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RESUMEN

El exoesqueleto de los crustáceos constituye un sustrato adecuado para que las macroalgas 
marinas desarrollen epibiosis. Entre los años 2018 y 2023 se recolectaron 58 individuos de 
crustáceos con macroalgas sobre sus exoesqueletos en seis localidades de Santiago de Cuba. 
A partir de esta información, se creó una matriz de abundancia de macroalgas por especie de 
crustáceo para su análisis utilizando el paquete bipartita en R. La red de interacción mostró 
25 macroalgas epizoóticas creciendo en el exoesqueleto de seis especies de crustáceos,  
con 55 interacciones. La macroalga Lobophora variegata (J.V.Lamouroux) Womersley 
ex E.C.Oliveira  se registra por primera vez en aguas cubanas sobre Mithraculus sculptus 
(Lamarck, 1818). La red macroalgas-crustáceos mostró baja especialización y alta robustez. 
Estas características son propias de interacciones mutualistas no obligatorias. Las interacciones 
se caracterizan por estar dominadas por especies periféricas, estas especies tienen el 82% de las 
interacciones dentro de su propio módulo. El 18% de las especies restantes son clave para la 
estructura de la red porque enlazan distintos módulos. Los valores de especialización, anidamiento 
y modularidad corresponden a los valores de vulnerabilidad y generalidad encontrados en la red 
macroalgas-crustáceos. Estos valores confirman que las macroalgas epizoóticas son generalistas 
en los lechos de macroalgas marinas.
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ABSTRACT

The exoskeleton of crustaceans provides a suitable substrate for marine macroalgae 
to develop epibiosys. Between the years 2018 and 2023, 58 individuals of crustaceans with 
macroalgae on their exoskeletons were collected in six locations in Santiago de Cuba. Based 
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on this information, a matrix of macroalgae abundance per crustacean species was created for 
analysis using the bipartite package in R. The interaction network showed 25 epizoic macroalgae 
growing on the exoskeleton of six crustacean species, with 55 interactions. The macroalga 
Lobophora variegata (J.V.Lamouroux) Womersley ex E.C.Oliveira is  recorded for the first 
time in Cuban waters on Mithraculus sculptus (Lamarck, 1818). The macroalgae-crustaceans 
network exhibited low specialization and high robustness. These characteristics are typical of 
non-obligatory mutualistic interactions. The interactions are characterized by being dominated 
by peripheral species, with these species having 82% of the interactions within their own module. 
The remaining 18% of species are key to the network structure as they link different modules. 
The values of specialization, nestedness, and modularity correspond to the vulnerability and 
generality values found in the macroalgae-crustaceans network. These values confirm that 
epizoic macroalgae are generalists in marine macroalgae beds.

Keywords: seaweed, epibiosys, crustacean, modularity, bipartite network. 

INTRODUCCIÓN

Los lechos de macroalgas constituyen importantes hábitats marinos formados por algas 
pluricelulares que tienen la característica de desarrollar poblaciones densas (Duffy et al., 2019). 
Estos autores destacan, que los mismos se caracterizan por variar en su composición taxonómica, 
altura del dosel, estructura y función. De manera general, son un paisaje marino con estructura 
tridimensional, semejante al de las praderas de angiospermas marinas, en el cual habitan otras 
macroalgas, invertebrados y vertebrados (Duffy et al., 2019; Macreadie et al., 2017). Esta flora y 
fauna asociada encuentra, en estos hábitats, importantes recursos como son alimento y sustrato, 
además de condiciones favorables para la protección de depredadores, reproducción y desarrollo 
(Machado et al., 2019). Los anfípodos y otros crustáceos son el grupo faunístico con mayor 
número de especies y abundancia consignado para este tipo de hábitat (Christie et al., 2009).

En los mares tropicales, los lechos de macroalgas están compuestos por una gran variedad 
de algas que coexisten, pertenecientes a los phyla Chlorophyta, Rhodophyta y Ochrophyta  
(Tano et al., 2016). Adicionalmente, estos autores, plantean que los estudios de la fauna asociada 
a estos hábitats son escasos a pesar de la riqueza y diversidad que albergan. Dentro de la rica 
fauna se encuentran crustáceos que poseen la característica de que sobre sus exoesqueletos crece 
una diversa flora de macroalgas (Cabrera & Jover, 2022; de Carvalho et al., 2016; McLay, 2020). 
Estas macroalgas epizoicas son utilizadas por los cangrejos para camuflarse de los depredadores 
y como recurso alimenticio (Kilar & Lou, 1986; Sato & Wada, 2000). En general, para los mares 
tropicales existen evidencias puntuales que tienen como objetivo el análisis de las preferencias 
de los cangrejos sobre las especies de macroalgas que usan para camuflaje y/o alimentación 
(Guzmán, 1979; Kilar & Lou, 1986).

