa, y més de un afio, con una estimacién
incierta de 14 y 18 meses o mds, en P. spinosis-
sima (Vinuesa, 1984; Hoggarth, 1993; Lovrich y
Vinuesa, 1993; Reid et al., 2007). Al finalizar la
embriogénesis eclosionan las larvas, y las hem-
bras evidencian restos de los huevos eclosionados
adheridos a los pledpodos hasta la siguiente muda
(Figura 3C), momento en que recomienza el ci-
clo reproductivo. Cada hembra adulta de Lithodes
santolla reinicia su ciclo reproductivo todos los
afios y produce huevos en forma anual, mientras
que P. granulosa produce huevos cada dos afios.
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Los datos en P. spinosissima son fragmentarios y
se ha postulado que su ciclo reproductivo es asin-
crénico, con considerable variacién en el momen-
to de extrusion de oocitos, eclosion de las larvas
y en el estadio de muda de las hembras, todos
indicadores del inicio o finalizacién del ciclo re-
productivo (Otto y Maclntosh, 1996; Reid et al.,
2007).

Aparentemente existe una migracién repro-
ductiva hacia aguas someras hacia el principio de
la temporada de apareamiento. Estos movimien-
tos no han sido comprobados formalmente, pero
son evidentes en aguas costeras y en cuerpos
semicerrados, como el Canal Beagle o fiordos y
canales chilenos. Las parejas de L. confundens
aparecen en las playas al norte y sur del Estrecho
de Magallanes durante las bajamares de sicigias
(Lovrich et al.,2002a). En el Canal Beagle, tanto
L. santolla como P. granulosa utilizan las inme-
diaciones del bosque de cachiyuyo, Macrocystis
pyrifera (un alga parda), a <10 m de profundi-
dad, como refugio de los depredadores durante
la muda de las hembras y apareamiento (Lovrich
et al.,2002b).

Las hembras son las portadoras de los huevos,
que eclosionan en invierno y principios de la pri-
mavera, dependiendo de la especie. En la centolla
L. santolla la eclosién ocurre principalmente en
septiembre-octubre tanto en el Golfo San Jorge
como en el Canal Beagle (Vinuesa, 1984; Vinue-
sa y Balzi, 2002; Balzi, 2006). En el centollén P.
granulosa la eclosién es principalmente durante
el invierno entre junio y agosto en el Canal Beagle
(Lovrich y Vinuesa, 1993), aunque podria exten-
derse hasta octubre (Iorio et al., 2008). Igualmen-
te, aunque la informacién no es precisa, en las
Islas Malvinas las larvas nacerian durante el in-
vierno (Hoggarth, 1993). En las Islas Georgias del
Sur las larvas de Paralomis spinosissima también
eclosionan durante el invierno (Reid et al., 2007).
Sin embargo, la informacién sobre esta especie
es fragmentaria, y también se propuso que existe
una considerable variacién en el inicio de ciclo
reproductivo y por ende en la eclosion larval, que
estarfa extendido a lo largo de todo el afio (Otto y
Maclntosh, 1996).

FECUNDIDAD

La fecundidad es el nimero de huevos porta-
dos por una hembra y es un pardmetro importante
para predecir el estado de una poblacién sujeta a
la pesca. En los cangrejos litédidos la fecundi-
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dad varfa acorde al tamaiio de las hembras. Las
restricciones en la fecundidad estdn dadas por el
tamafo de las hembras y de los huevos. El tamafio
corporal de las hembras condiciona el tamafio del
cefalotdrax -y por ende el desarrollo en volumen
del ovario y nimero de oocitos-, y de la cdmara
incubatriz que puede alojar una cantidad limita-
da de huevos (Hines, 1982; Jensen y Armstrong,
1989). La fecundidad aumenta con la talla de las
hembras y se ha representado con varios modelos:
lineares, potenciales y doble exponencial (ver de-
talles en Lovrich y Tapella, 2014). La fecundidad
en los litédidos puede variar por diversas causas.
Puede ocurrir pérdida de huevos a lo largo de la
embriogénesis, por mortalidad natural (Lovrich y
Vinuesa, 1993), depredacién/parasitismo, pérdida
mecanica de los huevos (Kuris, 1991), o fallas en
la reproduccién (Paul y Paul, 1990; Sato et al.,
2005).

El potencial reproductivo es posible estimarlo
a partir de la combinacién de la fecundidad por
talla de la hembra y el crecimiento, y es factible
para las especies en las que se conoce la tasa de
crecimiento de las hembras adultas, como en L.
santolla y P. granulosa (Vinuesa y Lombardo,
1982; Lovrich, 1991; Lovrich y Vinuesa, 1999).
A lo largo de su vida reproductiva, una hembra
de L. santolla puede producir 6 veces mds huevos
que una hembra de P. granulosa (Lovrich y Vi-
nuesa, 1999). Desde el punto de vista individual,
esta productividad mds alta estd determinada por
dos factores conjuntos. Primero, L. santolla al-
canza un mayor tamafio corporal y por tanto,
puede portar mds cantidad de huevos. Segundo,
el ciclo reproductivo es de un afio, que permite a
cada hembra aumentar de tamafio al mudar todos
los afios y asi aumentar su productividad total. En
cambio, el ciclo reproductivo bienal de las hem-
bras de P .granulosa, las obliga a mudar cada dos
afios, limitando su aumento de tamafio corporal y
por tanto la posibilidad de aumentar su produc-
tividad. Desde el punto de vista poblacional, la
tasa de reposicion de individuos también es mds
alta en L. santolla. El tiempo generacional —en-
tendido como el tiempo que transcurre entre dos
generaciones sucesivas, i.e., que un huevo genere
otro huevo—, es de aproximadamente 12 afios en
P. granulosa (10 afios para alcanzar la madurez
gonadal de una hembra y 2 afios mds para que
los embriones de esa misma hembra nazcan) y
de 6 afios en L. santolla (5 + 1 aiios). Dicho de
otro modo, mientras una hembra de P. granulosa
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cumple su tiempo generacional, dos generaciones
completas de hembras de L. santolla habran pa-
sado por la poblacién (Lovrich, 1997b; Lovrich y
Vinuesa, 1999).

