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RESUMEN
Un fendmeno interesante en los sistemas vivos es la variacion morfolégica. Los caracteres modulares como
las conchas estan restringidas evolutivamente, sin embargo las conchas de los moluscos gasterépodos
muestran gran flexibilidad morfolégica. El género Cerithium tiene una taxonomia complicada, las especies
tienen amplias distribuciones geograficas y gran variacion fenotipica. El objetivo de este trabajo es analizar
la variacion morfologica de poblaciones de C. maculosum a nivel local y regional; considerando que un
factor determinante en la variacion es el ambiente.

Cerithium maculosum (Kiener,1841) se distribuye en Baja California, sur de Mazatlan hasta Costa
Rica, aunque hay reportes de Islas Galapagos. Es confundida con C. adustum, C. alboliratum y C.
atromarginatum y se distingue de estas por su color azuloso a gris moteada con blanco, concha delgada u
con nodos bien marcados aunque con gran variacion en todos estos caracteres. Este trabajo consta de dos
partes: analisis de la variacion regional de la concha para lo que se realizaron muestreos en tres localidades
de Zihuatanejo, Guerrero y analisis de muestras de colecciones considerando todo el intervalo de
distribucion geogréfica. Se utilizaron técnicas paramétricas, de morfometria tradicional y morfometria
geométrica.

Las conchas tienen una coloracién significativamente mas obscura en la parte dorsal que en la
ventral y son mas obscuras en Caleta de Chon pero también son de menor talla y mas delgadas. Varias de
las medidas de la concha mostraron relaciones alométricas entre ellas siendo el eje de crecimiento
(longitudinal) con el que se relacionan principalmente. Los resultados se mantienen a nivel regional pero en
algunos casos se pueden establecer poblaciones fenotipicamente distinguibles del resto. La variacion
siempre se encuentra concentrada en la abertura lo que hace pensar que la concha es mas bien una
estructura modular, con el apice sumamente restringido y la abertura una regién altamente plastica.

Los ceritidos son un grupo con una gran variacion fenotipica, lo que ha generado grandes
problemas taxondémicos, la mayor parte de la variacién es introducida por el ambiente y muy probablemente
sean las microcondiciones (efecto de area) los factores mas importante. Aun quedan muchos aspectos por
dilucidar en el establecimiento del fenotipo de las conchas entre ellos las presiones ejercidas por
depredadores y la cripsis con otras especies; lo cual representa un problema taxonémico complejo.

ABSTRACT

Shell morphological variation is an interesting biological phenomenon because it shows great
variability. Cerithium genus has a complex taxonomic history; its species have wide geographical
distributions with exceptional phenotypic variation. The main goal of this work was to describe and analyze
the morphological change of Cerithium maculosum at both, local and regional scale, assuming that the
environment is determinant in its morphological variability. Fieldwork was conducted in Zihuatanejo,
Guerrero to study the local scale, while scientific collection evaluations of all the species distributed from
Baja California to the Galapagos Islands were carried out to study the regional scale. Variation was
measured with geometric morphometrics and traditional morphology techniques. The shell was darker
dorsally rather than ventrally, but no environmental correlation was found. The anatomy of the shell was
highly allometric and was correlated to the longitudinal axis of the organism. Most of the variation was
focused in the shell aperture but was not correlated with any environmental factor. It seems that Effect Area
(variations due to micro-conditions) is the most convincing hypothesis to explain this pattern.
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| INTRODUCCION
1.1 La variacion fenotipica

Un fendbmeno que ha intrigado a los investigadores desde hace siglos, es la variacion morfoldgica
o plasticidad fenotipica intrapoblacional. Este hecho llevé a Darwin a pensar que la variacion
podria tener significado adaptativo con importancia evolutiva. Todo el conocimiento generado
desde entonces ha favorecido la formacion de la ecomorfologia que: “analiza las diferencias
morfoldgicas y ecoldgicas intra e interespecificas, considerando que la ontogenia explica los
caracteres a un nivel y la ecologia los explica en una forma complementaria” (Vermeij, 2002).

La diversidad morfolégica y su origen fomentaron la elaboracién del concepto de ventana
del desarrollo: “Periodo de tiempo durante la ontogenia en el cual el fenotipo puede expresarse en
respuesta a un ambiente cambiante” (Hoverman y Relyea, 2007). Debido a que las novedades
evolutivas surgen de la variacion dentro de la especie (Mayr, 1963 en Wallace, 2000); las
ventanas del desarrollo estrechas limitan la plasticidad fenotipica, disminuyendo la capacidad de
adecuarse a un ambiente (Hoverman y Relyea, 2007).

1.1.1 El origen de la variacion

El origen de la variacion fenotipica puede ser atribuido a factores no adaptativos como
enfermedades, lesiones, edad y desarrollo ontogenético; o a otro tipo de factores como
adaptaciones ambientales o efectos evolutivos (Zelditch et al., 2004). A nivel fenotipico la variacion
se clasifica en: continua, meristica y polimérfica; ésta Ultima se refiere a la existencia dentro de la
poblacion de diferentes fenotipos discretos (Prieto et al., 2003). La variacion continua es aquélla
gue presenta infinitos estados de caracter (ej. la altura); mientras que la variacidbn meristica es la
relacionada con el aumento o disminucion de partes o estructuras determinadas (Wallace, 2000).

Los caracteres fenotipicos pueden ser alterados por diferentes mecanismos (fisicos,
quimicos o bioldgicos) en dos escalas temporales: ontogenética y filogenética (Vermeij, 2002). En
el desarrollo ontogenético la variacion puede estar controlada por procesos epigenéticos débiles y
cronicos que originan ecofenotipos (Wallace, 2000).

La aparicion de una caracteristica en la ontogenia no determina la expresion completa de
un fenotipo, ya que cada caracter posee una trayectoria de cambio parcialmente independiente
(Hoverman y Relyea, 2007). Ademas la presencia de variacion viene acompafada de
modificaciones en otras caracteristicas, fendbmeno conocido como integracion fenotipica (Merila y
Bjorklund, 2004). Hay que considerar que las diferencias morfolégicas incluyen autoapomorfias y
simplesiomorfias (Foote, 1997), por lo que los resultados deben de tener amplio respaldo
experimental, tedrico o empirico al momento de analizarlos.

Si bien la variacion fenotipica es individual e inmediata, puede heredarse y difundirse
entre la poblacion mostrando efectos en las poblaciones (Hoverman y Relyea, 2007); mientras
que los procesos que moldean el fenotipo por seleccién natural en la escala de tiempo evolutiva
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son en general eventos aislados y de fuerte impacto sobre el fenotipo (Vermeij, 2002). Existen
claros ejemplos de ésto en el registro fésil, aunque las variaciones fenotipicas son dificiles de
distinguir y son consideradas como adaptaciones o deterioro del material. Por ejemplo, se ha visto
gue en los paleoambientes inestables la morfologia de los organismos permanece practicamente
igual a lo largo de periodos geolégicos de tiempo considerables, mientras que en ambientes
estables ocurre exactamente lo contrario. Sin embargo en algunos casos el ambiente no es una
causa suficiente en algunos casos para explicar la variacién fenotipica (Kaim, 2002).

Existen otros factores bi6ticos que generan variacion fenotipica (ej. afiliacion taxonémica y
conducta) pero siempre con un componente ambiental (Barnes, 2005). Por ejemplo la
depredacién dependiente de la frecuencia (los fenotipos mas atacados son los mas comunes),
promueve la aparicion de nuevos fenotipos (Bond y Kamil, 2002). La edad también puede ser un
factor que incida sobre la aparicidon de variacién pues organismos mas viejos suelen diferir en
tamafio y nimero de estructuras que permiten evadir la depredacion (Urabe, 2000).

El contexto ecolégico y ontogenético de los individuos varia espacial y temporalmente, lo
cual afecta su desarrollo y distribucion geogréfica (Vermeij, 2002). Los gradientes ambientales
actlan sobre practicamente todos los caracteres de los organismos (Tanaka y Maia, 2006),
aungue también ambientes estables pero diferentes pueden dar origen a diferencias fenotipicas
(Cameron y Dillon, 1984). Por ello se han investigado ambientes cambiantes y sus biétas en
particular los organismos con distribucién submareal e intermareal y las adaptaciones para
sobrevivir. En estas zonas los factores abidticos pueden funcionar como fuerzas selectivas
generadoras de variacién (Tomanek y Helmunt, 2002), aunque no de divergencia genética por si
mismos (Nakai et al., 2006).

1.2 La variacién fenotipica dentro de los moluscos

Las conchas de los gasterépodos, estan restringidas en su forma debido a que la forma previa de
depésito de la concha no puede ser alterada, por ello son consideradas como caracteres
moduares (Hoverman y Relyea, 2007). Sin embargo, las conchas muestran gran flexibilidad
morfoldgica ya que algunas caracteristicas de la concha parecen estar mas asociadas a las partes
blandas de los moluscos que a otros factores (Wagner, 2001a; Nakai et al., 2006). Incluso en los
fésiles se puede discernir entre componente filético y ecolégico de la variacion (Crampton y Gale,
2005), lo que puede generar equivocaciones en la identificaciébn de especies; mientras que en
otros casos los errores de identificacion provienen del desconocimiento del desarrollo
ontogenético generando malas determinaciones (Shimek, 1989).

Las diferencias en la morfologia, ya sea por variacidn plastica o genética, puede
incrementar el intervalo de tolerancia a estrés fisico (Britton, 1992 en Tanaka y Maia, 2006), lo que
en un momento dado puede permitir explorar nuevos ambientes (Janson 1985 y McQuaid, 1996
en Tanaka y Maia, 2006). Por ello se ha propuesto que los caracteres de la concha reflejan



adaptaciones a la presiones ambientales inmediatas, mientras que los caracteres de las partes
blandas representan adaptaciones basicas a los modos generales de vida (Hughes, 1986).

La variacion morfologica ha generado errores taxondmicos, pues la identificacion se realiza
con caracteristicas conquiliolégicas (de la concha) altamente homoplasticas (Wagner, 2001a). Los
polimorfismos han generado que muchos individuos sean denominados como variantes
ecoldgicas 0 especies ecotipicas. Las especies estenotdpicas o especialistas viven toda su vida
sobre un solo tipo de sustrato y su variacién se debe a diferencias intraespecificas (Lindberg y
Pearse, 1990).

Diversos procesos bioldgicos, fisicos y quimicos pueden contribuir en el moldeado de la
concha; las ornamentaciones, muescas, canales y otros elementos anatémicos de la concha son
reflejo de posiciones constantes que permiten el libre flujo del agua. También pueden ser reflejo
de periodos de crecimiento irregular (Hammer,1999; Urabe, 2000). La ornamentacién es tan
plastica que puede ser alterada por la disponibilidad de comida (Vermeij, 2002) o la formacién de
g6nadas (Awaji y Hamano, 2004).

Es probable que la tasa metabdlica determine algunas caracteristicas de la concha
(Vermeij, 2002). Pero las condiciones a las cuales esta expuesto el molusco durante su desarrollo
inciden sobre la forma del manto, y éste a su vez sobre caracteristicas conquiliolégicas (Vermeij,
2002). Se sabe ademas que la protoconcha (concha embrionaria postlarvaria) esta afectada por
genes diferentes que los de la teleoconcha (concha en la que el individuo vive) por lo que el
tiempo juega un papel importante en el fenotipo final (Urabe, 2000).

Las interacciones biolégicas tienen un papel importante en el mantenimiento de la
plasticidad (Hoverman y Relyea, 2007). Por ejemplo, en la depredacién, el caracol marino
Strombus gigas las poblaciones incrementan su longevidad y tamafo respecto a los individuos
gue no viven agregados pues la agregacion disminuye la depredacién (Ray y Storner, 1994).
También la presencia de depredadores incrementa el grosor y tamafio de la concha de Littorina
sitkana (Boulding et al., 1999).

En el caso de la dieta, se ha visto que ésta tiene diferentes efectos sobre el tiempo de
asentamiento de las larvas de diferentes especies (Mann y Gallager, 1985). Esta variacion en la
velocidad de asentamiento y metamorfosis de la larva hace variable la ventana del desarrollo de
Turbo sarmaticus (Foster et al., 1999), no asi en Arctica islandica donde la dieta no tiene ningdn
efecto alguno (Witbaard, 1996).

Ademéas de los factores mencionados, la variacion morfoldégica ocurre también como
respuesta a las condiciones topograficas (Lindberg y Pearse, 1990). Por ejemplo, las conchas
pueden variar su escultura de lisa a acanalada dependiendo del tipo de sustrato sobre el que
vivan (Urabe, 2000). Otras variables abi6ticas como la temperatura y corriente afectan la talla de



diversos gasteropodos (Alfaro y Carpenter, 1999; Pechenik et al., 2003), mientras que en los
turritélidos la talla esta directamente relacionada su tasa de crecimiento (Teusch y Guralnick,
2003). También se ha mostrado que la distribucion vertical afecta el tamafio de la concha
mostrando una tendencia a aumentar en las zonas de marea alta (Vermeij, 1974).

Otro aspecto a considerar en los estudios de variacion es que en muchas ocasiones las
colectas incluyen conchas muertas que carecen de las partes blandas del organismo. Las
conchas pueden permanecer en el piso oceanico por un afio 0 mas sin sufrir deterioros, incluso en
mares con alta actividad biolégica; ademas se sabe que la disolucion de las conchas esta
determinada por la quimica de los sedimentos y las condiciones fisicas, sin embargo el efecto a
largo plazo puede modificar sustancialmente la morfologia y coloracion de las conchas (Lescinsky
et al., 2002).

Actividades antropogénicas pueden inducir cambios morfoldgicos en las partes blandas de
los moluscos, por ejemplo los deshechos organicos de la agricultura, como el tributil-estafio
pueden cambiar las proporciones sexuales de las poblaciones de Nucella lapillus (Fglsvik et al.,
1999).

Toda esta variacién tiene ademas una base genética relativamente bien conocida. Un
fendmeno comun entre los bivalvos es la presencia de heterosis por epistasis en el crecimiento,
particularmente en las etapas juveniles (donde el fenotipo tiene mayores probabilidades de ser
modificado) (Hedgecock et al., 1996). Por su parte, el bivalvo Agropecten irradians tiene una
coloracién y numero de costillas determinados genéticamente (Kraeuter et al., 1984).

Existen otros casos donde la variacion fenotipica no puede ser atribuida a las causas
analizadas. Littoraria angulifera mostrd variacién intra e interpoblacional en los manglares de
Brasil (Avicennia y Rhizophora), en donde, la variacion en la longitud de la concha estuvo mas
relacionada con las reservas de agua del molusco que con las variables bi6ticas y abidticas
usadas (Tanaka y Maia, 2006). Sin embargo, hacer grandes generalizaciones es dificil pues en
poblaciones de Littoraria intermedia la depredacién parece ser la explicacion mas frecuente para
polimorfismos locales de poblaciones normalmente monomérficas (Cook y Bridle, 1995).

Dado que todos estos factores pueden incidir en el fenotipo de la concha, algunos
investigadores proponen eliminar la taxonomia basada en caracteres conquiliolégicos (Ponder y
Linberg, 2008, Angel Valdes com. pers. 2009). Existen especies con tal variedad regional de la
concha, que deberian de ser clasificados en diferentes especies (Olvier y Jarnegren, 2004).
Actualmente, la conquiliologia tradicional y el analisis de la anatomia interna suelen ser mas que
suficiente para identificar una especie. En el caso de los gasterépodos, dos caracteres adicionales
son la estructura de la protoconcha y la forma de la radula (Kéler y Glaubrecht, 2003).