El análisis de las preferencias de los crustáceos por determinadas macroalgas se sustenta 
fundamentalmente en observaciones de campo (Cruz-Rivera, 2001; de Carvalho et al., 2016; 
McLay, 2020), estudios a escala de laboratorio (Vasconcelos et al., 2009) y con enfoque mixto 
(Guzmán, 1979; Kilar & Lou, 1986; Sato & Wada, 2000). En las dos últimas décadas, se ha 
incorporado el análisis de la teoría de redes como herramienta innovadora para explorar los 
mecanismos que regulan las asociaciones e interacciones bióticas (de Juan et al., 2023; Delmas 
et al., 2019; Márquez-Velásquez et al., 2021). A pesar de su generalización, no existen trabajos 
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que utilicen las redes de interacción para explicar las relaciones entre las macroalgas-animales y 
angiospermas marinas-animales (Manca et al., 2022).

Las preferencias de hábitat por diferentes grupos taxonómicos ha sido evaluada a través de 
las redes de interacción en paisajes terrestres (González-Espinoza & Manríquez-Morán, 2018; 
Marini et al., 2019) y marinos (de Juan et al., 2023; Hurtado-McCormick et al., 2020). Las 
redes de interacción reflejan la forma en que se relacionan y organizan las interacciones dentro 
de los ecosistemas, la selección diferencial de los recursos por las especies y el papel dentro  
de la comunidad (Bascompte & Jordano, 2007; Olesen et al., 2007). Por tanto, esta herramienta, 
permitiría explorar las relaciones entre las macroalgas epizoicas y los crustáceos para revelar su 
organización, estructura y preferencia. En la literatura publicada, los resultados que abordan la 
epibiosis sobre crustáceos en el Caribe se limita a estudios puntuales circunscritos a Venezuela 
(Tenia et al., 2016), Costa Rica (Guzmán, 1979) y Cuba (Cabrera & Jover, 2019, 2022; Ros 
& Suárez, 1980). Además, en esos trabajos solo se listan las especies epibióticas, se exponen 
elementos a escala de laboratorio del uso de esas especies en el camuflaje y se describen los 
patrones de diversidad taxonómica de las macroalgas epizoicas.

OBJETIVOS
 - Caracterizar las interacciones de las macroalgas epizoicas en los exoesqueletos de crustáceos 

que habitan en lechos de macroalgas del litoral somero a través de la topología de redes de 
interacción bipartitas.

MATERIALES Y MÉTODOS

Toma de los datos

Los datos de la presente investigación se tomaron a partir de la información contenida 
en investigaciones realizadas en la costa de Santiago de Cuba en el periodo comprendido 
entre junio de 2018 y julio de 2019 por Cabrera y Jover (2019, 2022). Adicionalmente, 
se incorporaron a estos datos, los muestreos realizados en playa Aserradero en diciembre 
de 2023, ubicada en el municipio de Guama a 40 km al Oeste de Santiago de Cuba, la cual 
se caracteriza por poseer arenas terrígenas con parches densos de Thalassia testudinum y 
macroalgas de los géneros Halimeda, Acetabularia, Valonia, Digenea y Gracilaria. En total se 
muestrearon cinco localidades: Guaimaral (19°56′35’’N; 76°46′17’’W), La Ceiba (19°56′42’’N; 
76°44′48’’W), Aserradero (19°59′23’’N; 76°8′49’’W), Mar Verde (19°57′32’’N; 75°57′23’’W) y 
Aguadores (19°57′51’’N; 75°49′47’’W). Todas se caracterizaron por presentar un litoral somero  
(0–3 m de profundidad) compuesto por un fondo rocoso con abundantes macroalgas y 
angiospermas marinas. Según Diez y Jover (2015), este tipo de hábitat en la plataforma marina 
cubana es el adecuado para que habiten crustáceos decápodos con macroalgas epizoicas.

La selección del sitio de muestreo, metodología de recolecta de los crustáceos y la 
cuantificación de la abundancia de las macroalgas epizoicas se realizó a partir del protocolo 
establecido en Cabrera y Jover (2022). Los datos provienen de 58 individuos recolectados, 
Omalacantha bicornuta (26), Macrocoeloma trispinosum (13), Actaea bifrons (8), Mithraculus 
sculptus (5), Amphithrax aculeatus (4) y Neopisosoma angustifrons (2). La legitimación 
de todas las categorías taxonómicas se realizó a través del World Register of Marine 
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Species (WoRMS, 2024) para los crustáceos y Algabase (Guiry & Guiry, 2023) para las 
macroalgas. Para el ordenamiento taxonómico de las macroalgas se siguieron los criterios de  
Suárez et al. (2023).

