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RESUMEN

En su regreso al ambiente acuatico, los mamiferos marinos han presentado
diversos cambios en su fisiologia y anatomia acompaiiados del desarrollo de
sistemas sociales v de apareamiento caracteristicos. El estudio de estos aspectos
en sy mayor parte se debe a los trabajos en campo pero también es importante el
estudio de las especies a través de su morfologia. Una de las estructuras
conservadas y que refleja en buena parte la historia y los habitos de los
individuos es el craneo al brindar informacidn de cardcter evolutivo, funcional y
del desarrollo. Ejemplos de ¢ésto son la asimetria craneal direccional en los
odontocetos actuales relacionada con la emision y recepcion de sonidos en el
agua y el incremento en la asimetria fluctuante en los craneos de las focas del
Mar Baltico asociado a la contaminaciéon. La asimetria es un aspecto de la
morfologia craneal de los mamiferos que puede ser muy informativo sobre la
evolucion, la historia poblacional reciente y la ontogenia y que poco se ha
examinado en los carnivoros marinos motivando asi el presente estudio
prospectivo de algunas especies representativas de carnivoros marinos vy
terrestres con el objetivo de analizar ¢como varia esta asimetria dentro de una
especie y entre especies, su relacion con la filogenia y su posible vinculo a
variaciones ambientales.

Se examinaron un total de 20 craneos que incluyen dos especies de
otaridos, un otarido fosil, un odobénido, tres focidos, un prociénido, un arsido,
un mustélido y un félido. Diez craneos corresponden al lobo marino de
California (Zalophus californianus) como ejemplo de variacion intraespecifica.
Con 211 a 223 medictiones repetidas por especimen, se determinaron asimetrias
de tamaifio y de posicion analizandolas a grandes rasgos de la siguiente forma. Se
determino qué tanto el error de medicion afecta la determinacion de asimetria y
se compararon los niveles globales de asimetria entre especies y su relacion con
el afio de recolecta. Enseguida, se examind la asimetria del craneo de Z
californianus de acuerdo con su distribucion por medidas, elementos oseos,
aparatos, individuos y sexo para tratar de establecer patrones de la asimetria
relacionados con algunos factores fisiologicos y ecoldgicos. Se examind la
relacion entre las dos distintas formas de asimetria craneal y por Gltimo, se
analizaron las relaciones de similitud de los valores de asimetria de todos los
cjemplares para investigar si existe alguna informaciéon filogenética en la
asimetria craneal. Los resultados indican que la asimetria craneal en los
pinnipedos es de tipo fluctuante aunque algunas regiones de! crianeo pueden
tener alguna asimetria direccional de origen ontogénico y mecéanico y en el solo
caso del aparato auditivo, tal vez adaptativo. Consecuentemente, no se observa
ninguna regularidad filogenética. La distribucion de la asimetria en el craneo
indica que se trata de perturbaciones aleatorias en ciertas partes que son
compensadas durante el desarrollo por la asimetria de otros elementos. Esto
muestra que la ontogenia no es estrictamente el despliegue de un proceso
programado genéticamente sino un proceso dindmico autorganizado vy
autoregulable.



ABSTRACT

In their return to the aquatic environment, marine mammals had several
changes in their physiology and anatomy together with the development of
distinctive mating and social systems. The study of these aspects is mainly done
by field work but the study of species throughout their morphology is also
important., The skull is a well conserved structure and a good inference way for
the history and habits of individuals bringing evolutionary, functional and
developmental information. Examples of this are the directional cranial
asymmetry in living odotocetes, which is related to production and reception of
sound in water, and the increase in fluctuating asymmetry in the skull of Baltic
seals associated with pollution. Although asymmetry is an aspect of cranial
morphology in mammals which may be very informative about evolution, recent
population history and ontogeny, it has been poorly examined in marine
carnivores motivating the present study about skull asymmetry on some
representative species of marine and terrestrial carnivores. Qur goal is to
analyze the skull asymmetry wvariation within and between species, its
relationship with phylogeny and its possible link with environmental variations.

We examined 20 skulls including two otariid species, a walrus, a fossil
otariid, three phocids, a procyonid, an ursid, a mustelid and a felid. Ten skulls
are from the California sea lion (Zalophus californianus) as an example of
intraspecific variation. With 211 and 223 repeated measurements by specimen,
asymmetries of size and position were analyzed as follows. Measurement error
was quantified to know how much it contributed to the asymmetry determination.
Global asymmetry levels between species were compared and related with
collection date. Cranial asymmetry in Z. californianus was then examined
according with its distribution by measures, bone elements, apparatuses,
individuals, and sex searching for patterns related to some physiological and
ecological factors. The association between the two kinds of skull asymmetry
was examined and finally, similarity relationships in asymmetry values were
established between all specimens to investigate whether there 1is any
phylogenetic information in cranial asymmetry. The resuits show that cranial
asymmetry in pinnipeds is fluctuating although some skull regions may have
directional asymmetry originated by ontogenetic and mechanical processes and,
only in the case of the auditive apparatus, asymmetry may be adaptative.
Accordingly, no phylogenetic regularity is observed. The distribution of
asymmetry in the skulls show that it is the result of random perturbations in
some parts which are compensated by asymmetry in other elements during
development. This result indicates that the ontogeny is not strictly the display of
a genetically programmed process but a dynamic, self organized and self
regulated process.



INTRODUCCION

Contemplar el suave brillo de las estrellas inmersas en la infinita oscuridad
azul, admirar la modesta belleza de una flor o sencillamente percibir la variedad
y forma, tanto de los fenémenos naturales como de los seres vivos, ha inspirado
al hombre a imitar la armonia de la naturaleza a través de la pintura, la escultura
y la arquitectura. La ejecucion intuitiva de esta idea en las mentes creativas de
los artistas origin6 gradualmente el concepto de simetria, del griego svupetpov,
que significa proporcionado, adecuado o favorable. Al parecer fueron los
sumerios (3000 aC) los primeros en crear disefios heraldicos con simetrias
espactales. En la edad de oro de la cultura griega, ademas de ser una nocion
central en las artes, la simetria adquirié cada vez mayor complejidad como lo
demuestra el disefio de simetria por reflexion de delfines encontrado en El
Megaron, Tirania (1200 aC; Figura 1), un disefio floral con simetria
translacional descubierto en Grecia (1000 aC) y el templo D en Selinus, Sicilia
(500 aC). Con la expansion del imperio romano la simetria se difundio
ampliamente en otras culturas y en artes no visuales como la musica y la
filosofia pero con el inicio de la edad media en occidente, esta nocion se
reemplazd por la de desorganizacidén o caos. La distribucion asimétrica de las
columnas, rechazada anteriormente por la arquitectura griega, en varios
conventos medievales testifica la ausencia de armonia. Con el inicio del
Renacimiento en Europa la simetria aparece de nuevo en las artes (lachello,
1986). _
Entre las culturas islamica y prehispanica, originadas en medio oriente y
mesoameérica respectivamente, también surgio la idea de simetria. Los artistas
mulsulmanes, a quienes los preceptos religiosos prohibian generar arte
representativo, crearon diseflos abstractos a partir de modelos florales,
geométricos y caligraficos. Al ser los mulsulmanes los matematicos mas notabies
del mundo medieval, la geometria proporciond a los artesanos una fuente
fecunda de disefios. El ejemplo mas deslumbrante de este ingenio es la
Alhambra, palacio construido durante el gobierno de los sultanes Nesridas en
Granada, Espafia (Stewart, 1968). La arquitectura y la indumentaria del México
antiguo, creada por una gran variedad de culturas prehispanicas, igualmente
muestran complejas composiciones y relieves simétricos. La piramide de
Quetzalcoatl en Teotihuacan, la ciudad de Mitla con sus famcsas grecas, las
mascaras del dios de la lluvia Chaac que adornan la mayoria de edificios mayas,
la piramide de Tajin, los numerosos patios de juego de pelota y la indumentaria
con disefios geométricos utilizada por indigenas de los Altos de Chiapas
constituyen unos cuantos testimonios de arte basado en la simetria (Cabrera y
Cowgill, 1993; Ramirez, 1993, Carrasco, 1994, Briiggemann, 1993, Morris,
1996).

La simetria no solo se limita al arte ya que incursiona en la ciencia como
una herramienta util. La fisica, atendiendo a los arreglos observados en la
naturaleza orgéanica e inorgdnica, ha constituido el término de simetria
geométrica. Para la descripcion de esta simetria se emplean dos conceptos
importantes: reflexion y translacion o rotacion. Estas simetrias se analizan
expresando matematicamente una serie de transformaciones que dejan o
mantienen una estructura particular sin cambios. La simetria por reflexion ttene
lugar cuando se traza una linea / perpendicular a un plano E y se coloca sobre
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Figura 1. Ejemplo de disefio simétrico por reflexion a partir de la figura de un delfin. Dibujo
encontrado en El Megaron, Tirania (1200 aC). Tomado de lachello (1986).

!

Figura 2. Reflexion de un punto (p) sobre la linea / en relacion al plano E dando como resultado el
punto p " Tomado de Weyl (1982),

ésta un punto p, obteniéndose un solo punto p” a la misma distancia que p con
respecto a E en el lado opuesto (Figura 2). Si adicionalmente se toma ese punto
Py se rota con respecto al eje E se obtiene una simetria de tipo rotacional que en
biologia se denomina radial. La simetria bilateral, que se refiere a la division de
mitades derecha e izquierda, aparece como uno de los casos de simetria
geométrica donde se realizan operaciones de reflexion y rotacion. (lachello,
1986, Weyl, 1982).



El uso extensivo de las simetrias en la fisica, ademds de originar varios
tipos de simetria, ha conducido a una gran revolucion al considerar el espacio vy
el tiempo como una misma entidad y con esto aumentar ¢l espacio tridimensional
{x, y, z) con una cuarta dimension, el tiempo (t). Al realizar transformaciones de
un grupo de coordenadas en el espacio y el tiempo, se obtienen las
transformaciones de Lorentz que se emplean en la teoria especial de Ia
relatividad. Debido a su importancia en este campo, las simetrias espacio-
temporales se conocen como simetrias fundamentales. Otro tipo de simetria
importante para los fisicos es la simetria permutacional. En este caso se emplea
la descripcion de un conjunto de objetos idénticos donde sus propiedades fisicas
continuan siendo las mismas durante el intercambio de éstos (lachello, 1986)

La mecanica cuantica ejemplifica la aplicacion de las simetrias abstractas
mencionadas al usarse en el estudio de las particulas subatomicas (electrones,
protones y neutrones). Se ha logrado el reconocimiento de ciertos patrones que
no resultan tan obvios como, por ejemplo, su comportamiento en los procesos
nucleares. Con el desarrollo de técnicas cada vez mas sofisticadas, continuan
surgiendo mas tipos de simetria como la supersimetria donde se busca unificar a
ta gravedad con las demas fuerzas de la naturaleza para resolver el problema de
la constitucién del mundo material. Existen también otros dos tipos de simetrias
que resultan del grado de transformacion de un cuerpo. Cuando ¢l cambio se
aplica de manera uniforme a todos los constituyentes de un objeto se obtiene una
simetria de tipo global pero, cuando las transformaciones originadas son
distintas para cada una de las particulas del objeto, el resultado es una simetria
regional. Aunque los cambios uniformes sean de tipo regional o global, en
general la simetria se conceptualiza como la inmutabilidad o invarianza ante una
transformacion. La aparicion de simetrias cada vez mas complejas conduce a
reflexionar sobre la importancia de estudiar la naturaleza a través de sus formas
(Sarmiento, 1985). _

Los arreglos de la naturaleza obedecen a procesos morfogénicos y en los
seres vivos la simetria constituye un factor importante en la regulacion de estos
procesos. Los organismos unicelulares en general tienden a adoptar una forma
esférica, o cercana a ésta, que les permite distribuir equilibradamente las
diversas fuerzas de tension y presion a las cuales se exponen. Sin embargo,
cuando los organismos se constituyen de muchas células, surgen problemas
relacionados con la distribucién de fuerzas y el empaquetamiento. En la mayor
parte de los casos, tales agrupaciones celulares tienden a formar nuevas
estructuras minimizando espacio y adoptando formas regulares o arreglos
poligonales. El epitelio de las vesiculas sanguineas, el epitelio pigmentado y
monoestratificado de 1a retina, el epitelio del amnion, el epitelio columnar del
intestino, los polipos de los corales, los conos femeninos y masculinos de la
cicadacea Zamia, los conos de los pinos, los granos de maiz, los escudos del
caparazon de ciertas tortugas y los panales de las abejas muestran la solucién a
esos problemas adoptando patrones hexagonales (Thompson, 1942).

Existen procesos que distorsionan las formas regulares y originan
asimetria en los organismos como en el caso de la epidermis de un retofio de
Girardia donde se observan células hexagonales simétricas que conforme crecen
longitudinalmente pierden su regularidad. Algo similar ocurre con las hojas de
Begonia daedalea donde uno de los lados es cordiforme y el otro ovalado. Como
ejemplos en el reino animal encontramos la espiralizaciéon de las conchas de los



moluscos, el tamaifo desigual de las tenazas de los cangrejos y langostas, los
organos dirigidos hacia un lado de los peces lenguados v los craneos de los
cetaceos (Webster y Goodwin, 1996, Thompson, 1942} La asimetria en los
animales bilaterales se define como la diferencia presentada en alguna
caracteristica entre el lado derecho y el izquierdo (Owen y McBee, 1990) La
asimetria de un caracter dado / se puede medir como la diferencia sefialada en la
medida del lado derecho (R) y del lado 1zquierdo (L), como el valor absoluto de
la diferencia entre el lado derecho e izquierdo (!R, - L,!) o como la proporcion de
las medidas de cada lado en un individuo (R, L,). La desviacion de la simetria
perfecta de un grupo de caracteres de un conjunto de organismos puede
agruparse en tres categorias de acuerdo a como se distribuyan las diferencias
entre los planos de simetria en una poblacion o muestra (Van Valen, 1962).

1) Asimetria direccional: Refleja una inclinacion o preferencia consistente de un
caracter dentro de una especie hacia el mayor desarrollo en un lado del cuerpo.
Esta asimetria exhibe una distribucion normal de la diferencia R,-L, cerca de una
medida mayor o menor que cero y se detecta precisamente porque los valores del
caracter difieren sistematicamente entre los dos lados. Como ejemplos tenemos
el corazon de los mamiferos situado siempre del lado izquierdo (Van Valen,
1962), la espiralizacion y la asimetria anatdmica asociada de los gasteropodos y
la asimetria del lenguado (Palmer y Strobeck, 1986).

2) Antisimetria: Se refiere a la situacidn, aparentemente menos comun, donde la
asimetria esta presente pero en forma variable. Puede encontrarse en la literatura
con el nombre de asimetria aleatoria y se define como la asimetria debida a las
interacciones negativas en el desarrollo derecho o izquierdo de un caracter. Las
distribuciones estadisticas correspondientes son las bimodales, leptocurticas y
platicurticas. Ejemplos de este tipo son la ocurrencia de diestros, zurdos y pocos
ambidiestros entre los humanos y la tenaza significativamente mas grande y
fuerte de los cangrejos violinistas machos desarrollada con igual frecuencia en
ambos lados (Van Valen, 1962, Palmer y Strobeck, 1986).

3) Asimetria fluctuante: Resulta de la incapacidad de los organismos para
desarrollarse en determinadas vias. Las distribuciones encontradas en estos casos
son de tipo normal o binomial con desarrollos promedio iguales en cada lado
(Van Valen, 1962) Tradicionalmente, las ligeras desviaciones aleatorias de esta
asimetria se han atribuido a perturbaciones de magnitud diversa en el desarroilo
de los individuos (Palmer, 1996). La mayor parte de los caracteres 0seos de los
vertebrados son ejemplo de asimetria fluctuante.