Es una creencia comun que la concha de organismos adultos ofrece menos informacion
filogenética que la anatomia interna, la mineralogia de la concha o la anatomia de la protoconcha
(Wagner, 2001b). Wagner (2001b) menciona algunos autores que aseguran que las conchas
adultas reflejan gran cantidad de homoplasia, mientras que las protoconchas tienden a cambiar
mucho menos que las conchas adultas. Estudios empiricos demuestran que los rasgos de las
conchas algunas veces varian entre los individuos de la misma poblacion (Wagner, 2001b). Por
todo esto los morfotipos que son reconocidos a 0jo o usando otras medidas biométricas,
presentan las mismas ventajas y desventajas de la identificacion tradicional; los morfotipos son en
general deliberadamente concebidos de forma que cortan a través de la linea filogenética (Foote,
1997). Algunas controversias taxonémicas de grupos muy particulares han tenido que ser
resueltas mediante el uso de marcadores moleculares (Kristensen et al., 1999).

1.2.1 La coloracion

La vision adaptacionista ha asignado una funcion especifica a cada caracter. Sin embargo, no
todos estos caracteres han resultado cumplir la funcién bioldgica que se suponia desempefaban.
Incluso existen ejemplos en los que el caracter no cumple ninguna funcién y su existencia es
producto de restricciones alométricas, ontogenéticas 6 filogenéticas (Gould y Lewontin,1979).

La coloracién de los organismos ha sido un caracter controversial, pues se le atribuyen
diversos papeles bioldgicos. En el caso de los animales los resultados son diversos, ya que el
color puede fungir como advertencia (coloracion aposematica), camuflaje (coloracion criptica),
incentivo en la eleccion de pareja (seleccion sexual) o como disipador de efectos adversos del
medio abidtico (seleccion fisiolégica y/o seleccion climatica) (Sokolova y Berger, 2000).

Los estudios clasicos sobre el caracter adaptativo de la coloracion se han realizado en
mariposas, aves y algunos mamiferos (Futuyma,1998). Durante afios biélogos como F.
Dobzhansky y E. Mayr pensaron que la coloracidon de los caracoles no tenia valor adaptativo
(Davidson, 2002). Esta idea cambié a partir de los estudios de Cain y Shepard (1950) quienes
demostraron que las poblaciones del caracol Cepea nemoralis tienen fenotipos y genotipos
relacionados directamente con el de habitat y la posibilidad de evadir depredadores (Davidson,
2002). Existe interés por el estudio de la plasticidad fenotipica como respuesta adaptativa a
gradientes de factores fisicos (Estes et al., 2005) y biol6gicos (Soares et al., 1999; Trussell y Etter,
2001; Kirby, 2004); aunque algunos evolucionistas contindan opinando que el color es un caracter
selectivamente neutro (Ekendahl y Johannesson, 1997). La hipétesis mas comun sobre la funcién
de la coloracién, es que sirve como camuflaje ante depredadores visuales; aunque también se ha
propuesto a la seleccion climéatica como agente diversificador del fenotipo (Cameron y Dillon,
1984).



Aun se desconocen muchos aspectos de la formacion de la concha (Meinhardt, 1998). La
concha es secretada por el manto alrededor del labio externo. Esta formada por la acumulacién de
capas de cristales de carbonato de calcio en un 95% y de proteinas viscoelasticas en un 5%;
estas capas son acomodadas por proteinas especificas aun no caracterizadas. Las capas
alternan su orientacion formando una estructura laminar-cruzada que puede transformarse en
calcita y posteriormente en aragonita, provocando diferentes efectos sobre la coloracion y dureza
de la concha (Marin et al., 2001; Lin et al., 2006).

En las clases Bivalvia y Gastropoda existen especies de gran colorido y complejidad en los
dibujos de sus conchas (Hughes, 1986; Whiteley y Owen, 1997). En ocasiones es posible
encontrar pigmentos como pirroles y clorofila que brindan parte de la coloracion (Tajima et al.,
1980 en Lindberg y Pearse, 1990). La coloracién y patrones de dibujo de la concha son caracteres
poco recomendados para realizar identificacion taxonOmica, pues son rasgos labiles y las
variaciones geograficas pueden ser inducidas por condiciones ecolégicas locales (Gittenberg et
al., 2004). Sin embargo, contintan siendo utilizados (Abbot y Dance, 2003).

Los parecidos fenotipicos entre los morfos abren la posibilidad de que existan zonas de
hibridacion donde pueden encontrarse nuevas especies (Cruz, 2004; Chiba, 2005). También
favorece la existencia de especies cripticas no reportadas y cuya identificacion s6lo puede ser
validada mediante métodos morfométricos o moleculares (Shimek, 1989, Ridgway et al., 1999;
Véliz et al., 2003; Genner et al., 2004). Las diferencias entre los morfos de una misma especie en
una amplia zona pueden favorecer la formacion de barreras ecoldgicas y promover especiacion
simpétrida (Johannesson, 2003).

La coloracion, al igual que la morfologia (los dos componentes mas importantes del
fenotipo de los gasterépodos) son afectadas por varios factores. En los casos de Lottia asma y
Lottia digitalis las diferentes algas entre las que viven, determinan la coloracién de las conchas
(Lindberg y Pearse, 1990). También puede ser una combinacion de factores ontogenéticos y
ambientales como en L. digitalis; donde los adultos son mas claros por infecciones micéticas o el
desgaste (Byers, 1989).

Al igual que la morfologia, la coloracion también tiene un componente genético. Por
ejemplo en Thais emarginata, el control de la coloracion de fondo estd determinado por tres
alelos, mientras que el de las bandas es independiente (Palmer, 1984); otro ejemplo es el caracol
Bradybaena pellucida que con un sistema mendeliano un gen-dos alelos, forma los patrones de
bandeo (Asami et al., 1997). También existen casos estrictos de determinacién genética de la
coloracién (Winkler et al., 2001; Yusa, 2003; Brake et al., 2004) aunque en la mayor parte de la
literatura revisada se registra un pequefio control genético de la misma (Lindberg y Pearse,
1990).



El papel de la coloracién y los mecanismos que mantienen su variabilidad dentro de las
poblaciones es confuso. Puede verse afectado por la densidad, la competencia y/o las
caracteristicas del microhdbitat como en el género Mandarina (Chiba, 1999). En cuanto a la
depredacion selectiva, Sokolova y Berger (2000) han encontrado que hay una correlacion entre
los depredadores y el habitat con la coloracion de la concha de Littorina saxatilis; aunque la
determinacién de una preferencia por el microhabitat es muy discutible (Crowe y Underwood,
1998).

En Cepea nemoralis la coloracién varia con el habitat y tiene un valor selectivo (Wilson,
1996); aunque diferentes depredadores responden diferencialmente a la coloracién criptica
(Ekendahl,1998). La coloracidn del caracol L. saxatilis esta asociada al tipo de sustrato y nivel de
marea; aun cuando las poblaciones estén altamente diferenciadas genéticamente y su nivel de
polimorfismo sea moderado (Ekendahl y Johannesson, 1997; Sokolov et al., 2003).

El sustrato juega un papel importante en el establecimiento de las larvas y el fenotipo
adulto (Stoner et al.,1996; Kay, 2002). En especies terrestres como Helix aspersa la variacion de
la coloracion esta correlacionada con el tamafio de la concha, de la puesta y del huevo (Madec et
al., 2000). Mientras que en el caracol terrestre C. nemoralis el origen y permanencia del
polimorfismo no estan claros aun (Cook y Gao, 1996).

Ademas, existe la variacion temporal o “efecto de area” que genera una distribucion en
parches de los diferentes fenotipos de color (Cook et al., 1999); por ejemplo, las diferentes
coloraciones de trece especies presentan zonacién relacionada con la termorregulacién (Stirling,
1982). En este tipo de patrones lo que parece ser mas importante son las microcondiciones
locales aun en distancias cortas (Cameron y Dillon, 1984); aunque los fenotipos pueden estar
respondiendo mas a una seleccién del habitat (O°zgo, 2005). Estos resultados se mantienen
significativos incluso a nivel metapoblacional (Schweiger et al., 2004).

Por otra parte, los fenotipos de Cepaea vindobonensis estan relacionados con gradientes
climaticos, principalmente el fotoperiodo asociado al cambio de altitud y latitud. En este caso los
individuos meridionales fueron mas claros que los septentrionales (Honek, 2003).

La mayoria de los estudios sobre el tema han sido realizados en regiones frias de Europa
y Norte América. El conocimiento del filo Mollusca en México es en general escaso y se concentra
sobre especies carisméticas o de interés comercial (Aldana-Aranda y Baqueiro, 2000); por ello
existen pocos estudios sobre aspectos ecoldgicos (Zamorano et al., 2004) o evolutivos (Valdéz y
Villalobos, 1982; Gongora-Gémez et al., 2004). Ademas, las colecciones nacionales aun distan de



funcionar 6ptimamente y de ser una muestra significativa de la diversidad de esté pais (Naranjo-
Garcia, 2003).

El esclarecimiento del papel biol6gico de la variacién fenotipica es un tépico importante
dentro de la biologia y particularmente dentro de la malacologia. La gran cantidad de factores que
influyen sobre la concha, asi como los papeles biolégicos que parece desempefiar la variacion,
obligan a considerarla como una estructura multicaracter (Ghalambor et al., 2003).

1.3 Los ceritidos

El clado de los ceritidos contiene catorce familias y mas de 200 géneros que viven en aguas
marinas, estuarinas y dulces. La familia Cerithiidae pertenece al clado Caenogastropoda pero la
literatura tradicional la agrupa dentro los mesogaster6podos (Keen, 1971). Los miembros marinos
forman un grupo monofilético, no asi los miembros dulceacuicolas por lo que las relaciones
filogenéticas no son claras (Lydeard et al., 2002). Presentan desarrollo larvario con fase
plancténica, aunque algunas especies tienen desarrollo directo. La mayoria de las especies
alcanzan la madurez sexual en un afio y al parecer mueren poco después de la reproduccion. Las
puestas estan envueltas por una capsula hialina embebida en una delgada matriz gelatinosa y
depositada en largas cadenas filamentosas (Houbrick, 1992); el hermafroditismo es raro (Heller,
1993).

Aparecieron en el registro fosil desde el Jurasico y alcanzaron su mayor riqgueza durante el
Eoceno (Houbrick, 1974). El género Cerithium fue propuesto por Bruguiére en 1789; la mayoria de
las descripciones validas han sido propuestas por paleontélogos, lo que ha generado una gran
cantidad de homdénimos y sin6nimos; por ejemplo existen especies que tienen hasta 23 sin6nimos,
algunos asignados desde épocas pre-lineanas. Todas estdn basadas en caracteristicas
conquilioldgicas: largo, ancho, abertura, nimero de vueltas, de costillas axiales, nimero de nudos
en la ultima vuelta de individuos adultos. En pocos casos se han utilizado caracteres de anatomia
interna, como radula, posicion y/o tamafio de los érganos internos, coloraciéon de partes blandas y
caracteristicas ultraestructurales de la concha (Houbrick, 1974, 1992,1993).

Aunque es incorrecto basar toda la clasificacion sélo en estructuras de la concha, el uso de
la rddula como caracter especifico es erroneo y no debe de darsele tanto peso (Houbrick, 1992).
En el caso de la protoconcha casi nunca se encuentra y se conoce poco, incluso en los
ejemplares juveniles (Houbrick, 1974; 1975; 1992). A menudo el estado taxonémico de los morfos
es incierto y la determinacion ha sido resuelta mediante técnicas moleculares (Boisselier-Dubayle
y Gofas, 1999).

Varias de las especies tienen distribuciones amplias y presentan gran variacidon que no se
encuentra reportada en la bibliografia. El significado de esta variacion parece ser un reflejo del



micro habitat y la preferencia por un sustrato. La escasez de trabajos sobre esta familia esta
directamente relacionada con la dificultad que implica su determinacion (Houbrick, 1992).

A menudo la variacién se encuentra circunscrita a un area y esta asociada a la presencia
de congéneres con distribuciones traslapadas (formando mosaicos de especies con zonas de
hibridacion), por lo que la existencia de subespecies es comun. Los ceritidos suelen ser
abundantes y pueden vivir en una amplia gama de sustratos y profundidades, aunque la mayoria
son intermareales (Houbrick, 1992; Prieto et al., 2003).

Ordenamiento taxondmico y diagnosis segun Keen (1971)

Phylum Mollusca
Clase Gastropoda
Subclase Prosobranchia
Orden Mesogastropoda
Superfamilia Cerithiacea

Conchas alargadas y con muchas vueltas, el canal anterior mas o menos bien desarrollado
y usualmente algo torcido. La mayoria marinos, algunas especies acostumbradas a aguas
salobres.

Familia Cerithiidae Férussac, 1819.
Las formas marinas de tamafio pequefios a medio.
Subfamilia Cerithiinae
Conchas robustas, de varios colores, el canal anterior bien desarrollado.
Género Cerithium Bruguiére, 1789

El género fue aceptado en 1978 en el Bulletin of Zoological Nomenclature teniendo como
especie tipo a Cerithium adansonii. EI comité de nomenclatura ademas reconoce la tortuosa
historia del género y las dificultades sistematicas internas (Comision de Nomenclatura Zooldgica,
1978). ElI nombre existe desde 1616 y fue propuesto por Fabius Columna y posteriormente
adoptado por Adanson en 1757; sin embargo fue Brugiuére el primero en usar el nombre en forma
binomial (Houbrick, 1973).

El género presenta conchas de ovadas a fusiformes, escultura de gruesa a fina, a menudo
con costillas espirales irregulares que varian de punteadas a nodulosas, esculpida por varices
irregulares y costillas axiales. Las varices estan dispersas a intervalos a lo largo de la espira;
existe una varice prominente en la Ultima vuelta opuesta al labio externo. Opérculo cérneo
(quitinoso), delgado, oval, con espirales y nucleo excéntrico (Houbrick, 1974; 1992). Protoconcha
pequefa y usualmente ausente en los adultos. Periostraco incoloro y delgado (Houbrick, 1974;
1992). Su abertura es circular a oval y crenulada en el labio externo. Canal anal distinguible y
moderadamente extendido, constrefiido, reflejado ligeramente hacia el canal sifonal. La porcion



basal del labio externo proyectada sobre el canal sifonal. El canal sifonal de longitud media y
proyectado hacia la izquierda. La columela ligeramente curvada y lisa, excepto por el surco anal;
el callo se dispersa moderadamente sobre él area parietal (Houbrick, 1974; 1992) (Fig. 1).

El borde del manto es bilobulado, con pequefias papilas creciendo en el I6bulo interno. El
color corporal de la cabeza-pie y la region palial varia entre especies e incluso entre poblaciones
de la misma especie. Cabeza con un ancho hocico o probosis, 0jos en la base de pequefios
tentaculos (Houbrick, 1974; 1992).

Los aparatos digestivos estan altamente especializados en el almacenaje y transporte de
particulas pequefias; todas las fuentes consultadas concuerdan en que se trata de un género
herbivoro micréfago, la mayoria parece alimentarse de detritos de algas, diatomeas y otras
microalgas (Houbrick, 1974;1992). La cinta radular larga y taenioglosa (2-1-1-1-2), sin dimorfismo
sexual entre las radulas. Las glandulas salivales pasan a través del anillo nervioso; glandula
esofagica presente. Estbmago presente con saco del estilo hialino, presenta ademas escudo
gastrico. Consumidor de detritos algales (Houbrick, 1974; 1992).