Todas las interacciones registradas en los muestreos se consignaron en una matriz Aij, 
donde las columnas (i) correspondieron a los crustáceos y las filas (j) a las macroalgas epizoicas.  
A cada casilla de la matriz se le asignó un valor igual a la sumatoria del porcentaje de cubrimiento 
de las macroalgas en el exoesqueleto de cada especie de crustáceo. Las matrices con valores de 
interacción ponderado permiten un análisis robusto (Schleuning et al., 2014; Vázquez et al., 2005).

Análisis de la red

En el análisis de las interacciones se construyó una matriz de adyacencia M (macroalga) 
x C (crustáceo), con valores de cobertura de macroalgas epizoicas. En el paquete Bipartita de  
R (Dormann et al., 2008, 2009) se calcularon métricas a nivel de la red, de grupo y de especie. 
Las abreviaturas y definiciones de cada una de las métricas se utilizaron según las propuestas por 
Dormann et al. (2009) y Antoniazzi et al. (2018) (Tabla I).

Las métricas usadas a nivel de la red fueron: conectancia, especialización, uniformidad 
de conexión, conexiones por especies, modularidad, y el anidamiento. A nivel de grupo se 
determinó la generalidad, vulnerabilidad y la robustez. Mientras que a nivel específico se 
determinó la especificidad para cada especie. Las métricas seleccionadas permiten caracterizar 
las interacciones entre los crustáceos y las macroalgas epizoicas a través del análisis de topología 
de redes (Antoniazzi et al., 2018)

Se utilizaron los valores de c- y z-score para identificar el papel funcional de las especies de 
macroalgas y crustáceos en la red de interacción, pues miden la conectividad de un nodo con otros 
nodos de un mismo módulo(z) y con nodos en otros módulos (c) (Guimerà et al., 2005; Olesen 
et al., 2007). Según estos autores las macroalgas epizoicas y los crustáceos se clasificaron como 
‘periféricas’ (z≤2.5 y c≤0.62), ‘conectoras’ (z≤ 2.5 y c> 0.62), ‘concentradores de módulos’ (z> 
2.5 y c≤ 0.62) y ‘concentradoras de red ‘(z> 2.5 y c> 0.62). Mestre et al. (2021) define las especies 
periféricas como aquellas que muestran la mayoría de las interacciones dentro de su módulo, las 
conectoras tienen sus interacciones distribuidas con nodos de otros módulos, las concentradoras 
de módulos son buenas conectores dentro del módulo y las concentradoras de red son buenas 
conectoras tanto entre sus módulos como con otros módulos. Los concentradores de red, los 
concentradores de módulos y los conectores se consideraron especies clave que desempeñan un 
papel importante en la estabilidad, resistencia de la estructura y el funcionamiento de las redes 
de interacción.

Análisis estadístico

La significación estadística se determinó para seis métricas de estructura de la red 
(H´2, G, V, NODF, wNODF y R) a través del algoritmo de Patefield (Blüthgen et al., 2006).  
A partir de la matriz observada se generaron matrices aleatorias en donde las especies con mayor 
número de interacciones seguían siendo las mismas en cada matriz aleatoria, pues solo se alteró 
la disposición de sus interacciones. Para cada conjunto de modelos nulos, se estimó el intervalo 
de confianza al 95%. Se consideraron significativos si los valores observados no estaban dentro 
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de los intervalos de confianza calculados (p < 0,05) (Dormann & Strauss, 2014). En estos 
análisis se generaron 1000 matrices aleatorias con la función r2dtable del paquete bipartite  
(Dormann et al., 2008). Adicionalmente, se estimó la modularidad (ΔQ) usando el índice 
QuanBiMo a partir de 100 repeticiones (Dormann & Strauss, 2014).

Tabla I. Definiciones de las métricas utilizadas en la red de interacción macroalgas epizoicas-cangrejos. 
Todas las definiciones fueron tomadas del paquete bipartita de R (Dormann et al., 2008). 

Símbolo Métrica Definición

C Conectancia Razón entre el total de interacciones registradas y el número de 
interacciones posibles.

H´2 Especialización Este índice mide el grado de especialización de la red en una escala 
de 0-1, donde 1 indica que todas las especies de un grupo interactúan 
exclusivamente con una sola especie del otro grupo y viceversa, y 0 
significa que la especialización recíproca está ausente.