La asimetria extrema en el craneo de los mamiferos, excepto en los
integrantes del Suborden Odontoceti (delfines, marsopas, zifidos y cachalotes)
donde parece ser un estado normal relacionado con la adaptacion de estos
animales a la vida acuatica, se considera una condicion ocasional y producto de
perturbaciones en la ontogenia (Howell, 1925; 1930). Estudios mas recientes han
demostrado que el analisis de la asimetria aporta informacion acerca de la
calidad de! habitat donde se desarrollan los individuos (Pankakoski, 1985,
Zakharov y Yablokov, 1990), los niveles de heterocigosidad (Wayne er al.,
1986) y la seleccion sexual (Moller, 1997).



A pesar de la valiosa informacion obtenida a partir del analisis de la
asimetria craneal, existen pocos estudios de esto en los mamiferos,
especialmente en los marinos. En los odontocetos la notable asimetria
direccional del craneo se relaciona con la ecolocalizacion como una adaptacién
para la emision y recepcion de sonidos en el medio acuatico (Howell, 1930,
Yurick v Gaskin, 1988). Al ser los pinnipedos (focas, lobos marinos y morsas)
también mamiferos marinos, puede pensarse que también pueden presentar
asimetria craneal de naturaleza adaptativa. La ausencia de asimetria direccional
evidente en sus craneos y la falta de estudios donde se estabiezcan sus
capacidades de ecolocalizacion (Evans y Haugen, 1963, Renouf y Davis, 1982,
Wartzok et al., 1984), hacen necesario un examen de la asimetria craneal. Esta
clase de analisis, ademas de proveer evidencia de la posible relacion entre la
adaptaciéon al medio y la forma del craneo, puede ayudar a establecer vinculos
entre el nivel de asimetria y las perturbaciones tanto de caracter antropogénico
(contaminacion, destruccion del habitat, caza inmoderada, etc.) como natural
(estacionalidad ambiental, variabilidad genética, historia poblacional, seleccion
sexual, etc.).

Una investigacién enfocada a conocer aspectos adaptativos involucra
necesariamente un analisis filogenético y por tanto la comparacidon de distintas
especies. La investigaciéon sobre la relacion de la asimetria con variaciones
geograficas v perturbaciones antropogénicas debe enfocarse desde el punto de
vista poblacional. Un estudio amplio de la asimetria craneal incluiria por tanto
el examen de la variacion intraespecifica de varias especies representativas de la
diversidad de los carnivoros. Antes de emprender una tarea tan extensa, se
requiere de tener una idea minima de co6mo es la asimetria craneal en forma intra
e interespecifica de los pinnipedos comparados a otros carnivoros terrestres. Una
investigacidon prospectiva asimismo permite identificar hipdtesis concretas y
definir métodos de registro y analisis de datos eficientes. La investigacion sobre
la asimetria craneal intraespecifica es particularmente necesaria en el lobo
marino de California, Zalophus californianus. Esta es una especie que se
recupera luego de la explotacidon a la que se le sometid desde el siglo XIX hasta
la década de los 1960s. La especie ha alcanzado tan sélo en el Golfo de
California un numero poblacional que oscila entre 28,300 y 30,770, Este
aumento se ha acompafiado de la dispersiéon por formacién de nuevas areas de
crianza y el incremento de las interacciones con las pesquerias (Zavala
Gonzalez, 1990, 1993) y eso hace del lobo marino de California una especie
importante en nuestro pais. Atendiendo a la falta de informacién sobre la
asimetria, asi como sus causas y/o consecuencias en los pinnipedos, en el
presente trabajo se realiza un analisis prospectivo de la asimetria craneal en un
total de 20 ejemplares de los cuales cuatro especies son otaridos, tres focidos y
cuatro mamiferos terrestres relacionados con éstos. Diez de estos craneos
corresponden al lobo marino de California, uno de los cuales proviene de las
Islas Galapagos.



ANTECEDENTES
L.a asimetria en los vertebrados

Los primeros reportes sobre asimetria craneal se caracterizan por ser
descriptivos. Toldt (1905, citado por Howell, 1925), al examinar el craneo
asimétrico de un zorro, encontrdo anormalidades en el cuarto premolar inferior
izquierdo a partir de lo cual supuso que el animal mastico preferentemente del
lado derecho y como consecuencia, adquirié un ligero incremento en el tamaiio
del temporal derecho. La atrofia o inmovilizacion del misculo temporal
izquierdo, parecia inhibir el desarrollo de la cresta lambdoidal y mostraba
evidencia de que la disparidad entre los muasculos de un individuo puede
ocasionar malformaciones en los huesos. Con el fin de verificar este tipo de
procesos en 1917 Howell realizé un experimento donde observo el efecto del
estrés y forzamiento de un hueso en crecimiento al cortar los musculos de una
pierna de un cachorro. Cuando el perro murido se observé una disminucion
considerable en el diametro del hueso y una longitud ligeramente menor a la
normal (citado por Howell, 1925). Tiempo después, Howell (1925) realizé una
descripcidén detallada de cuatro craneos de mamiferos con asimetria extrema (un
gorila macho adulto, Gorilla beringei mikensis, un mono, Lasiopyga
griseoviridis, y un macho y una hembra de lobo marino de Steller, Fumetopias
Jjubatus). Del anilisis de estas anormalidades concluyd que la asimetria
observada en los craneos de mamiferos fiene su origen en accidentes o
enfermedades de los huesos y musculos de un lado de la cabeza durante etapas
tempranas de edad ocasionando la falta de desarrollo o condicién infantil en una
parte importante del esqueleto. Las lesiones permanentes en alguna region de la
cabeza como heridas dentales, fracturas o enfermedades condilo-mandibulares, y
la separaciéon accidental de ciertos nervios pueden provocar que el animal
mastique Gnicamente de un lado o bien emplee los musculos de una manera
inusual para reducir el dolor lo mas posible. Tal situacion al principio es
voluntaria pero, con el paso del tiempo, comienza a ser involuntaria implicando
un largo periodo de dolor en la parte originalmente afectada que causa una
alteracion definitiva en la forma del hueso y un cambio en la interrelacion con
los demdas elementos del craneo.

A partir de 1930 los estudios relacionados con la asimetria son escasos
pero a principios de los afios 1960s se vuelve atender el tema con la pubiicacion
de Van Valen (1962) quien analiz6 la asimetria fluctuante como una herramienta
util para inferir la salud o estabilidad del desarrollo de los organismos. Tomando
como base este trabajo, se han realizado varias investigaciones sometiendo
diferentes especies a condiciones experimentales drésticas como temperaturas
extremas, alimentacion deficiente y exposicion al ruido y sustancias quimicas,
encontrandose que la asimetria fluctuante puede ser un monitor de alteraciones
genotipicas y ambientales (Parsons, 1990). Aunque la experimentaciéon ha
aportado bases importantes para relacionar las condiciones de estrés con la
asimetria, también es importante estudiar coOmo es esta ultima en la naturaleza.
Pankakoski (1985) asocio la asimetria fluctuante de los foramenes nerviosos en
craneos de la rata almizclera de Finlandia, Ondatra zibethicus, con un indice de
crecimiento {peso/edad del individuo) que describia la velocidad de crecimiento
individual como una medida de calidad del habitat. La asimetria y el indice de
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crecimiento se correlacionaron altamente a nivel poblacidén, es decir, a mayor
indice de crecimiento menor asimetria fluctuante, mientras que a nivel individuo
la relacion desaparecid debido a la exposicion del organismo a varios factores
ambientales como estrés social, parasitos y cambios de habitat. Por otra parte, la
relacion a nivel poblacion reflejo que las condiciones ecologicas fueron buenas
en el tiempo que se desarrollaron los individuos estudiados. En nuestra propia
gspecie también se ha utilizado la asimetria como un indicador de estrés.
Analizando una muestra de las poblaciones de Tristan da Cunha, Archipiélago
del Atlantico meridional, Kwaio, Islas Salomodn; y Boston, EU, se detectd, en
respectivo orden, una disminucion de la asimetria fluctuante dental en nifios
(Bailit ef al, 1970, citado por Parsons, 1990). En otro estudio de asimetria
fluctuante dental, se observo que los cazadores prehistéricos del norte de
América presentaron indices de asimetria mayores que granjeros actuales
aborigenes y que una poblacién moderna. Dentro de los cazadores prehistoricos
los individuos de mayor estatura, quiza los mejor nutridos, tuvieron menos
asimetria que los individuos de baja estatura sugiriendo una distorsion del
crecimiento debida a estrés nutricional (Perzigian, 1977, citado por Parsons,
1990).

La falta de simetria puede tener una base genética como se demuestra en
las asociaciones observadas entre asimetria fluctuante y heterocigosis. La
variabilidad genética afecta directa o indirectamente la estabilidad del desarrollo
de un organismo a través de los componentes de la adecuacién como son: tasa de
crecimiento, tamaflo corporal, reproduccidn, conducta, eficiencia metabolica y
resistencia a parasitos (Vazquez Dominguez, 1997, Moller, 1997). Cothran et al.
(1983) encontraron que e! peso fetal en el venado cola blanca, Odocoileus
virginianus, tiende a ser mayor conforme aumenta su heterocigosidad 1o cual, a
su vez, incrementa sus probabilidades de sobrevivencia. En este mismo estudio,
las hembras con altos niveles de heterocigosidad presentaron mayor peso, tenian
con mas frecuencia gemelos, dado que podian cumplir con la mayor demanda de
energia, y sus crias eran significativamente mas pesadas en comparacion a las de
las hembras homodcigas. Por otra parte, se ha visto que la sobrevivencia juvenil,
retacionada también con altos pesos corporales del venado rojo, Cervus elaphus,
aumenta en las clases heterécigas y que la cantidad y calidad de los recursos
disponibles influyen en la tasa de fecundidad (Clutton-Brock er a/., 1982,
Pemberton et al., 1988). La heterocigosis y la masa corporal presentan otros
efectos como en el caso del raton de campo, Peromyscus polionotus, donde los
individuos con mayor heterocigosis y peso corporal adquieren una conducta mas
agresiva que les confiere ventajas como dominancia social y reproductiva, asi
como mayor habilidad competitiva por el alimento (Garten, 1976). '

La variacion genética afecta los procesos metabdlicos de los organismos
ampliando el rango de tolerancia fisiologica (Mitton y Grant, 1984; Samallow y
Soulé, 1983). Estudios con ¢l roedor P. polionotus mostraron que los individuos
con altos niveles de heterocigosidad mantuvieron mejor sus pesos corporales
bajo condiciones de estrés alimenticio comparando con los menos heterdcigos
(Teska ef al., 1990). Los resultados obtenidos por Viazquez Dominguez (1997)
con Liomys pictus apoyan la prediccién de que, bajo condiciones estresantes, los
individuos con alta variabilidad genética poseen metabolismos mas eficientes.

La influencia del grado de heterocigosis en el metabolismo y estabitidad
del desarrollo, demostrada por estudios como los mencionados anteriormente,



puede investigarse mediante la forma y estado de alteracion de estructuras oseas
del craneo. Wayne et al. (1986), conociendo la baja variabilidad genética que
presentan los felinos y en particular el guepardo, compararon 16 caracteres
craneales en cuatro especies de este tipo de carnivoros: ocelote, Leopardus
pardalis, margay, L. wiedii, leopardo, Panthera pardus y guepardo, Acinonyx
jubatus. Los resultados mostraron una mayor asimetria fluctuante en el guepardo
en comparacion con las otras tres especies de felinos. La relacion del bajo nivel
de heterocigosis con la mayor asimetria fluctuante del craneo se vincula con
otros aspectos de la biologia de las especies. En el caso del guepardo y otros
felinos con poca variacion genética, existen reportes de epizootias, mayor
mortalidad de crias y espermatozoides deformes (hasta un 29% y 70%
respectivamente) y cuellos de botella poblacionales. En estos animales existe
asimismo una baja variabilidad en el complejo mayor de histocompatibilidad
(MHC) el cual es un iocus muy polimorfico en los vertebrados debido a que
participa en el sistema inmune mediante la codificacion de antigenos de
superficie (O’Brien y Evermann 1988, Wildt et a/., 1987, O’Brien et al., 1985,
1987, Yuhki y O’Brien, 1990). Los niveles de asimetria pueden asociarse al
grado de parasitismo en una especie. Un estudio con aves reveld que los grupos
expuestos a un mayor numero de dcaros presentaban alta asimetria fluctuante en
las plumas en relacion con los grupos que tenian menos (Moller, 1992; 1996).

Como una especie de laboratorio evolutivo, la domesticacion también
afecta la simetria de los organismos. El analisis de los huesos de las
extremidades en tres especies de aves mostro. que, aquellas consideradas como
domésticas, tenian mayor asimetria fluctuante. En la naturaleza el aumento de ia
simetria en aves parece tener un caracter adaptativo, minimizando en este caso la
capacidad de carga en vuelo ya que la necesidad de buscar alimento en lugares
mas lejanos se reduce competitivamente por el vuelo deficiente provocado por la
pérdida de simetria en los huesos de las extremidades (Alexander et al. 1984,
citado por Parsons, 1990). Por otra parte, el mantenimiento de la simetria
bilateral para el desplazamiento eficaz también es importante en los mamiferos
terrestres. Manning y Ockenden (1994) midieron el grado de asimetria fluctuante
en caballos de carrera -encontrando que los individuos mas simétricos tenian
mayores oportunidades de ganar

Aryan (1993) examin6é 213 craneos de nutrias marinas de California,
Enhydra lutris nereis. En la mayoria de los craneos adultos se observo
facilmente una desviacidén hacia la izquierda siguiendo la linea de la cresta
sagital desarrollada a lo largo de la linea medio dorsal. En las crias, que carecen
de cresta sagital, ta linea de sutura entre el parietal y el frontal frecuentemente
también mostré desviaciones hacia la derecha. Otras caracteristicas asimétricas
observadas fueron el grado de la proyeccion posterior de la cresta lambdoidal (u
occipital) derecha e izquierda y la existencia del puente o barra orbital que
separa el orbital de! foramen infraorbital En algunos craneos, la barra
infraorbital se formoé de un solo lado permaneciendo abierta del lado opuesto.
Las caracteristicas examinadas no difirieron entre sexos pero si entre edades. La
mayoria de las crias tuvieron mayores superficies del lado derecho cercano al
cerebro mientras que los juveniles y adultos fueron mas grandes del lado
izquierdo. Como las crias amamantadas aun no desarrollan musculos con uso
diferencial, Aryan considero que las desviaciones observadas pueden ser mas
bien de tipo hereditario o teratogénico. Vazquez Cuevas (1993), en su estudio
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sobre el craneo de lobo marino comun (Zalophus californianus californianus),
reporto asimetria evidente en el puente frontal, los foramenes hipoglosos y en la
cresta sagital de ambos sexos. En el caso de la cresta, esta autora observo
desviaciones con respecto a la linea media dorsal anteroposterior del craneo,
hacia ambos lados En los foramenes hipoglosos algunos ejemplares presentaron
el foramen izquierdo grande y el derecho pequefio mientras que en otros ocurria
lo contrario. En el puente frontal, la porcion anterior se desarrollé de manera
asimétrica en los machos presumiblemente porque el lado izquierdo deja de
crecer a las siete estrias dentarias en tanto que el lado derecho sigue creciendo
un poco mas introduciéndose en el maxilar. En sus conclusiones, Vazquez
Cuevas (1993) reportd una asimetria mas notoria en machos que en hembras.