La glandula del propodio presente; las hembras poseen una ranura de desove en la parte
derecha del pie. Gonoductos paliales abiertos, oviducto palial con una larga bolsa espermatéforo y
un pequefo receptaculo seminal ubicado posteriormente en la lamina medial. Afalico y dioico. El
esperma es dimoérfico y transferido por espermatéforos. Las capsulas de los huevos depositadas
en masas (filamentosas) gelatinosas. Desarrollo totalmente en capsulas o con larva libre nadadora
de tipo véliger. El osfradio es alargado, estrecho, bipectinado y comprimido en delgadas hojas. La
glandula hipobranquial bien desarrollada (Houbrick, 1974; 1992 y 1993).

La mayoria de las especies se encuentran en densas poblaciones y son presa de
diferentes animales, incluyendo: aves, peces, otros moluscos y crustaceos (Houbrick, 1974;
1992). Las conchas de estos organismos suelen ser utilizadas por cangrejos ermitafios, los
cuales, escogen las conchas por su tamafio, peso, forma, sexo y madurez reproductiva (Turra y
Denadai, 2004; Dominciano y Mantelatto, 2004). Algunos individuos logran escapar a los ataques
de los ermitafios y reparan sus conchas, dejando huellas indicadoras de depredacién (Cadee et
al., 1997).

La region con mayor riqueza especifica es el Indo-Pacifico, donde se estima que se
encuentra el 70 % de las 60 especies admitidas para este género (Houbrick, 1992). En el este del
Pacifico tropical existen de once a doce especies, de las cuales seis estan reportadas para México
(Keen,1971). Por ser conspicuos son utilizados como indicadores de contaminacion (Bu-Olayan y
Thomas, 2001).
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Subgénero Thericium (Monterosato, 1890)

Escultura con hilos y costillas irregulares, varios n6dulos y cuentas sobre una débil linea
axial. La sutura lisa, no ascendente hacia la abertura. La abertura del canal posterior pequefia a
ausente; canal anterior varia de estrecho a abierto.

Cerithium (Thericium) maculosum Kiener, 1841. (Sinonimia C. alboliratum Carpenter,
1857). Algunas veces confundida con C. adustum cuya concha es méas estrecha en su contorno y
su distribucion es septentrional, también ha sido confundida con C. atromarginatum y al parecer la
descripcion de C. alboliratum corresponde a un estado juvenil de C. maculosum (Fig. 1).

Figura 1.- Rasgos conquiliolégicos de Cerithium (Thericium) maculosum.

La concha es de color azuloso a gris, moteada con blanco. Altura hasta de 50 mm;
diametro hasta 23 cm. Reportada desde Bahia Magdalena, Baja California a través del Golfo de
California y sur de Mazatlan e Islas Marias, México hasta Costa Rica; existen registros en Islas
Galapagos. Tiene gran afinidad por las rocas. Presenta una gran variacion fenotipica, sobre todo
en la coloracion y forma de la abertura (Keen,1971) (Fig. 2).

Entender los procesos involucrados en su variacion tiene repercusiones sobre el
conocimiento genético, taxonémico, ecoldgico y evolutivo de los moluscos y los invertebrados que
habitan en las costas de México.

Figura 2.- Variacion fenotipica de Cerithium maculosum (izquierda) y mapa con su distribucién actual en rojo (derecha).
11



1.4. Nuevos enfoques de estudio dentro de la morfometria.

El enfoque geométrico para cuantificar la variacion ha adquirido gran popularidad, aunque los
métodos morfométricos tradicionales siguen siendo utilizados por ecdélogos, taxénomos y
fisiblogos (Shimek, 1989). Si bien ambas técnicas tienen ventajas y desventajas, la decisién de
elegir entre una y otra metodologia recae completamente en los objetivos del estudio (Shimek,
1989). En el caso de andlisis malacolégicos se ha propuesto una terminologia especifica para
diferenciar forma (diferentes apariencias de la concha), de morfo (combinacién de diferentes
caracteres conquilioldgicos no necesariamente heredables) (Gardner et al., 1995); en este trabajo
ambas palabras se usaran indistintamente.

La morfometria tradicional tuvo sus primeras aplicaciones en la ictiologia, rama de la
biologia donde probablemente se usa mas intensamente (Meléndez, 2002). Para una revision
histérica se recomienda consultar la publicacion de Rivera-Cazeres (2009). La morfometria
tradicional es conocida también como morfometria multivariada o biometria multivariada. Se basa
en el uso de angulos, longitudes y proporciones a partir de las cudles se infiere la forma con una
perdida de informacién considerable. Posteriormente todas estas medias son comparadas con
otras caracteristicas como peso, edad, sexo (Baltanas, 2008). Se puede hablar de dos escuelas:
la de Huxley-Jolicoue o morfometria tradicional, concentrada en los patrones de covariacion entre
caracteres en un estado de desarrollo particular (y que se ajusta a la ecuacién de una recta y=a
+bx); vy la escuela encabezada por Gould-Mosimann enfocada en la relacién entre la forma y el
tamafio sin darle atencion particular a la alometria, la cual puede definirse como el crecimiento
diferencial de las partes del cuerpo en un organismo durante el desarrollo o como cualquier tipo
de crecimiento no isométrico (Gersenowies, 2007).

La morfometria es categorizada por el tipo de datos que usa:
« Estética o intraespecifica, analiza la covariacién de caracteres de individuos de una misma

especie en un estado ontogenético determinado.

« Interespecifica, estudia los cambios morfolégicos entre especies del mismo clado en
etapas del desarrollo determinadas.

A partir de estos andlisis se puede determinar la presencia de restricciones al desarrollo.
Maynard Smith (1985) las define como sesgos en la produccion de variantes fenotipicas causadas
por la estructura, caracter, composicion o dinamica del sistema de desarrollo (Anderson y
Roopnarine, 2005). La geometria morfolégica permite la completa separacion del tamafio y forma
de las estructuras medidas, segregando la forma en sus componente uniformes y no uniformes;
ademas permite evidenciar las diferencias morfol6gicas (Anderson y Roopnarine, 2005). La
variacion puede ocurrir dentro de diferentes ambientes, pero también puede haber dentro de un
mismo ambiente (Tang y Roopnarine, 2003). La aproximacién geométrica requiere un ndmero
previamente fijo de elementos a considerar y lo deben de poseer todos los especimenes
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analizados. La morfometria geométrica presenta ventajas sobre los analisis tradicionales de
distancia, ya que proporciona un andlisis mas detallado, robusto y coherente. La variabilidad
morfoldgica es una propiedad esperada de los organismos complejos y es un elemento esencial
del fenédmeno evolutivo (Maynard Smith, 1994).

1.5 Justificacion

Los estudios malacolégicos en México aun son pocos sobre todo si consideramos que en
nuestro pais hay cuatro regiones zoobiogeograficas y un litoral extenso. Si bien hay muchos
esfuerzos sobre biodiversidad, en especies comerciales o en peligro de extincion, los estudios
sobre fisiologia, biogeografia o evolucidon son escasos por no decir inexistentes. Este trabajo
pretende no sélo identificar las factores que generan la variacion de C. maculosum si no también
ampliar la gama de estudios realizados sobre los moluscos.

1.6 Hipotesis y Objetivos
Considerando todo lo anteriormente expuesto, se plantearon las siguientes hipotesis:

La variacion fenotipica de la concha de Cerithium maculosum esta relacionada con la
profundidad, tipo de sustrato y temperatura, parametros que varian a lo largo de su distribucion
(incluyendo las localidades elegidas) y que pueden explicar la gran variacién que presenta esta
concha.

La variacion fenotipica de Cerithium maculosum es igual a nivel local y a nivel regional y
ocurre en todos los elementos de la concha por igual.

Cerithium maculosum y C. adustum son dos especies distinguibles fenotipicamente
Para responder estas preguntas se plantearon los siguientes objetivos:

+ Analizar la variacion fenotipica (color-forma) de las poblaciones de Cerithium maculosum en
tres localidades (Playa las Gatas, Caleta de Chon y Pango Volteado) de Zihuatanejo, Guerrero,
y a lo largo de toda su distribucion (Golfo de California- Islas Galapagos) para determinar si
existen algun patrén en esta.

+ Determinar si existe algun factor abiético (temperatura, profundidad, tipo de sustrato y latitud)

que determinante la variacion fenotipica de C. maculosum.

Y los siguientes objetivos particulares
+ Cuantificar la variabilidad de la concha de Cerithium maculosum por poblacion.

<+ Analizar la distribucién de los morfotipos en tres localidades contrastentes (profundidad,
temperatura y tipo de sustrato dominante) de Zihuatanejo, Guerrero.

+ Comparar la variacion fenotipica presente en toda la distribucion de la especie.
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Il. Material y Métodos

Este trabajo esta compuesto de dos partes, la primera analiza la variacion de la concha de
Cerithium maculosum en una escala espacial y temporal muy precisa; para ello se realizaron
muestreos en tres localidades de Zihuatanejo, Guerrero. La segunda parte consistio en el andlisis
de muestras de colecciones especializadas abarcando todo el intervalo de distribucién geografica
de la especie. Si bien se han hecho varios estudios de variacion sobre diferentes especies de
caracoles, no es comun que se asocie y analice la variacion completa del fenotipo (forma vy
coloracién), por lo que en este trabajo se analiza la apariencia completa de la concha (Gardner et
al., 1995).

2.1 Metodos de Campo.
2.1.1 Zona de estudio a nivel regional

Los muestreos se hicieron en tres localidades de Zihuatanejo, Guerrero, México(Playa las Gatas,
Caleta de Chon y Pango Volteado), dentro del municipio de José Azueta (INEGI, 2003). El clima
en la zona es del subtipo Aw’(w)i, calido subhimedo con lluvias en verano. Las temperaturas
maximas se presentan durante junio y agosto (meses de canicula); la temperatura media es de
26.3 °C y la precipitacion anual es de 1,102.1 mm (Garcia, 1973). Las mareas tienen una amplitud
promedio de 51 cm y un maximo de 60 cm (Pérez, 1967). Todas las localidades se encuentran
cercanas a la bahia de Zihuatanejo (17°37°7.4"'N y 101°33°8.7°0O; Fig. 2). Esta parte del trabajo
gueda circunscrita en la region geografica denominada Pacifico Tropical Mexicano (Lépez-Gomez,
2001) y que corresponde a la Provincia Zoogeografica Panamica (Wye, 2000).

Las localidades elegidas presentan condiciones contrastantes de luz, temperatura, oleaje,
profundidad y tipo de sustrato:

Playa las Gatas.- Caracterizada por tener fondo somero (profundidad méaxima de 5 m)
y fondo de tipo rocoso con algunos pequefos cabezos de coral.

Caleta de Chon.- Cuenta con un crecimiento coralino y algunas zonas de arenal y
roca, en su parte mas profunda alcanza los 15 m de profundidad (Garcia-Martinez,
2004).

Pango Volteado.- Esta localidad se encuentra ubicada entre las dos localidades
mencionadas; dominada por sustrato rocoso y con algunos pequefios cabezos de
coral, la profundidad va desde dos hasta 27 m.

Para este trabajo se realizaron dos salidas al campo (junio 2006 y febrero de 2007). En
cada fecha y para las tres localidades se realizé un muestreo por vagabundeo con la ayuda de
unidades de buceo autbnomo (SCUBA, por sus siglas en inglés). Los organismos recolectados
fueron colocados en bolsas marcadas y puestas en una red. En cada punto de colecta se
registraron los datos de profundidad, temperatura, sustrato, fauna y flora asociada. Fueron
considerados en el estudio organismos vivos, conchas vacias u ocupadas por cangrejos
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ermitafios aunque para el andlisis fueron separadas en diferentes categorias. La profundidad y
temperatura fueron registradas con una computadora de buceo con una incertidumbre de £ 0.1 m
y+1°C.

La clasificacion del microhabitat se realizé con base en la ficoflora, fauna sésil y tipo de
sustrato (roca, arena, coral y fragmentos de diferentes invertebrados denominada “ripio”). Si bien
dista mucho de ser una descripcion exhaustiva, refleja grosso modo las preferencias de los
individuos por los microhabitats de la zona (Gardner et al., 1995).

101°33'8° 0 —

17°36°53" N 100 m

Figura 3.- Ubicacion de la zona de estudio a nivel regional.

2.2. Metodologia de gabinete
2.2.1 Toma de fotografias

Para adquirir datos morfométricos in vivo se usan video y fotografia; como cualquier metodologia
tiene ventajas y desventajas en costo, precisién y velocidad (Rohlf y Bookstein, 1988). En este
trabajo se obtuvieron datos a partir de imagenes fotograficas tomadas con una camara digital tipo
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reflex CANON, modelo EOS 350 (XT para Norteamérica) de 8 megapixeles. Lo importante en la
adquisicion de imagenes fotograficas es la estandarizacion de la toma. Todas las fotografias
fueron tomadas en maxima resolucion (calidad L de pixel redondeado), con la velocidad de
pelicula mas baja (ASA 100), diafragma lo mas cerrado posible (f 32) y la coloracién balanceada
para luz de tungsteno. Para evitar un sesgo por parte del fotégrafo, se permiti6 que la camara
seleccionara la velocidad de obturacion tal que la iluminacion siempre estuviera balanceada (ni
sobre ni sub expuesta). EI acercamiento o close-up se hizo buscando que los ejemplares
abarcaran todo el campo visual.

Todas las conchas fueron colocadas en una bandeja de fondo negro mate (para evitar
sombras que pudieran alterar la medicién del color). Para tratar de restablecer la coloracién que
se pierde al almacenarlas, fueron sumergidas en agua hasta cubrirlas por completo; para evitar
reflejos se utilizaron lentes polarizadores. La iluminacion fue de tipo artificial utilizando dos focos
de luz blanca de 100 watts con una inclinacion aproximada de 45°. Para tener la referencia de
tamafio, todas las conchas fueron fotografiadas con una regla de dos centimetros. El grosor de la
concha se midi6 en el labio externo utilizando un vernier hasta la décima de milimetro mas

cercana.

2.2.2 Obtencion de datos, paqueteria y analisis estadisticos a nivel local y regional.

Image SXM (Barret, 2008) es una version actualizada del paquete SCION IMAGE (paqueteria
gratuita del National Institute Health, EE.UU.). Permite analizar imagenes en blanco y negro y
obtener un valor de tonalidades de gris, que oscila entre 0 (blanco) y un maximo de 256 (negro).
Ademas proporciona los valores de tendencia central de color. Esta metodologia ha probado ser
de gran utilidad en la evaluacion de este caracter (Chiba, 1999). Con el programa IMAGE-PRO se
obtuvieron las dimensiones conquiliolégicas estandar de cada una de las fotografias (Fig. 4, Tabla
1). Se incluyeron medidas “no estandar” como angulo y estadio de desarrollo, para tener mayor
resolucion y poder establecer relaciones alométricas (Heller et al., 2005).

Tabla 1.- Medidas conquilioldgicas consideradas en el trabajo

1.-Largo concha 4.-Largo espira 7.-Lago Vuelta 10.-Largo sifon 13.-Largo 16.-Grosor
corporal abertura

2.-Ancho concha  5.-Anchoespira 8.-Ancho vuelta 11.-Ancho sifon 14.-Ancho
corporal abertura

3.-Distancia entre  6.-Area de 9.-Area de abertura 12.-Color 15.-Angulo

nodos concha promedio
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Figura 4 .- Medidas conquiliolégicas mas usadas (Modificadas de Wilbur y Steneck, 1999 y Kaim, 2002).