Los cangrejos litédidos invierten en reproduc-
cién menos que los cangrejos braquiuros. Como
regla general, en cada puesta las hembras de Bra-
chyura destinan aproximadamente el 10% de su
peso en la produccién de huevos (Hines, 1982).
Los escasos estudios en litédidos del hemisferio
sur muestran que las hembras destinan entre el 4
y 7% de su peso en cada masa ovigera (Lovrich,
1991; Morley et al., 2006).

DESARROLLO LARVAL

El nacimiento de larvas o eclosién de los hue-
vos se puede prolongar en el tiempo: una misma
masa ovigera puede tardar entre 20-30 dias hasta
9 semanas en eclosionar completamente, como
ocurre en P. granulosa, L. santolla (Thatje et al.,
2003) o P. spinosissima (Reid et al., 2007), res-
pectivamente. Algunas especies de centollas del
hemisferio norte, e.g. Paralithodes platypus, tam-
bién exhiben un periodo de eclosién extendido en
el tiempo (Stevens, 2006). Esta extension de la
eclosion es interpretada como una adaptacion a la
poco previsible ocurrencia de alimento de origen
plancténico en altas latitudes (Thatje ez al., 2005).
Las estrategias reproductivas de los cangrejos
litédidos frente a la estacionalidad alimentaria
pueden ser: (i) producir larvas endotréficas que
no dependan del alimento externo (como en el he-
misferio sur, ver mas adelante), o (ii) extender la
eclosion larval durante una ventana de tiempo tal
que asegure a algunas larvas —en este caso planc-
totréficas- la supervivencia, por coincidir su na-
cimiento con la ocurrencia de alimento (Stevens,
2006)

El desarrollo larval comprende dos estadios
zoea en P. granulosa y P. spinosissima, tres en
L. santolla, y una megalopa (Figura 4; Campo-
donico, 1971; McLaughlin et al., 2001; Watts et
al., 2006). Salvo raras excepciones, las larvas no
aparecen en el plancton (Lovrich, 1999). Tanto
las zoeas como las megalopas de L. santolla son
capaces de seleccionar sustratos complejos don-
de se refugian, probablemente escapando de los
depredadores, incluyendo el canibalismo (Tape-
lla et al., 2012). Los experimentos de laboratorio
confirman que las larvas tienen hdbitos bent6nico-
demersales, que pasen la mayor parte del tiempo
en el fondo marino y hagan eventuales migracio-



nes a la columna de agua cercana (<1 m) al fondo
marino (Boschi et al., 1984; Vinuesa et al., 1985;
Lovrich, 1999; Paschke et al., 2006; Tapella et al.,
2012). Este seria también el caso de otras especies
de centollas del hemisferio norte, como L. maja
(Anger, 1996) y L. aequispinus (Shirley y Zhou,
1997), cuyas larvas son endotréficas (ver parrafo
siguiente). Solo el estadio megalopa tiene foto-
taxis positiva y la luz es el principal estimulo para
la natacién (Paschke et al., 2006) y raramente se
las encuentra en fraccién epibenténica (Lovrich,
1999).

La lecitotrofia (o endotrofia) es bastante comtin
en las larvas de la familia Lithodidae. Es la in-
dependencia de la ingestion de alimento externo
consumiendo reservas energéticas (el vitelo) que
las madres proveen a los oocitos. La lecitotrofia
representa una adaptacion al escaso alimento de
los ambientes del mar profundo, de altas latitudes
o en ambientes donde la produccién de alimento
es incierto (Anger, 1996; Lovrich et al., 2003b).
En L. santolla, P. granulosa y P. spinosissima,
todos los estadios larvales son endotréficos (Cal-
cagno et al., 2003; Lovrich et al., 2003b; That-
je y Mestre, 2010). Durante el desarrollo larval
se utilizan las altas cantidades de lipidos con los
que estd provisto el huevo (Kattner et al., 2003).
Al momento de la metamorfosis, las reservas li-
pidicas en las larvas de P. granulosa se agotan,
mientras que L. santolla se consumen aproxima-
damente en un 60%. La utilizacién de proteinas
como fuente energética es mds alta en L. santolla
que en P. granulosa. Comparativamente, L. santo-
lla tiene reservas en forma de lipidos y proteinas
en cantidades mds elevadas que P. granulosa, y
las utiliza mds econémicamente que su congénere
(Kattner et al., 2003) probablemente para hacer
frente a un periodo larval més prolongado. Du-
rante la etapa larval de L. santolla, la actividad
enzimdtica de las exopeptidasas, fosfatasas y es-
tearasas/lipasas es muy alta, que facilitan la utili-
zacién intracelular de las reservas de vitelo con
la que nacen las larvas (Saborowski et al., 2006).
En contraposicion, la actividad de las endopepti-
dasas que contribuyen a la digestion extracelular,
aumentan en el primer estadio juvenil, que es el
primero en obtener alimento de origen externo.