La contaminacion ambiental puede constituir otra causa de asimetria en
mamiferos marinos. Zakharov y Yabiokov (1990), mediante el conteo de
foramenes craneales en dos poblaciones de foca gris del Baltico, Halichoerus
grypus, realizaron una comparacion de los niveles de asimetria craneal en
periodos contrastantes de contaminacion. La primera poblacidon constituida por
focas nacidas antes de 1940 mostré una menor asimetria comparada con la
segunda poblacién que estuvo conformada por individuos nacidos después de
1960. El incremento significativo en la asimetria de este altimo grupo coincidio
con el periodo de contaminacion intensa por DDT y PBC registrado en la region
del Baltico a partir de 1955.

La asimetria craneal en fos mamiferos marinos no s6lo puede deberse a la
pérdida de variabilidad genética, malformaciones, inestabilidad del desarrollo o
contaminacion. En el caso de la asimetria craneal en cetdceos, particularmente
en los odontocetos, varios autores han propuesto una causa de tipo evolutivo y
funcional. Ness (1967), al analizar la asimetria craneal de algunas familias de
odontocetos, sugirié que la desviacion de la parte dorsal del craneo hacia la
izquierda ayuda a conservar la simetria de los pasajes respiratorios superiores.
Yurick y Gaskin (1988), al realizar un estudio de asimetria craneal con la
marsopa de puerto, Phocoena phocoena, propusieron una asociacion entre la
asimetria del craneo y las estructuras blandas involucradas en la recepcién y
emision de sonidos. Un proceso probablemente también relacionado con esto
ultimo es la telescopizacion donde el crecimiento mayor de la fraccidon
postrostral del premaxilar y maxilar cubren el frontal como consecuencia del
cambio de ios orificios nasales hacia la parte dorso-posterior de! craneo (Pilleri,
1990). La asimetria y la telescopizacion en las especies modernas de odontocetos
parece ser resultado de la hipertrofia de la anatomia facial blanda de! lado
derecho de la cabeza. La alta correlacion de la asimetria con el vértice craneal,
esto es, especies con vértices craneales altos y crianeos mas asimétricos como
zifidos y cachalotes, apoya estas suposiciones (Heyning, 1997).

Aunque se ha estudiado razonablemenete bien la asimetria craneal de los
odontocetos y su relacion con la adaptacidon al medio acuatico, no hay trabajos de
asimetria craneal en los pinnipedos quienes forman otro grupo importante de
mamiferos marinos. Un examen de la asimetria craneal puede aportar datos que
ayuden no so6lo a conocer y comprender los cambios morfolégicos y fisioldgicos
que han tenido focidos, odobénidos y otaridos a través del tiempo en diferentes
ambientes marinos, sino también a saber cOmo afectan perturbaciones diversas en
el desarrollo de los individuos.
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Los pinnipedos: origen y evolucion

Ei grupo de los pinnipedos esta constituido por las focas, los lobos
marinos y las morsas El término pinnipedo deriva del latin pinna, pluma y pes
pie. En estos animales, los huesos de las extremidades son cortos y se disponen
en forma de aletas. Los digitos se conectan por una membrana interdigital para
a natacion. El cuerpo es fusiforme y liso, la cabeza redondeada, las pinas
auditivas estan reducidas o ausentes, no existe diferenciacion marcada entre la
cabeza y el resto del cuerpo como en los mamiferos terrestres, poseen una gruesa
capa de grasa y una pequefia cola situada entre las extremidades posteriores
(Harrison y King, 1980). Tradicionalmente, los pinnipedos se han clasificado
como un orden cercano a los carnivoros o como un suborden del orden Carnivora
dividiéndose en las superfamilias Phocoidea y Otarioidea. La superfamilia
Phocoidea contiene a ia familia Phocidae, que agrupa a las focas verdaderas v a
la superfamilia Otarioidea que se subdivide en las familias Otariidae, donde se
agrupan a los lobos marinos comunes y de pelo fino y Odobenidae que incluye a
las morsas (King, 1983) Respecto al origen y evolucion de los pinnipedos
existen aun muchas controversias. Estudios genéticos de hibridacidon de DNA,
pruebas inmunologicas, mediciones carioléogicas y secuencias proteinicas, entre
otros, han mostrado una estrecha relacién entre las familias Phocidae, Otariidae
y Odobenidae con carnivoros canoideos lo que ha conducido a clasificar a estas
tres familias dentro del suborden Caniformia donde se incluye a los canidos,
ursidos, procidnidos y mustélidos (Wayne ef a/., 1989, Wilson y Reeder, 1993).
Estos mismos estudios hacen suponer que los focidos y otaridos se separaron de
las demas familias canoideas hace 40 millones de afios (en lo sucesivo abreviado
ma) y comenzaron independientemente su divergencia hace 15 ma (Wayne et al.,
1989). Algunos de los caracteres craneales empleados en la clasificacion de las
tres familias de pinnipedos se muestran en el Cuadro 1.

Cuadro 1. Caracteristicas craneales empleadas en la clasificacion de los pinnipedos. Modificado de
King (1983).

Otariidae .~ Odobenidae __Phocidae
Bula timpdnica pequefia y aplanada  Bula timpanica pequeiia y aplanada  Buda timpdnica grande y globosa

Bula formada principalmente por ¢l Bula formada principalmente por el El ectotimpano forma 1/3 parte de la
eclotimpano, el entotimpano forma el ectotimpano, ¢l entotimpano forma el bula mientras que el emtotimpano

hueso que rodea el canal carétido hueso que rodea ¢l canat cardtido forma el piso ventral v medio de la
bula

Canal aliesfenoides presente Canal aliesfenoides presente Canal aliesfenoides ausente

Frontales proyectados anteriormente  Los huesos frontales no se proyectan Nasales extendidos posteriormente

entre los huesos nasales sobre los nasales entre los frontales

Gran desarroHo del proceso Gran desarrollo del proceso Proceso mastoideo menos

mastoideo mastoideo desarrollado

Escamoso y yugal sobrepuestos Escamoso y yugal sobrepuestos Escamoso y yugal entrelazados

Proceso supraorbital presente  Proceso supraorbital presente  Proceso supraorbital ausente
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El primer ancestro reconocido de los otaridos, Enaliarctos, se encontrd en
depositos de California fechados con una edad de 22.5 ma, esto es, principios del
Mioceno. Los fragmentos de craneo poseen dientes carnasiales semejantes a los
de los ursidos y sus extremidades muestran caracteristicas de pinnipedos. Estos
hallazgos hacen suponer que los otaridos se originaron de un grupo de ursidos.
De los Enaliarctidae surgieron tres lineas. 1) Familia Desmatophocidae. Los
miembros de este grupo ya tenian las aletas tipicas de los pinnipedos y vivieron
en aguas costeras del Pacifico Norte. A diferencia de los odobénidos y otaridos,
los desmatofocidos parecen haber surgido abruptamente a principios del Mioceno
diversificandose a mediados de éste periodo, es decir, hace 16 ma. A pesar de
alcanzar una especializacion extremadamente alta, en comparacion con sus
‘contemporaneos otaridos y odobénidos primitivos, los desmatofocidos se
extinguieron a finales del Mioceno hace 10 ma (Repenning y Tedford, 1977,
Harrison y King, 1980); 2) Familia Odobenidae. Se origind en el Pacifico Norte
durante el Mioceno medio (14 ma). A finales de este periodo, se subdivide
claramente en dos subfamilias: Odobeninae y Dusignathinae. Los individuos de
la subfamilia Dusignathinae desarrollaron caninos superiores ¢ inferiores del
mismo tamafio y originaron varios géneros de morsas primitivas que abundaron
en el Pacifico Norte durante 5 ma antes de extinguirse a principios del Plioceno.
La subfamilia Odobeninae desarrolid caninos inferiores de menor tamafio con
respecto a los superiores como en el caso de las especies modernas. La primer
morsa verdadera conocida hasta ahora aparecio en el Mioceno tardio, hace 6.5
ma, en México. Todos los fosiles posteriores provienen del Atlantico Norte lo
cual hace suponer que los primeros odobénidos, entre ellos Aivukus, se
desplazaron del Pacifico, hace 9 ma, al Atlantico a través del Canal de Panama.
A partir del Pleistoceno, solamente se encuentra el género moderno Odobenus y
de acuerdo a la teoria de Repenning y Tedford (1977), O. rosmarus alcanzo el
Atlantico Norte y retorno, hace 0.6 ma, al Pacifico Norte cruzando el Océano
Artico; 3) Familia Otariidae. Se origino durante el Mioceno medio hace 14 ma.
El otarido més primitivo conocido hasta ahora parece ser un pequefio lobo
marino de pelo fino del geénero Pithanotaria. El género Arctocephalus
probablemente es el mas parecido al otarido ancestral, el tamafio pequefio y la
delgada piel se consideran como caracteres primitivos que apoyan esta
suposicion. Respecto a la linea que guidé al género moderno de lobo fino
Callorhinus, ésta parece haber divergido de la principal linea otaroidea a finales
del Mioceno, hace 5 ma. Los lobos marinos comunes aparentemente surgieron de
la linea de Artocephalus a finales del Plioceno y principios del Pleistoceno (hace
2 a 1 ma) en el Pacifico Norte. Los otaridos se dispersaron de su area de origen
en el Pacifico Norte hasta distribuirse ampliamente en el hemisferio sur. Es
importante sefialar que ninguno de ellos se ha encontrado en el Atlantico Norte
(Repenning y Tedford, 1977, Harrison y King, 1980, Horikawa, 1994).

El origen de los focidos se remonta al Oligoceno y tiene lugar en Europa a
partir de un pequefio mustélido de costumbres acuaticas, Pofamotherium. Hacia
finales del Oligocenc, debido a la modificacion geografica del continente
europeo, las focas que originalmente se distribuian en los mares epicontinentales
europeos y su continuidad marina con el mar del Norte y ¢l Mediterraneo, se
dividieron en dos ramas: un grupo que poblaba el mar del Norte y otro que
habitaba el conjunto del Mediterraneo y el Paratethis. En el sur de Europa
aparecié el grupo de las focas fraile o Monachinae y en el norte surgieron las
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focas articas y los elefantes marinos que se agrupan actualmente en las
subfamilias Phocinae y Monachinae respectivamente. En cuanto a las focas
elefante estas se dispersaron hacia el norte y el sur del Océano Pacifico dando
origen a las dos especies actuales. En el Plioceno, las Phocinae se extendieron
ampliamente por las costas del Atldntico norte desplazando poco a poco a las
Monachinae y en el Cuaternario alcanzaron el Océano Artico y penetraron en el
Norte del Pacifico por el estrecho de Bering. Algunos miembros de la subfamilia
Phocinae utilizaron los grandes rios siberianos para llegar al Océano Artico.
Respecto a la subfamilia Monachinae, las del sur de Europa permanecieron en
aguas calientes dando origen a las focas fraile actuales del Mediterrdneo
mientras que otra parte siguio las corrientes ecuatoriales hasta cruzar el
Atlantico y colonizar el Car:be v el Archipiélago hawaiano antes de la emersion
del istmo de Panama hace 3 ma. Por tltimo, las Monachinae del norte de Europa
alcanzaron el Océano Austral por dos vias: una bordeando las costas
sudamericanas del Pacifico, como lo testifican numerosos restos del Plioceno
descubiertos en Pera y otra que utilizaron las costas atlanticas de América de sur
y Africa dejando testimonios fosiles de su paso en Africa y Argentina (De
Muizon, 1981, Figura 3).

, d & yacinientos de Focidos
i Méxima del Parsteds fasiles (Minceno y Plocena)

Figura 3. Ruta seguida por las subfamilias Monachinae y Phocinae que explica su distribucidn
actual. La disposicion relativa de los continentes es la del Mioceno superior hace 10 millones de afios.”
Modificado de De Muizon (1981).
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Respecto a {a relacion filogenética entre los pinnipedos, existe
actualmente controversia por dos hipotesis alternativas. La primera de ellac
supone el origen independiente de focoideos y otaroideos a partir de diferentes
grupos de arctoides terrestres (osos primitivos) basandose en la existencia de un
grupo hermano, Enaliarctos, que une a las morsas, lobos marinos y a sus
parientes fosiles (Repenning y Tedford, 1977, King, 1983, Barnes, 1989; Figura
4a). La segunda teoria sefiala el origen monofilético de los pinnipedos a partir de
un ancestro arctoide comun el cual implica la presencia de un grupo hermano,
aun desconocido, que relaciona a las morsas, lobos marinos, focas y sus
ancestros fosiles (Berta y Wyss, 1994; Figura 4b). Arnason et al (1995),
haciendo analisis genéticos de algunas especies de pinnipedos, obtuvieron el
cladograma mostrado en la Figura 4c¢ el cual muestra cuatro agrupaciones. En un
primer grupo estan las focas del hemisferio norte (Phocinae), unidas a las del
hemisferio sur (Monachinae). Este clado se agrupa con los lobos comunes y de
pelo fino junto con las morsas mediante una rama muy corta. El clado de los
pinnipedos se une con ¢l de los osos y luego a los felinos como grupo externo.
Estas agrupaciones sugieren el origen monofilético de los pinnipedos pero la
inclusién de un mustélido podria romper la corta rama de unidén de este grupo.
Notese asimismo que la unién del género Felis con los caniformes y no con el
género Panthera implica un nivel de error semejante al que une a las focas con
los lobos marinos y morsas. Todo esto podria favorecer la hipdtesis difilética
pero, ante la duda, solo es claro que la distincién de las familias caniformes es
una radiacion que dificilmente puede resolverse en forma binaria. Esta dificultad
para establecer las relaciones filogenéticas entre los pinnipedos ha conducido a
efectuar estudios de filogenia molecular mas detallados.

Lento et al (1995), a partir del analisis de secuencias de DNA
mitocondrial en varias especies de pinnipedos, sugieren cuatro hipotesis
importantes: 1) un origen monofilético para los pinnipedos entre los caniformes,
2) la agrupacion de los lobos marinos comunes con la linea arctocephaline y la
exclusion del lobo fino del Norte, Callorhrinus ursinus, lo cual sugiere parafilia
entre los otaridos; 3) la independencia de los grupos Monachinae y Phocinae asi
como la ubicacidon de la foca monje en una posiciéon de mayor antiguedad y 4) la
ubicacion de las morsas entre las focas y los lobos marinos.