E2 Uniformidad de 
conexiones

Cuantifica qué tan equilibrada está la distribución de interacciones 
entre especies, según la diversidad de Shannon.

Ls Conexiones por especies Número de conexiones por especies

LDs Densidad de conexiones Promedio de interacciones por nodos de la red.

G Generalidad La generalidad es la media del número de especies efectivas de 
macroalgas epizoicas por cangrejos, ponderado por los totales 
marginales (la suma de las filas).

V Vulnerabilidad La vulnerabilidad se define como la media del número de especies 
efectivas (medida de evaluar las especies que contribuyen 
significativamente a la estructura de la red, teniendo en cuenta la 
redundancia de sus interacciones) de cangrejos por especies de 
macroalgas epizoicas, ponderado por los totales marginales (suma 
de las columnas)

Q Modularidad Se determinó como los pesos de los bordes (fuerza de interacción 
de las conexiones entre los nodos) dentro de un módulo (subred con 
preferencia de interacción de las especies que los componen entre 
ellas, que con especies fuera de esa subred) son más altos que los 
pesos de los bordes fuera de los módulos a través del algoritmo 
QuanBiMo

NODF Anidamiento Para medir el anidamiento, calculamos la métrica del anidamiento 
basado en la superposición y relleno decreciente.

R Robustez Este descriptor indica la resiliencia del sistema ante la pérdida 
de especies (con valores de 0 a 1, siendo 1 un sistema totalmente 
robusto y cercano a 0 un sistema poco resiliente).

d Especificidad Es una métrica para conocer la especialización de cada especie 
basada en su selección aleatoria de recursos. El valor varía de 0 a 1, 
siendo 0 más generalista y 1 más especializada.
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RESULTADOS

La red de interacción mostró que 25 macroalgas epizoicas crecen sobre el exoesqueleto 
de seis especies de crustáceos (Fig. 1). Se registra, en la misma, por primera vez para las aguas 
de Cuba a Lobophora variegata epizoica de Mithraculus sculptus en la playa de Aserradero. 
El análisis de anidamiento de esta red evidencia la existencia de 55 interacciones entre las 
macroalgas y los crustáceos, con un valor promedio de interacciones de 7.68 por especie (Tabla II). 
El número de interacciones observado entre el total de interacciones posibles en la red evidenció 
una conectancia de 0.32. Además, el valor del anidamiento de la matriz cualitativa 52.7 y la 
cuantitativa 21.39, fueron significativamente diferentes a las generadas por modelos nulos 63.96 
y 39.91, respectivamente.

Figura 1. Red de interacción entre las macroalgas epizoicas y los cangrejos en el litoral somero de Santiago de Cuba. Los iconos se 
obtuvieron de https://ian.umces.edu.
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Figura 2. Módulos de la red de interacción entre las macroalgas epizoicas y los cangrejos en el litoral somero de Santiago de 
Cuba. Donde: Dic: Dicytiota sp.; Str: Sphacelaria tribuloides; Fei: Feldmannia indica; Fmi: F. mitchelliae; Lva: Lobophora 
variegata; Jad: Jania adhaerens; Lfl: Lithothamnion floridanum; Pfr: Pneophyllum fragile; Afr: Amphiroa fragilissima;  
Cci: Ceramium cimbricum; Cer: Ceramium sp., Asp: Acanthophora spicifera; Spf: Spyridia filamentosa; Ose: Ochtodes 
secundiramea; Gtr: Gelidiella transversalis; Ggr: Gracilaria cf. gracilis; Gra: Gracilaria sp. 1; Grs: Gracilaria sp. 2;  
Bpl: Bryopsis plumosa; Cae: Chaetomorpha aerea; Cle: Cladophora lehmanniana; Cca: Cladophora catenata; Rri: Rhizoclonium 
riparium; Boe: Batophora oerstedii; Ufl: Ulva flexuosa.

Dentro de la red se observa que las clorofíceas Chaetomorpha aerea y Cladophora 
lehmanniana, son las especies que tienen el mayor número de interacciones con seis y cuatro, 
respectivamente. Mientras que 11 especies de macroalgas solo registraron una sola interacción. 
Por su parte entre los crustáceos, el de mayor número de interacciones fue Omalacantha 
bicornuta, con 19, y el de menor número fue Neopisosoma angustifrons, con dos. En los cuatro 
restantes el número de interacciones oscilo entre cuatro y nueve interacciones.