La duracién del periodo larval depende de la
temperatura. Por ejemplo, a 6°C L. santolla al-
canza el estadio cangrejo I en aproximadamente
62 dias (6 dias como zoea I, 8 como zoea II, 11
como zoea III, y 37 como megalopa), y a 15°C el

Lithodidae

desarrollo larval se reduce a 19 dias (Anger et al.,
2004b). A 6°C P. granulosa llega a la metamorfo-
sis a cangrejo I en 54 dias (5, 11 y 38 dias como
zoea I, Il y megalopa, respectivamente) y a 15°C
alcanza el estadio cangrejo I en 24 dias. En gene-
ral, se puede describir la duracién del desarrollo
larval hasta el estadio cangrejo I con las siguien-
tes ecuaciones (Anger et al., 2003 y 2004a):

Lithodes santolla: Tiempo de desarrollo
430,6 - Temperatura -1,061

Paralomis granulosa: Tiempo de desarrollo
316,5 - Temperatura -0,95

A una temperatura de 5°C, P. spinosissima re-
quiere 144 dias para completar su etapa larval
(12, 24 y 108 dias como zoea I, Il y megalopa,
respectivamente) y el primer estadio juvenil dura
290 dias (Thatje y Mestre, 2010). El rango de to-
lerancia térmica para L. santolla y P. granulosa
es entre 3 y 15°C, que explicaria su rango de dis-
tribucién en la plataforma continental argentina
y talud, desde Tierra del Fuego hasta los 35° de
latitud sur. Aunque los adultos de P. spinosissi-
ma habitan aguas con temperaturas mds bajas a
2°C, sus larvas no pueden desarrollarse a menos
de 5°C. (Thatje y Mestre, 2010) postularon que
el desarrollo larval en aguas antérticas depende-
ria de un ligero aumento de temperatura causada
por cambios ciclicos en el Océano Antértico. La
tolerancia de las especies subantdrticas de Para-
lomis a las bajas temperaturas es una de las causas
que permiten que algunas especies de litédidos
también se distribuyan al sur del Frente Polar, en
aguas antdrticas (Figura 1, Thatje et al., 2005).

CRECIMIENTO

Los crusticeos aumentan de tamafio sélo al
momento de la muda: consiste en el reemplazo
completo del exoesqueleto rigido por uno nuevo,
flexible durante un breve lapso, que permite el
aumento de tamafio. En todos los crustaceos, la
pérdida del exoesqueleto y de cualquier otra par-
te dura permanente que pueda registrar el paso
del tiempo hace dificil asignar una edad a un de-
terminado tamafio, como podria hacerse con la
lectura de los otolitos en peces. Aunque una téc-
nica reciente demuestra que en estructuras gastri-
cas o en los pedtnculos oculares se acumularfan
marcas que sirven para estimar edad (Kilada et
al., 2012), no existe un método equivalente que
haya sido aplicado histéricamente. Por ello, el
tamafio ha sido cominmente utilizado como una
aproximacién de la edad. La tasa de crecimiento
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estd determinada por el incremento por muda y
la duracién del periodo intermuda. En Lithodes
santolla y Paralomis granulosa la frecuencia de
muda disminuye con el tamafio (edad). Durante
el primer afio de vida, luego de la metamorfosis
al estadio juvenil benténico, a 6°C tanto L. san-
tolla como P. granulosa mudan 6 veces (Figu-
ra 5). La frecuencia de muda disminuye con el
aumento de tamafo (edad), hasta mudar anual o
bienalmente, dependiendo de la especie el sexo y
el tamaifio. Por ejemplo, durante el primer afio de
vida de L. santolla, en condiciones experimenta-
les, a 9°C la duracién del periodo de intermuda
del estadio Cangrejo VI duplica la del Cangrejo
I,y es de 62 y 30 dias, respectivamente (Anger
et al.,2004a).

Lithodes santolla muda varias veces —al menos
20— durante los primeros 3 afios de vida (Vinuesa
et al., 1990; Anger et al., 2004a; Calcagno et al.,
2005) (Figura 5). A partir de los 55 mm LC —du-
rante el cuarto o quinto afio de vida—, las hembras
mudan anualmente porque comienzan a derivar
energia en el desarrollo gonadal (Vinuesa et al.,

1991). La madurez gonadal se alcanza entre los
65y 75 mm LC (Vinuesa, 1984), a los aproxima-
damente 5-6 afios de edad.

Las hembras mudan anualmente luego de al-
canzada la madurez gonadal y son reproductiva-
mente activas. La portacién de huevos durante
10 meses restringe a que la muda de las hembras
adultas sea anual. Los machos alcanzan la ma-
durez gonadal a los 70 mm LC (Vinuesa, 1984),
probablemente durante su cuarto afio de vida. La
madurez morfométrica se alcanza en el siguien-
te estadio de muda, a los 75,4 mm LC (Lovrich
et al.,2002b). Luego de la madurez gonadal los
machos probablemente continden mudando dos
veces al aflo —en abril/mayo y octubre/noviem-
bre— hasta llegar a los aproximadamente 100
mm LC (Lovrich et al., 2002b). A partir de esta
talla los machos mudan en forma anual —prin-
cipalmente en mayo—, y a partir de los 130 mm
LC los machos podrian omitir esta muda anual y
mudar en forma bienal (Geaghan, 1973; Boschi
et al., 1984; Lovrich et al., 2002b). Los machos
ingresan a la fraccion de la poblacidn susceptible
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Figura 5: Curva de crecimiento simplificada para los estadios benténicos de Lithodes santolla del Canal Beagle (temperatura pro-
medio anual 6.6°C). Para el primer afio de vida el periodo intermuda y la edad de cada tamafio fue calculada a partir del estudio a

6°C de Calcagno et al. (2005). La edad de los juveniles de tamafios 12-75 mm LC fue calculada a partir de LC
(Vinuesa et al,, 1990), para los machos adultos (>75 mm LC) LC

adultas (>67 mm CL) LC_,
postmuda, ambos medidos como largo de caparazén en mm.
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n+l

=0.93 LC, +10.52 (Vinuesa y Lombardo, 1982). Referencias: LC_ es el tamafio premuda; LC_, tamafio

=1.057LC, +3.59
=1.009 LC, + 10.47 (Lovrich et al., 2002b) y para las hembras



a la pesca a los 110 mm CL, a una edad aproxi-
mada de 8 afios.