El cuidado maternal, el tamafio corporal de la madre y las estrategias de
alimentacion también han ayudado a comprender la evolucion de los pinnipedos.
Basicamente existen tres tipos de cuidado maternal (Boness y Bowen, 1996). El
primero es el amamantamiento acuatico en el cual las hembras acumulan reservas
de grasa, antes de parir, para ayunar algunos dias después de que la cria nace.
Concluidos estos dias, la hembra deja el hielo e inicia la basqueda de alimento
en compafiia de su cria. En esta estrategia, el periodo de lactancia dura de dos a
tres afios v se ha visto principalmente en morsas. El segundo tipo es el ciclo de
forrajeo o alimentacion donde la madre adquiere una reserva moderada de grasa
que emplea en los primeros dias de lactancia. Al término de este tiempo, la
hembra alterna viajes de alimentacion al mar con visitas a tierra para amamantar
a su cria. En este caso el periodo de lactancia es largo (cuatro meses a tres afios)
y se presenta principalmente en los otaridos. Finalmente, en la estrategia rapida
la hembra arriba a los sitios de reproduccion con grandes depositos de grasa
mediante los cuales cumple, sin alimentarse, con periodos de lactancia cortos
que van de cuatro a 50 dias. Esta estrategia puede verse en los focidos con
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—— Arctocephalinae Phoca vitulina vitulina
a) C) Phoca vitulina richardst

L Ctaninae
. Phoca largha
Odo.henmae Halichoerus grypus
Ursidae Phoca hispida
Procyorudae __Cystophora cristata
. FPhoca fasciata
e Phocinae :
' Phoca groenlandica
L Monachinae Erignathus barbatus
Mustelidae — Leptonychotes weddelli

Felidae ' EHydmrga leptonyx

Mirounga leonina
Monachus schauinslandi

b) __: Arctocephalinge B Bumetopias jubatus
‘ Otarunae Zalophus californianus
Odobeninae Arctocephalus gazella
. Arctocephalus foster:
Fhocmar . Cdobenus rosmarus
Monachinae Ursus arcios
Ursidae Ursus maritimus
Procyonidae L___Ursus americanus
) Felis domesticus
Mustelidae Panthera leo
Felidae : Panthera tigris

Figura 4. a) Origen independiente de focidos y otaridos a partir de Enalarctos. b) Origen
monofilético de los pinnipedos y ¢) Cladograma de relaciones filogenéticas entre algunas especies de
pinnipedos. Modificados de Bames (1989), Berta y Wyss (1994) y de Amason et al. (1995).

excepcion de la foca comun ya que su pequeflo tamafio corporal y el alto costo
energético de la lactancia, la ha llevado a presentar un ciclo corto de lactancia y
un ciclo de forrajeo o alimentacién. A partir de estas estrategias, Boness y
Bowen (1996) realizaron un esquema filogenético donde agrupan a los otaridos y
odobénidos basado en sus periodos de lactancia largos y sus cicios de forrajeo o
amamantamiento acuatico y a las focas que en general comparten un periodo de
lactancia corto y dependiendo de la estacionalidad y de su tamafio corporal,
presentan ciclos de forrajeo o ciclos rapidos.

La evolucién de los sistemas sociales y de apareamiento asi como los
cambios en la fisiologia y anatomia de los pinnipedos son resultado de la
filogenia y diversos factores ecologicos (Stirling, 1982, Riedman, 1990). EI
apareamiento en determinadas épocas del afio, en respuesta a las variaciones
climaticas y la disponibilidad de alimento, ha llevado a los pinnipedos a
desarrollar diversas estrategias que les aseguren una reproduccidon exitosa. La
formacion de hielo en los mares provee para la mayoria de las especies de la
Familia Phocidae un espacio ilimitado, pero a la vez inestable, que ha evitado la
agregacion de las hembras proximas a parir. De esta dispersion surgen dos
sistemas de apareamiento: monogamico serial y promiscuo. El primero se
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caracteriza porque el macho defiende a la hembra con su cria hasta que ésta
entra en estro y se aparea con ella para después ir en busca de otra hembra En el
apareamiento promiscuo se congregan grupos mezclados de tamafio variable
donde los machos dominantes ejercen un control poco limitado, sino es que
ninguno, sobre las actividades reproductivas de sus compafieros. La baja
congregacion de hembras que paren sobre el hielo ha conducido a los machos a
tener acceso a un numero reducido de hembras y a limitar el desarrollo de la
poliginia. En general, el apareamiento continuo en el hielo parece haber creado
presiones de seleccion a favor de periodos de nacimiento, destete y apareamiento
cortos que reducen la disparidad en la proporcion sexual, el tamafio corporal de
tos adultos y las tasas de mortalidad en machos y hembras de edad aduita
(Stirling, 1982).

En cuanto a los sistemas de apareamiento en !a Familia Otariidae, todas
las especies parecen ser poliginicas o extremadamente poliginicas. En la
poliginia fos machos defienden un territorio, que incluye a varias hembras en
estro, de posibles competidores asegurando su acceso a mas de una hembra. En
los otaridos extremadamente poliginicos, como el lobo fino del Norte,
Callorhinus ursinus, hay grupos de 39 a 108 hembras por macho (Bartholomew y
Hoel, 1953, citado por Stirling, 1982) y los machos defienden territorios con un
gran numero de hembras en estro o bien poseen una jerarquia suficientemente
dominante al grado de existir unos cuantos machos reproductivos en la colonia.
La evolucion de la poliginia se ha relacionado con la gregariedad de las hembras
dado que la estabilidad del habitat favorece las altas concentraciones de
individuos. En estas condiciones, el acceso de los machos a varias hembras esta
condicionado por su agresividad hacia los competidores lo cual explica el
desarrollo del dimorfismo sexual. En estos casos, el éxito reproductivo de los
machos se favorece por un tamafio corporal mayor que les permite defender sus
territorios ya sea en peleas o simplemente intimidando a sus contrincantes
(Bartholomew, 1970, citado por Stirling, 1982). La foca elefante (Mirounga),
con un alto grado de dimorfismo sexual y defensa directa de hembras (harem) y
la morsa (Odobenus rosmarus), que pare a sus crias en el hielo y las amamanta
por dos afios, son excepciones notables a los sistemas de apareamiento
caracteristicos de focidos y otaridos (Buckley, 1958, citado por Stirling, 1982).

La formacion de colonias en los pinnipedos promueve otras ventajas
selectivas. En el caso particular de Z. californianus californianus, el gregarismo
compensa la locomocion deficiente en tierra de varias maneras. El estado de
alerta de un gran nimero de individuos, ademas de aumentar las posibilidades de
detectar y escapar de depredadores terrestres, compensa su limitada agudeza
visual. Los drganos de los sentidos mejor desarrollados son el olfato y el oido
siendo esencial este Gltimo en el reconocimiento madre cria, ya que parece
depender de 1la tdentificacion de vocalizaciones, en la habilidad de
ecolocalizacion y en la comunicacién en tierra a grandes distancias (Peterson y
Bartholomew, 1967).
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PLANTEAMIENTO DE LA INVESTIGACION

El craneo es una estructura que brinda informacién valiosa sobre la
identidad y el modo de vida de los organismos por lo que resulta ideal para el
estudio de la asimetria La preservacion de las colecciones osteoldégicas por
periodos muy prolongados, y con un costo de mantenimiento minimo en
comparacion con técnicas de laboratorio, constituye otra ventaja que favorece
este tipo de investigacion. A la vez que es rico en elementos de analisis, el
craneo de los mamiferos tiene una estructura conservada y relativamente sencilla
que permite establecer homologias univocas. No es casual que el craneo sea la
estructura base para la sistematica de los mamiferos. Como manifestacion
epigenética, la morfologia del craneo es el resultado de la interaccion entre el
ambiente y el proceso ontogénico. El ambiente puede por tanto tener efectos
directos inmediatos como la teratogenia u efectos indirectos a plazos mayores
mediados por la historia poblacional y el proceso de adaptacidén. En todos estos
casos, el ambiente puede alterar la estabilidad del desarrollo generando
asimetrias de tipo diverso (Parsons, 1990) cuyo analisis puede ser (til para
inferir algunos aspectos presentes e historicos de la interaccion de los
organismos con su ambiente.

La asimetria craneal de los mamiferos marinos es particularmente
interesante porque en la biologia de estos animales es posible identificar
diversos factores relacionados con ella. Esto incluye: 1) La asimetria craneal
como un estado normal relacionado con la adaptacion a la vida acuatica, 2) La
asimetria derivada de efectos poblacionales en la heterocigosis tales como
cuellos de botella y subdivision poblacional y 3) La asimetria como el resultado
de efectos teratogénicos directos del ambiente, particularmente los ocasionados
por perturbaciones antropogénicas. Si bien la ostecologia de los mamiferos
marinos no es aGn una herramienta con la capacidad que tiene la osteologia en la
antropologia, el estudio de la asimetria craneal es potencialmente 0til para
inferir varios aspectos de la influencia del ambiente en los organismos y su
modo de vida asi como la dimensién histérica de ello. Dentro de los mamiferos
marinos, la asimetria craneal de los cetaceos ha recibido cierta atencidén con
relacion sobre todo a los mecanismos de transmisidon y percepcion de los sonidos
y al uso de ella en inferencias filogenéticas (Ness, 1967, Yurick y Gaskin, 1988
y Heyning, 1997). En los pinnipedos, la asimetria craneal no se ha descrito
detalladamente. Por lo anterior, en este trabajo se analiza la asimetria craneal de
algunos pinnipedos, con especial atencién al lobo marino de California,
Zalophus californianus californianus, tratando brevemente los siguientes
aspectos.
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Objetivos

1) Describir cuantitativamente la asimetria en el craneo de varios pinnipedos en
forma prospectiva v analizar como varia ésta en relacidon con:

1.1) La variacion inter e intraespecifica,

1.2) La filogenia con atencion a los mamiferos terrestres mas cercanos y a
mamiferos marinos fosiles y

1.3) El posible vinculo de la asimetria con factores como el tamafio corporal, la

forma de adaptacion al medio acuatico, la historia poblacional reciente y
la perturbacion antropogénica del ambiente.
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METODOS
Material éseo

El material O0seo examinado en este trabajo pertenece a la Coleccion
Osteologica de Mamiferos Marinos de la Facultad de Ciencias UNAM (FCMM),
a la Coleccion Mastozoologica del Instituto de Biologia UNAM (IBUNAM), a la
Coleccion Osteoldgica de la California Academy of Sciences de San Francisco,
California (CAS) y a la Coleccion Osteolégica del Natural History Museum of
Los Angeles County, California (LACM). La muestra consta de 16 craneos de
carnivoros marinos y cuatro de carnivoros terrestres. Se utilizaron solamente
craneos de individuos adultos, excluyendo el de la morsa que pertenecia a una
cria, identificados por el grado de suturacion. Los datos de identidad basicos de
cada especimen se indican en el Cuadro 2.

En todas las colecciones osteologicas, a excepcion de unos cuantos
ejemplares de la Coleccion de Mamiferos Marinos de la Facultad de Ciencias,
los craneos se encontraron libres de tejidos blandos y limpios por la accidén de
factores biologicos y ambientales asi como por el trabajo de limpieza vy
restauracion de los curadores de cada coleccion. Cuando los craneos se
encontraron limpios se procedid directamente a la toma de medidas pero cuando
aun poseian pedazos de cartilago o piel seca se limpiaron realizando un lavado
cuidadoso con jabon neutro para reblandecer los tejidos secos y eliminarlos con
ayuda de un cepillo y un bisturi. Después de ésto, se enjuagd cada craneo con
agua corriente y enseguida se secaron y blanquearon al sol. Durante la limpieza
algunos dientes y piezas Oseas se desprendieron por lo que debieron repararse
utilizando pegamento blanco.

Denominacion y medicién de los elementos oseos

L.a nomenclatura de los elementos oseos empleada en este trabajo
corresponde a la propuesta por Kowalsky (1981) para mamiferos. La
identificacion de las estructuras del craneo se realizd con ayuda de los esquemas
del c¢raneo de un lobo marine comin, Z. californianus californianus,
representado por Vazquez Cuevas (1993), de un representante del género Canis
(De Blase y Martin, 1981) y de un gato doméstico (Weichert y Presch, 1981).

En cada craneo se tomaron de cada lado 27 medidas de largos dorsales
(LD), 21 de anchos dorsales (AD), 9 de largos laterales (LL) 6 de anchos
laterales (AL), 24 de largos ventrales (LV) y 18 de anchos ventrales (AV). En
los craneos de los géneros Zalophus y Arctocephalus, los largos dorsales
incluyeron 33 medidas por lado debido a la presencia de los huesos postorbital y
lacrimorbital. Considerando las medidas de ambos lados y la longitud total, el
numero total de medidas en cada craneo fue de 223 para Z. californianus
californianus, Z. californianus wollebaeki y A. townsendi y de 211 para el resto
de las especies. En los casos donde los ejemplares carecian de algun elemento
0se0, ya sea por encontrarse roto o por fusion de suturas que impidieron
determinar las dimensiones exactas del elemento en cuestion, el nimero de
medidas obtenidas fue menor.



Cuadro 2. Matenal 0seo analizado. Las claves de las colecciones corresponden a las de Vidal (1991).

Especie Sexo Coleccion Numero Localidad Fecha Observaciones

Zalophus californianus californianus = M FCMM 0511  Isla Gramto, Baja Califorma ~ VII-1986

Zalophus californianus californianus M FCMM 0558  Isla Angel de la Guarda, VII-1988
Baja California
Zalophus californianus californianus H FCMM 0570  Isla Angel de la Guarda, VII-i992 Parte anterior del yugal
Baja California derecho incompleta
Zalophus californianus californianus M FCMM 0574  Isia Angel de la Guarda, VIiI-1992 S nasal 1zquierdo,
Baja California postorbital 1zquierdo roto
Zalophus californianus californianus M FCMM 0583  Isla Angel de la Guarda, VIII-1985  Sin postorbitales, punta
Baja California anterior del maxilar ventral

izq. rofa, sin yugal 1zq., nasal
1zquierdo sin punta

Zalophus californianus californianus H FCMM 0608  Isla Angel de la Guarda, 1988
Baja California

Zalophus californianus californianus H FCMM 0630  Isla Angel de la Guarda, VII-1991  Sin yugal 1zq , punta anterior
Baja Califomia del maxilar ventral y dorsal

1zquierdo incompleta,
£5¢amoso 1zq. roto

Zalophus californianus californianus . H LACM 51177  Isla San Nicolas, Califomia. IV-1960

Zalophus californianus californianus . M LACM - 52412  Isla San Nicolas, Cahfomia IV-1960  Sutura parietotemporal
fusionada :

Zalophus californianus wollebaeki M CAS 1183 Abingdon, Islas Galapagos IX-1906




Arctocephalus townsendi

Preronarctos godertae

Odobenus rosmarus

Erignathus barbatus

Monachus schauinslandi

Phoca vituling

Ursus arctos nelsoni

Procyon lotor

Lira barbara senex

Felis concolor

H

FCMM

LACM

LACM

LACM

LACM

FCMM

IBUNAM

IBUNAM

IBUNAM

IBUNAM

0556

123883

M-1785

52322

54384

0555

3873

16010

9140

26622

Isia Guadalupe,
Baja California

Newport Lincoln County,
Oregon

Isla St. Lawkence, Alaska
Isla St. Lawrence, Alaska
Sea Life Park, Hawai

Isla San. Martin,
Baja Califomia

Porras de la Fuente,
Coahuila
Las Pozas, Guerrero

El Limén, Tamaulipas

Ocosingo, Chiapas

VI1I-1987

IV-1081

V-1960

1957

11-1965

XII-1983

X-1673

VII-1975

1951

VII-1989

Huesos nasales y
premaxilares desarticulados

Condilos muy prolongados
hacia la parte ventral

En la Lt solo el condilo 1zq.
toco el acrilico porque la
cresta derecha del occipital
sobresale demasiado

Lt: de 1a cresta occipital al
margen anterior de los
INCISIVOS

Lt: de la cresta occipital al
margen antenior de los
INCISIVOS

Lt: de la parte superior del
occipital al margen antenor de
los incisivos

Lt- de la cresta lambdoidal al
borde extemo del premaxilar




Cuadro 3. Mediciones realizadas en los craneos estudiados (Figura 5, Apéndice 1). Las abreviaturas
indican en sus primeras dos siglas el grupo de medicion (LD: largo dorsal, AD: ancho dorsal,
LL: largo lateral, AL: ancho lateral, LV: largo ventral y AV: ancho ventral) y en su segunda
parte el elemento dseo.

