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Tabla 1. Resumen de los resultados de las ANDEVAs de tres vías para la relación entre las variables 
hemolinfáticas: a) Área branquial peso específico (ABPE), b) pH, c) concentración de HCO3

- y d) PCO2; 
en relación al tiempo de exposición aérea y tratamiento membranas cubiertas y descubiertas de 
Petrolisthes laevigatus y P. violaceus (GL = Grados de libertad, CM = Cuadrados medios, P = Probabilidad) 
/ Three way ANOVA summary about hemolymphatic variables: a) Weight-specific gill area (ABPE), b) pH, 
c) HCO3

- concentration and d) PCO2: in relationship with time of aerial exposition, and treatment, cover 
and uncovered membranes of Petrolisthes laevigatus and P. violaceus (GL= Freedom degrees, CM = Mean 
square, P = Probability value)

presentó valores significativamente mas bajos de pH 
a los 240 min (7,60 ± 0,02) y 360 min (7,60 ± 0,03) de 
exposición aérea  (Tukey a posteriori P < 0,05) (Tabla 1). 

HCO3
-

En esta variable el resultado fue un efecto significativo de 
la especie, del tratamiento obstrucción de las membranas 
respiratorias y del tiempo de exposición aérea (ANDEVA: 
F (1, 280) = 18,32; P < 0,01 para especie; F (1, 280) = 197,04; 
P < 0,01 para tratamiento y F (4, 280) = 179,04; P < 0,01 

para tiempo) (Fig. 2b, Tabla 1). Se observó un efecto 
significativo de la interacción entre especie y funcionalidad 
de las membranas respiratorias, siendo P. violaceus, con las 
membranas respiratorias obturadas, el grupo que presentó 
la menor concentración de HCO3

- , 4,75 ± 0,50 mmol L-1  
(ANDEVA: F (1, 280) = 74,79; P < 0,01) (Tukey a posteriori 
P < 0,05). Al mismo tiempo hubo una interacción entre 
el factor especie y tiempo a los 60 min de exposición 
aérea, ya que con las membranas obturadas, P. laevigatus 
presentó la mayor concentración de HCO3

-, 28,6 ± 0,40 
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mmol L-1  (Fig. 2b) (ANDEVA F (4, 280) = 83,84; P < 0,01) 
(Tukey a posteriori P < 0,05).  Los organismos con las 
membranas obstruidas de ambas especies presentaron las 
menores concentraciones de HCO3

- entre los 120 y 360 
min de exposición aérea (ANDEVA: F (4, 280) = 22,73; P 
< 0,01) (Tukey a posteriori P < 0,05) (Tabla 1, Fig. 2b). 
Finalmente se observó una interacción entre los tres 
factores experimentales, especie, tratamiento y tiempo, 
siendo los menores valores de concentración a los 60 min 
de exposición aérea, en los grupos de P. violaceus con las 
membranas respiratorias funcionales y en P. laevigatus 
con las membranas obstruidas (ANDEVA: F (4, 280) = 86,59; 
P < 0,01) (Tukey a posteriori P < 0,05)

PCO2

En la PCO2 se encontró un efecto significativo de la especie, 
del tratamiento, obstrucción de las membranas respiratorias 
y del tiempo de exposición aérea (ANDEVA: F (1, 280) = 
113,19; P < 0,01 para especie; F (1, 280) = 157,40; P < 0,01 
para tratamiento y F (4, 280) = 33,38; P < 0,01 para tiempo) 
(Tabla 1, Fig. 2c). Se observó una interacción significativa 
entre especie y obstrucción de las membranas respiratorias 
en P. violaceus, a los 360 min de exposición aérea con 
las membranas obstruidas y fue el grupo que presentó el 
menor valor con 2,28 ± 0,25 mmHg (ANDEVA: F (1, 280) 
= 52,25; P < 0,001) (Tukey a posteriori P < 0,05) (Tabla 
1). Además, se observó una interacción significativa entre 
tratamiento de las membranas respiratorias con el tiempo 
ya que a los 60 min de exposición aérea se encontraron 
valores de PCO2 significativamente mayores que en los 
otros grupos experimentales (ANDEVA: F (4, 280) = 47,18; 
P < 0,01) (Tukey a posteriori P < 0,05) (Fig. 2c). También 
existió una interacción significativa entre especie y tiempo, 
siendo P. laevigatus con las membranas respiratorias 
obstruidas a los 360 min de exposición aérea, el grupo 
con los menores valores de PCO2, 2,00  ± 0,12 mmHg 
(ANDEVA: F (4, 280) = 12,46 P < 0,01) (Tukey a posteriori 
P < 0,05). En esta variable, la interacción entre los tres 
factores experimentales fue significativa, siendo menores 
los valores de PCO2 medidos a los 360 min de exposición 
aérea en los grupos de P. violaceus y P. laevigatus con las 
membranas respiratorias obstruidas y los mayores valores 
se observaron a los 60 min en los grupos de P. laevigatus 
con las membranas obstruidas con 15,89 ± 0,20 mmHg y 
de P. violaceus con las membrana funcionales con 16,40 ± 
0,06 mmHg (ANDEVA: F (4, 280) = 73,83; P < 0,01) (Tukey 
a posteriori P < 0,05).

Discusión

En este estudio no se encontraron diferencias en el área 
de la superficie de las branquias y la estructura primaria 
de intercambio gaseoso en inmersión entre Petrolisthes 
violaceus y P. laevigatus. En cambio, el área de las 
membranas respiratorias de los apéndices locomotores fue 
significativamente diferente entre ambas especies y estas 
membranas cumplen un rol diferencial en la regulación del 
equilibrio acido base durante la exposición aérea en ambas 
especies.