Durante el primer afio, P. granulosa crece a un
ritmo similar al de L. santolla, con 6 mudas y
alcanzando aproximadamente 6 mm LC (Anger
et al., 2004a; Calcagno et al., 2005). Al igual
que en L. santolla el crecimiento en tallas subsi-
guientes, hasta los 12 mm LC, es incierto. Entre
los 12 y 60 mm LC el incremento por muda es in-
dependiente de la talla, del 13% de la talla previa
a la muda. Entre estas tallas, suceden 14 mudas
que abarcan 8 afios de vida (Lovrich y Vinuesa,
1995). Los individuos de <40 mm LC mudan dos
veces al afio, a fines de la primavera-principios
del verano y en el invierno, mientras que los
individuos entre 40 y 57 mm LC mudan anual-
mente. Las hembras omiten la muda invernal al
menos 3 afios antes de su madurez gonadal, que
se alcanza —en promedio— a los 60,6 mm LC. Los
machos llegan a la madurez gonadal al alcanzar
los 50,5 mm LC, y mudando una vez mas, a los
57 mm LC, alcanzan la madurez morfométrica
(Lovrich y Vinuesa, 1993 y 1995). La madurez
gonadal de las hembras y la madurez morfomé-
trica de los machos probablemente se alcancen
a los 10 afios de edad (Figura 3). Las hembras
adultas (>60,6 mm LC) mudan en forma bienal,
y los machos adultos (>50.5 mm LC) mudan en
forma anual (Lovrich y Vinuesa, 1993 y 1995).
A partir de los 80 mm LC, una fraccién de los
machos de la poblacién (al menos el 20%) puede
omitir la muda anual y mudan en forma bienal
(Lovrich et al., 2003a). Los animales que supri-
men la muda anual y estdn en su segundo afio
de intermuda pueden ser reconocidos por la pre-
sencia de un cirripedio epibionte, Notobalanus
flosculus. Los cirripedios se asientan principal-
mente durante noviembre y diciembre, antes de
la época de muda de los machos adultos (diciem-
bre). Si los animales machos adultos no mudan,
entonces retendrdn sobre su exoesqueleto cirri-
pedios hasta la siguiente muda, i.e., durante 13
meses (Calcagno y Lovrich, 2000; Lovrich et al.,
2003a; Venerus et al., 2005). Sin embargo esta
omisién de la muda anual de diciembre podria
ser variable de acuerdo al contexto demografi-
co de la poblacién. Podria ocurrir un cambio de
patrén de muda bienal a anual por causas denso-
dependientes: en el Canal Beagle la extraccién
pesquera de P. granulosa 'y L. santolla podria
promover el alivio de competencia intra- e inte-
respecifica y liberacién de recursos alimentarios,
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disponible para el mismo gremio tréfico. Los
machos adultos de P. granulosa podrian tener
entonces mds acceso a los recursos energéticos
que podrian ser destinados a su crecimiento y
mudar anualmente. En 2007 en el Canal Beagle
la prevalencia de cirripedios epibiontes fue del
3% en machos (lorio et al., 2008), indicando que
una proporcién limitada de los machos pudo ha-
ber omitido la muda anual.

En crustdceos la estimacién de edad es dificil
y en particular en la centolla y el centollén sus-
ceptible de fuentes de variabilidad importantes.
Por ejemplo, durante el primer afio en ejemplares
mantenidos en laboratorio se encontr6 que los in-
dividuos que mudan primero tienen un incremen-
to de muda mayor que los que mudan mds tarde, a
tal punto que estos tltimos pueden alcanzar tallas
similares a las del estadio anterior. (c.f. Fig. 1 de
Calcagno et al., 2005). A 15°C el estadio Cangre-
jo VI de L. santolla se puede alcanzar a los 122
dias con 5,8 mm CL o a los 198 dias con 4,8 mm
CL, tamafio similar al del estadio Cangrejo V, que
mide en promedio 4,7 (+1,7) mm CL. Consecuen-
temente, pasadas varias mudas estas variaciones
en tamaifio pueden ser acumuladas y una determi-
nada clase de talla estar constituida por animales
de diferente edad.

La temperatura es el principal factor que afecta
el crecimiento: un aumento térmico acorta el pe-
riodo intermuda (Stevens, 1990; Anger et al., 2003
y 2004a; Calcagno et al., 2005). En crustdceos en
general y en L. santolla y P. granulosa en particu-
lar, el incremento en tamafio por muda no es afec-
tado por la temperatura (Hartnoll, 1982; Calcagno
et al., 2005). Durante el primer afio de vida, en
condiciones experimentales, a 6°C alcanza el esta-
dio Cangrejo VI (LC ca.5,2 mm) en 35711 dias
luego de la eclosion, mientras que a 15°C L. santo-
lla alcanza el estadio Cangrejo VII (LC=5,7+0,18
mm) a los 187+22 dias. A temperaturas de 6°C y
15°C, P. granulosa alcanza el estadio Cangrejo
V (LC ca. 4,8 mm) en 266+13 dias y el estadio
Cangrejo VII (LC=5,8+0,1 mm) en 241+20 dias,
respectivamente (Anger et al., 2003 y 2004a; Cal-
cagno et al., 2005). Asimismo, temperaturas m4s
altas inducen mortalidades més elevadas (Calcag-
no et al., 2005). La muda es el periodo en el cual
los animales son mds vulnerables y, consecuen-
temente, un factor importante de mortalidad. Por
ende, un aumento de la temperatura producird una
mayor cantidad de mudas en un determinado lap-
so0, incrementando asf la mortalidad.
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ECOLOGIA