Niamero Elemento dseo Abreviatura Referencia Aparato*
1 Longitud total Lt King, 1954
2 Condilos occipitales LDCo Este trabajo Caja craneal
3 Cdndilos occipitales ADCo Este trabajo Caja craneal
4 Supraocccipitales LDOc Este trabajo Caja crancal
5 Supracceipitales ADOc Este trabajo Caja craneal
6 Panetales LDPa Este trabajo Caja creneal
7 Parietales ADPa Este trabajo Caja creneal
8 Frontales LDFr Este trabajo Caja creneal
9 Frontales ADFr Este trabajo Caja creneal
10 Nasales LDNa King, 1954 Masticador puente frontal
11 Nasales ADNa King, 1954 Masticador puente frontal
12 Maxilares LDMx Este trabajo Masticador rostro
13 Maxilares ADMx Este trabajo Masticador rostro
14 Premaxilares LDPm Este trabajo Masticador rostro
15 Premaxilares ADPm Este trabajo Masticador rostro
16 Lacrimorbitales LDLo Vizquez, 1993 Masticador puente frontal
17 Postorbitales LDPo Vizquez, 1993 Masticador puente frontal
13 Escamosos LLEs Este trabajo Masticador rostro -
19 Escamosos ALEs Este trabajo Masticador rostro
20 Yugales LLYu Este trabajo Masticador rostro
21 Yugales ALYu Este trabajo Masticador rostro
22 Basales LVBa Este trabajo Caja craneal
23 Basales AVBa Este trabajo Caja craneal
24 Bulas timpanicas LVBt De Blase, 1979 Auditivo
25 Bulas timpdnicas AVBt De Blase, 1979 Auditivo
26 Mastoideos LVMa Este trabajo Caja craneal
27 Mastoideos AVMa Este trabajo Caja crancal
28 Palatinos LVPa De Blase ,1979 Masticador puente frontal
29 Palatinos AVPa Este trabajo Masticador puente frontal
30 Maxilares LVMx Este trabajo Masticador rostro
3 Maxilares AVMx Este trabajo Masticador rostro
32 Premaxilares LVPm Este trabajo Masticador rostro
33 . Premaxilares AVPm _ Este trabajo Masticador rostro

*Definicion de acuerdo a Vazquez-Cuevas ef al. (2000).

Se hicieron dos tipos de mediciones y ambas se realizaron dos veces en
diferentes dias para estimar el error de medicion. En el primer grupo,
denominado asimetrias de medida (Asimed, Figura 5a), se registraron las
medidas paralelas y perpendiculares al eje axial (largos y anchos) de cada hueso
utilizando un antropémetro y una regla graduada en milimetros. Si la diferencia
entre las dos repeticiones de medicion excedia 1 mm, la medicidon se repitiod
sistematicamente hasta obtener valores donde la diferencia no fuera mayor a la
capacidad de resolucion. La definicion en detalle asi como la referencia y grupo
de estas medidas se muestran en el Apéndice 1, la Figura 6 y el Cuadro 3.
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At; # Ata ylo Po, # Poy

Figura 5. Asimetria de medida (a) y asimetria de posicion (b) en el craneo de Z. californianus
californignus. La region sombreada indica el hueso frontal v las lineas punteadas paralelas a los céndilos
la referencia a partir de la cual se realizaron las medidas de posicion. La asimetria de medida determina la
diferencia en tamafio (R) entre el lado 1zquierdo (i) y el derecho (d) de un cierto elemento 6seo. La
asimetria de posicion mide la diferencia de posicion de los extremos anterior (4f) y posterior (Po) de dicho
elemento. Dibujo modificado de Vazquez Cuevas (1993).

Firgura 6. Vista lateral (a), posterior (b), dorsal (c), y ventral (d) del craneo de Z californianus
californianus. Los numeros indican las medidas registradas de acuerdo al Cuadro 3 y el Apéndice 1 Las
vistas lateral, dorsal y ventral se modificaron de Vazquez Cuevas (1993) y la dorsal es dibujo original por
la autora.

ba: basiefenoides, bo: basioccipital, bs: borde supraorbitario, bt: bula timpanica, ¢: canino(s), ca: canal
aliesfenoides, cau: conducto auditivo, cfe: cresta frontal externa, co: condilo occipital, coe: cresta occipital
externa, cs: cresta sagital, e: escamoso, fc: fosa condilar, fh: foramenes hipoglosos, fi: foramenes
incisivos, fia: fosa interalar, fio: foramen intraorbitario, flp: foramen lacerado posterior, fing: foramen
magnum, fp: fisura palatina, fr: frontal, ft: fosa temporal, 1 incisivos, ip: interparietal, la: lacnimal, mx:
maxilar, mac: margen anterior de la coana, mae: meato acustico extemo, ma: mastoideo, na: nasal, oc:
occipital, oo: orbita ocular, pa: parietal, pl: palatino, pbo: pars basilis del occipital, pc: postcaninos, pct:
proceso cigomatico del temporal, pec: proceso extracetabular, pfc: proceso frontal del cigomatico, pfm:
proceso frontal del maxilar, pma: proceso mastoideo, pmx: premaxilar, pnf. proceso nasal del frontal,
pnm: proceso nasal del maxilar, pnp: proceso nasal del premaxilar, pp: proceso postorbitario, pppm:
proceso palatino del premaxilar, pptf: parte parietotemporal del frontal, pptm: proceso pterigoides del
maxilar, pr: presfenoides, pt: pterigoides, ptc: proceso temporal del cigomatico, sc. sutura coronal, sep:
sutura escamoso parietal, sf: sutura frontal, sm: sutura maxilar, sme¢: sutura maxilocigomatica, smf. sutura
maxilofrontal, smp: sutura maxilopalatina, sn: sutura nasal, snm; sutura nasomaxilar, spa: sutura palatina,
spm: sutura premaxilar, spmm. sutura premaxilar-maxilar, spt: sutura parietotemporal, vo: vomer, yu:
yugal.
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Una vez efectuadas las mediciones de asimetria de medida se fotografiaron
todos los craneos en cinco vistas diferentes (dorsal, ventral, lateral derecha e
izquierda y posterior). Cada fotografia se amplifico en papel Kodabrome [I RC
brillante y se procedid con la segunda parte de las mediciones para calcular la
asimetria de posicion (Asimpos, Figura 5b). Esto consistid en determinar si las
partes anteriores y posteriores de cada elemento o0seo derecho e izquierdo
presentaban algin desfasamiento hacia atras o hacia adelante aunque ambos
huesos tuviesen la misma longitud. Los datos de Asimpos se obtuvieron
midiendo sobre las fotografias con un vernier electronico la posicidn anterior y
posterior de los largos y anchos tomando como referencia la parte mas posterior
del craneo que en general en los carnivoros marinos corresponde a ios condilos
occipitales y en los carnivoros terrestres al margen mas posterior del occipital.
Los calculos de las proporciones de ias medidas tomadas con el vernier se
efectuaron con base en la longitud total real del craneo y la longitud total del
craneo en la fotografia. Adicionalmente, se midié la posicion de los extremos
anterior y posterior, (que correspondieron a los coOndilos occipitales,
premaxilares o incisivos) izquierdo y derecho de los craneos usando de
referencia el extremo méas anterior del o los céondilos. Estas mediciones tuvieron
el objetivo de detectar asimetrias terminales, es decir, si los bordes anterior y
posterior de ambos lados del craneo terminaban o no en el mismo nivel. El valor
promedio de las dos clases de mediciones se capturd en una base de datos del
editor de MS-DOS para cada ejemplar.

Analisis de datos

Los indices de asimetria del tamafio y posicion de los huesos (Asimed y
Asimpos) asi como sus posiciones relativas se obtuvieron procesando las bases
de datos obtenidas con el programa ASIMETRI3 desarrollado ex profeso por
Luis Medrano Gonzalez en la Facultad de Ciencias, UNAM. Estos indices se
basan en el calculo de una correlacion que describe el grado de asimetria
independientemente de la magnitud de las medidas. La asimetria de cada medida
R tomada en el lado izquierdo (i) y derecho (d) se definié como:

Asimed =(R - R,)/ (R, +R))

El valor cero indica simetria de los e¢lementos. El valor +1 indica la
ausencia del elemento derecho y el valor —1 la ausencia del elemento en el lado
izquierdo. Un valor entre cero y +! indica una medida mayor en el lado
izquierdo y un valor entre cero y —1 indica una medida mavyor en el lado derecho.

La asimetria de posicion se calculd como el promedio de las asimetrias en
las posiciones posterior (Po; y Poy) v anterior (A#, vy Ats) de cada medida. Esto
es:

(Po, — Po, )+ (At — At,)
AR, +R,)

Asimpos =
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La posicion sagital de cada punto en el craneo se definié como la distancia
al extremo mas posterior. La posicion de cada medida se determind como el
promedio de las posiciones posterior y anterior .de ambos lados. Todas las
posiciones se normalizaron con respecto a la longitud total del craneo (Lf) lo que
significa que tienen valores entre cero y +1.

El analisis de la asimetria se realizdé en cinco etapas. En la primera, se
compararon los niveles de Asimed y Asimpos y su variacion con relacion a los
individuos, taxa, elementos Oseos y afio de colecta. Se hicieron diagramas de
caja que muestran los valores promedio, las desviaciones estandar asi como
grado de asimetria fluctuante absoluta, y los niveles de confianza de Asimed y
Asimpos. La segunda etapa consistid en el analisis de la distribucion de la
asimetria craneal por elémento 6seo comparando Asimpos versus la sumatoria de
Asimed (2. Asimed) a partir de los condilos. Lo que se buscd con esto es
determinar si la asimetria de posicion se relaciona con la acumulacion de
asimetrias de medida. Como se encontraron tres distintos tipos de relacion
(directa, inversa ¢ indefinida) de Asimpos y XAsimed, se hizo una prueba
estadistica de z* para conocer si alguna de estas relaciones es predominante y/o
si se asocia a ciertos elementos ¢seos. En la tercera fase se hizo un analisis de
varianza tipo II anidado de Asimed y Asimpos en Z. californianus californianus
para determinar la contribucion a la variacion total de las diferencias entre
mediciones, individuos y sexos. En cuarto lugar se analizaron los niveles de
asimetria craneal en relacion con los aparatos auditivo, nasal, masticador y caja
craneal estudiados por Vazquez-Cuevas ef al. (2000) ya que el desarrollo
diferencial en el craneo de hembras y machos de Z. californianus californianus
reportado por estos autores, aportd fundamentos para pensar en distintos niveles
de asimetria de acuerdo al sexo y a la ontogenia de las distintas secciones
crancales. En la quinta seccion se estudid la variacion de la asimetria craneal de
todos los ejemplares desde un punto de vista filogenético con base en las
relaciones de similitud de los valores de Asimed, Asimpos y de las medidas de
. posicion. Para este proposito primero se calcularon matrices de una distancia
euclidiana normalizada por el nimero de datos comparables entre los distintos
craneos. Para hacer esta normalizacion, que se requiere porque no todos los
craneos tienen las mismas mediciones, se uso el programa EUCLIDIR diseiiado
ex profeso por Luis Medrano Gonzalez en la Facultad de Ciencias, UNAM. Una
vez listas la matrices de distancias, se usé el programa MVSP87 de W.L.
Kovach, para construir los dendrogramas por el método de ligamiento promedio
ponderado (Weight Pairing Group Algorithm o WPGMA) que es el que ocasiona
menor distorsion en comparaciéon con otros métodos (Crisci y Lopez, 1983). Las
pruebas de x> y analisis de varianza se hicieron con el programa Exce! de
Microsoft, las graficas se construyeron con el programa Sigmaplot de Jandel y
los dendrogramas y dibujos se hicieron con el programa Paintbrush de Microsoft.



RESULTADOS
Asimetria y error de medicion

El primer problema que debi6 atenderse es el de determinar qué tanto la
asimetria medida refleja errores de medicion. Debe recordarse que para ello se
controld que el error de medicion fuera un error sistematico. En el caso del
craneo FCMMOS511 de Zalophus californianus californianus, como ejemplo, en
cada medicion se determino el error entre las repeticiones de medidas y se
comparo con las diferencias entre el lado izquierdo y el derecho. Para cada
medicion de cada lado, se determino la fraccion de error con respecto a la
magnitud promedio entre mediciones (R), esto es;

Er =100(E/ R)

en donde el error (F) es la diferencia entre repeticiones de medicion y £r es el
error relativo expresado como porcentaje. Se determiné asimismo para Asimed y
Asimpos la fraccion de diferencia entre el lado i1zquierdo y derecho con respecto
a la magnitud promedio de ambos lados, esto es:

R-R, )
(R+R,)/2

b{(Po,. — Po,)y+ (At - Ard)J
a (R+R,)/2

en donde abs indica que se trata det valor absoluto, Po es la posicidn posterior,
At la posicion anterior, / corresponde al lado izquierdo y o al derecho. Estas
cantidades son iguales a:

2abs{ Asimed)

4abs(Asimpos)

El error relativo y el grado de asimetria entonces se compararon directamente
Como sigue:

Er + Er, J
0 P BV S—
0 (Zabs(Asimed)

0 (ErPoI + ErPo, + Erdt, + ErAth
dabs{ Asimpos)

29



en donde Er, y Ers son el error de medicion relativo del lado izquierdo y derecho
respectivamente. Debe notarse que, de acuerdo a las definiciones de Asimed y
Asimpos, los errores de medicion de ambos lados se suman. St esta cantidad es
igual a 100 se tiene que el error de medicion es igual al grado de asimetria
medido. Valores mayores implican que el error de medicion supera el grado de
asimetria medido. En promedio para el craneo FCMM-0511, el error de medicion
relativo para Asimed es de 0.97% y el grado de asimetria promedio es 3.17%.
Esto implica que. en promedio, el error de medicion representa el 15.26% de la
determinacion de la asimetria (Cuadro 4a). Para Asimpos, el error relativo es de
0.56% y el grado de asimetria promedio de 2.76%. El error de medicion en este
caso representa el 51.50% de la asimetria registrada (Cuadro 4b).

Niveles de asimetria craneal

Los promedios de todas las medidas en cada ejemplar son muy cercanos a
cero indicando una asimetria craneal escencialmente fluctuante (Figura 7). El
grado de asimetria fluctuante absoluta, que muestra el nivel de asimetria global
de cada craneo, entonces esta definido por la desviacion estandar y se observa
que la variaciéon en Asimpos tiene valores mayores que en Asimed. Valores
mayores de variacion en Asimed corresponden al ejemplar de Z. californianus
FCMM 0583 y a las especies A. townsendi, E. bharbara senex y P. godertae. Este
altimo especimen tiene un nivel de asimetria grande comparado al resto. Los
valores mas altos de variacion en Asimpos se observan en A. lownsendi, P.
godertae, (). rosmarus y E. barbatus. Puede notarse una mayor desviacion de
cero en Asimpos en Z. californianus wollebaeki, P. godertae, O rosmarus y E.
barbatus. Al comparar entre si las desviaciones estandar de Asimed y Asimpos,
como medidas de asimetria fluctuante en las hembras de Zalophus, se observa
una relacion directamente proporcional en donde el extremo de menor valor es el
de la hembra de Isia San Nicolas, California (Figura 8). Entre los machos de
Zalophus no puede distinguirse algun patron aunque, si se interpreta que hay una
relacion directa, la dispersion es considerablemente mayor que en las hembras.
El craneo macho de Zalophus con el menor grado de asimetria es el de la Isla
San Nicolas, California y pueden distinguirse dos tendencias en el aumento de la
asimetria: 1)} un incremento casi equivalente en las desviaciones de Asimpos y
Asimed cuyo extremo mayor se observa en el craneo FCMMO583 y 2) un
incremento mayor de Asimpos que se observa en el macho de Z. ¢. wollebaeki.