El índice de especialización para la red de interacción macroalgas epizoicas-crustáceos 
mostro una tendencia a ser moderadamente especialista (cuando no todas las interacciones son 
estrictamente específicas), con un valor (H´2=0.45) a nivel de la red. El número promedio de 
macroalga epizoica fue de 11.41 por especie de cangrejo y el de cangrejos por macroalgas fue 
de 2.45. Los valores de especialización, generalidad y vulnerabilidad para la red de interacción 
observada mostraron diferencias estadísticas significativas con la generada a través de modelos 
nulos (Tabla II). Además, la interacción entre las macroalgas epizoicas y los crustáceos es 
robusta ante la pérdida de especies (R=0.81). 

Los valores de especificidad (d), a nivel de especies, mostraron interacciones más generalistas 
para las macroalgas (promedio=0.23) que para los crustáceos (promedio=0.54) (Tabla III). Lo 
que indica que los crustáceos son más especialistas que las macroalgas. Las macroalgas más 
especialistas son B. plumosa, L. floridanum, F. indica y Ceramium sp. Mientras que, entre los 
crustáceos, solo Omalacantha bicornuta, presentó valores de especificidad más cercanos a cero, 
siendo la especie más generalista.
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Figura 3. Funciones que desempeñan las macroalgas epizoicas y los cangrejos en la red según el grado de contribución de las 
especies a la conectividad entre módulos (c-score) y dentro de los módulos (z-score) de la red de interacción macroalgas  
epizoicas-cangrejos en el litoral somero de Santiago de Cuba. Las líneas en z = 2.5 y c = 0.62 definen los roles de las especies.  
El icono se obtuvo de https://ian.umces.edu.

En la red de interación macroalgas epizoicas-crustáceos el índice de modularidad observado 
arrojó un valor de Q=0.369 y fue significativamente menor que el generado por el modelo 
nulo ΔQ=0.831, agrupando las especies en cuatro módulos (Fig. 2). La baja modularidad se 
manifiesta en que ninguno de los módulos se encuentra completamente aislado, pues todos tienen 
interacciones fuera del módulo. Dos de ellos, están formados por una especie de crustáceo,  
M. sculptus y O. bicornuta, asociado a cinco y diez macroalgas epizoicas, respectivamente. 
Además, estos dos grupos evidenciaron interacciones con tres de los cuatro grupos definidos. 
Mientras que en los dos restantes grupos se conformaron con dos especies de crustáceos cada uno 
y mostraron interacción con todos los grupos. En el caso del módulo formado por A. aculeatus 
y N. angustifrons las interacciones más fuertes de las asociaciones de las macroalgas epizoicas 
agrupadas, C. lehmanniana y J. adhaerens, se establecen fuera del grupo.

En el análisis de los valores de conectividad de cada especie entre los módulos (c) y 
dentro de los módulos (z) no encontró especies que actuaran como centro de módulo ni de 
red (supergeneralista) (Fig. 3). Este análisis reconoció 21 macroalgas y cinco de crustáceos 
como especies periféricas. Mientras que el crustáceo O. bicornuta (c=0.73) y las macroalgas 
C. lehmanniana (c=0.63), J. adhaerens (c=0.66), G. cf. gracilis (c=0.66) y C. aerea (c=0.72) 
constituyen especies conectoras entre módulos.
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Tabla II. Estructura y topología de la red de interacón macroalgas epizoicas-cangrejos en el litoral somero 
de Santiago de Cuba. * Valores significativos (p < 0.05).

Métrica Valor observado Valor esperado

Número de interacciones        55 -

Media del número de interacciones 7.68 -

Conectividad 0.32 -

NOFD 52.7* 63.96

Wnodf 21.39* 39.91

Especialización 0.45* 0.13

Generalidad 11.41* 4.31

Vulnerabilidad 2.45* 7.29

Robustez 0.81* 0.77

Tabla III. Valores de especificidad (d). contribución de las especies a la conectividad entre módulos 
(c-score) y dentro de los módulos (z-score) de la red de interacción macroalgas epizoicas-cangrejos en el 
litoral somero de Santiago de Cuba.