HABITAT

La mayor parte de la informacién disponible
proviene del Canal Beagle y Estrecho de Maga-
llanes y es todavia fragmentaria. Los primeros
estadios benténicos (2-10 mm LC) de L. santolla
se asientan y viven en estructuras tridimensiona-
les a profundidades <40 m (Tapella y Lovrich,
2006). En el Canal Beagle, el tinico ambiente
natural donde se encontraron juveniles de un
afio de edad fue en los grampones de fijacion del
alga parda Macrocystis pyrifera, aunque a bajas
densidades, con maximos de 0.6 and 4 indivi-
duos de L. santolla y P. granulosa por kg de
grampon, respectivamente (Brusca et al., 2000).
Asimismo, los primeros estadios juveniles fue-
ron encontrados en colectores artificiales a den-
sidades comparables a la de los grampones, en
promedio un individuo por colector (Tapella y
Lovrich, 2006). Los juveniles de P. granulosa
aparentemente son mds fieles a estas estructuras
tridiensionales ya que animales de 5 a 50 mm
LC viven asociados a los grampones (Castilla,
1985), en grietas de afloraciones rocosas subma-
rinas y otras estructuras como los zooarios del
briozoo Alcyonidum gelatinosum. A medida que
crecen, los animales abandonan sus refugios y
migran hacia aguas abiertas y mds profundas,
desde los 5 m a 30 m de profundidad (Hog-
garth, 1993; Lovrich y Vinuesa, 1995). Grupos
discretos de juveniles de L. santolla (<75 mm
CL) junto con hembras virginales (>75 mm CL)
y machos (75-95 mm LC) se disponen a densi-
dades relativamente altas, de ca. 3 individuos
m?2 cerca de los bosques de cachiyuyo (Lovrich,
1997a). Igualmente, en el Estrecho de Magalla-
nes los juveniles de L. santolla de 34-75 mm
LC forman agrupaciones compactas alrededor
del grampon y sobre los estipes de M. pyrifera
a densidades de 2-58 individuos m? (Cérdenas
et al.,2007). La causa de esta conducta gregaria
es desconocida, aunque a partir de experimentos
de laboratorio el comportamiento criptico es una
estrategia para evitar la depredacion (Tapella et
al.,2012). En el Golfo San Jorge, los juveniles
se distribuyen en aguas someras de <10 m aso-
ciados con las plataformas de abrasion de ola, y
los animales de >40 mm LC se mueven aguas
afuera hacia mayores profundidades (Vinuesa,
2000 y 2001). Para otras especies del Hemisfe-
rio Sur la distribucién vertical es aun mds escasa
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todavia. En P. formosa de alrededor de las Islas
Georgias del Sur, una reduccién del tamafio con
el aumento de la profundidad, hace suponer que
el reclutamiento ocurre en aguas profundas (Pur-
ves et al., 2003).

DIETA Y ROL TROFICO

Los litédidos tienen una estrategia de alimen-
tacion oportunista-generalista: son depredado-
res que se alimentan de las presas que estén en
mayor abundancia en el ambiente. En el Canal
Beagle L. santolla se alimenta principalmente
de moluscos gastrépodos, crustdceos, briozoos y
algas, aunque se encontraron 20 {tems dietarios
diferentes (Comoglio y Amin, 1996). Esta varie-
dad de presas contrasta con las encontradas en la
centolla del Golfo San Jorge, donde se alimenta
s6lo de Munida gregaria (=M. subrugosa), peces
dseos, equinodermos y moluscos bivalvos (Balzi,
2006). Coincidentemente, en el Golfo San Jorge
la langostilla M. gregaria es el crusticeo mas
abundante (Roux y Pifiero, 2006). La presencia de
M. gregaria como presa de la centolla L. santolla
es una caracteristica comun en el Canal Beagle y
Golfo San Jorge, probablemente debida a la gran
abundancia de las langostillas (c.f. Gutt et al.,
1999; Tapella, 2002; Tapella et al., 2002). En el
Canal Beagle, la dieta del centollén P. granulosa
es variable de acuerdo a los diferentes sitios: se
alimenta principalmente de algas, moluscos bival-
vos y crustdceos, o de hidrozoos, equinodermos y
moluscos (Comoglio y Amin, 1999). En condicio-
nes de cautividad las centollas son canibales: las
tasas de canibalismo son mayores a mayor dife-
rencia de estadio y tamafio, mayor densidad, me-
nor disponibilidad de refugio, o la proximidad de
la muda. EI canibalismo ocurre tanto en el periodo
intermuda (entre individuos del mismo estadio ju-
venil), como también en la muda (Sotelano et al.
2012; Sotelano 2013).

Tanto L. santolla como P. granulosa son capa-
ces de soportar ayunos relativamente prolonga-
dos y recuperarse de este estrés nutricional. Sin
embargo, cada especie pareciera tener estrategias
diferentes frente al ayuno: L. santolla priorizaria
la utilizacién de proteinas almacenadas en el he-
patopédncreas como fuentes de energia, mientras
que P. granulosa catabolizaria proteinas y lipidos
(Comoglio et al.,2005; Comoglio, 2008). Sin em-
bargo, entre los decdpodos la reaccioén frente al
ayuno prolongado parece ser especifica para cada
especie. Por ejemplo los machos adultos del can-



grejo Chionoecetes opilio un ayuno de 154 dias
produce primariamente la utilizacién de lipidos
del hepatopédncreas (Mayrand et al., 2000; Hardy
etal.,2002).

Desde el punto de vista ecoldgico las centollas
son depredadores tope en la trama tréfica y pue-
den causar importantes cambios en las comunida-
des que habitan. El “experimento natural” mejor
conocido es el de la introduccion de la centolla de
Alaska, Paralithodes camtschaticus, en el Mar de
Barents. Este ambiente fue propicio para su desa-
rrollo a tal punto que su presencia redujo la diver-
sidad y biomasa bentdnica en las dreas invadidas.
Ademds, sus presas incluyen organismos epiben-
ténicos de gran tamafio que actdan como bio-in-
genieros en la comunidad, a su vez impactando
negativamente en especies comerciales como los
peces (Falk-Petersen ef al., 2011). Igualmente, de
ocurrir un aumento de la temperatura del agua de
mar en la plataforma continental antartica es espe-
rable que los litédidos produzcan un efecto equi-
valente sobre las comunidades benténicas polares
(Aronson et al., 2007).