En los demas pinnipedos se observa una tendencia general a una relacion
directa entre las desviaciones de Asimed y Asimpos. En orden ascendente de
asimetria, se observan P. vitulina, O. rosmarus, M. schauinsiandi, FE. barbatus,
P.godertae y A. townsendi. De manera similar a Z. ¢. wollebaeki, en E. barbatus
se observan valores altos en la desviacion de Asimpos y bajos en la desviacion
de Asimed. Excepto en los machos de Zalophus, la desviacién de Asimpos en el
resto de los pinnipedos crece mas que la de Asimed. En los carnivoros terrestres’
de esta muestra igualmente hay una relacion general directa entre las
desviaciones de Asimpos y Asimed con valores similares en ambas. Los machos
de Zalophus parecen intermedios entre los demas pinnipedos y los carnivoros
terrestres.
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Cuadro 4a. Valores de error y asimetria de las medidas tomadas con antropometro en ¢l craneo del

Namero

medida

2

11

12

13

14

15

16

17

19

20

21

especimen FCMM 0511 (Z. californianus californianus). Las abreviaturas indican en sus
primeras dos siglas el grupo de medicion (LD: largo dorsal, AD: ancho dorsal, LL: largo
lateral, AL: ancho lateral, LV: largo ventral y AV: ancho ventral), en su segunda parte el
elemento oseo, Po: posicion posterior, At: posicion anterior, I: izquierda y D: derecha. La
numeracion corresponde al Cuadro3, Figura 6 y Apéndice 1.

Medida Magnitud Error Error/Magnitud 2 x Asimed  Error/2 x Asimed
promedio (mm) miximo (mm) (%) (%) (%)

LDCol 41.00 0.00 .00 5.92 19.43
LDCoD 43.50 1.00 2.30
ADCol 19.00 0.00 0.00 2.60 98.72
ADCoD 19.50 1.00 513
LDOxl 57.00 0.00 (.00 513 0.00
LDOcD 60.00 .00 G.00
ADOcI 75.50 1.60 1.32 201 33.00
ADOcD 74.00 0.00 0.00
LDPal 72.00 0.00 0.00 2382 0.00
LDPaD 70.00 0.00 0.00
ADPal 75.00 (.00 0.00 0.66 99.67
ADPaD 75.50 1.00 1.32
LDFrl 100.00 0.00 0.00 4.40 10,87
LDFtD 104.50 1.00 0.96
ADFrl 34.50 1.00 2.90 146 99.28
ADFrD 34.60 0.00 0.00
LDNal 52.00 0.00 6.00 0.96 99.52
LDNaD 52.50 1.00 1.90

* ADNal 13.00 0.00 0.00 741 0.00
ADNaD 14.00 0.00 (.00
LDMxI 85.00 6.00 0.00 1.18 . 0.00
LDMxD 84.00 0.00 0.00
ADMXI 64.00 0.00 0.00 3.08 0.00
ADMxD 66.00 0.00 0.00
LDPml 61.00 (.00 .00 1.65 (.00
LDPmD 60.00 0.00 0.00 :
ADPmI 22.50 1.00 444 220 101.11
ADPmD 23.00 0.00 0.00
LDLol 40.00 0.00 0.00 0.00 -
LDLoD 40.00 0.00 0.00
LDPol 55.00 0.00 0.00 0.00 -
LDPoD 55.00 0.00 0.00
LLEsI 60.50 1.00 1.65 3.36 50.01
LLEsD 58.50 [.00 171
ALEs] 13.00 0.006 0.00 392 102.60
ALEsD 12.50 1.00 8.00
LLYul 110.50 1.00 0.90 0.35 100.23
LLYuD 11100 (.00 0.00
ALYul 2500 0.00 0.00 0.00 -
ALYuD 25.00 0.00 0.00
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22 LVBal 90,00 0.00 .00 0 00 .

LVBaD 9000 0.00 0.00

23 AVBal 1950 1.00 5.13 5.00 L0 06
AVBaD 20.50 1.00 4 .88

24 LVBtl 32.50 1.00 308 7.41 2077
LVBtD 353.00 0.00 0.00

25 AVBtI 27.50 1.00 364 531 34.24
AVBtD 29.00 0.00 0.00

26 LVMal 53.50 100 1.87 478 19 33
L.vMaD 51.00 .00 0.00

27 AVMal 26.00 0.00 0.00 10.10 21.006
AVMaD 23.50 109 4.26

28 LVPII 74.00 0.00 0.00 1.36 .00
LVPID 73.00 6.00 0.00

29 AVPII 17.00 0.00 0.00 6.06 0.00
AVPID 16.00 0.00 0.00

30 LVMxI 87.00 0.00 0.00 233 0.00
LVMxD 85.00 0.00 0.00

31 AVMXxI 47.00 0.00 0.00 2.15 0.00
AVMxD 46.00 0.00 0.00

32 LVPmI 46.00 0.00 0.00 444 0.00
LVPmD 44.00 0.00 0.00
AVPmi 15,50 1.00 6.45 3.17 101.61
AVPmD 16.00 0.00 (.00
Promedio 0.97 3.17 15.26

Cuadro 4b. Valores de error y asumetria de las medidas tomadas con vernter en el craneo del especimen
FCMM 0511 (Z. californianus californianus). Las abreviaturas son las mismas del cuadro

4a,
Nimero Medida Magnitud Error Error/Magnitud 2 x Asimpos Error/2 x Asimpos
medida promedio (mm) maximo (mm) (%) (%) {%)
2 LDCoPol 0.00 0.00 - 0.4000 -
LDCoPoD 0.00 0.00 -
LDCoAtl 14.05 0.02 0.14
LDCoAtD 13.72 0.66 481
3 ADCoPol 0.00 0.00 - 0.4600 -
ADCoPoD 0.00 .00 -
ADCoAtl 16.11 0.40 2.48
ADCoALD 15,93 006 6.38
+ LDOcPol 10.09 0.23 228 3.1800 5948
LDOcPoDy 981 015 1.53
LDOcALI 24.69 0.66 2.67
LDOcALtD 21.25 0.23 1.08
5 ADOQOcPol 6.30 0.37 588 0.3800 84132
ADQOcPold 5.25 0.26 4.95
ADQcALI 46.84 0.04 1.37
ADOcALD 47.32 0.28 0.59
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9

10

11

12

13

15

11

17

LDPaPol
LDPaPoD
LDPaAtl
LDPaatD
ADPaPol
ADPaPoD
ADPaAtl
ADPaAtD
LDFrPol
LDFrPoD
LDFrAL
LDFrAtD
ADFrPol
ADFrPoD
ADFrAtl
ADFrAtD
LDNaPol
LDNaPoD
LDNaAt!
LDNaAtD
ADNaPol
ADNaPoD
ADNaAtE
ADNaAtD
LDMxPol
LDMxPoD
LDMxALI
LDMxALD
ADMxPol
ADMxPoD
ADMxALE
ADMXALD
LDPmPol
LDPmPoD
LDPmAtl
LDPmALtD
ADPmPol
ADPmPoD
ADPmALI
ADPmALD
LDLoPol
LDLoPoD
LDLoAtl
LDLoAtD
LDPoPol
LDPoPoD>
LDPoAtl

. LDPoAID

ey

10.57
94.98
91.65
56.47
5843
61.17
62.16
9313
89.82
203.09
203.72
163.67
164.10
172.66
171.61
199.77
198,28
248.25
247 88
247.69
246.38
24808
24788
19918
198 45
236,54
25345
199.23
198,45
187.20
187.11
221.69
221.62
274.00
272,42
256.54
25336
27372
272,42
163.30
164.14
196.71
199 48
102,54
103.42
163.30

164.14

016
0.03
021
(.20
0.32
0.17
0.55
.12
0.50
.04
.46
0.14
0.23
0.28
0.08
0.78
.23
021
0.31
0,73
011
0.17
0.01
0.73
0.18
0.36
0.38
0.46
0.28
(.36
0.52
0.30
0.08
0.53
0.10
0.77
0.38
0.64
0.45
0.77
0.31
0.21
0.42
041
0.32
0.34
031

021

3.7800

1.4200

1.3200

0.9000

1.7800

3.7400

2.2600

0.6600

1.3800

9. 3400

4.5000

1.5600

13.17

3433

16.60

22.56

8.99

275

6.65

28.79

10.77

+.09

15.36
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18

19

20

21

22

23

24

25

26

27

28

29

 LLEsPol

LLEsPoD
LLEsAtI
LLEsAD
ALEsPol
ALEsPoD
ALEsAt]
ALEsAtD
LLYuPol
LLYuPoD
LLYuAd
LLYuAtD
ALYuPol
ALYuPoD
ALYuAtl
ALYuAtD
LVBaPol
LVBaPoD
LVBaAtl
LVBaAD
AVBaPol
AVBaPoD
AVBaAtl
AVBaAtD
LVBtPol
LVBtPoD
LVBtALtI
LVBtAtD
AVBtPol
AVBtPoD
AVBtAil
AVBLAID
LVMaPol
LVMaPoD
LVMaAtl
LVMaAtD
AVMaPol
AVMaPoD
AVMaAll
AVMaAtD
LVPIPol
LVPIPoD
LVPIALL
LVPIAD
AVPIPol
AVPIPoD
AVPIAtI

71.54

7501

129.47
127,66
8184

82.41

81.84

82.41

87.13

88.53
201.64
201,42
139.68
139.62
139.68
139.62
22.91

2220

114.37
113.42
40.91

37.89

40.91

37.89

42.62

40.72

75.63

76.23

67.09

65.65

67.09

65.65

12.87

16.74

66.93

69.94

3875

3941

38.75

39.41

106.61
106.17
180.35
179.73
149.82
149.25
150.28

0.59

.25
0.06
0.16
0.70
0.02
0.70
0.02
0.56
0.30
0.17
0.04
(.26
0.19
0.26
0.19
2.53
2,93
0.59
0.24
1.27
0.13
1.27
0.13
0.52
2.11
0.11
(.10
0.60
0.67
0.60
0.67
342
1.79
0.72
021
0.98
0.51
0.98
0.51
0.68
0.55
0.11
0.10
0.16
0.27
0.13

032

1.3800

4.5400

0.5400

0.2400

0.9400

15.1600

'1.9200

5.1000

6.5800

2.6600

0.7200

1.6600

19.32

794

50.26

95.48

167.36

4.63

36.96

12.42

2334

2797

30.07

13.23
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30 LVMxPol 15013 010 007 04200 1023

LVMxPoD 151.93 0.62 041
LVYMxALlI 238 86 (.38 0.16
LVMxALID 237.77 0.10 (.04
31 AVMxPol 180.89 038 0.21 1.2200 16.56
AVMxPoD 180.33 0.35 0.19
AVMxAL] 180 .89 038 0.21
AVMxALD 180.33 (.35 0.19
32 LVPmPol 22694 0.25 011 0.5300 13.67
LVPmPoD 22745 0.18 0.08
LVPmALtI 274 .60 0.20 0.07
LVPmALtD 272.97 0.15 0.05
33 AVPmPoi 257.28 (.30 0.12 7.3600 1.48
AVPmPoD 256.12 0.26 0.10
AVPmALI 25728 0.30 0.12
AVPmALD 256.12 0.26 0.10
Promedio 0.56 2.7681 51.50

Al comparar los valores de Asimpos y Asimed de cada medida se observa
una dispersidn de puntos alrededor de cero que indica el caracter fluctuante de la
asimetria (Figura 8 inferior). En los casos de Asimpos extremas y en los valores
globales de asimetria, la mayoria de las hembras de Zalophus tienen valores
negativos mientras que algunos machos y otros pinnipedos tienen valores
positivos. La dispersion en los carnivoros terrestres es la menor observada
(Figura 8, Cuadro 5). Al comparar las desviaciones de Asimpos y Asimed, se
observa que las hembras de Zalophus son similares al resto de los pinnipedos
(Figura 8 superior) mientras que en la comparacion de los valores de medidas
individuales, los machos de Zalophus son mas similares al resto de los
pinnipedos (Figura 8 inferior). Todo esto sugiere la existencia de diferenciacion
sexual en la asimetria craneal. La similitud en la asimetria global de las hembras
de Zalophuis con los otros pinnipedos sugiere un mecanismo en ¢l que Asimpos
compensa la asimetria extrema de elementos Oseos particulares lo cual puede
confirmarse por la relacidn directa entre las desviaciones de Asimed y Asimpos.
De las semejanzas en las asimetrias por medidas en los machos de Zalophus y los
demas pinnipedos por el momento sélo puede decirse que no existen elementos
Oseos con asimetria extrema que necesiten ser compensados. Quiza esto explique
porqué en las asimetrias globales de los machos de Zalophus no se observa una
relacion directa entre Asimpos y Asimed.

- Al comparar los niveles de asimetria con las fechas de recolecta, se observa
una relacion directa en las hembras de Zalophus donde el craneo de menor
asimetria es el de California (Figura 9) Parece existir un incremento en la
asimetria de estos ejemplares durante la ultima década. Los lobos marinos
machos encontrados en la misma region y fecha que las hembras muestran
tendencias similares aunque no tan bien definidas. Los craneos del macho y la’
hembra de Zalophus procedentes de California en 1960 tienen valores de
asimetria menores y similares en comparacion al resto de los ejemplares. Ni en
el resto de los pinnipedos ni en los carnivoros terrestres puede detectarse alguna
tendencia en los niveles de asimetria en relacion con el afio de recolecta.
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Figura 7. Diagramas de caja de la variacion en las asimetrias de medidas (Asimed) y de posicién
{Asimpos) de los craneos examinados. No se consideraron las asimetrias terminales para evitar efectos de
pocas medidas con valores muy grandes. En las cajas se indica la linea de promedio, la barra de
desviacion estandar y los circulos del nivel de confianza de 95%. La linea punteada sefiala el valor cero de
asimetria y las abreviaturas de los especimenes corresponden al orden del Cuadro 2.
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Figura 8, Relacion entre los niveles de asimetria globales medidos como la desviacion estandar
(DE) de la asimetria (superior). Relacion entre las asimetrias de medidas individuales (inferior). En negro,
machos de Z. californianus, en blanco, hembras de Z. californianus, en rojo, otros pinnipedos; en
amarillo, carnivoros terrestres. No se consideraron las asimetrias terminales. Ca indica los lobos marinos
colectados en la Isla San Nicolds, Californta, los numeros son los del Golfo de California y las letras
correponden a las iniciales de las demas especies (Cuadro 2).
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Cuadro 5 Valores globales de asimetrias craneales y sus desviaciones estandar (DE) en diferentes
camivoros *

Especimen Asimpaos Asimed DE Asimpos DE Asimed
Machos

Z, californianus

FCMM 0511 0.0064 -, 0009 0.0204 0.0203
FCMM 0558 -0.0071 -0 0050 0.0362 00193
FCMM 0574 0.0087 -0.0021 0.0417 0.0234
FCMM (583 0.0082 -0.0006 0.0381 0.0293
CAS 1183 0.0160 0.0047 0.0336 0.0171
Global 0.0043 0.0005 0.0373 0.0214
Hembras

Z. californianus

FCMM 0570 -0.0251 -0.0000 0.0614 0.0276
FCMM 0608 -0.0090 -0.0001 0.0372 .0202
FCMM (630 -0.0170 -0.0006 0.0482 0.0229
LACM 51177 -0.0023 -0.0018 0.0237 d.0144
LACM 32412 -0.0063 0.0073 0.0192 0.0172
Global -0.0132 -0.0006 0.0450 0.0215
Global -0.0028 0.0000 0.0414 0.8214

Z. californianus

Otros pinnipedos

FCMM 0556 0.0248 0.0400 0.0910 0.0250
LACM 123883 0.0345 -0.0034 0.0701 0.0248
LACM M-1785 -0.0127 -0.0008 0.0380 002214
LACM 52322 0.0406 0.0008 0.0721 0.0180
FCMM 0555 -0.0132 0.0025 0.0350 00171
LACM 54384 -0.0017 0.0023 0.0398 0.0225
Globai** 0.0082 0.0010 0.0634 0.0210

Carnivoros terrestres

IBUNAM 3873 . 0.0104 0.0029 0.0229 0.0175
IBUNAM 16010 -0.0050 -(0.0049 0.0279 0.0252
IBUNAM 9149 0.0057 -(.0002 0.0238 0.0300
IBUNAM 26622 0.0063 . 0.0002 0.0295 0.0229
Global 0.0044 -¢.0008 $.0265 0.0242
Global** - ~0,0015 ~0.0002 0.0460 0.0219
* No se incluyen las asimetrias terminales para evitar valores extremos.