Previamente a los analisis estadisticos se revisd la normalidad utilizando el programa JMP
5 (SAS Institute, 2003). Las mediciones de color son de tipo discreto y no se distribuyeron
normalmente, por ello unica y exclusivamente a los datos de color se les aplicaron los métodos de
correccion segun Sokal y Rohlf (1995) (VY+1/2, VY+VY+1 y log(Y). Ninguna de las
transformaciones ajusté los datos. Sin embargo, debido al tamafio de muestra se optd por aplicar
la estadistica paramétrica tradicional a los datos sin transformar (Zar,1999). El resto de los datos
(medidas conquiliol6gicas) mostraron distribucion normal.

Para comparar las diferencias de coloracion entre la parte dorsal y ventral se utilizé una t
Student usando JMP5. Para comparar la coloracién entre localidades (Gatas, Chon y Pango) se
aplicé un andlisis multivariado de varianza (denominado MANOVA por sus siglas en inglés).
También se utilizaron los sustratos como tratamiento y se evaluaron con un MANOVA las
diferencias de la concha entre diversos sustratos presentes en la zona (roca, arena, ripio y grava).
Ambos analisis multivariados fueron hechos con el programa Statistica’97 (StatSoft,1998). Se
analizé la posible relacion de la coloracién con la profundidad, mediante una correlacion simple,
utilizando el programa JMP 5.

Se planteé una estructura de edades modificando la propuesta de Garcia-Cubas vy
colaboradores (1994). Para este trabajo se limita a tres categorias ya que un mayor ndmero
introduce errores de interpretacion (Gardner et al., 1995). Los intervalos de las categorias son:
Adulto (3-5 cm), Juvenil 1l (3-1 cm) y Juveniles | (menores a 1 cm). Se analizaron las diferencias
en los caracteres medidos entre las tres categorias de edad usando una MANOVA simple con el
programa Statistica 7.
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2.2.3 Andlisis de colecciones malacoldgicas y analisis regional

La segunda etapa de este trabajo consistié en evaluar la variacion fenotipica de C. maculosum a
lo largo de toda su distribucién geografica. Se revisaron todos los ejemplares existentes de cinco
colecciones malacolégicas:

@ Coleccién Malacoldgica Dr.Antonio Garcia-Cubas (COMA), del Instituto de Ciencias del
Mar y Limnologia (ICMyL) a cargo de la Dra. Martha Reguero Reza.

@ Coleccion malacolégica del Smithsonian Natural Histrory Museum (SMHM) bajo el
resguardo de la especialista en ceritidos, Dra. Ellen Strong y la asesoria del Dr. Paul R.
Greenhall.

@ Coleccién malacolégica de la California Academy of Sciences (CAAS) bajo la supervision
del Dr. Robert Van Syoc.

@ Coleccién malacolégica del Santa Barbara Museum of Natural History (SBMNH) con la
ayuda del Dr. Daniel Geiger y del Dr. Paul Valentich-Scott.

® Coleccion malacolégica Natural History Museum of Los Angeles Conuntry (LAXNHM) con
el apoyo del M. en C. Lindsey Grooves y bajo la curacién del Profesor James McLean.

Se realizaron los mismos procedimientos para la obtencion de imagenes y su medicion
(ver 2.2.1 y 2.2.2). Los ejemplares que no cumplieron los requerimientos (concha completa y
datos de muestreo completos) no fueron fotografiados. De un total de 7,000 ejemplares revisados,
se obtuvieron un total de 1,450 individuos que cumplieron con todos los requerimientos y que
fueron recolectados entre 1921 a 2003, en 74 localidades diferentes (Fig. 5), (las talbas se pueden

consultar n el Anexo ).

Figura 5.- Ubicacion de las localidades de |as gue se tiene registra en las colecciones cientificas visitadas, los datos de
cada localidad pueden ser consultados en el Anexo .
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Se realiz6 un analisis de regresion lineal para saber si el color permanece sin cambios a
lo largo del tiempo que lleva almacenado. También se analizaron diferencias en la coloracion
dorsal-ventral a nivel regional con un andlisis de t-Student. En los dos analisis previamente
mencionados se us6 JMP 5.

Se analiz6 el efecto de otras variables abidticas (latitud, longitud, profundidad y
temperatura) sobre variacién fenotipica de la especie utilizando un analisis de regresion mdltiple.
Para comprobar las relaciones alométricas entre las distintas partes de la concha medida, se
realiz6 una correlacion multiple entre las 16 caracteristicas medidas (2.2.2). En ambos analisis se
utilizé6 JMP 5.

Analizando las caracteristicas fisiograficas de las zonas muestreadas, se observa que las
muestras corresponden a tres ambientes con caracteristicas bioquimico-fisidgraficas diferentes
definidas y contrastantes:

Bahias.- Caracterizadas por su flujo atenuado de agua, oleaje disminuido y alta
concentracion de nutrientes.

Costas continentales.- Son ambientes muy heterogéneos pero en general se
caracterizan por ser zonas de costa rocosa-arenosa sujetas a un impacto por oleaje también
variable y dependiente de la inclinacion del talud y del viento.

Insulares.- Se ubicadan mar adentro aunque a distancias variables y embebidas en
sistemas de condiciones abidticas diferentes a las de los dos sistemas antes descritos.

Se analizé la existencia de posibles diferencias en el fenotipos de los organismos
derivadas de estos ambientes utilizando una MANOVA simple con el programa Statistica 7.

Para analizar la variacion regional de las medidas conquiliolégicas se eligieron las
poblaciones que tenian mas de 50 individuos: Bahia de Banderas, Bahia de San Carlos, Cabo
San Lucas, Guaymas, Isla Santa Maria (Galapagos), La Paz, Punta Pefasco, El Tule y
Zihuatanejo; con excepcion de Isla Maria Cleofas (N= 29) que fue incluida por representar una
poblacién muy particular. Se realizé un andlisis de varianza (ANOVA por sus siglas en inglés)
entre estas localidades para las siete caracteristicas que mostraron mayor variabilidad (grosor,
color, angulo, largo y ancho de la concha, largo de vuelta corporal, largo de la espira y largo del
canal sifonal). El analisis estadistico fue realizado con el programa JMP 5.

2.2.4 Andlisis morfométrico de la variacion regional

Utilizando material de las muestras de diferentes colecciones se analiz6 la variacion de la
concha a través de un gradiente latitudinal. Para ello se utiliz6 un andlisis multivariado
morfométrico y la bateria de programas tpsDig2 (Rohlf, 2004) e IMP (Sheets, 2002). Esta
paqueteria es gratuita y se puede encontrar en la direccion: http://life.bio.sunysb.edu/morph/.
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El primer paso fue seleccionar 19 puntos de muestra o landmarks que corresponden a los
siguientes lugares anatémicos de la concha (Fig. 6).

Figura 6.- Ubicacion y numeracion de los diecinueve landmarks usados en este trabajo.

A continuacién se listan los programas que se utilizaron para realizar los analisis de
morfologia geométrica. El orden de los programas refleja la secuencia en la cual fueron utilizados:

tpsDig.- Sirve para ubicar landmarks sobre una imagen digital. Genera un archivo de
extension tps con las coordenadas geométricas de cada ejemplar.

CoordGen.- Permite transformar las coordenadas de un archivo tps a un archivo de tipo
de ajuste por sobreimposicion; el cual minimiza las diferencias por rotacion y tamafio. El programa
genera archivos con las coordenadas de Bookstein (coordenadas geométricas resultantes
después de re-escalar y re-posicionarlas).

TMorphGen6.- Permite crear una figura consenso que representa el promedio de todas
las configuraciones de los landmarks.

PCAGen6.- Calcula los Partial Warps (deformaciones promedio) de la muestra. Puede
calcular los valores de los componentes uniformes, extraer los componentes principales y
graficarlos.

CVAGen.- Calcula los Partial Warps asi como los Uniform Components Scores y a partir
de estos datos, permite extraer las variantes canonicas y hacer las gréficas correspondientes.
Realiza el andlisis discriminante de Bartlet; determina la probabilidad de que el espécimen sea
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mas cercano a la media del grupo al que ha sido asignado a priori mas que a la media de otro
grupo.

TwoGroup.- Sirve para comparar dos conjuntos de coordenadas de Bookstein utilizando
una prueba de Hotelling’s T? y detectar si hay diferencias significativas entre formas. En particular
para este trabajo se utiliz6 para probar diferencias morfométricas entre C. maculosum y C.
adustum, una especie con la que suele ser confundido. Para una breve introduccién a la

morfometria geométrica consultar el Anexo Il.

2.2.5 Comparacion con Cerithium adustum

Cerithium maculosum presenta una historia taxonémica complicada. De todas las especies con
las que se le confunde, C. adustum es sin duda la que es mas parecida. Se les aplicaron los
analisis morfométricos ya mencionados (ver 2.3.4) para comprobar sus identidades morfolégicas.

2.2.6 Metodologia de laboratorio

Se extrajo la radula de C. maculosum, pues es un criterio importante en la determinacién
taxondmica, y brinda indicios sobre habitos alimenticios (Véliz et al., 2003); también se incluye una
descripcion del opérculo. Con ayuda del Dr. Scout D. Whittaker (Director del Laboratorio de
Microscopia del SNHM) se obtuvo una imagen de la protoconcha de dos ejemplares juveniles de
C. maculosum.
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Il Resultados
3.1 Variacioén local

En las tres localidades de Zihuatanejo se recolectaron un total de 630 individuos (268 individuos
para Playa las Gatas, 294 en Caleta de Chon y 73 en Pango Volteado). La mayoria de ellos
recolectados en sustrato arenoso (33%), rocoso (29%) y ripio (25%), mientras que el 13% restante
fueron encontrados en sustratos no determinados(ej. coral o sustratos mixtos compuestos por
diferentes combinaciones de piedra, arena y ripio). Cabe hacer notar que a lo largo de los analisis
los tamafios de muestre varian, esto es por que no todas las conchas presentaban las
caracteristicas completas (p. ej. en algunas no se pudo evaluar el color pero si el grosor; y asi
diferentes combinaciones con todas las caracteristicas medidas Tabla 1).

Utilizando el total de la muestra de las tres localidades de Zihuatenejo (2,218 individuos) la
concha mostré en promedio una coloracién significativamente mas obscura en la parte dorsal que
en la ventral (t= 4,215, g.1.=4,213, p<0.01) (Fig. 7).

Figura 7.- Distribucion del color entre la parte dorsal (caja izquierda) y la parte ventral (caja derecha) de las conchas
para el total de muestras obtenidas en las tres localidades de Zihuatanejo. La coloracion muestra ser significativamente
mas obscura en la parte dorsal que ventral. La linea gris marca el valor medio de la muestra acumulada, los limites de la
caja respresentan los cuantiles 25y 75, los bigotes muestran los valores extremos en cada caso.

Para evaluar las diferencias de las medidas conquiliologicas (seccion 2.4.2) entre las
localidades se utiliz6 un MANOVA de dos vias. El analisis mostré6 que existen diferencias
significativas entre las 3 localidades (A de Wilks =.4523 y la R de Rao= 5.8134) significativas para
p<=.000001 (gl 1 = 34 y gl 2 = 406) (Tabla 1).

Playa las Gatas resulto tener a los individuos mas largos (3.79 + 0.106 cm), anchos (1.75 *
0.046 cm) y gruesos (0.413 = 0.028 mm); mientras que en Caleta de Chon se encontraron
conchas mas obscuras y con una vuelta corporal significativamente mas grande. Pango Volteado
fue la localidad donde se encontraron individuos con la espira més ancha (Tabla 1).
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Tabla 1.- Se muestran los valores promedio en las caracteristicas (+ e.e.) que resultaron significativamente diferentes
segun la prueba post hoc de Tukey del analisis de MANOVA de dos vias entre las tres localidades muestreadas (Playa
las Gatas, Caleta de Chon y Pango Volteado) y los cuatro sustratos analizados (Arena, Coral, Ripio y Roca). (N=262,
F12,239=1,703.48 p<0.0001). No se detectaron diferencais significativas para el tipo de sustrato ni la interaccion entre
ambos factores.

Factor Valor de F Valor de p
Localidad F24,480 = 2.19 p< 0.001
Sustrato Fas, 968 = 0.93 p< 0.6

Interaccion _
Localidad*Sustrato F72,1464= 0.879 p<0.75
Caracteristica Gatas Caleta de Pango Unidades
Chon
3.81+0.106 2.77+0.108 3.33£0.200
Largo C cm
A B
1.76 £0.046 1.47 +0.049 1.53 + 0.085
Ancho concha cm
B C
A
Grosor 0.417 £0.028 0.252 £0.018 0.322 £0.039 cm
A B B
Color 202.13 +£ 2.259 218.88 + 1.565 206.22 + 2.261 Escala de grises
B A B
1.92 0.061 1.47 +0.091 1.64+0.204 cm
Vuelta corporal
A B
B
Ancho espira 1.19 180.038 0.883 i 0.036 1.05 J_rBo.o7o cm

Del analisis de variacion de la concha entre los sustratos de la muestra acumulada;
el estadistico mostr6 que el sustrato no incide en ninguna de las caracteristicas conquiliolégicas
elegidas (A de Wilks = 0.9034 y la R de Rao= 0.9652, g.I. 1 = 21 y g.l. 2 = 563 p<0.505). Esto
significa que el tipo de sustrato sobre el cual viven no tiene un efecto directo y significativo sobre
el fenotipo.

Utilizando una prueba de regresion lineal se detectd una relacién significativamente
negativa entre la profundidad y la coloracién (N=538, rz = 0.019; ¢..=537, p<0,001); pero el
modelo explica muy poco de la variacion, por ello se considera que la profundidad no esta

incidiendo sobre la coloracion (Fig.8).
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Figura 8.- Variacion de la coloracion en el gradiente de profundidad.
La MANOVA para comparar las caracteristicas conquiliolégicas entre las categorias de

edad mostrd que existen diferencias significativas entre los tres estadios (N= 1,771, A de Wilks=
0.310 y la R de Rao=140.53, ambas significativas para p<0.001 con g.l.1=16 y g.l.2=2,834). Las
variables que se relacionaban linealmente con la longitud (ver Tabla 1 Anexo 1) fueron omitidos
pues presentaban la misma respuesta (Tabla 3).

Tabla 3.- Variacion de las caracteristicas de la concha (+ e.e.) que resultaron significativamente diferentes entre los
estadios segun la prueba post hoc Tukey del andlisis de MANOVA de una via para las muestras acumuladas del analisis
local (Chon,Gatas y Pango). (N= 1,524, Fa,1437= 4,913, p<0.0001).

Caracteristica Etapa de desarrollo
Adulto Juvenil 1l Juvenil |
Largo concha 3.90 iAO.019 2.21J_rBO.026 O.851C0.025
0.367 £ .007 0.189 + 0.1805 0.063 £+ 0.004
Grosor
A B C
. 157.14 + 1.002 151.68 + 1.909 130.0 + 3.61
Color promedio
A B C
Angulo 42.27'&: 0.25 40.02 é 0.333 35.46 (J_r: 0.573

3.2 Variacion de Cerithium maculosum a lo largo de su distribucién geogréfica

3.2.1 Andlisis con morfometria tradicional.

Con las muestras de colecciones bioldgicas (Seccion 2.3.1) se probé si habia un efecto de
envejecimiento por almacenaje. El resultado de la regresion lineal mostré que la coloracion de la
concha es menor entre las muestras mas viejas (N = 1,965, R?=0,4128, p<0.001) (Fig.9). Esto
representa un sesgo a considerar en el analisis pues las muestras mas viejas se han deteriorado y
perdido so coloracion de forma significativa.
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Figura 9.-Regresion lineal para 1,965 datos donde se observa que los individuos mas antiguos de acuerdo con la fecha
de recoleccion son de una tonalidad mas clara de gris.