DEPREDADORES Y PARASITISMO

Los registros de depredadores de los cangrejos
litédidos adultos son escasos. El gran tamafio, la
dureza del exoesqueleto y la presencia de espinas
probablemente les confieran proteccién a la de-
predacién. Los juveniles pueden ser presas de la
estrella Comasterias lurida, el pato vapor Tachye-
res pteneres, la gaviota Larus dominicanus (Cam-
podonico et al., 1983), pulpos y abadejos (Vinue-
sa,com. pers.) y de la nutria Lutra felina (Sielfeld,
1990). Al momento de la muda, posiblemente los
adultos sean m4s vulnerables y sean presas de ma-
miferos, e.g. lobo marino Arctocephalus australis
o aves Larus spp., (observaciones personales y
Lovrich et al., 2002a).

Sin embargo, aparentemente la principal causa
de mortalidad podria suceder durante los prime-
ros estadios juveniles y por parasitismo. En P.
granulosa y L. santolla se conocen 2 crustdceos
pardsitos que aparecen en diferentes momentos
de la vida, y especialmente afectan a individuos
juveniles. El isépodo bopirido (Pseudione tuber-
culata) vive en la cdmara branquial izquierda y
produce un abultamiento notable (Roccatagliata
y Lovrich, 1999). En las tallas mayores (en P.
granulosa >40 mm LC) este abultamiento puede
no contener al pardsito, y es evidencia que el can-
grejo sobrevivid al pardsito. En P. granulosa la
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prevalencia mixima se registré entre 10 y 20 mm
LC y se presume que podria producir mortalidad
hasta los 40 mm LC. La presencia de este pardsito
en individuos mds grandes impide la produccién
de huevos sin producir castracién. Pseudione
tuberculata invade al hospedador en un estadio
muy temprano y permanece infestando hasta la
muerte del pardsito (Miranda-Vargas, 2001; Mi-
randa-Vargas y Roccatagliata, 2004).

La forma detectable del cirripedio rizocéfalo
Briarosaccus callosus es una externa que es una
“bolsa” situada en la parte ventral del abdomen,
donde se ubicarfa la masa ovigera. Este parasito
es cosmopolita y afecta varias especies de litddi-
dos. Produce la castracion en hembras y femini-
zacién del abdomen en machos, y la desaparicién
de la externa deja una cicatriz de tejido necrosa-
do aproximadamente circular. En P. granulosa la
prevalencia maxima del 10% es entre 20 y 40 mm
LC, y disminuye hacia tallas mds grandes, siendo
<2% en individuos >60 mm LC (Hoggarth, 1990;
Lovrich et al., 2004). Cuando se evalia la preva-
lencia a partir de muestreos con trampas comer-
ciales, éstas son también bajas y depende de la
region geografica. (c.f. Campodonico et al., 1983;
Vinuesa, 1989). Sin embargo, ocurre un caso
particular en aguas ocednicas abiertas con pobla-
ciones de Paralomis spinosissima: en las Islas
Georgias del Sur la prevalencia méxima de ~80%
fue registrada en individuos de ambos sexos en-
tre 60 y 65 mm LC. En las Rocas Cormorin, la
prevalencia maxima de B. callosus fue de 40% en
machos entre 55 y 60 mm LC (Otto y Maclntosh,
1996). En todos los casos la presencia del pardsi-
to afecta el desarrollo y disminuye el crecimiento
(Hoggarth, 1990; Otto y MaclIntosh, 1996).

El isépodo criptoniscido Liriopsis pygmaea
es un hiperpardsito que parasita al cirripedio B.
callosus. Pueden encontrarse sus larvas o exter-
nas adosadas a la externa del cirripedio. Se lo en-
cuentra en externas de B. callosus que parasitan P.
granulosa >37 mm LC y afecta negativamente a
la produccién de huevos del pardsito B. callosus
(Lovrich et al., 2004). Las prevalencias de este
hiperpardsito son relativamente altas, 26% y 37%
en las Islas Georgias del Sur y Canal Beagle, res-
pectivamente.

Se han registrado casos de comensalismo/para-
sitismo de las masas ovigeras por un pez scorpae-
niforme Careproctus sp., que se encuentran en
la cdmara branquial de L. santolla, P. granulosa
(Balbontin et al., 1979) y Paralomis formosa
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(Yau et al., 2000). No es evidente externamente.
Sin embargo, hasta ahora estos registros son me-
ramente anecdéticos, y se desconoce la prevalen-
cia y afeccién producida. Se supone que tendrian
un efecto negativo sobre el intercambio gaseoso
por un efecto de aplastamiento de las branquias.

MIGRACIONES Y MOVIMIENTOS

Los estudios sobre los desplazamientos de lit6-
didos del hemisferio sur son limitados. En el Ca-
nal Beagle, a partir de las costumbres y hébitos de
pesca se sabe que en verano los adultos de L. san-
tolla y P. granulosa estdn en aguas someras y en
invierno a mayores profundidades. Igualmente en
el Golfo San Jorge, durante noviembre y diciem-
bre la captura incidental de L. santolla provenien-
te de la flota merlucera disminuye a profundida-
des >60-70 m y aumentando en aguas someras
(Vinuesa y Balzi, 2002). En el Canal Beagle, du-
rante noviembre y diciembre ambas especies uti-
lizan el bosque del cachiyuyo Macrocystis pyrife-
ra para el acoplamiento (Lovrich et al., 2002b).
Lithodes santolla realiza desplazamientos cortos
e.g. 14 km en 70 dfas y aparentemente no tendria
una orientacion fija en sus movimientos (Boschi
etal.,1984). Paralomis granulosa utiliza diferen-
cialmente los fondos, con desplazamientos onto-
genéticos.

Los machos adultos estdn segregados conforme
a su condicién reproductiva: durante el verano los
machos que se reproducen se encuentran en aguas
someras, mientras que los que mudan estin en
aguas mds profundas (Hoggarth, 1993). Lithodes
confundens probablemente realice migraciones
hacia aguas someras para mudar y reproducirse:
se encuentran juveniles y sus exuvias a partir de
septiembre, y hembras adultas y parejas en di-
ciembre (Lovrich et al., 2002a). En la plataforma
de las Islas Georgias del Sur, la velocidad de des-
plazamiento promedio de Paralomis formosa es
de 32 mm - s! (Collins et al., 2002).