*ok No se incluye Pteronarcios godertae por el motivo anterior.

Los niveles de asimetria craneal parecen depender de la identidad de la
especie, el afio de colecta y el sexo de los animales. Asimismo, distintos tipos de
asimetria pueden tener patrones de distribucion diferentes. Es importante tener
en cuenta que la relacion del nivel de asimetria con el afio de colecta detectado
en Zalophus, asi como la ausencia de patrones en el resto de los pinnipedos vy
carnivoros terrestres analizados en el presente estudio, se obtuvieron a partir de
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una muestra pequefia. En general, la considerable variacién en el craneo de los
pinnipedos implica que una caracterizacion adecuada de la asimetria craneal en
relacion con factores ambientales debe hacerse a partir de muestreos
poblacionales amplios. Conclusiones similares han sido expuestas por Vizquez-
Cuevas ef al. (2000) estudiando el desarrollo craneal de Zalophus.

Un analisis de varianza anidado tipo II entre medidas, individuos y sexos en
Z. californicnus, mostro que la variacion entre medidas en Asimed representa el
79% de la variacion total mientras que el 21% de la variacion se debe a
diferencias entre sexos. No se encontrd variacion entre individuos. La prueba de
varianzas de la distribucion F no mostré significancia estadistica para la
variacidén entre sexos (p=0.15). Respecto a la variacion de Asimpos se obtuvo
una mayor variacion entre s2xos (49%) que fue estadisticamente significativa de
acuerdo a la prueba de F (p=0.04). La variacién entre medidas fue 51% vy
tampoco se encontrd variacién asociada a diferencias entre individuos. La
diferenciacion sexual de Z. californianus mayor en Asimpos que en Asimed se
observa también en las diferencias entre las desviaciones estandar de estos
valores (Cuadro 5).

Distribucién de Ia asimetria craneal

Para detectar tendencias en la distribucion de la asimetria craneal entre los
distintos elementos Oseos, se examinaron diagramas de caja de las 37 medidas
craneales en Zalophus (Figura 10). Se observa que la asimetria es fluctuante
siendo mayores las variaciones en Astmpos. Las medidas LLEs, ALEs, ALYu,
AVMa y AVBa muestran asimetria marcada para Asimpos y Asimed Para
Asimpos las medidas con asimetria considerable son ADPa, ADNa, ADPm vy
AVPm. J.a mayor asimetria ocurre principalmente en elementos Oseos
relacionados con la masticacion lo cual sugiere que las estructuras con funciones
mecanicas tienen mayor predisposicion a modificarse. Las asimetrias terminales
LD1x y LVIx son de igual manera fluctuantes y en promedio ligeramente
negativas nara Asimpos y Asimed. Esto significa que la parte mas anterior del
lado izquierdo del craneo presenta una longitud ligeramente mayor. El nimero
pequefio de la muestra impide por el momento determinar tendencias en la
asimetria global de los craneos.

Para examinar la distribucion de la asimetria craneal por especimen y por
elemento 6seo, se considerd que la asimetria de posicién podria tener alguna
relacion con la acumulacion de asimetrias de medida y por eso se contrastaron
Asimpos y la sumatoria de Asimed a partir del extremo posterior (Figura 11). En
el craneo FCMMO0511, por ejemplo, en todas las series de medidas Asimpos varia
alrededor de cero a lo largo del craneo excepto en las regiones anteriores y
posteriores en donde se observa asimetria. En general, el perfil de la sumatoria
de Asimed varia en forma opuesta al perfil de Asimpos lo que sugiere que las
diferencias en magnitud de los elementos ¢seos ayudan a compensar la asimetria
de posicion para mantener una simetria craneal que resulta finalmente
imperfecta. Aunque cada crdneo parece tener un patron Unico se observan tres
tipos de relaciones entre Asimpos y la sumatoria de Asimed: directa, inversa e
indefinida.
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Figura 10. Diagramas de caja de la variacion en Asimed y Asimpos de los elementos dseos
examinados en los lobos marinos de California. En las cajas se indican la linea de promedio, la barra de
desviacion estandar y los circulos del nivel de confianza del 95%. Los numeros de las medidas
corresponden a los del Cuadro 4 y el Apéndice 1.
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La relacion directa manifiesta aquellos elementos 6seos generadores de
asimetria (p.¢j. las medidas LDPo y LDLo en el craneo FCMM 0511), la inversa
a los elementos compensadores (p.ej. las medidas LDCo, LDFr, LDPa, LDPm,
LDNa, v LDMx en el craneo FCMM 0511) y en la indefinida los huesos no
atienden a ningun patron (p.ej. el camulo en el origen de las medidas AD del
craneo FCMM 0511) o estan en la confluencia de zonas generadoras vy
compensadoras de asimetria (p.ej la medida LDNa en el craneo FCMM 0511}
Las relaciones de compensacién de asimetria ocupan la mayor parte de las
relaciones encontradas (46%) particularmente en los anchos ventrales y en
especial las medidas AVPl y AVMx (Cuadro 6). Otros elementos notables por
compensar asimetrias son: LDCo, LDPa, LDLo, LDMx, LDPm, ADOc, ADPa,
LVBt, LVBa, LVPI, AVMa y AVBt. Debe notarse que la mayoria de estos
elementos son del aparato masticatorio. En el caso de las medidas AVPI vy
AVMx, la heterogeneidad en la distribucion de [as medidas directas, inversas e
indefinidas es estadisticamente significativa de acuerdo a la prueba de %°
(p<0.05). El efecto de heterogeneidad en otras medidas no es lo suficientemente
grande para detectar diferencias con significancia estadistica en la muestra
examinada. En las agrupaciones de medidas v en el total, 1a heterogeneidad en la
distribucion de las relaciones directas, inversas e indefinidas es estadisticamente
significativa (p<0.05). El tamafio de muestra es muy pequefio para detectar
significancia estadistica en la frecuencia de relaciones definidas en cada
elemento 6seo (p=0.13 en el caso de las relaciones inversas de AVPl y AVMx).
En el craneo del ejemplar FCMMO0511, por ejemplo, al comparar directamente
Asimpos y la sumatoria de Asimed en LD se observa una parte de relacidn
inversa que incluye las medidas Pm, Fr, Na, Mx, Oc, Pa y dos partes de relacion
directa que incluyen {as medidas Lo, y Po.

Debido a la falta de ejemplares en las demas especies de pinnipedos no es
posible encontrar tendencias como en el lobo marino de California pero se
observa de manera muy general cierta asimetria en los siguientes elementos: en
largos dorsales, el parietal y nasal, en anchos ventrales el nasal, parietal,
premaxilar y frontal; en los largos wventrales los mastoideos y las bulas
timpanicas y en los anchos ventrales el mastoideo, la medida basal, el premaxilar
y el maxilar. En los mamiferos terrestres se percibe una mayor asimetria en los
anchos dorsales y ventrales.

Figura 11. Perfiles individuales de Asimpos y la sumatoria de Asimed en los craneos de los
ejemplares examinados. A la izquierda se encuentran los perfiles de Asimpos () y de la sumatoria de
Asimed (--) a lo largo de la longitud del craneo. A la derecha esta la comparacion directa de estas dos
variables. Las graficas se agrupan en longitudes dorsales (LD), anchos dorsales (AD), longrtudes ventrales
{LV) y anchos ventrales (AV). En las comparaciones se indica la identidad de los elementos oseos y arriba
a la izquierda esta un diagrama con la disposicion de los elementos 6seos con la misma escala que las
graficas inferiores. Las abreviaturas de los huesos corresponden a las indicadas en el Cuadro 3 v en el
Apéndice 1.
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Cuadro 6. Frecuencia de relaciones directas, inversas e indefinidas entre Asimpos y la sumatona de
Asimed en Z californianus (Figura 11).

Grupo Elemento Directa Inversa Indefinida Tota!
LD Co 2 6 2 10
Oc 4 2 4 10
Pa 2 5 3 10
Po 2 3 4 9
Fr 1 4 4 9
Lo 4 5 0 9
Na 3 4 3 10
Mx 4 o 0 10
Pm 2 6 2 10
Total 24 41 22 87
Fraccion 0.2758 0.4713 0.2529 1.0000
AD Co 2 4 4 HO
Oc 2 6 2 16
Pa 1 5 4 10
Fr 2 4 3 9
Mx i 4 5 10
Na 3 3 3 10
Pm 3 ) 3 10
Total 14 30 25 69
Fraccidn 0.2029 0.4348 0.3623 1.6000
LV Ma 1 2 7 10
Bt I 5 4 10
Ba 2 3 3 10
Pl 2 5 3 [0
Mx 2 4 4 Lo
Pm 2 3 5 10
Total 10 24 26 60
Fraccidon 0.1667 . 4000 0.4333 1.0000
AY Ba 4 ) 2 10
Ma 4 5 1 10
Bt 1 6 3 10
Pl 0 7 3 10
Mx 1 7 2 10
Pm 2 4 4 10
Total 12 33 15 60
Fraccion 0.2000 0.5500 0.2500 1.000
Total 60 128 88 276
Fraccién 0.2173 - 0.4638 - 03189 1.000

Se examiné el grado de variacién en la asimetria de las medidas craneales
agrupadas por aparatos en Zalophus de acuerdo a la definicion de Vazquez-
Cuevas ef al. (2000). En la caja craneana se observan los valores de Asimed y
Asimpos promedio mas cercanos a cero y con menos fluctuacion en estas
variables en machos y hembras (Figura 12). Asimed y Asimpos en ¢l aparato
auditivo de los machos y la Asimed en las hembras muestran tendencia a la
direccionalidad asi como un grado considerable de asimetria fluctuante El
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aparato nasal de las hembras muestra una direccionalidad y grado de asimetria
fluctuante considerables en la Asimpos. La Asimpos y Asimed del aparato
masticador en ambos sexos no son notables v tienen promedios cercanos a cero.
Contrario a lo esperado, a excepcion de la Asimpos en hembras, las partes
anteriores del rostro que son las menos desarrolladas al nacer y en consecuencia
las mas favorecidas a los cambios (Vazquez-Cuevas ef al, 2000), presentan
bajos niveles de asimetria. Las asimetrias terminales en promedio son distintas
en los machos vy las hembras y estas diferencias pueden ser un indicio de
dimorfismo sexual en la asimetria y de asimetria no fluctuante. Las asimetrias
terminales que tienen valores extremos corresponden a la longitud total la cual
tiene una tasa de crecimiento intrinseca alta como resultado de la acumulacion
del crecimiento a lo largo de todo el craneo (Vazquez-Cuevas ¢r af , 2000) EI
analisis de las asimetrias en machos y hembras del lobo marino comun por
aparatos no indica relacion alguna entre el grado de asimetria, dimorfismo
sexual o la forma de crecimiento descrita por Vazquez Cuevas ¢/ af (2000}

Filogenia y asimetria craneal

No se observa ninguna congruencia de los dendrogramas de asimetria
craneal con la filogenia de las especies siendo notable que no existe ninguna
forma o nivel de agrupamiento sistematico (Figura 13). Los ejemplares de
Zalophus, como ejemplo de variacion intraespecifica, coalescen a todos los
niveles del dendrograma mezclandose con especimenes de otras especies,
geéneros o suborden. Los dos especimenes de Zalophus de California que tienen
valores de asimetria global similares resultan distantes en los dendrogramas v
eso deriva de que la distribucion de la asimetria es muy disimil. Como es de
gsperarse, solamente en el dendrograma de posiciones de las medidas Oseas se
observa cierta congruencia sistematica (Figura 13c). En este dendrograma los
dos especimenes de California son muy similares y es interesante que 7 ¢
wollebaeki sea su taxon hermano. Asimismo, el que F. [ofor se encuentre
agrupado dentro de los otaridos y los focidos v que O rosmarus sea el grupo
mas externo dentro de los pinnipedos, puede ser indicio de monofilia en los
pinnipedos. La inclusion de I. concolor entre los otaridos y los focidos atenta
contra esta interpretacion.
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DISCUSION

La distribucion de los niveles de asimetria craneal obtenida a partir de
Asimed y Asimpos de los ejemplares analizados muestra una asimetria de tipo
fluctuante sensy Van Valen {(1962) y Parsons (1990). La menor variacion obtenida
en Asimed con respecto a Asimpos hace suponer que esta ultima podria reflejar el
efecto de asimetrias de medida acumuladas. Por lo menos desde su definicion,
Asimpos incluye la asimetria en dos mediciones que son la anterior y posterior de
un cierto elemento oseo (Figura 7). Conviene recordar que el error de medicién
representa una parte de la determinacion de la asimetria (Cuadro 4).

Se tratan a continuacion los distintos resultados sobre los niveles de
asimetria obtenidos. El craneo de Z californianus californianus FCMM 0583
tiene una asimetria craneal marcada, se recolectd en 1985 y sus dientes tienen 10
estrias dentarias. Esta asociacion de la edad con el afio de recolecta, sugiere que
este animal vivid su etapa juvenil entre 1982 y 1983, afio en el que se presentd
uno de los fendmenos de El Nifio mas severos de este siglo. El Nifio es un
fenomeno meteoroloégico y oceanografico caracterizado por el calentamiento de
aguas superficiales (Trillmich vy Ono, 1991). Durante este suceso, al ocurrir un
cambio en la distribucion de las presas habituales de los lobos marinos, se
produce un estrés alimenticio que afecta negativamente el crecimiento postnatal
(Boness ef al., 1991). La alta dispersion observada en Otaria byronia, en el norte
de Chile entre 1982 y 1983, que puede asociarse a un alivio de la competencia
intraespecifica por la busqueda de alimento (Guerra y Portflitt, 1991), hace
suponer que la necesidad de los lobos marinos para cubrir gastos metabolicos de
crecimiento puede originar una situacidon de estrés generalizado que afecta su
desarrollo. Pankakoski (1985) observo igualmente una asociacion de la
disminucion del indice de crecimiento (peso/edad del individuo) y el mayor grado
de asimetria fluctuante con insuficiencia alimenticia en las ratas almizcleras de
Finlandia,

E!l alto nivel de asimetria en.el crineo del lobo fino de Guadalupe, 4.
fownsendi, examinado, pudiera asociarse, casi a priori, a un grado de
heterocigosis pequefio ya que esta especie se explotd desde finales del siglo XVIIIi
al grado de considerarse extinta. A pesar de este severo cuello de botella (Hubbs,
1956a y 1956b, citado por Torres, 1991), el lobo fino de Guadalupe presenta altos
niveles de variacion genética en comparacion con otras especies de pinnipedos
que atravesaron por situaciones similares (Bernardi ef al, 1998). No se ha
determinado, sin embargo, el grado de heterocigosis como tal nit si la variacion
encontrada se encuentra en equilibrio neutral, es decir, qué tanto la variacion
genética se ha afectado por la reduccion poblacional. Como en el caso del
ejemplar FCMM 0583, el ejemplar examinado de A. fownsendi pudo haber estado
en crecimiento durante el fenomeno de El Nifio de 1982 y su asimetria marcada
puede derivar de esto.