Aun con el efecto de "envejeciminto” o disminucion del colér, la parte dorsal fue
significativamente mas obscura que la parte ventral de las muestras de colecciones. El mismo
patron se observd para la moda y el valor minimo, pero no para el valor maximo, donde no se
observaron diferencias significativas (Tabla 2).

Tabla 2.- Variacidon de las caracteristicas de la concha entre la porcion ventral y dorsal. Los tamafios de
muestra (N) varian debido a que no todas las conchas tienen todas sus estructuras adecuadas para la medicion.

Valor promedio Diferencia significativa

Caracter Ventral - Dorsal N t g.l p < entre la parte dorsal y
ventral
Media del color 165 - 169 2100 4.06 4213 0.001 Si
Moda de la .
coloracién 172 - 161 2107 5.63 4202 0.001 Si
Color Minimo 57.37 - 49.13 2106 7.38 4200 0.0001 Si
Color M&ximo 247.06 - 247.58 2105 -1553 4201 0.1205 No
Area de la ) 5

Concha 3.3cm?-3.3cm 1169 0.028 3922 0.97 No

Se analiz6 el efecto de otras variables abiodticas (latitud, longitud, profundidad y
temperatura) sobre la variacion fenotipica de la muestra acumulada de las colecciones. Para ello
se utilizé un analisis de regresion mdltiple. El resto de las caracteristicas mostraron una relacién
nula con las variables ambientales medidas (N=758, RZ0.006, F=1.61, g.1.=3,754 p<0.00001).

Algunas de las medidas de la concha mostraron relaciones alométricas, segun lo mostré
un andlisis de regresion lineal multiple. Las relaciones méas estrechas se presentaron entre la
vuelta corporal, la abertura, el largo de la espira y el largo del canal sifonal (Fig. 10). Para ver las
correlaciones entre las dieciséis caracteristicas analizadas, consultar la Tabla 1 del Anexo I.
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De la comparacion entre los tres ambientes representados en las colecciones, el MANOVA
mostrd que existen diferencias significativas entre estos (A de Wilks= 0.723 y la R de Ra0=20.331,
ambas significativas para p<=.001 con g.l.1=24 y g.1.2=2,772; ver Tabla 4).

El ANOVA realizado sobre las 16 poblaciones con mas de 30 individuos mostré que
muchos caracteres presentan diferencias significativas sus medias (Tabla 5). Esto significa que
diferentes localidades presentan variaciones notables entre las diferentes partes de la concha.

w

N

Vuelta Corporal

cm

—_

cm

- N W h~ U

cm?

Apertura

N OO

o
3

2,5—_

Largo del
canal sifonal

RIS BN I A A R
1 2 3 1 23 45 2 4 6 805115225 0,206 1 1,4
cm cm cm mm

Figura 10.- Andlisis de regresion multiple que muestra las relaciones alométricas significativas entre algunas
caracteristicas conquilioldgicas. Los tamafios de muestra, grados de libertad y significancias pueden consultarse en la
Tabla 3.

26



Tabla 4.- El analisis de MANOVA de una via entre los tres ambientes a los que corresponden las muestras de
las colecciones mostrd diferencias significativas (N=1544, F41s3s = 28.903, p<0.0001). La tabla muestra las diferencias
significativas (p<0.001) entre las medias (+ e.e.) de las pruebas post hoc de Tukey; letras diferentes indican diferencias
significativas.

Caracteristica Ambiente
Bahia Continente Isla
Largo concha 3.20 iAO.O41 3.53 1{30.046 3.23 irAO.064
Grosor 0.315 7_& 0.989 0.309 i 0.203 0.246 é 0.012
Color promedio 167.27Ai 1.276 148.02 Bi 0.958 143.23 E;_r 1.888
Angulo 42.03 i 0.345 40.71 é 0.226 41.09 é 0.364
Abertura 3.78% A0.0638 4.48 180.064 4.02 iC 0.104

3.2.2 Andlisis con morfometria geométrica

El analisis de componentes principales realizado por el programa PCA 6, mostr6 que hay mucha
variacion entre los landmarks (Fig. 11 a). El mejor ajuste para los datos, por encima del ajuste de
Bookstein y SBR, fue del modelo de GLS (Fig. 11 b,c y d respectivamente). El logaritmo de
sobreimposicion GLS considera todos los puntos de la muestra y realiza el maximo de reduccién
de la variabilidad; en este esquema se ve que la mayor parte de la variacibn se encuentra
concentrada en el 4pice (punto 1) mientras que el resto de los puntos la dispersion es menor por
lo que la variacion en esas zonas también es menor (Fig. 11 d).

c) d)

Figura 11.- Variacion morfolégica expresada en los cuatro algoritmos manejados por la bateria de programas PCAGen:
a) ubicacion simple de los landmarks, b) Coordenadas de Bookstein, ¢) SBR y d) Procuster Superimposition (GSL). La
flecha negra indica la posicion del landmark 1.
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El programa TMorphGen6 arrojé una morfologia consenso de 1,192 individuos utilizando
diecinueve landmarks (Fig. 12).

°1
* 4
3 .
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* 8
Vad
9- L] 10
1 12* °13
14* <15 . 16
18
17" % 19

Figura 12.-Conformacién consenso obtenida con TmorphGen6 de 1,192 individuos con 19 landmarks de C.

maculosum.

Se calcularon la direccion e intensidad de la variacibn morfolégica de cada landmark
usando un analisis de componentes principales (Fig. 13). Se puede observar que el apice y la
espira de la concha basicamente no cambia; mientras en la abertura y en la vuelta corporal los
vectores se deforman hacia fuera (Fig. 13-a). Es importante recalcar el hecho de que la variaciéon
esta concentrada principalmente en el lado izquierdo del organismo (Fig. 13-b).
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Figura 13.- Gréficas de deformacion de C. maculosum a) Quiver-plot b) Grid & Deformation obtenidas con el programa
PCAGen

Utilizando el programa CVAGen y el subconjunto de datos de localidades con mas de 50
individuos (seccion 2.2.3), se aplicaron andlisis candnicos modificados para datos morfométricos
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(Fig. 14). La prueba de Bartlett identificd seis ejes de los cuales cinco resultaron ser significativos
(Tabla 6). Es decir que 5 de las 11 poblaciones son significativamente diferentes al resto de la
muestra en sus rasgos conquiliolégicos (Acapulco,Galapagos,Guaymas,La Paz, e Islas Marias).
En cuanto a la asignacion de los grupos geograficos de 522 individuos s6lo 18 individuos (3.4%)
no mostré una afinidad estadisticamente significativa con la media de su grupo geografico
mientras que el resto de la muestra no mostrd diferencias significativas respecto a la morfologia
media del grupo, por lo que se puede considerar que los grupos estan bien asignados (Fig. 15).
Esto significa que cada concha se parece significativamente mas a su poblacién que al resto de la
muestra.

X.- Acapulco

X.- Islas Galapagos

e .- Guaymas

X.- La Paz

= - |slas Marias

= - Puerto Pefiasco

= - San Carlos

+.- Puerto Vallarta

+.- Islas Revillagigedo
+.- El Tule

Figura 14.- Morfologia promedio de C. maculosum por localidad. Los diferentes colores y simbolos indican diferentes
poblaciones: Acapulco = Tache Rojo, Galapagos= Tache Verde, Guaymas= Punto Azul, La Paz= Tache Azul, | Marias=
Cuadro Rojo, Puerto Pefiasco= Cuadro Verde, San Carlos= Cuadro Azul, Puerto Vallarta= Mas Rojo, Revillagigedo=
Mas Verde, El Tule= Mas Azul, Zihuatanejo = Punto Rojo Claro.

Tabla 6.- Valores para la prueba de Bartlett obtenida con el CVAGen. Cinco de los seis ejes mostraron ser
significativos.

Eje Lambda )G g.l p<
1 0.1301 1020.85 204 2.22045E-16
2 0.2681 658.93 165 2.22045E-16
3 0.3897 471.62 128 2.22045E-16
4 0.5531 296.36 93 2.22045E-16
5 0.7417 149.55 60 1.33438E-09
6 0.8874 59.78 29 0.00065629
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X.- Acapulco

X.- Islas Galapagos
e - Guaymas

X.- La Paz

= - |slas Marias

u.- Puerto Pefasco
=.- San Carlos

+.- Puerto Vallarta
+.- Islas
Revillagigedo

Figura 15.- Andlisis canonico realizado con CVA para las poblaciones elegidas. Acapulco = Tache Rojo, Galapagos=
Tache Verde, Guaymas= Punto Azul, La Paz= Tache Azul, | Marias= Cuadro Rojo, Puerto Pefiasco= Cuadro Verde, San
Carlos= Cuadro Azul, Puerto Vallarta= Mas Rojo, Revillagigedo= Mas Verde, El Tule= Mas Azul, Zihuatanejo = Punto
Rojo Claro

3.2.3 Variacion de Cerithium adustum

Cerithium adustum mostré un patrén muy similar al de C. maculosum, siendo la zona de la
abertura la de mayor variabilidad y mostrando la misma direccién (aunque en ocasiones de forma

mas intensa) y en ambos costados de la concha (ej. landmarks 6, 11, 9y 18 Fig. 16).

Utilizando el programa TwoGroup se pudo comparar la forma de C. maculosum y C.
adustum. Las diferencias entre las conchas no fueron significativas, es decir que son
morfolégicamente iguales (Fig.17).

Se ampli6 las descripcién de tres rasgos poco evaluados para esta especie: protoconcha,
opérculo y radula. En la coleccién del museo Smithsonian se localizaron dos ejemplares juveniles
bien conservados. Desafortunadamente alun estos ejemplares han perdido casi por completo la
protoconcha. Los rasgos que se pueden distinguir son: la escultura en forma de costillas dobles
gue corren perpendiculares al eje de la concha, alternadas por una costilla de mayor tamafio y
elevacion que aparece posterior a un valle entre estos dos tipos de costillas. No son evidentes los
nddulos ni algun otro elemento caracteristico de la teleoconcha (concha no embrionaria). La
primera vuelta de la protoconcha, como tal, es irreconocible y sélo queda el carbonato de calcio
sin trazo alguno de escultura (Fig. 18). Esta caracteristica taxonémica hasta ahora no habia sido
descrita para esta especie pues los ceritidos se caracterizan por perderla por rompimiento o
desgaste (Hellen Strong com. pers. 2007).
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Figura 16.- Representacion de sobreimposicion de C. adustum mediante GLS (N= 156 landmarks = 19). a) GLS con
dispersion de puntos b) Configuracion consenso c) Quiver-Plot d) Grid Deformation con vectores.
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Figura 17.- Secuencia consenso comparativa entre C. adustum y C. maculosum. lzquierda diferencias entre las dos
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Figura 18.- Protoconcha de un individuo juvenil de C. maculosum.

En el caso del opérculo, éste presenta la caracteristica forma arrinonada, es quitinoso y de
color café. El crecimiento en la parte ventral es co-marginal a partir del &pice superior, zona donde
presenta un pliegue sobre si mismo (como un cuerno de la abundancia, Fig. 19 izquierda). La
parte ventral muestra que en realidad el crecimiento es co-marginL a partir del apice superior; a
diferencia de la parte ventral, el anverso no es plano pues los bordes estan delimitados por un
engrosamiento que se hace mas evidente del lado derecho (Fig. 19 derecha).

Figura 19.- Estructura del opérculo anverso (izquierda) y reverso (derecha).

En cuanto a la raddula, las imagenes obtenidas no permiten dar mayores detalles sobre la
anatomia de la misma.
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IV Discusién

Cerithium maculosum tiene historia taxonémica complicada, debido a la variabilidad fenotipica que
presenta. Aun los especialistas tienen problemas en el momento de la determinacion, en especial
cuando curan material de localidades muy pequefias. Incluso Richard Houbrick, el especialista
mundial en la familia Ceritidae y el género Cerithium, realiz6 de forma imprecisa algunas
determinaciones de C. maculosum y reconocié la dificultad para separarlo de C. adustum
(observacioén personal).

Houbirck formul6 la hipétesis de que C. maculosum y C. adustum pertenecen a la misma
especie, pero el gradiente ambiental produce diferentes fenotipos que facilitan su estado criptico.
Pero nunca se decidi6 a probarlo. Ademas consideré que la variacion fenotipica de este grupo
tiene un fuerte componente ambiental (Houbrick, 1972, 1973, 1975 y 1992). Desafortunadamente
no existen trabajos sobre el grupo region de estudio. La correcta descripcion de los patrones
conquiliolégicos es un prerequisito para entender los procesos genéticos, ambientales y
geogréficos que determinan su variacién (Olabarria y Chapman, 2001). Los andlisis deben de ser
en diferentes escalas espaciales y de ser posible temporales, ya que de lo contrario los patrones
locales pueden generar interpretaciones erréneas.

En este trabajo se analizaron varias caracteristicas fenotipicas de Cerithium maculosum,
encontrando que la variacion de esas caracteristicas puede tener varios origenes y verse afectada
por diferentes factores. En el caso del color, se detectd que el pigmento que proporciona la
coloracién se encuentra presente en mayor cantidad en la zona dorsal que en la ventral. Este se
patron se mantiene a lo largo de toda su distribucién, adn en conchas almacenadas. Esto podria
puede ser un indicio de que la coloracién tenga un caracter adaptativo ya que estos organismos
viven semienterrados hacen cripsis con las piedras del sustrato que les rodea. Faltaria hacer

experimentos para saber si en verdad la coloracion incide sobre la adecuacion.

No se encontré6 una relacion fuerte entre la profundidad y la coloracion; existen los
suficientes elementos para suponer que esto se mantiene a lo largo de la distribucién geografica.
Sin embargo haria falta analizar poblaciones que vivan en la maxima profundidad reportada (24
m) para poder hacer una generalizacion formal. Hay ademas otros factores que inciden sobre la
coloracién, pues ambientes con condiciones contrastantes presentan gran varianza en este
caracter, tanto a nivel local como regional. La edad es también un aspecto a considerar para
coloracién, pues los individuos Juvenil | fueron significativamente mas claros que los juveniles o
los adultos; la coloracion se va tornando mas obscura a lo largo de la vida de organismo.

Lo anterior apunta a que la coloracién tiene una baja heredabilidad y que esta mas
controlada por el ambiente; una alternativa es que la dieta pueda ser un factor importante en la
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coloraciéon (Roberto Cipriani com.pers. 2009). Sin embargo, la correlacion entre el fenotipo y las
variables ambientales puede ser producto de variacién genética local y no de variacion del
fenotipo en respuesta al ambiente (Crowe y Underwood, 1998). Asi que para poder aseverar
cualquiera de las relaciones fenotipo-ambiente de este trabajo haria falta realizar trabajos de
crianza, cruzas y trasplantes de individuos, trabajos que estan fuera del alcance de esta
investigacion.

No existen estudios sobre el caracter adaptativo de la coloraciéon para este género; pero se
sabe que algunos de sus depredadores, como los cangrejos ermitafios, son altamente
dependientes de la vista. Segun lo observado en el campo, la coloracion dorsal mas obscura
podria ser una forma de mimetismo con las rocas. Aunque la depredacion parece depender mas
del patron o arreglo de los colores, que de la coloracién misma (Franks y Sherratt, 2006). El efecto
de envejecimiento de las conchas es delesnable ya que aun cuando pierden la coloracion por el
almacenaje, pueden seguir siendo usadas para evaluar aspectos de coloracion.