En litédidos boreales, las variaciones tempora-
les de salinidad, temperatura y fotoperiodo des-
encadenan los movimientos verticales (e.g. Dew,
1990; Stone et al., 1992). Sin embargo, las cento-
1las del hemisferio norte migran hacia aguas poco
profundas durante el invierno. Si bien las varia-
ciones ambientales que desencadenan los movi-
mientos verticales son similares en ambos hemis-
ferios, se desconoce la causa de migraciones en
estaciones contrarias: verano en el hemisferio sur
e invierno en el hemisferio norte.
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IMPORTANCIA ECONOMICA

Las centollas han sido objeto de pesquerias de
las mas redituables del mundo. Se ha pescado en
todo el Pacifico Norte, entre el Golfo de Alaska y
las costas rusas y japonesas, en el extremo austral
de América del Sur y en el Mar de Barents. La
pesqueria japonesa se inici6 en la década de 1890
con redes de enmalle y fue dominante hasta la II
Guerra Mundial con desembarques maximos de
30.000 t anuales durante la década de 1930. Las
principales especies blanco fueron Paralithodes
brevipes y P. camtschaticus (Otto, 2014). A par-
tir del desarrollo norteamericano de las pesque-
rias de Alaska durante los 50s, se alcanzaron los
desembarques maximos del Pacifico norte de ca.
150.000 t en 1966 de los cuales el casi 50% provi-
nieron de las pesquerias norteamericanas (Oren-
sanz et al., 1998; Otto, 2014). Desde entonces,
la pesca se realizé con trampas como tUnico arte
de pesca. Luego los desembarques disminuyeron
abruptamente hasta que en 1982 la pesqueria nor-
teamericana colapsé y se prohibi6 la captura de
P. camstchaticus. Una de las principales causas
del colapso fue la extraccién excesiva de machos
reproductores que produjo fallas en la reproduc-
cion, falta de hembras ovigeras y nuevos reclutas
a la poblacion (Orensanz et al., 1998). A su vez,
la prohibicién de la pesca de P. camstchaticus
promovid la captura de Lithodes aequispina 'y P.
platypus, con desembarques ca. 10.000 t anuales
de cada especie. Los valores de P. camtschaticus
han sido de ca. 50 millones de délares anuales y
de las otras especies de ca. 40 millones de délares
anuales (Orensanz et al., 1998; Otto, 2014).

En Sudamérica la pesca con redes de enmalle
comenz6 en la década de 1920 y la actividad se
afianzé a partir de los 60s. Las pesquerias chile-
nas han liderado los desembarques, con maximos
de 4.000 a 6.000 t anuales de Lithodes santolla
y Paralomis granulosa, respectivamente, ocurri-
dos durante la dltima década (Lovrich y Tapella,
2014). La pesca se concentrd principalmente en
Punta Arenas y Puerto Natales, y secundariamen-
te alrededor de la Isla de Chiloé. En Argentina, la
pesqueria con mayor historia es la del Canal Bea-
gle con Ushuaia como puerto de desembarque, en
donde se registraron mdximos de ca. 350 t anuales
de centolla en 1977 y de centollén entre 1997 y
2007. En todo el extremo austral de América —
salvo en el Golfo San Jorge- las pesquerias son
mixtas, donde la especie preferida ha sido siem-




pre la centolla, cuya disminucién de rendimientos
promovié retener el centollén. En 1994 una parte
del sector argentino del Canal Beagle fue cerra-
do a la pesca por los signos de sobre-explotacién:
disminucion de la abundancia relativa de machos
y hembras, del tamafio promedio de los animales
capturados y de la proporcién de hembras ovige-
ras. Luego de 18 afios de veda la poblacién no
mostrd signos de recuperacién inequivocos y el
area fue re-abierta a la pesca en 2013. Un anélisis
detallado de la situacién es descripta por Lovrich
y Tapella (2014). La demanda comercial promo-
vi6 el desarrollo de la pesqueria de L. santolla
del Golfo San Jorge, cuyos desembarques llega-
ron a las 4.500 t anuales en los dltimos afios. En
aguas provinciales del Golfo San Jorge la pesca
se realizé con redes de arrastre, se afianzé duran-
te la década de 1990 aunque con desembarques
variables, y la apertura de la pesca con trampas
en jurisdiccion de aguas nacionales de plataforma
hizo aumentar los desembarques a valores records
histdricos para la Argentina.

El trasplante de Paralithodes camtschaticus en
el Mar de Barents —en las antipodas de su distribu-
cién- fue realizado durante toda la década de 1960
por cientificos soviéticos, y tuvo como consecuen-
cia el desarrollo extraordinario de su poblacién e
impactos importantes sobre las comunidades ben-
tonicas (Falk-Petersen et al., 2011). Actualmente
constituye una paradoja de ser una especie inva-
siva que devino en un recurso econémico impor-
tante para rusos y noruegos (Kuzmin et al., 1996;
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Falk-Petersen et al., 2011). Su éxito poblacional
es atribuido a la alta productividad del ecosistema
costero y a la posibilidad de escapar de depreda-
dores y pardsitos que habfan co-evolucionado en
su drea de origen (Kuzmin et al., 1996; Hjelset
et al., 2012). La pesca comercial en el Mar de
Barents fue abierta en 2002, se ha realizado con
trampas y alcanzé sus desembarques mdximos de
ca.27.500 t en 2007/2008 (FAO, 2014).

En el Atlantico Sur, existen otras pesquerias
potenciales practicamente no explotadas hasta el
momento, como la de las Islas Georgias del Sur
con Paralomis spinossisima y P. formosa como
especies blanco (Otto y MacIntosh, 1996; Otto y
Maclntosh, 2006). También L. confundens en la
plataforma continental fueguina pronto serd obje-
to de pesca exploratoria para evaluar su potencia-
lidad para sustentar una pesqueria. En el Pacifico
suroriental, las crecientes capturas de Neolithodes
diomedeae vislumbran una pesqueria potencial
aguas afuera de Valparaiso (Brito, 2002; Baha-
monde y Leiva, 2003).