La elevada asimetria craneal en M. schquinsiandi puede relacionarse mejor
con un nivel de heterocigocidad bajo asociado a un cuello de botella mas severo
del que la especie no parece recuperarse, a diferencia del lobo fino de Guadalupe
(Bernardi et al., 1998, Winning, 1998). La alta mortalidad infantil, proporcidn
sexual inclinada hacia los machos y disminucion de las poblaciones de la foca
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hawaiana (Winning, 1998) hacen de esta especie un candidato interesante para
efectuar estudios de asimetria fluctuante. Aparte, seria interesante hacer
investigaciones donde se relacione la asimetria craneal con la capacidad de los
focidos para efectuar inmersiones mas profundas y de mayor duracion en
comparacion con los otaridos (Zapol, 1987, King, 1983).

La asimetria craneal de (. rosmarus soOlo puede relacionarse con
dificultades en la toma de medidas ocasionadas por la movilidad de los huesos en
la region del rostro y que deriva de una extraccion de los dientes caninos. La
asimetria observada en el fosil P. godertae muy probablemente resulta de
deformaciones causadas por la presion a la que se sometié el craneo durante el
proceso de fosilizacion. Sobre la notable Asimpos de P. vitulina, E. barbatus y E.
barbara senex no es posible establecer vinculos con otros factores.

La baja asimetria de los dos ejemplares de Z. californianus californianus
procedentes de la Isla San Nicolas, California, puede atribuirse al menor grado de
contaminacién y perturbacion humana en general (Figuras 8 y 9). El aparente
incremento de la asimetria craneal de los lobos marinos de California durante las
altimas décadas, puede asociarse con el mayor estrés provocado por el incremento
de la perturbacién humana en el mar como el aumento en el trafico de
embarcaciones, el acelerado desarrollo de la industria pesquera y el mayor numero
de fabricas que vierten desechos toxicos al océano. En adicion al estrés causado
por las actividades del hombre, existen fendémenos naturales, como El Nifio,
capaces de ejercer efectos directos o indirectos que favorecen el desarrollo de la
asimetria en los organismos marinos. Como en el caso de las ratas almizcleras de
Finlandia, una relacion del nivel de asimetria craneal con factores ambientales se
puede detectar a nivel poblacional (Pankakoski, 1985) mas que individual como se
hace aqui. En general, los resultados ilustran bien la necesidad de un estudio
poblacional de la asimetria craneal en los lobos marinos de California.

Los valores menores tanto de Asimed como Asimpos observados en los
machos en comparacién con las hembras sugieren una asociacion de la asimetria
con el dimorfismo sexual y el desarrollo diferencial de! craneo de la especie
(Lowry y Folk, 1990; Crespo, 1984; Orr y Helm, 1989). Vazquez Cuevas (1993)
reporté que el craneo de los machos, de Z. californianus californianus ademas de
ser mas asimétrico, se desarrolla mas, crece mas rapido y presenta reabsorcion
6sea al alcanzar la talla maxima mientras que el de las hembras tiene un
crecimiento menor y de tasa mas uniforme que se acerca a la estabilizacion. Esto
permite suponer una predisposicion ontogénica, distinta entre sexos, a fenomenos
que generan asimetria. Un anilisis de varianza mostré que, especiaimente en
Asimpos, el sexo es un componente de variacion importante en la asimetria
craneal. Los resultados de este trabajo, sin embargo, indican que el nivel de
asimetria relativo es mayor en las hembras (Cuadro 5) lo que implica que si la
asimetria es mas evidente a simple vista en los machos, hay un desacoplamiento
entre la asimetria absoluta y medidas relativas como Asimed y Asimpos. Este
desacoplamiento puede deberse a que algunos elementos 0seos grandes, como los
del puente frontal, sean muy asimétricos en los machos mientras que en las
hembras, la asimetria se distribuye en forma mas o menos uniforme. Esta
dificultad reclama de un estudio en el que se realice una comparaciéon entre
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medidas absolutas y relativas de asimetria de la que se obtenga informacion acerca
de los ajustes ontogénicos de la asimetria.

El menor grado de asimetria fluctuante de los carnivoros terrestres con
respecto a {os pinnipedos (Cuadro 5) puede deberse a que la locomocidn en tierra
soporta menos los altos niveles de asimetria como lo mostrd el experimento de
Manning y Ockenden (1994). La mayor asimetria en los carnivoros marinos
también puede ser el rastro de una incipiente asimetria direccional como se
observa en el aparato auditivo de Z. californianus californianus. Puede pensarse
asi que la asimetria direccional puede originarse como resultado de condiciones en
las que hay tolerancia a la existencia de asimetria fluctuante que resulta
adaptativa una vez que se presenta con cierta frecuencia e intensidad. Este seria
un caso de seleccion negativa que puede ser adaptativa como postula la teoria
nectralista de la evolucion (Kimura, 1981).

Los valores de asimetria mas altos en los elementos 6seos relacionados con
funciones mecanicas de masticacion y sostén de la cabeza (LLEs, ALEs, ALYu,
AVMa, AVBa, ADPa, ADNa, ADPm y AVPm; Figura 10) sugieren que la
tateralidad en la conducta de los animales al masticar o mantener la cabeza en
determinada posicion puede tener relacion con la pérdida de simetria. Con base en
esto, es posible proponer que la asimetria de estas medidas se inicia después del
nacimiento en relacion con que se desarrollan relativamente tarde, a excepcion del
parietal (Moore, 1981, Vazquez-Cuevas ef al., 2000). La tendencia hacia la
direccionalidad en el aparato auditivo de hembras y machos quiza se relacione con
la audicion subacuatica (Figura 10). En general, estos resultados también
muestran la necesidad de un estudio especifico sobre la ontogenia de la asimetria
en el que se ponga atencidon al sexo, la ontogenia y el estado reproductivo de los
animales. El reporte de Alados er al. (1995) sobre la asimetria craneal en las
gacelas sugiere analisis similares. Uno de los hechos que alienta a tomar en cuenta
el estado reproductivo de los individuos es que las hembras, al regresar de sus
viajes de alimentacion, idenfican a su cria basicamente por medio de
vocalizaciones {Peterson y Bartholomew, 1967). Esta necesidad de las hembras de
reconocer o su propia cria entre muchas otras, aunada a la modificacion de las
estructuras oOseas del oido para lograr una audicién aceptable en los medios
terrestres v acuaticos, posiblemente involucre un desarrollo del aparato auditivo
diferenciadc¢ por sexos.

Por contraste, en la caja craneana se observa que Asimpos y Asimed son
cercanas a cero en ambos sexos. Esto puede deberse a que la caja craneana, al ser
fa parte mas desarrollada cerca del nacimiento (Moore, 1981), se expone menos a
perturbaciones durante el crecimiento.

La relacion directamente proporcional entre las desviaciones de Asimed y
Asimpos, como medidas de asimetria fluctuante, en las hembras de Z.
californianus californianus (Figura 8) sugiere la existencia de un mecanismo
encargado de estabilizar las pérdidas de simetria permitiendo asi conservar el
desarrollo de una simetria global del craneo. En los machos no se observa un
patron claro de relacion entre asimetrias fluctuantes de medida y posiciéon (Figura
8) debido tal vez a las variaciones inducidas por el grado de heterocigosidad y de
dominancia social. Por ser Z. californianus californianus una especie poliginica,
la heterocigosidad y la dominancia social son factores mas variables en los machos
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que las hembras y que predisponen su sensibilidad a perturbaciones que generan
asimetria (Teska ef a/, 1990). La prueba de esta hipotesis requiere igualmente de
una muestra de craneos mucho mas amplia en la que simultaneamente se hagan
analisis genéticos y patoldgicos de los animales.

En la distribucion de la asimetria a lo targo del craneo, aunque se observa
que cada espécimen tiene un perfil Gnico de Asimpos v Asimed, se detecta una
relacion en la que hay una compensacién de modo que el craneo tiene una simetria
global (Figura 11). Esta relacién permite identificar elementos 6seos que generan
asimetria y elementos oseos que la compensan siendo este papel variable en los
distintos especimenes (Cuadro 6). Aparte, el analisis de varianza mostro que el
mayor componente de variaciéon es entre medidas y el analisis de cumulos no
identificé ninguna informaciéon filogenética en la asimetria craneal Aunque el
reconocimiento de la forma y proporcion de las estructuras oseas del craneo son
guias importantes para la identificacion de especies (Itoo, 1985) los dendrogramas
generados con los valores de similitud en la distribuciéon de Asimpos y Asimed no
presentan ninguna relacion filogénetica. Ese resultado indica que la asimetria
fluctuante por si sola no es una herramienta adecuada para estos fines.
Posiblemente, el analisis del grado de asimetria direccional, como se observa en
los odontocetos (Howell, 1930), sirva para establecer relaciones de filogenia

Todo esto indica que la asimetria craneal resulta escencialmente de un
conjunto de accidentes ontogénicos aleatorios que, sin embargo, estan sujetos a
una restriccion giobal durante el desarroilo. En general, estos resultados muestran
bien que el desarrollo del craneo no es un proceso programado genéticamente sino
un proceso dinamico autorganizado y autoregulado (Webster y Goodwin, 1996).
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CONCLUSIONES

La distribucion de las medidas de asimetria en los craneos de los pinnipedos
y carnivoros terrestres utilizados en este trabajo muestra una asimetria
escencialmente de tipo fluctuante. En el caso de algunas estructuras relacionadas
con la masticacion y el sostén de la cabeza, como se observa en Z californianus,
hay una asimetria marcada que puede derivar de la ontogenia de sus funciones
mecanicas. En el aparato auditivo, igualmente observado en Z. californianus, se
insinda una asimetria direccional que pudiera derivar de la adaptacion al medio
acuatico.

En Z. californianus se observa que la asimetria fluctuante presenta
variacion entre medidas y entre sexos pero no entre individuos Algunos
recultados sobre el nivel de asimetria fluctuante en todos los especimenes
analizados parecen relacionarse con factores de estrés ambiental natural, como el
fenomeno de El Nifio, de origen humano, como el incremento de la perturbacion
antropogénica en el mar y de efectos de la sobrexplotaciéon en la estructura
genética de las poblaciones. Una caracterizacion apropiada de la asimetria v su
vinculo con factores ambientales en estos casos, depende de realizar estudios con
muestreos amplios en los que se compare y analice la variacion geografica vy
temporal v en los que se incluyan datos genéticos, toxicologicos y patologicos de
los ejemplares analizados. Especies que atraviesan por cuellos de botella severos,
como la foca monje de Hawai y el lobo fino de Guadalupe, pueden ser muy
informativas sobre los efectos ambientales en la asimetria craneal.

No existe ninguna regularidad filogenética en la asimetria craneal fluctuante
de los carnivoros examinados y seria necesario probar si la hay en los
componentes de asimetria direccional como ocurre en los odontocetos.

Las variaciones en la asimetria craneal en general, sugieren que ésta deriva
de perturbaciones unicas y aleatorias en la ontogenia que se compensan con el
desarrollo Je asimetria en algunos e.ementos O0seO0s para mantener una simetria
general. Esto se contrapone a la idea de que la ontogenia es un proceso
programad.o genéticamente.
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APENDICE 1
Medidas craneales empleadas en este trabajo
1) Longitud total (Lt): Desde el margen posterior de los condilos occipitales
hasta la punta del rostro (nudo de los premaxilares) En los mamiferos terrestres

desde el borde mas posterior del craneo hasta la punta del rostro

2) Longitud de los céondilos occipitales (LDCo): Longitud maxima desde el
margen condilar superior hasta el margen condilar inferior

3) Ancho de los condilos occipitales (ADCo): Distancia maxima perpendicular
a la longitud de los condilos occipitales.

4) Longitud de los supraoccipitales (LDOc): Desde el borde inferior hasta el
margen superior del occipital.

5) Aucho de los supraoccipitales (ADOc¢): Distancia méxima del occipital a
nivel de la parte media superior del foramen magnum hasta el borde posterior del

€sCamoso.

6) Longitud de los parietales (LDPa): Desde el margen posterior del parietal
hasta la sutura coronal

7) Ancho de los parietales (ADPa): Desde el margen inferior de la cresta
sagital a ls sutura parieto temporal.

8) Longitud de los frontales (LDFr): Desde la parte posterior de la sutura
coronal hasta la parte mas anterior de la sutura maxilo-frontal.

9) Ancho de los frontales (ADFr): De la punta de la apofisis frontal a la linea
media longitudinal dorsal del craneo.

10) Longitud de los nasales (LDNa): Del borde posterior al borde anterior de
los nasales.

11) Ancho de los nasales (ADNa): Distancia maxima del extremo anterior de los
nasales.

12) Longitud dorsal de ltos maxilares (LDMx): De la parte posterior de la
sutura dorsal maxilo frontal hasta la parte anterior dorsal del maxilar

13) Ancho dorsal de los maxilares (ADMx): De la parte posterior de la sutura
maxilo frontal hasta el borde lateral mas inferior del maxilar.

14) Longitud dorsal de los premaxilares (LDPm): De la parte anterior de la
sutura maxilo-premaxilar hasta la punta anterior del premaxilar.
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15) Ancho dorsal de los premaxilares (ADPm): Del extremo dorsal anterior del
premaxilar a la linea sagital del rostro.

16) Longitud de los lacrimorbitales (LDLo): Desde el borde posterior del
lacrimal hasta la punta del proceso orbitario.

17) Longitud de los postorbitales (LDPo): De la punta del proceso
postorbitario a la parte anterior de la caja craneana.

18) Longitud de los escamosos (LLEs): Desde la parte mas posterior hasta el
borde anterior del escamoso.

19) Ancho de los escamosos (ALEs): Distancia maxima entre los margenes
externos del escamoso perpendicular a su longitud.

20) Longitud de los yugales (LLYu): Del margen posterior hasta el margen
anterior del yugal

21) Ancho de los yugales (ALYwu): Distancia maxima entre ios margenes
externos del yugal.

22) Longitud basal (LVBa): Del borde posterior del pars basilis del occipital a
la sutura vomer-esfenoides.

23) Ancho basal (AVBa): Distancia maxima basal a nivel del pars basilis del
occipital.

24) Longitud de las bulas timpanicas (LVBt): Longitud maxima de la bula
timpanica.

25) Ancho de las bulas timpdnicas (AVBt): Anche maximo de la bula
timpanica perpendicular a su longitud.

26) Longitud de los mastoideos (LVMa): Largo maximo de los mastoideos.

27) Ancho de los mastoideos (AVMa): Distancia maxima perpendicular a su
longitud.

28) Longitud ventral de los palatinos (LVPI): Desde el borde posterior hasta el
margen anterior del palatino.

29) Ancho de los palatines (AVPI): Distancia maxima anterior del palatino.

30) Longitud ventral de los maxilares (LVMx): Desde el margen posterior
hasta el margen anterior del maxilar.

31) Ancho ventral de los maxilares (AVMx): Distancia maxima de la sutura de
los maxilares hasta el borde externo de los mismos, perpendicular a su longitud.
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32) Longitud ventral de los premaxilares (LVPm): Desde la parte mas
posterior del premaxilar hasta la punta anterior del mismo.

33) Ancho ventral de los premaxilares (AVPm): Ancho maximo de los
premaxilares a nive! del margen anterior del diente.
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APENDICE 2

Fotografias de los craneos examinados

FCMM 0511 FCMMO0558
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FCMM 0570

FCMM 0574
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FCMM 0583

FCMM 0608

&6



FCMM 0630 LACM 51177
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LACM 52412 CAS1183
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FCMM 0556

LACM 123883
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LACM M-1785 LACM 52322
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LACM 54384 FCMM 0555
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IBUNAM 16010 IBUNAM 3873
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IBUNAM 9149 IBUNAM 26622
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