Es tal la variacion y la cantidad de factores que inciden en la coloracion (profundidad, edad
y ambientes contrastantes) que se puede decir que el fenotipo de C. maculosum es producto de
un “efecto area”. Esta teoria asume que las microcondiciones del habitat presentes en pequefias
escalas espaciales y/o temporales son las que determinan el fenotipo. Pero el uso del “efecto
area” ha sido indiscriminado y diversos autores sugieren precaucion al momento de usarlo como
modelo explicativo (Cameron y Dillon, 1984).

Otros estudios sugieren que tal cantidad de variacibn debe de ser atribuida a la
diferenciaciébn genética entre poblaciones (Gardner et al.,, 1995). En el caso de Cerithium
maculosum el patrén que se observa puede ser producto de diferenciacion genotipica local,
también puede ser que la variacion esté asociada a caracteristicas del microhabitat de cada
localidad (efecto de &rea). Para poder declinar en favor de alguna de las hipétesis faltaria
corroborar la presencia de un “efecto de area” a nivel genético. Un argumento en contra de la
diferenciacién genética es que estos organismos presentan fase larvaria con alta vagilidad, lo que
disminuye la cohesion entre las poblaciones (aunque al parecer no tiene un gran efecto; Meyer et
al., 2005).

La variacion de caracteristicas conquiliolégicas fue grande a nivel local y regional; dicha
variacion esta relacionada con los habitats presentes a lo largo del gradiente de distribucion de
esta especie. Algunas caracteristicas conquiliolégicas de los gaster6podos tienen una
heredabilidad alta (Lucas et al., 2006), aunque muchos cambios morfolégicos entre individuos de
ambientes contrastantes no estan asociados a divergencia genética (Nakai et al., 2006). Por ello
las causas de su variacion deben de ser analizadas cuidadosamente.
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La concha de C. maculosum mostré tener secciones altamente alométricas, es decir
crecen de forma proporcional al crecimiento longitudinal (apice-sifon). En particular la vuelta
corporal y el area de la abertura mostraron un fuerte componente alométrico. Sin embargo otras
caracteristicas de la vuelta corporal como: grosor y anchura, no responden al crecimiento
longitudinal. EIl color, como ya se discuti6 anteriormente muestra una tendencia a volverse mas
oscuro mientras mas largo es el individuo; aunque éste no puede ser considerado un efecto
alométrico sino una consecuencia del estado de madurez del individuo.

En cuanto a la edad, las diferencias importantes se presentan durante | estado de Juvenil |,
pues una vez alcanzada la etapa Juvenil Il (mayores a un centimetro), los caracteres dificilmente
varian (ej. coloracién y el &ngulo del apice). No obstante, el grosor de la concha cambia de forma
directamente proporcional a la edad del individuo. El angulo, por su parte, debe de presentar una
limitante al desarrollo muy cercana al valor reportado, ya que como se explicara mas adelante
pertenece a una zona resistente al cambio. Los individuos de la muestra alcanzaron una talla de

hasta 4.85 cm, muy cercana al maximo reportado en la literatura, de 5 cm.

El efecto del sustrato sobre las caracteristicas conquiliolégicas a nivel local nho mostro
tener un patron. Esto permite plantear la existencia de alguna otra variable no considerada en el
trabajo y que determine la variacion fenotipica entre las localidades (por ejemplo, depredadores).

El analisis entre los tres ambientes definidos (bahias, costas continentales e islas) muestra
gue los caracteres en general varian. Por ello se considera que las caracteristicas geofisicas (p.
ej. combinaciones espacificas de profundidad, temperatura, pH, carbonatos de calcio disueltos en
el agua) que determinan el microhabitat estarian jugando un papel importante en la determinacién
del fenaotipo.

Las diferencias de microhabitat parecen estar modelando la morfologia y coloracion de la
concha (Honek, 2003). No se detectd ningun tipo de patrén geografico, lo que refuerza la hipétesis
de efecto area, y podria ser indicativo de la heterogeneidad local existente en el Pacifico. Sin
embargo esta evidencia no desecha la hipotesis de la variacion intrapoblacional de causas no
ambientales. S6lo mediante el cultivo de estos organismos y cuantificando la heredabilidad de los
rasgos se podria determinar qué fuerza es la causa ultima de esta variacion.

El analisis morfométrico revel6 que durante el desarrollo el 4pice basicamente no se
modifica en su forma y que su Unica tendencia de desarrollo es sobre el eje longitudinal
(crecimiento). La poca variaciéon del angulo en su ontogenia hace suponer que esta zona
representa una restriccion al desarrollo; lo cual tiene sentido biol6gico si se piensa que es la parte
donde vive y desarrollara sus etapas primeros meses de vida.
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En el estado adulto, la variaciébn es mayor en la vuelta corporal y canal sifonal, la concha
va a adquirir sus caracteristicas definitivas. En la abertura se concentra la mayor parte de la
variacion, determinada por el sustrato en el que viven. En la ontogenia se detecté un aumento en
el area de la abertura. Esto resulta interesante, pues los organismos adquieren mayor superficie
de sujecion pero se vuelven vulnerables a depredadores. Este patrdn en la abertura ha sido
descrito en otras especies, incluso en el proceso evolutivo de los gasterépodos (Wagner, 2001a).

Ya que la abertura no modifica la forma general de la concha ni viceversa, se podria hablar
de dos modulos de desarrollo de la concha: el apice (reticente al cambio) y la abertura, moldeable
por el ambiente. La concha es una entidad no integrada, su eje antero-posterior se ve afectado de
forma diferente a la abertura que presenta gran variacion. La complejidad del analisis para definir
las causas ultimas de este fendbmeno es alta, y complica la obtencion de datos concluyentes
(Stirling, 1982).

En el andlisis de las poblaciones con morfometria geométrica se identificaron seis grupos
de los cuales cinco resultaron significativos. Pero la varianza total de la muestra es tan grande que
los grupos terminan encimados y no forman agrupaciones compactas y discretas. Lo anterior esta
relacionado con el ndmero de poblaciones elegidas (11), favoreciendo que los puntos se
traslapen. Sin embargo se puede ver que efectivamente algunas poblaciones estan mas
orientadas en ciertos ejes del plano, lo que significa una subdivision de las poblaciones por su
forma. Estos datos podrian servir como apoyo en favor de la hipotesis del “efecto &rea” ya que
muestran que hay cohesion fenotipica entre poblaciones alejadas. Una vez mas haria falta contar
con datos genéticos para elegir entre la hipétesis del efecto de &rea o la subdivision genética entre
poblaciones.

Dado que estos organismos tienen fase larvaria es sorprendente el grado de diferenciacion
morfoldgica de las poblaciones ya que la vagilidad larvaria podria ser un factor que cambie la
cohesion y diferenciacién de las poblaciones (Meyer et al., 2005). Lo anterior representa un
argumento en favor de la hipétesis de efecto del area, para explicar la variacion fenotipica de C.
maculosum.

En el caso de las polémicas taxon6micas mencionadas, C. adustum es la especie con la
que mas se ha confundido a C. maculosum. De acuerdo con los resultados obtenidos en este
trabajo se pueden plantear cuatro grandes hipotesis sobre la distribucion y taxonomia de estas
dos especies:

1.- Ambas especies son en realidad una sola especie que ha sido mal identificada
debido a la gran variacién morfoldgica; su rango de distribucién es del Golfo de California
hasta las Islas Galapagos (donde son mas gruesas y de coloracién palida).
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2.- Se trata de dos especies que tienen traslapadas sus distribuciones: meridional en el
caso de C. maculosum y septentrional en el caso de C. adustum y que por su gran
parecido han sido confundidas por varios investigadores.

3.- Diferencias en la ventana de desarrollo en la etapa adulta; las especies no pueden
ser determinadas adecuadamente hasta la etapa adulta. Esto genera gran confusion en la
determinacion; las distribuciones no estan bien definidas, aunque el consenso es que esta
traslapada. Este seria el caso aceptado por la mayoria de los malac6logos (Skoglund,
2002).

4.- Son dos especies diferentes bien distinguibles e identificables, el rango de
distribucién de C. maculosum termina en Sudamérica; C. adustum es una concha pesada
y de mayores dimensiones, endémica de Islas Galapagos.

En cuanto a las diferencias morfométricas entre las especies C. maculosum y C. adustum,
la concha de esta ultima tiende a curvarse méas en los landmarks 7, 11 y 14 lo que da una
apariencia abombada (Fig 13). La region del canal sifonal es menos plastica e incluso algunas de
Sus zonas presentan una tendencia a la reduccion en comparacion con C. maculosum (Fig. 17).

La evidencia encontrada en este trabajo no permite elegir alguna de estas hipétesis. Sin
embargo, existen algunos puntos que vale la pena remarcar:

En el caso de los muestreos locales nunca se encontré C. adustum a lo largo de dos
muestreos (400 horas hombre en un area aproximada de una hectarea), donde se recolectaron un
total de 720 individuos. Este sesgo podria deberse al poco esfuerzo de muestreo en intermareal
donde al parecer es mas abundante C. adustum (Skoglund, 1992). Ademas, en las colecciones
nunca se encontraron ejemplares de C. adustum que no fueran de Islas Galapagos; esto se puede
atribuir a la poca atencion de los recolectores, ya que varias muestras carecian de datos
completos del registro.

En segundo lugar C. adustum también presentd la mayor variacion morfolégica en la
abertura, pero el cambio ontogenético es mucho mas fuerte. Los organismos suelen tener el labio
externo mas alejado del labio interno que C. maculosum, lo que estaria indicando la presencia de
dos especies con ontogenias diferentes (Fig. 17). Aunque hay que considerar que la muestra de
C. adustum fue menor (N=100) y por ende la variacion captada es menor y la comparacion resulta
parcial.

Sin embargo, podria tratarse de una misma especie, ya que morfolégicamente no hay
diferencias entre las especies, de ahi lo comin en el error para su determinacién. Pero, C.
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adustum es més pesada, su coloracion es uniforme y café rojizo, la abertura es mas redondeada y
la escultura es casi ausente. En C. maculosum la ornamentacion son nddulos bien marcados y
afilados sobre la ultima vuelta o vuelta corporal, es mas ligera, de color mas obscuro y desigual.

Ademds, es comun encontrar conchas que parecen mostrar caracteristicas intermedias, lo
gue supondria que estas especies tienen la capacidad de formar hibridos; hipétesis no
comprobada y propuesta por Richard Houbrick (1998). Ademas de los

En este caso vale la pena recurrir a las muestras de colecciones hUmedas y resolver estas
dudas mediante el uso de marcadores moleculares, sin embargo estas técnicas no siempre
reflejan la diversidad fenotipica de un lugar (Gardner et al., 1995); pero podrian ser muy Utiles en
la deteccién de especies cripticas que sOlo puedan ser validadas por esta via.
Desafortunadamente no fue posible detectar variacién estacional o temporal que podria ser uno
mas de los factores que determinen la morfologia de las especies (Crowe y Underwood, 1998).

Debido a todo lo anterior no se puede tener un resultado concluyente respecto a la
polémica taxondmica de estas dos especies; para poder solucionar tal conflicto se sugiere
intensificar los muestreos en la zona de Colombia, Ecuador y Panama, asi como realizar trabajo
curatorial en otras colecciones importantes a fin de determinar en primer lugar la distribucién de
las morfoespecies. Lo mas recomendable es analizarlo mediante una combinacion de técnicas
morfométricas tradicionales, geométricas y moleculares pues los analisis morfométricos no
ayudan en la soluciéon del conflicto del todo. Sin aproximaciones conjuntas entre ecologia,
genética de poblaciones, fisiologia y biometria no se podran hacer avances significativos en el
entendimiento de estos sistemas complejos (Tomanek y Helmunth, 2002).

Es importante mencionar que basicamente todos los trabajos sobre variacién fenotipica
han sido realizados con morfotipos o fenotipos discretos. En C. maculosum no puede ser asi ya
que la variacién es continua, tanto en coloracién como en concha, por lo que no se pueden formar
categorias excluyentes. Esto obviamente tiene repercusion sobre los estadisticos y la posibilidad
de hacer grandes generalizaciones.

El hecho de que los organismos tengan fase larvaria y los fenotipos no se presenten en
forma discontinua ha sido usado como argumento para desechar el polimorfismo durante el
desarrollo como hipétesis. Por el contrario la plasticidad fenotipica y la seleccién post-
asentamiento (depredacion y factores abiéticos) son usados como factores determinantes en el
mantenimiento de la variacién intraespecifica (Tupen, 1999) que podria ser una de las
explicaciones para la variacion fenotipica de C. maculosum.
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El fenotipo es quizéds una de las expresiones bioldgicas mas complejas de estudiar. Si bien
carece de sentido sin su trasfondo genético, éste tampoco puede explicarlo por si solo, salvo
contados casos y de forma parcial. El genotipo esta determinado por tal cantidad de variables
biéticas y abiodticas que parece imposible dilucidar las claves que lo moldean; sin embargo,
grandes avances se han hecho en su comprension.

Hace falta ampliar este tipo de estudios donde ninguna de las ramas de la biologia
involucradas (genética, ecologia, taxonomia, biometria, biogeografia) puede dar un resultado
conclusivo de forma unilateral. Si bien el tema tiene mucho por explorar de forma independiente,
es importante que comiencen a realizarse trabajos interdisciplinarios basados en los trabajos que
se hicieron hacia finales de los afios setenta, ochenta, noventa y que aln continlan recabando
informacion importante al respecto.

V Conclusiones

Cerithium maculosum es una especie altamente polimérfica. Su fenotipo varia en dos

caracteristicas taxonomicas importantes: el color y la forma de la concha.

La variacion de este gaster6podo es muy evidente a nivel local y regional (toda su
distribucién). En ambos casos la variacion se presenta en el fenotipo medido de la concha (color-

forma).

La evidencia del efecto de la profundidad sobre el color es débil. La temperatura, y a factor
la latitud a nivel regional tampoco mostraron correlacion con el color. Sin embargo las diferencias
entre localidades y entre sustratos muestran que existen otros factores que podrian estar

influyendo en la coloracién (entre ellos el factor genético que no se probo en este trabajo).

La concha es una estructura altamente integrada, la cual muestra gran alometria entre sus
distintos rasgos anatomicos. En particular el eje de crecimiento de la concha es con el que mas se

fuertemente se relacionan el resto de los caracteres incluido el color.

Las diferencias entre las caracteristicas conquiliolégicas en entre ambientes a lo largo de
la distribucién aunado a los cambios de coloracion y la forma general de las conchas, permite
pensar que la variacion en C. maculosum es un “efecto de area” en el cual las micro condiciones

de las localidades estan incidiendo en el fenotipo.

El andlisis morfométrico revelé que la mayor parte de la variacion se encuentra

concentrada en la abertura; la cual va ensanchandose en el desarrollo ontogenético del
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organismo. Ademas se detectaron cinco poblaciones morfolégicamente definidas que son

distinguibles del resto lo que refuerza la hipétesis del efecto de area.