Especie d c-score z-score

Dicytiota sp. (Hudson) J.V.Lamouroux 0.20 0 0

Sphacelaria tribuloides Menghini 0.14 0.44 0.93

Feldmannia indica (Sonder) Womersley & A. Bailey 0.42 0 -0.93

Feldmannia mitchelliae (Harvey) H. S. Kim 0.18 0 0

Lobophora variegata (J.V.Lamouroux) Womersley ex E.C.Oliveira 0.37 0 0

Jania adhaerens J. V. Lamouroux 0.20 0.66 -0.70

Lithothamnion floridanum Foslie 0.53 0 -0.93

Pneophyllum fragile Kützing 0.12 0 0

Amphiroa fragilissima (Linnaeus) J. V. Lamouroux 0.15 0.5 0

Ceramium cimbricum H. E. Petersen 0.09 0.66 0

Ceramium sp. 0.42 0 -0.93

Acanthophora spicifera (M. Vahl) Børgesen 0.12 0 0

Spyridia filamentosa (Wulfen) Harvey 0.16 0 0

Ochtodes secundiramea (Montagne) M. Howe 0.20 0 0

Gelidiella transversalis W.R.Taylor 0.18 0 0
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Especie d c-score z-score

Gracilaria cf. gracilis 0.17 0.66 0

Gracilaria sp. 1 0.13 0.5 0

Gracilaria sp. 2 0.13 0.5 0

Bryopsis plumosa (Hudson) C. Agardh 0.56 0 0

Chaetomorpha aerea (Dillwyn) Kützing 0.19 0.72 0.93

Cladophora lehmanniana (Lindenberg) Kützing 0.27 0.63 0.70

Cladophora catenata Kützing 0.19 0.44 0.93

Rhizoclonium riparium (Roth) Kützing ex Harvey 0.17 0.5 -0.93

Batophora oerstedii J. Agardh 0.34 0 0.93

Ulva flexuosa Wulfen 0.12 0.5 0

Macrocoeloma trispinosum (Latreille, 1825) 0.50 0.40 0.70

Amphithrax aculeatus (Herbst, 1790) 0.63 0.0 0.70

Mithraculus sculptus (Lamarck, 1818) 0.45 0.44 0

Omalacantha bicornuta (Latreille, 1825) 0.34 0.73 0

Actaea bifrons Rathbun, 1898 0.58 0.40 -0.7

Neopisosoma angustifrons (Benedict, 1901) 0.76 0.0 -0.7

DISCUSIÓN

Esta es la primera vez que se organiza una red de interacción macroalga epizoica-basibionte 
(cangrejo). Por lo que estos resultados constituyen una primera aproximación de la estructura 
y diversidad de interacciones que se establecen entre las macroalgas epizoicas y los crustáceos. 
En la literatura publicada solo existen evidencias de inventarios de la composición especifica 
de la epibiosis (Cabrera & Jover, 2019; Ros & Suárez, 1980) y de los patrones de diversidad 
específica sobre los crustáceos (Cabrera & Jover, 2022).

La feofícea Lophophora variegata se caracteriza por colonizar una gran variedad 
de sustratos vivos y es común en los principales hábitats litorales a lo largo de toda la 
plataforma cubana (Suárez et al., 2015). Esta especie ha sido consignada como epífita en Cuba  
(Jover et al., 2020) y México (Quiroz-González et al., 2023). También, se ha reportado creciendo 
sobre conchas del molusco Aliger gigas (Linnaeus, 1758) (=Lobatus gigas) (Reyes de Armas, 2016) 
y octocorales (Sánchez et al., 2020). La amplia plasticidad de modos de vida de esta especie le 
permite poder colonizar también el exoesqueleto de Mithraculus sculptus.

En general, la red macroalgas-epizoica mostró valores de especialización bajos y 
valores altos de robustez, lo que es característico de interacciones mutualistas no obligadas  
(Thompson et al., 2013). Estos autores refieren que el valor de especialización (H´2) en redes 
de mutualismos no obligado es bajo, al encontrar para peces limpiadores valores de 0.28 en St. 
Croix y 0.20 en Bonaire. Además, destacan en sus hallazgos que el valor de especialización 
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es elevado cuando las redes presentan interacciones mutualistas obligadas como son 
entre camarones y peces góbidos de 0.73 en Taiwán. La especialización de la red epizoica-
cangrejo se asemeja a la de relaciones mutualistas terrestres como son la de los polinizadores  
(Mello et al., 2011); en donde existen especies que presentan muchas interacciones y otras con 
pocas generalmente asociado a procesos coevolutivos. Por lo que el valor de especialización 
encontrado es el resultado de la existencia de que el 44% de las macroalgas se asocian a un solo 
crustáceo. Esta coexistencia entre especies generalistas y especialistas dentro de la misma red 
desarrolla redes menos anidadas, más robusta y menos conectada (Dritz et al., 2023).