Ambas especies de Petrolisthes presentaron un área 
superficial branquial baja, cercana a 500 mm2 g-1 (Tabla 2). 
Este valor se encuentra dentro del rango de los organismos 
intermareales (Gray 1957, Henry 1994) y en una posición 
intermedia, que presentan valores más altos que los  
encontrados en crustáceos de habitats terrestres, los cuales 
utilizan respiración bimodal y pulmonar (Mangum 1994, 
Halperin et al. 2000) y a su vez menores que el área 
branquial de crustáceos exclusivamente acuáticos (Gray 
1957) (Tabla 2).

La existencia de membranas respiratorias accesorias 
ubicadas en los apéndices locomotores ha sido descrita 
en dos grupos de crustáceos filogenéticamente lejanos, 
los cangrejos fantasmas braquiuros Scopimera y Dotilla 
de Australia (Maitland 1986) y los porcelánidos anomuros 
Petrolisthes (Stillman & Somero, 1996). En ambos grupos, 
estas membranas cumplirían un rol en la respiración aérea 
durante periodos de alta demanda metabólica como son 
los periodos de emersión (Stillman 2000). En este estudio, 
la mayor área de membranas respiratorias se observó en P. 
laevigatus comparado con las de P. violaceus (Fig. 2b), por 
lo que le facilitaría a esta especie un mayor intercambio 
gaseoso en periodos de emersión y mejor adaptación de la 
franja superior del intermareal. 

En relación al pH de la hemolinfa, en los primeros 60 a 
120 min de exposición, se observó la mayor variación en 
ambas especies, siendo significativamente mayor el efecto 
de la exposición aérea en los tratamientos con membranas 
obstruidas. Posteriormente se observó una estabilización 
del pH, pero manteniéndose los niveles menores en los 
grupos experimentales con membranas no funcionales. Un 
comportamiento similar se ha observado en otras especies 
como Chasmagnathus granulata (Luquet & Ansaldo 
1997), cuyas mayores variaciones de pH se observaron 
dentro de la primera hora de exposición aérea. En general, 
la regulación de pH depende del balance entre iones, en 
este aspecto participan dos mecanismos; en crustáceos 
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acuáticos se regularía mediante intercambio iónico por 
medio de las branquias, mientras que en crustáceos 
terrestres y semiterrestres sería a través de la disolución 
de CaCO3 del exoesqueleto, lo que genera Ca2+ y HCO3

-

(Henry et al. 1981, Truchot 1990, Luquet & Ansaldo 1997, 
Lagos & Cáceres 2008). La diferencia del pH entre los 
grupos con las membranas libres y obstruidas fue mayor 
en P. laevigatus,por lo cual indica un mayor rol de estas 
estructuras en la regulación del equilibrio ácido base.

Uno de los principales mecanismos que utilizan los 
animales para regular el pH de sus fluidos extracelulares 
sería mediante el uso de tampones orgánicos o inorgánicos 
(Henry & Wheatly 1992). Los tampones más importantes 
utilizados en la regulación del pH en la hemolinfa es el 
sistema CO2/HCO3

-  (Henry et al. 1981, Henry & Wheatly 
1992), el cual en condiciones normales se facilitaría por 
un intercambio activo de iones Na+ y Cl- a nivel branquial. 
En exposición aérea, este intercambio no se realiza, lo cual 
promueve la acumulación de CO2 y la acidificación de la 
hemolinfa (Luquet & Ansaldo 1997, Henry & Cameron 
1982, Henry et al. 1981, Truchot 1990, Wheatly & Henry 
1992).

Según Randall (2002) la disminución en el pH, 
combinado con un alto PCO2 y un aumento en la 
concentración de HCO3

- son indicadores de una acidosis 
respiratoria. En el presente trabajo se observó esta 
combinación, tanto para P. violaceus como para P. 
laevigatus. Este efecto fue evidente en los organismos con 
las membranas respiratorias obstruidas en los primeros 
minutos hasta las 4 h de exposición aérea, manteniéndose 
constante posteriormente, lo que indicaría que estos 
organismos realizan un importante intercambio gaseoso a 
través de estas estructuras, particularmente en las primeras 
horas de exposición aérea.

Las respuestas en las concentraciones de HCO3
- y 

PCO2 en ambas especies tuvieron un comportamiento 
similar, es decir, aumentó los primeros 60 min con un 
posterior descenso hasta los 240 min, esto concuerda 
con lo observado en la disminución del pH en los 
organismos con las membranas respiratorias funcionales. 
Esta respuesta es similar a lo descrito para otras especies 
como Callinectes sapidus cuya compensación de una 
acidosis fue acompañada por captación de HCO3

- (Henry 
& Wheatly 1992, Whiteley et al. 2001). El aumento de la 
concentración hemolinfática de HCO3

-, en el comienzo de 
la exposición aérea, probablemente estaría facilitada por 
dos factores, uno sería la retención de agua en la cámara 
branquial, lo que permitiría el intercambio iónico (Halperin 
et al. 2000), o bien, por la capacidad de disolver el CaCO3

-

del exoesqueleto en Ca2+ + HCO3
- sugerido en literatura 

(Henry et al. 1981) y cuantificado en P. laevigatus (Lagos 
& Cáceres 2008).

Los resultados sugieren que estos crustáceos, estarían 
usando activamente las membranas de los apéndices 
locomotores como órgano respiratorio en condiciones 
de emersión, en donde P. laevigatus con membranas 
respiratorias anexas de mayor tamaño y mayor superficie 
para el intercambio de gases respiratorios, tendría 
una ventaja comparativa con respecto a P. violaceus, 
permitiéndole habitar en la zona alta del intermareal  con 
periodos de emersión más prolongados.
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