Cerithium maculosum y Cerithium adustum son dos especies que tienen problemas en su
sistematica. Son morfolégiamente iguales, solo la coloracion y el grosor puede en algunos casos
ayudar a diferenciarlas. Debido a los errores en su muestreo y su identificacion en las colecciones
no fue posible resolver los problemas de delimitacion de distribucion y/o especie que presentan.
Sin embargo la evidencia apunta a que se trata de dos especies diferentes y que las

distribuciones reportadas para ambos estan mal acotadas (hipotesis 3).
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Anexo |

Datos de los lotes revisados en las diferentes colecciones

Localidad Ng;?éelr(;)gge Museo Afo 'I\lnudrinvei(rj?j gs

Isla Clarién, Revillagigedo 34-14.9 LACM 1934 1
Isla Socorro, Revillagigedo 71-26.6 LACM 1971 1
79-91.3 LACM 1979 1
34-15 LACM 1934 2
23776 CAAS 37
b3911 SBMNH 1965 1
Isla Espiritu Santo 558359 SNHM o? 2
149188 LACM o? 1
37-40.3 LACM 1937 4
74-31.9 LACM 1974 1
68-43.10 LACM 1968 1
Puerto San Evaristo 558483 SNHM &? 1
Baja California 222844 SNHM &? 1
Manzanillo 219767 SNHM o? 1
8425 CAAS ? 3
68-22.11 LACM 1968 3
118652 LACM 1968 1
68-59.27 LACM 1968 1
63-10.45 LACM 1963 19
8168 SBMNH 1961 1
29-12A K#209  SBMNH 1964 3
Isla de Coco 568086 SNHM &? 1
Islas Perla Panama (Pedro Gonzalez) 599094 SNHM 1944 1
588555 SNHM 1944 1
Venado Beach Ft Kobbe Panamé 589610 SNHM 1944 2
Islas Galapagos 55981 SNHM o? 1
Isla Santa Maria, Galapagos 3454 CAAS 54
Isla Marchena, Galapagos 796199 SNHM 1978 1
Isla Narborouh= Fernandina, Galapagos 472582 SNHM 1938 3
Isla la Infatigable, Galapagos 102458 SNHM o? 5
780719 SNHM 3
Salinas Ecuador 368794 SNHM 1926 2
Santa Elena, Ecuador 20203 SBMNH &? 1
Isla James= Santiago 102278 SNHM o? 8
Isla Isabela 780578 SNHM 1978 33
Cerralvo, Golfo de California 66-25.33 LACM 1966 9
El Chileno, Golfo de California 70-52.21 LACM 1970 1
Golfo de California 71-28.19 LACM 1971 1
71-25.14 LACM 1971 1
1111 CAAS 4
Acapulco 67-23.12 LACM 1967 1
46-26.3 LACM 1946 3
47-2.6 LACM 1947 1
13181 SBMNH 1946 9
Bahia de Banderas 71-83.37 LACM 1971 91
65-14.23 LACM o? 13
74-74.18 LACM 1974 1

68-19.10 LACM 1968

65-15.27 LACM 1965
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Localidad Ng;?;fgge Museo Afio ll\lnudrinvei&% c()js

Punta Pefasco 3167 SBMNH 1959 81
15003 SBMNH 1945 15
14910 SBMNH 1959 18

B3911 SBMNH 1960 2

14911 SBMNH 1957 7

B6288 SBMNH 1952 2

149193 LACM 1957 7

168954 LACM o? 2

168951 LACM o? 6

63559 LACM o? 1

sin nimero febr-59 2

Sin nimero 2/19/59 4

41089 4

Rancho el Tule, Baja California Sur 15656 SBMNH 1964 3
15196 SBMNH 1964 34

66-16.24 LACM 1966 1

Isla Venados, Mazatlan 12136 SBMNH 1960 6
42380 SBMNH 1960 7

40142 SBMNH 1963 7

14843 SBMNH 1963 10

2669 SBMNH o? 1

11192 SBMNH 1962 4

Punta Mita, Nayarit 70-7.25 LACM 1970 3
69-13.20 LACM 1969 1

71-32.3 LACM 1971 3

Isla Isabel, Nayarit 33-131.9 LACM 1933 2
34-152.8 LACM 1934 1

Sayulita, Nayarit 55424 LACM 133 1
74-72.13 LACM 1974 2

68-194.14 LACM 1968 1

Bahia Concepcion 37-91.7 LACM 1937 6
74-90.5 LACM 1979 1

55284 LACM o? 13

Topolobampo 15592 SBMNH 4
14644 SBMNH 1

Isla Partida 44487 CAAS 10

San Marcos California 24145 CAAS 1
Gabosa o labo Isla (no se entiende) 21531 CAAS 2
Bahia de Chacahua 39-30.8 LACM 1939 1
Bahia Tecatita, Jalisco 68-1.10 LACM 1968 4
Ensenada, San Francisco, Sonora, 37-142.14 LACM 1937 17
Bahia Tangola, Tangola, Oaxaca 34-134.8 LACM 1934 1
Puerto Vallarta 70-4.28 LACM 1970 1

Isla Lobos 59-10.34 LACM 1959 3

Bahia de Santa Cruz Huatulco, Oaxaca b3911 SBMNH 1963 1
149196 LACM 2

Bahia Pulmo 66-19.40 LACM 1966 15
Bahia Choya, Sonora 34118 LACM o? 4
29111 SBMNH 1957 2

Bahia de Adair, Sonora 118655 LACM 1960 2
Isla Alacranes ¢,? 30608 SBMNH 1966 2
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Localidad Ng;?;fgge Museo Afio ll\lnudrinvei&% c()js

Bahia de Kino, 14929 SBMNH 1959 1
Nuevo Kino, Sonora 30566 SBMNH 1966 2
Bahia de San Felipe, BCN 42377 SBMNH 1957 1
Estero Soldado 31148 SBMNH 1966 2
B6288 SBMNH o? 2
Isla Clipperton 353522 SBMNH 199 1
El Palmo, BC. b3911 SBMNH 1965 2
Puertecitos, BCN 21914 SBMNH 1961 1
Turtle Bahia, BCS, (¢,?) 24507 SBMNH 1965 1
Bahia Salado, Sonora (¢,?) 19371 SBMNH 1964 8
Chacala, Nayarit, 50754 SBMNH 1971 2
Los Frailes, Baja California 18007 SBMNH o? 11
Bahia de Algodones Sonora 30762 SBMNH 1966 8
Punta Gallito, Baja Sur 709 SBMNH 1972 6
Los Mochis 30456 SBMNH 1962 27
Cabo San Lucas 4050 SNHM o? 16
23686 SNHM 3
862880 SNHM o? 3
66-12.30 LACM 1966 1
149192 LACM 23
Sin nimero LACM &? 1
66-13.20 LACM 1966 1
23804 CAAS o? 10
85/96 SBMNH 1972 4
La Paz 34138 SNHM o? 5
32265 SNHM 2
555759 SNHM o? 2
168948 LACM o? 6
60213 LACM 1927 7
33905 LACM o? 5
149195 LACM o? 11
26520 CAAS o? 2
26561, 19592 CAAS o? 5
8283 CAAS 1964 9
1455 CAAS 1929 1
41092 CAAS 7
20189 SBMNH 1929 10
Bahia Ballenas 102267 SNHM &? 1

SNHM
Mazatlan 103906 SNHM é? 2
715265 SNHM 1
27223 CAAS o? 3
63-11.52 LACM 1963 1
168995 LACM o? 1
46-13.4 LACM 1946 3
15970 SBMNH 1963 3
42379 SBMNH 1960 1
Bahia Magdalena 133902 SNHM &? 1

sin nimero
provisionalmen CAAS 2002 1
te 918
15591 CAAS
2417 CAAS
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NUmero de

Ndmero de

Localidad Catalogo Museo Afio Individuos
339004 LACM ? 1
168949 LACM &? 1
67-70.17 LACM 1967 1
Isla Tiburén 264624 SNHM &? 13
264273 SNHM 1
264288 SNHM 32
67-18.23 LACM 1967 1
13345 SBMNH &? 21
Isla San José 264778 SNHM 3-31-11 6
3267 SBMNH 1962 1
SNHM
Bahia de Agua Verde 265073 SNHM abri-11 46
37-57.6 LACM 1937 1
Guaymas 487997 SNHM o? 6
34655 CAAS é? 3
149194 LACM o? 6
60-32.47 LACM 1960 13
58-4.28 LACM 1958 7
46-22.20 LACM 1946 6
60197 LACM &? 1
54130 LACM o? 1
23403 LACM ? 1
33898 LACM &? 1
33887 LACM o? 1
68-27.53 LACM ? 1
73-7.31 LACM 1973 1
63-9.12 LACM 1963 9
2910 K211 SBMNH 998/999 2
b3911 SBMNH 1960 3
32475 SBMNH 1968 16
B6690 SBMNH 1976 8
1029 SBMNH 1953 2
32475 SBMNH 1968 16
148444 SBMNH o? 15
B 6288 SBMNH 1966 7
o? SBMNH 1
5725 SBMNH 1961 3
San Carlos 749216 SNHM 1973 13
716054 SNHM 1
532387 SNHM 1940 4
39907 SBMNH 1966 3
211, SBMNH 1965 2
10-16-1965
81087 SBMNH o? 4
81086 SBMNH &? 9
30038 SBMNH 1966 13
40-64.21 LACM 1940 16
64-3.19 LACM 1964 40
149191 LACM 1960 7
Sin Datos 48825 CAAS &?
27556 CAAS
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NUmero de

Ndmero de

Localidad Catalogo Museo Afio Individuos
24108 CAAS 4
1583:12;23157 SNHM &? 28
B5089 3/89 SBMNH 1989 1
81084 SBMNH o? 4
ﬁfrﬁgg)‘ SBMNH 1964 7
Santa Inés 564921 SNHM &? 2
Barra de Navidad, Jalisco 770699 SNHM 196 7
68-24.10 LACM 1968 1
68-23.19 LACM 1968 8
67-15.8 LACM 1968 4
65-28.20 LACM 1965 3
68-41.58 LACM 1968 15
B3911 SBMNH 1965 1
Isla Maria Madre 23779 CAAS &? 6
B3911 SBMNH 1964 3
Isla Maria Magdalena 39-75.11 LACM 1939 3
39-74.7 LACM 1939 2
149197 LACM &? 3
65-11.22 LACM 1965 16
65-10.2 LACM 1965 4
39-76.4 LACM 1939 5
23779 CAAS 1
39-75.11 LACM 1939 3
Isla Maria Cleofas 65-13.31 LACM 1965 29
56-4.2 LACM 1956 3
780869 SNHM ? 1
65-12.27 LACM 1965 16
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Anexo B Morfometria Geométrica

La siguiente seccion esta basada principalmente en el libro “Geométric Morphometrics for
Biologist: A Primer” de Zelditch y colaboradores (2004). Con la transformacién de la biologia en
una ciencia cuantitativa y la apariciéon de herramientas estadisticas multivariadas, la posibilidad de
estudiar la variacion bioldgica amplio su panorama. Para finales de la década de los sesenta, la
morfometria tradicional (basada en la variacién del largo, ancho, grosor de los organismos
respecto a variables abiéticas u otras partes del cuerpo) sufre una severa transformacion con la
implementacion del analisis de componentes principales (PCA por sus siglas en inglés) y del
analisis canonico de variables (CVA por sus siglas en inglés). Debido a lo complejo de su teoria y
procedimientos algunos autores prefieren considerar a la morfometria como una rama de las
matematicas. La morfometria moderna o morfometria geométrica surge de la preocupacion de
varios bioestadisticos como David Kendall, Fred Bookstein y James Rohlf por tratar de describir la
variacion de las formas biolégicas en un contexto integrado y no en sus partes individuales;
buscando asi atenuar las deformaciones en las comparaciones producto del escalamiento de los
individuos de diferentes tallas. El marco tedrico de esta disciplina estd aun en formacion y muchos
de los conceptos que podrian considerarse basicos como tamafio y forma, estan aun bajo debate.

En términos muy generales, lo que asume esta metodologia es que todos y cada unos de
los puntos informativos o landmarks (punto especifico de una forma biol6gica ubicada segun
alguna regla y existente en toda la muestra) se puedan ubicar sobre un organismo y ser
analizados para dar informacién sobre la forma. Una de las ventajas es que sélo son consideradas
aguellas variables que son encontradas como relevantes pero con la desventaja de que el
resultado del analisis esta influido por el nimero de landmarks elegido. El primer paso es
seleccionar un numero determinado de estas marcas con base en su importancia funcional,
sistematica, tamafio, forma e importancia en el desarrollo. La ubicacion de landmarks no se lleva
acabo a priori sino que son inferidos a partir de los puntos propuestos por el usuario. No existe un
procedimiento estandarizado para elegir ni el nimero ni la ubicacién de los landmarks; una de las
guias generales es escoger aquellas que “capturan” las diferencias observables y que cubren de
forma adecuada al organismo. Otras caracteristicas deseables para seleccionar los landmarks
son: que representen lugares anatdmicamente homdélogos, que no alteren su posicion topologia
respecto a otros landmarks, que sean identificables siempre y finalmente que estén en el mismo
plano geométrico. Para Bookstein existen tres categorias de landmarks, clasificadas de acuerdo a
su utilidad para el analisis: las Tipo | son 6ptimas e identifican direcciones y fuerzas de cambio, las
tipo Il son mas problematicas pues carecen de la informacion de los alrededores por lo que es
mas dificil de determinar las trayectorias de cambio mientras que las tipo Ill son aquellas de
delimitan el contorno del material analizado y en general no son consideradas landmarks. La
informacion que proporcionan los landmarks soélo es entre ellos, el espacio entre los puntos no

esta siendo analizado.
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Después se procede a digitalizar las marcas, ya sea directamente sobre el individuo o
utilizando imagenes donde sean visibles dichos puntos. Posteriormente, mediante procedimientos
matematicos son ajustados todos a un mismo tamario (ya que el tamafio explica la mayor cantidad
de la varianza) sin alterar su forma y eliminando toda la variacion que no pueda ser atribuida a la
forma, por ejemplo elementos girados o juveniles (Adams et al., 2002). Una vez que se tiene una
base una datos con varios individuos capturados (al menos la muestra debe de ser del doble del
namero de landmarks usados) se busca sobreponer sus formas y analizar la variacion existente.
Estos métodos se han refinado y se han vuelto mucho mas precisos y rigurosos, aungque es
importante recalcar que no existe una teoria general de la forma, mas bien lo que estos métodos
han cambiado y mejorado es la teoria de la medicion. Otra de las grandes ventajas es que los
nuevos métodos permiten incluir medidas no lineares como angulos y proporciones a ademas
poder realizar comparaciones interespecifica (Adams et al., 2002). Dentro de las definiciones que
existen para forma, en este trabajo se utilizé la definicién propuesta por Kendall en 1977:

“Toda la informacién geométrica que persiste cuando la posicion, escala y efectos de
rotacién han sido eliminados de un objeto”.

Mientras que el tamafio es definido por Kendall con base en el “centroide central” (centroid
size), que es la distancia de cada landmark al centroide geométrico de la muestra y que es
matematicamente independiente de la forma. El centroide o “posicion centroide” es igual a la raiz
cuadrada del cuadrada de las distancias de un determinado juego de landmarks a su centroide,
expresado de otra forma es igual a la raiz cuadrada de las sumas de las varianzas de los
landmark de un centroide de coordenadas x,y (Slice et al., 2009). Tanto el centroide como los
landmarks estan compuestos por dos valores (X,Y) por lo que los analisis estadisticos para probar
cualquier hipétesis es necesariamente multivariado.Lo que se busca en estudios morfométricos es
interpretar los cambios biolégicos como deformaciones y la correspondencia entre esas
deformaciones; dichas correspondencias van mas alla del hecho de tener landmarks en comun;
todas las comparaciones son realizadas entre configuraciones de landmarks, no entre landmarks
individuales.

La correspondencia no implica necesariamente homologias biologicas, ya que también
puede reflejar aspectos funcionales o del desarrollo. Los landmarks son mas que relaciones de
correspondencia, deben de reflejar el mismo locus anatémico. Vale la pena destacar que el
concepto de homologia que aplica para la morfometria es diferente al concepto tradicional, ya que
para los matematicos la homologia se mide en base a lugares individuales (landmarks), mientras
gue para los bidlogos continua siendo vital la importancia global de la estructura delimitada por
€s0s puntos; y se asume que si dichas estructuras discretas son reconocibles como homologas,
entonces los puntos que las definen también lo seran. Debido a que la manipulacion de los puntos
puede inducir la aparicion de homologia se ha optado por llamar a estos modelos matematicos
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como “funciones de homologia”; sin embargo la homologia entre los puntos elegidos, no debe de
justificarse por la deformacion, sino por argumentos bioldgicos.