El análisis de la especialización a nivel específico reveló que las macroalgas que manifestaron 
un carácter más especialista son las especies con menor número de interacción y abundancia 
dentro de la red. En el caso de las macroalgas F. indica y Ceramium sp. (epizoicas sobre  
M. trispinosum) y L. floridanum (epizoica sobre A. aculeatus) su valor de especialización pueda 
estar dado por la distribución de su hospedero, pues ambos crustáceos solo han sido consignados 
en este estudio en una de las cinco localidades. De la misma manera en el caso de B. plumosa 
solo ha sido reportada en este estudio como epibiótica en localidades sometidas a la eutrofización 
como en Aguadores (Diez et al., 2013), a pesar de que se ha encontrado epífita de macroalgas, 
raíces de mangle y sobre angiospermas marinas en otras localidades con características muy 
diferentes (Jover et al., 2020; Quiroz-González et al., 2023). En los valores de especialización 
(d´) para las macroalgas encontradas en la red coincide con el carácter generalista de estas 
especies, pues en las aguas alrededor de Cuba y el golfo de México son especies que no muestran 
especialización por el sustrato, sino que son capaces de colonizar diferentes sustratos duros 
bióticos y abióticos (Fredericq et al., 2009; Suárez et al., 2015).

El comportamiento decorador y la estructura del exoesqueleto (granulación y características 
de las setas) pueden determinar los valores de especialización (d´) de los crustáceos en la red 
encontrada en el litoral somero de Santiago de Cuba. Especies con mecanismos de decoración 
activa como el que presentan M. sculptus y O. bicornuta las convierte en las especies más 
generalistas, al presentar un mayor número de interacciones. Pues además de poseer 
estructura del carapacho con gránulos y setas que favorecen la adhesión de las macroalgas 
activamente incorporan otras para el camuflaje y/o alimentación (Guzmán, 1979; McLay, 2020;  
Vasconcelos et al., 2009). Mientras que la complejidad estructural del carapacho, dado por la 
presencia de una superficie granulosa y setas favorece el asentamiento de una gran riqueza de 
macroalgas (Cruz-Rivera, 2001; Dvoretsky & Dvoretsky, 2022; Sato & Wada, 2000).

El hecho de que la red de interacciones entre macroalgas epizoicas en el exoesqueleto de 
crustáceos en el litoral somero de Santiago de Cuba se caracterice por presentar altos valores 
de anidamiento y modularidad, está condicionado por la baja conectancia que se manifiestan en 
este estudio. En redes para diferentes tipos de interacción, mutualistas, tróficas, antagonistas, se 
ha encontrado que en comunidades altamente conectadas solo suele manifestarse altos valores 
de anidamiento o modularidad (Delmas et al., 2019; Fortuna et al., 2010). El anidamiento  
depende de mecanismos neutrales de ensamblaje comunitario, mientras que la modularidad 
depende de la adaptación y la competencia local (Valverde et al., 2020). Estos autores encontraron 
la coexistencia entre la modularidad y el anidamiento en redes huésped-patógeno en diferentes 
hábitats. Estos resultados coinciden con lo encontrado por Quimbayo et al. (2018) para tres 
redes en ecosistemas marinos tropicales de peces limpiadores que no tenían especies mutualistas 



48 NOVITATES CARIBAEA, núm. 24, 2024

NOVITATES CARIBAEA, núm. 24, julio, 2024: 37–54 • Contenidos científicos originales

obligadas en donde las especies generalistas interactúan con muchas otras especies, mientras 
que las especialistas interactúan con un subconjunto de las especies generalistas. 

En la organización de las interacciones se identifican a las macroalgas epizoicas de los 
crustáceos más especialistas, como A. aculeatus y N. angustifrons, formando parte de la epibiosis 
de los crustáceos más generalistas como M. sculptus y O. bicornuta. Estos resultados evidencian 
la existencia de convergencia y complementariedad en el fenómeno de la epibiosis entre 
macroalgas y crustáceos. Pues, redes modulares se asocian a factores ecológicos (Schleuning  
et al., 2014) y evolutivos (Krasnov et al., 2012; Peralta, 2016), como pudiera ser la presencia de 
especies con misma ornamentación del carapacho, conducta de enmascaramiento o trófica para 
el caso de los crustáceos. Además, esto se reafirma por el anidamiento observado, pues patrones 
anidados se asocian a la convergencia y complementariedad entre especies (Peralta, 2016).