En la actualidad, la gran mayoria de las pesque-
rias se gestionan por medio de la regla “3S”, del
inglés Sex, Size y Season (Orensanz et al., 1998).
Sélo se pueden retener individuos machos a par-
tir de una determinada talla, denominada legal, y
generalmente la pesca estd acotada a una época
del afio vedando la pesca en otra. En general en
el presente todas las capturas se realizan con artes
pasivos de pesca, como las trampas cebadas, de
diferentes disefios.
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GLOSARIO

Cdmara branquial: espacio entre el cefalotérax y el capa-
razén donde estdn ubicadas las branquias, y por donde
circula agua que permite el intercambio gaseoso.

Coxa: primer segmento, proximal, de un pereiépodo tipico
de un crustdceo decdpodo.

Dactilopodito: dltimo segmento y mas distal de un pereid-
podo tipico de un crustdceo decapodo. A veces llamado
“ufia”. En un quelipedo (pinza) el dactilopodito consti-
tuye el dedo mévil.

Desembarques: cantidad de animales (en kg, t o nimeros)
retenidos por pesca y llevados a puerto. No debe con-
fundirse con capturas, que son todos los atrapados por
un arte de pesca sin seleccién de sexos o tamaifios.

Eclosion: nacimiento de las larvas por ruptura de la capsula
del huevo.

Endotroffa: alimentacién a partir de fuentes energéticas
acumuladas en el organismo. También denominada le-
citotroffa.

Epibionte: cualquier ser vivo adherido o en estrecho contac-
to a un hospedador.

Espermatdforo: estructura quitinosa, globosa, adherida a un
hilo espermatoférico, que el macho transfiere a la hem-
bra en la copula conteniendo los espermatozoides para
la fecundacion de las células germinales femeninas.

Estetascos: sedas sensoriales ubicadas generalmente en la
cara inferior del flagelo de la antena y anténula. En su
interior lleva un filete nervioso sensible a los estimulos
quimicos.

Exoesqueleto: estructura cuticular, calcificada y quitinizada
que cubre todo el cuerpo exteriormente.

Grampon de fijacion: estructura de un alga que le permite
estar adherida a un sustrato.

Hemocele: cavidad interna de origen embrionario no celd-
mica.

Hepatopancreas: glandula digestiva formada por una masa
de tubos ciegos, acumula lipidos y segrega enzimas di-
gestivas.

Largo de Caparazén (LC): medida estdndar utilizada en li-
tédidos que se mide como la linea que va desde la parte
posterior del orbital ocular hasta la escotadura media
posterior del caparazén.

Madurez gonadal: talla a la cual las génadas contienen célu-
las germinales maduras y potencialmente pueden inter-
venir en la fertilizacion.

Madurez morfométrica: es la talla a la cual existe un cambio
en la tasa de crecimiento entre una estructura corporal
(e.g. pinza, tergito abdominal) y el tamaiio del animal.

Megalopa: tltimo estadio del desarrollo larval de las cen-
tollas, también llamado glaucothoe, y es equivalente al
estadio decapodito (dltimo estadio larval de decdpodos
con pleépodos natatorios).
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Metamorfosis: momento (0 muda) en el cual los individuos
pasan a tener el aspecto de un adulto. También fin de la
etapa larval e inicio de la juvenil.

Muda: cambio completo del exoesqueleto por uno nuevo
interno al viejo.

Oocito: célula germinal femenina en estado avanzado de la
meiosis I, que completa este proceso al momento del
contacto con el espermatozoide al momento de la fe-
cundacién

Ovigera: que porta huevos.

Pereiépodo: apéndices cefalotordxicos que en los decdpo-
dos son 5 pares, el primero generalmente transformado
en quela o pinza y el resto ambulatorios. En litédidos el
5° par estd reducido con funcién de limpieza de bran-
quias y masas ovigeras.

Periodo intermuda: lapso entre dos mudas. Generalmen-
te se divide en diferentes etapas de acuerdo al tiempo
transcurrido desde la dltima muda o la proximidad a la
siguiente en: postmuda, intermuda, premuda.

Pesqueria: drea geografica donde se desarrolla la extraccion
comercial, generalmente limitada por accidentes geo-
graficos, administrativa o politicamente.

Pleépodo: apéndice ubicado en uno de los segmentos del
pleon (abdomen).

Prezoea: Estadio larval previo al de zoea, de rara ocurren-
cia, y de corta duracién (del orden de horas) en los
Lithodidae.

Quitina: polisacdrido nitrogenado que forma parte del
exoesqueleto y que combinado con el carbonato de cal-
cio confiere la dureza caracteristica.

Telson: estructura terminal del cuerpo que contiene el ano,
no es considerado un verdadero somito y es el dltimo
segmento del cuerpo.

Sedas: elementos de la cuticula originados por secrecién de
las células epidérmicas.

Sicigias: periodo en el cual la amplitud de mareas es la mds
amplia dentro de un ciclo lunar y ocurre cuando la luna,
el sol y la tierra estdn alineadas.

Tergito: Porcién o placa dorsal que cubre un segmento ab-
dominal.

Urépodos: sexto y ultimo par de apéndices abdominales,
generalmente aplanados dorsoventralmente que se dis-
ponen paralelos al telson.

Virginal, hembra: individuo que tiene sedas sin rastros de
haber portado huevos durante el periodo reproductivo.

Vitelo: sustancia de reserva constituida principalmente por
lipidos y proteinas utilizada como fuente energética
para huevos y larvas.

Zoea: Estadio larval tipico de crusticeos decdpodos, con
apéndices cefalotoraxicos en nimero variable cuya fun-
cién es nadadora.
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