Existen tres operaciones de manipulacion de los puntos que no van alterar la morfologia
analizada y por lo tanto mantienen la informacion de la forma y su variacién. Estas operaciones
son: la translacion, rotacion y el escalamiento. La manipulacién de estos landmarks homogeneiza
la muestra para hacer evidentes las diferencias especificas, interespecificas u ontogenéticas de
una muestra. La forma mas sencilla de analizar la variacion entre las coordenadas de los puntos
es utilizando las coordenadas de Bookstein, abreviadas como BC (Bookstein shape coorditates) y
gue representan pares de puntos que son analizados y comparados. Para poder lograr esta
homogeneizacién las muestras son estandarizadas utilizando el centroid size y la linea base (base
line) y de esta forma dejar que toda la variaciébn que pudiera existir sea debida Unica y
exclusivamente a la forma. La base line puede ser escogida arbitrariamente aunque por tradicion y
conveniencia se suele elegir el eje longitudinal como linea base, ya que los resultados son
biolégicamente mas faciles de procesar; de esta forma toda la variacion de dicho eje es
transmitida a los landmarks circundantes. Cuando se cuentan con muchas muestras no es
estrictamente necesario que todas tengan la misma base line pero que todas la compartan hace
mas facil la interpretacion de los resultados. Dado que los landmarks estan “fijos” en el analisis, no
se requiere considerar a la varianza pues no hay tal, lo que facilita los calculos estadisticos. Una
vez que se han analizado las diferencias entre formas se mide la covarianza.

Una vez que se obtienen los landmarks del organismo o de una imagen se calculan las
Coordenadas de Bookstein de cada organismo. Para comparar las muestras los programas
utilizan algebra de matrices en donde la matriz queda configurada por un K nimero de landmarks
de M dimensiones cartesianas (dos para el caso de este trabajo) y con una posicion central que
es igual al promedio de las coordenadas X,Y de los landmarks. Una vez que la matriz esta
centrada, los valores son trasladados restando el valor de centroide a cada uno de los valores de
la matriz. El resultado son matrices que difieren en el centroide pero no en la forma; se elige el
centroide porque es un pardmetro que no esta relacionado de ninguna manera con el tamafio ni
con la forma (es definido como la raiz cuadrada de la distancia de cada landmark al centroide).
Para homogeneizar las matrices y que estas no difieran ni en la localizacién ni el tamafio de los
landmarks, se les impone dos reglas: estar centradas y que el centro sea de tamafio uno.
Finalmente se ordenan en la misma direccion buscando el punto de menor distancia entre los
centroides, procedimiento llamado Procruster distance (es igual a la raiz cuadrada de las
diferencias al cuadrado entre las posiciones de los landmarks entre dos sobreposiciones que
comparten un centroid size); cuyo resultado final se conoce también como el espacio de la forma
de Kendall. Este espacio es igual a la configuracién en la cual las formas estan centradas y la
distancia de cada una a un punto de referencia esta minimizado, también se conoce como Parcial
Procuster Superimposition. Este espacio no es Euclidiano sino curvo, por lo que el tratamiento
estadistico tendria que ser diferente. Para evitar mas complicaciones se han ideado métodos
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matematicos que acerquen el espacio de Kendall al espacio Euclidiano. Este procedimiento se
puede realizar de varias maneras pero las mas comudn ha sido proyectar el espacio de Kendall a
un plano.

Las coordenadas de Bookstein es sélo uno de los métodos de obtencién de datos, las
diferencias entre los métodos radica principalmente en las operaciones que hay que realizar para
su obtencién. Si bien las diferencias entre los métodos y los resultados son graficamente
sustanciales, las conclusiones que se pueden derivar de ellos no son esencialmente diferentes.
Dentro de las razones para buscar alternativas al método de Bookstein, esta el hecho de que fijar
la linea base acarrea alguno problemas metodolégicos que involucran al tamafio de muestra, los
grados de libertad y el nimero de landmarks; ademas estos no son invariables de verdad debido a
la transmision de la varianza de la linea base a los demas puntos y no minimiza al maximo la
distancia entre configuraciones.

Una técnica muy parecida es la de registro de la linea base por corte (SBR por sus siglas
en inglés Sliding Baseline Registration) que fue ideada para reducir los efectos de alineamiento en
la linea base. Esto se logra escalando todos los datos al centroid size, sin embargo sélo se reduce
la transferencia de varianza, ademas de que la forma cambia cuando la linea base tiene que rotar.
Por todo lo anterior la técnica de cuadrados minimos generalizados (GLS por sus siglas en inglés
General Least Sugarres) son mas utilizadas y de mayor certidumbre pues estdn mas acopladas
con la teoria de la forma. Ambas formas de Procuster Superimpositions minimizan de una forma
mas acertada la distancia entre configuraciones de landmarks que los BC; manteniendo sin alterar
la forma aun después de haber trasladado, ajustado y rotado las configuraciones y de remover
toda la informacion no relacionada con la forma. El punto clave de los GLS es el uso de la suma
de los cuadrados de las distancias entre landmarks para minimizar las distancias entre
configuraciones. La combinacién de operaciones que modifican la forma a la distancia mas corta
es la que es considerada como optima. Para realizar un ajuste de GLS se requiere centrar cada
configuracion de landmark, substrayendo a cada uno las coordenadas del centroide, lo que origina
gue cada punto refleje la desviacion del centroide. Posteriormente se escala cada configuracion al
centroid size dividiendo cada coordenada de cada landmark entre el centroid size de cada
configuracion. Luego se elige una configuracion de referencia (aleatoria) y las siguientes
configuraciones son orientadas respecto de esta, siempre minimizando las distancias entre
landmarks homoélogos (se reduce la distancia de Procruster). Posteriormente se analizan las
distancias completas de Procruster y sus correspondientes centroid size de las distancias de
Procrustrer y por ultimo se re-escala cada configuracion al nuevo centroid size. Esta metodologia
se le llama Partial Procruster Superimposition, que es la mas usada en biologia, pues es mas
constante y sencilla, ademas de que no depende de una linea base. Una de las ventajas sobre el
SBR es que transfieren aun menos varianza a los landmarks y que su respaldo matematico es
mayor. Sin embargo no todo es perfecto ya que uno de los inconvenientes de GLS es que produce
es una ligera rotacion de la muestra dando como resultado imagenes ligeramente distorsionadas.
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Por todo lo anterior, SBR produce imagenes mas reales, sobre todo en aquellas que hace
referencia al desarrollo ontogenético. Ademas GLS muestra alta sensibilidad a largos
desplazamientos de algunos landmarks (efecto Pinocho) que puede tener grandes efectos en la
sobreimposicidn enmascarada de landmarks. Otra de las desventajas de los métodos de
Procruster es que la rotacion es libre y justificada mientras se maximice la similitud, lo cual es
consecuente con le teoria de la forma pero que en aspectos bioldgicos puede tener
consecuencias poco realistas pues un elemento importante para la biologia (no tanto para la
teoria de la forma) es la orientacion, ya que su perdida hace dificil de interpretar los graficos. Sin
embargo es importante tener en cuenta que los distintos métodos no son mutuamente
excluyentes, muy por el contrario son visiones complementarias de un mismo problema y de ser
posible todas deben de ser consideradas en el analisis, por ejemplo los métodos BC son
sumamente Utiles para la interpretacion de gréaficos, en particular para cuando se quiere hacer
referencia al desplazamiento de los landmarks, pues considera el desplazamiento de cada
landmark respecto a la linea base mientras que el SBR lo hace s6lo respecto a dos puntos
predeterminados.

Quiza el elemento mas importante de toda la operacion es la obtencién de resultados y la
presentacién en modo grafico de los mismos, para ello existen varios modelos que muestran la
deformacién de las muestras; el método mas utilizado es el Thin-Plate Spline (modelo de tira
plana) que tiene dos funciones: gréfica y genera un conjunto de datos que pueda ser utilizado con
la estadistica convencional. Las coordenadas de los Procrusters son transformadas a valores
llamados Partial Warp Scores (valores parciales de deformacién) para facilitar la visualizacién e
interpretacion de los resultados. La deformacion es una funcién que mapea los puntos buscando
su correspondencia en otra forma para alisar las distancias entre los landmarks, volviendo la
figura un continuo que se diferencia. Matematicamente esto se logra usando funciones continuas
gue son aplicables si y s6lo si hay cierta independencia entre los landmarks. Este método busca
las deformaciones mas parsimoniosas, es decir aquellas que requieren un minimo de dobleces o
dicho de otra forma, un gasto de energia menor para mantenerse (basado en la metafora de
deformacién sobre placas de metal). Algunas deformaciones no requieren energia y se les conoce
como deformaciones uniformes que sélo forman lineas paralelas. Existen seis tipos de
deformacion: translacion vertical y horizontal, escalamiento, rotacion compresién/dilatacion y
rasurado; siendo las dos ultimas dificiles de calcular matematicamente. Los cambios no uniformes
tienen impactos locales y no siempre son iguales, indican de un forma clara las zonas con
cambios notables de la forma de una muestra, la idea es descomponer esta deformacion en una
serie de componentes progresivamente mas pequefos, estos son los llamados Partial Warps;
cada uno tiene un vector de dos dimensiones (x,y). La matemética involucrada en los céalculos es
muy similar a la usada en los analisis de componentes principales, dado que sélo explican una
parte de la deformacidn, por eso son llamados parciales. Estos Partial Warp Scores pueden ser
analizados mediante técnicas estadisticas comunes. La interpretacion de los mismos se da en

términos de deformacion total no de landmarks separados. Por supuesto no son necesariamente

52



una vision realista de la modificacion sino soélo representan la deformacién asociada a los
landmarks y los espacios adyacentes; si existen amplias zonas donde no haya landmarks, la
deformacién ahi presente no podra ser capturada por la técnica. Es importante recalcar el hecho
de que las descripciones biolégicas deben de incluir ambos tipos de deformaciones.La intencién
final es encontrar una unidad vectorial que describa la direccion e intensidad de la deformacién de
cada landmark. En este sentido los métodos de obtencion de coordenadas generan diferentes
resultados. GLS y SBR producen la misma forma pero las deformaciones no son iguales, BC
difiere de los dos anteriores en la escala, rotacién y translacion de los datos.

Ya que se tienen los Partial Warps y la Thin-Plate Splie se debe de elegir un método para
describir la diversidad de formas de una muestra; basicamente existen dos PCA y CVA. Ambos
sirven mas para simplificar el andlisis mas que para probar hipétesis. El PCA es una herramienta
gue simplifica el andlisis entre individuos mientras que el CVA lo hace entre grupos (inter o intra
poblacional y/o especifico). EI PCA funciona exactamente igual que un analisis de componentes
principales por ello su funcién es la de sustituir los valores de las variables originales por unos
nuevos (los componentes principales) que son combinaciones lineales independientes entre si y
gue explican progresivamente una menor cantidad de varianza y que son ortogonales entre ellos;
los valores finales son denominados principal component scores. Ya que las variables originales
son variaciones de la forma, se puede generar una figura de cualquier componente principal
multiplicado la forma original por el coeficiente del componente principal y se suman. Se pueden
obtener cuatro tipos diferentes de deformacién morfometrica, para este trabajo se eligieron las dos
mas informativas y faciles de interpretar Quiver-plot (Grafica-temblante) y Grid & Landmark
(gradilla-puntos informativos). La Quiver-plot es un tipo de grafica en la cual se ubican los
landmarks y se describe la variacion completa de la forma utilizando vectores que cambian en
longitud y direccion con base en los cambios de la morfologia. El otro tipo de gréfica elegido es el
Grid & Vector que fusiona los otros dos tipos de graficas usados por el programa (el de rejilla y el
de vectores) poniendo de manifiesto las zonas de mayor deformacidn respecto a una gradilla de
campos uniformes, por lo que la deformacién sufrida por los campos es proporcional a la
deformacién existente en la zona; al mismo tiempo cada landmark individualmente posee un
vector que de igual forma indica la direccion e intensidad del cambio en general para facilitar la
interpretacion estas graficas de deformacioén se hacen considerando un modelo de sobreposicion
de Bookstein, pues son mas faciles de interpretar; de igual forma se considero solo al primer
componente principal (eje antero-posterior, puntos 1y 2).

El CVA tiene como principal objetivo simplificar la diferencia entre grupos mutuamente
excluyentes; por ejemplo grupos taxonémicos, geograficos, etolégicos, raciales, edades, etc. Los
grupos difieren por una variable categdrica denominada rasgo cualitativo o variable de agrupacion.
En este caso el CVA tampoco sirve para probar hipotesis para ello se requieren analisis
multivariados. CVA utiliza los patrones intragrupales como escala de los ejes del nuevo sistema de
coordenadas, esto es mas que la simple rotacién de las variables, pues las distancias no son
equivalentes a las coordenadas originales. La direccion del CV1 es aquella en la cual los grupos
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son mejor discriminados, lo cual no es necesariamente es la misma direccién en la cual la media
del los grupos es la mas diferente. El CVA esta centrado en la proporcion entre dos matrices de
varianza-covarianza, una que agrupa la varianza dentro de los grupos, lo que representa la
desviacion de los individuos de su respectiva media grupal y la segunda que analiza la varianza
entre los grupos, lo que representa la porcion total de la varianza (desviacion de la gran media).
Para determinar cuantos CV son efectivamente discriminantes se utiliza la prueba de Bartlett que
analiza la diferencia en los valores de la lamda de Wilk, el procedimiento incluye estimar la x2 en
la cual la lamda sea el producto de los eigenvalores de todos los CV. Si el valor es
significativamente mayor que el esperado para los grados de libertad elegidos se puede asumir
diferencias significativas entre los grupos. Para analizar las diferencias entre los grupos también
se utilizan las distancias de Mahalanobis de los especimenes a la media del grupo.

Glosario
Protoconcha.- Concha embrionaria formada por la larva véliger.
Conquiliolégicas.- Referentes a la concha. La conquiliologia es la rama encargada del estudio de
las conchas.
Opérculo.- Disco cérneo que funge como tapa o cubierta de la concha.
Periostraco.- Capa externa de la concha compuesta por un material proteico corneo curtido con
guinonas, llamado conquiolina.
Labio externo.- Parte final de la ultima vuelta de la concha.
Canal sifonal.- Pliegue tubular de la concha que protege al sifon.
Columela.- Eje central de las conchas de los gasteropodos alrededor del que se enrollan las
vueltas de la espira.
Manto.- Pliegue de la pared del cuerpo que segrega la concha.
Pie.- Superficie ventral de un molusco, musculosa y plana, que le permite desplazarse.
Regiodn palial o cavidad del manto.- Zona donde se ubican los érganos de respiracion.
Radula.- Cinta membranosa con filas transversales de dientes presente en la mayoria de los
moluscos.
Radula Taenoglosa.- Forma especifica de la radula con una hilera de 7 dientes y los dientes
marginales tienen forma de gancho.
Estilo.- Saco ciego y ciliado donde se lleva acabo la digestion.
Propodio.- Parte anterior de un gasterépodo que actia como arado y ancla.
Osfradio.- Pequefias areas de epitelio sensorial localizadas cerca de las branquias; actian como
guimiorreceptores y detectores de sedimento.
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