Los cuatro majoideos encontrados cada uno se ubica en un módulo diferente de la red 
de interacción en el mesolitoral somero de Santiago de Cuba. Esto pudiera deberse a que la 
distribución de estos cangrejos en los módulos responde patrones del comportamiento y 
características de la superficie del exoesqueleto. Pues M. sculptus, ubicada en el primer módulo, 
es una especie que generalmente se encuentra en sustratos duros, es agresiva, no presenta 
camuflaje y su carapacho es más o menos liso (Gutiérrez-Salcedo et al., 2007). En el módulo 
dos se encontró M. trispinosum, que se caracteriza por poseer una estructura compleja de setas 
en su carapacho que secretan una sustancia que pudiera servir como sustancia adhesiva (Lianos 
et al., 2022). Por su parte, O. bicornuta, sola en el tercer módulo, se caracteriza por utilizar sus 
epibiontes para camuflarse en el hábitat y como recurso en su alimentación (Guzmán, 1979; 
Kilar & Lou, 1984, 1986; Sato & Wada, 2000). Finalmente, en el último módulo se incluye  
A. aculeatus, que presenta granulación en el caparazón por la presencia de apéndices ambulatorios 
setosos y setas (Windsor & Felder, 2017).

En la red de interacción de las macroalgas epizoicas-crustáceos en el litoral somero de 
Santiago de Cuba, el 82% de las especies que se identificaron como periféricas, tienen la mayoría 
de sus enlaces dentro del grupo al que pertenecen y proporcionan mayor resiliencia frente a 
perturbaciones y/o pérdida de recursos. Solo el 18% de las especies constituyen especies claves 
en la estructura de la red, pues enlazan varios módulos y proporcionan una mayor estabilidad a 
la estructura de la interacción. Una estructura similar se ha encontrado en redes de interacción 
de macrofitas en hábitats dulceacuícolas, en donde hay un predominio de especies periféricas 
y pocas especies clave (Puche et al., 2020, 2021). El bajo porcentaje de especies conectoras se 
corresponde con lo planteado por Olesen et al. (2007) en redes de herbivoría y polinizadores.

Las macroalgas que enlazan varios módulos se caracterizan por vivir sobre diferentes 
sustratos vivos, animales (Cabrera & Jover, 2019, 2022; Quiroz-González et al., 2020; Reyes 
de Armas, 2016; Sánchez et al., 2020) y/o macrofitas (Diez et al., 2013; Jover et al., 2020;  
Quiroz-González et al., 2023). La presencia de rizoides (C. lehmanniana y C. aerea) o disco basal 
(J. adhaerens y G. cf. gracilis) como estructura de fijación favorece su adhesión al basibionte 
(Cabrera & Jover, 2022; Quiroz-González et al., 2020). 

En el caso del crustáceo O. bicornuta (19 interacciones), es una especie de la familia 
Majidae caracterizada por presentar un carácter generalista para la selección de los elementos 
que utiliza en su decoración y dieta (Guzmán, 1979; Kilar & Lou, 1984, 1986). Aunque, hay que 
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destacar que probablemente O. bicornuta utilice en su camuflaje gran variedad de macroalgas a 
partir de la disponibilidad de ese recurso en el hábitat, como reserva alimenticia o a partir de la 
presión selectiva que ejerzan los peces omnívoros y herbívoros con los que comparte el hábitat 
como sucede en otros representantes de la misma familia (Cruz-Rivera, 2001). 

Existe correspondencia entre los valores de especialización, anidamiento y modularidad 
con los de vulnerabilidad y generalidad encontrados en la red macroalgas-crustáceos. Por lo 
que los valores altos de generalidad indican que las macroalgas pueden desarrollarse encima de 
varios crustáceos. Mientras que la vulnerabilidad bajos indican que las algas son seleccionadas 
en general por pocas especies de crustáceos. Sin embargo, en un futuro para comprender mejor 
las interacciones macroalgas epizoicas-crustáceos sería necesario emplear redes multicapas para 
visualizar la estructura entre las macroalgas del hábitat-macroalgas epizoicas-crustáceos-peces, 
frecuentes en ecosistemas terrestres (Windsor, 2023). De esta manera se podría dilucidar si 
las algas presentes en la epibiosis se corresponden a las más frecuentes y abundantes en el 
hábitat. Además, incorporar el uso de rasgos funcionales en futuros análisis podría demostrar 
la interacción entre los rasgos de las especies y los procesos neutrales que estructuran la fauna 
epibiótica sobre crustáceos.

CONCLUSIONES

El carácter generalista de las macroalgas epizoicas sobre crustáceos en los mantos de 
macroalgas del sublitoral somero de Santiago de Cuba fue demostrado a través del empleo  
de las redes bipartitas. En donde el mayor número de interacciones y el carácter más generalista 
lo presentó Omalacantha bicornuta. Los valores de especialización y robustez confirman el tipo 
de interacción mutualista no obligada entre estos organismos. 
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