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RESUMEN

La Familia Argonautidae (Mollusa: Octopoda) contiene al género Unico Argonauta con solo
cuatro especies, de las cuales Argonauta nouryi y Argonauta argo llegan a costas
mexicanas del pacifico. Son cefaldopodos pelagicos que habitan mares templados vy
tropicales en diversas partes del mundo. Histéricamente han sido conocidos por la
caracteristica concha que posee la hembra la cual funciona como cdmara de oviposicién y
crianza, al mismo tiempo que les sirve para mantener flotabilidad en el ambiente pelagico.
Esta concha ha sido el principal rasgo conforme al cual se han elaborado las
determinaciones taxondémicas. Sin embargo, esta concha presenta una amplia variabilidad
tanto intraespecifica como interpoblacional, lo que ha generado continuas confusiones
taxondmicas y por lo tanto la utilizacién de multiples sinonimias para una misma especie.

En México se observan continuos varamientos de organismos vivos y conchas vacias en
diversas costas, ademads existen varios reportes de restos de argonautas encontrados en
contenidos estomacales de peces y aves marinas en el golfo de México, sin embargo no
existen estudios publicados exclusivamente sobre los argonautas en este pais.

En la presente tesis se analizaron las diferencias en la forma y tamafio de las conchas o
camaras de oviposiciéon de dos especies de moluscos cefalépodos del género Argonauta
halladas en México: Argonauta nouryi y Argonauta argo, con el propdsito de analizar la
variacion intraespecifica de cada especie, la distribucion morfoldgica espacial y temporal,
y en el caso de A. nouryi, determinar si los cambios en caracteres relativos a la morfologia
de esta estructura son suficientes para separar dos morfotipos en especies distintas o si se
trata de variaciones poblacionales de una misma especie. La concha de A. nouryi presenta
ornamentaciones laterales elongadas, denominadas “cuernos”, parte de la confusién
taxondmica radica precisamente en el hecho de que a las conchas de A. nouryi con
cuernos elongados se les ha asignado la sinonimia A. cornuta y a las carentes de cuernos
se les ha denominado A. nouryi.

Se utilizaron fotografias de conchas de argonautas encontradas en varamientos en
distintos afios y localidades en costas de México depositadas en varias colecciones
cientificas. Se prosiguio con un analisis de morfometria geométrica, colocando lo que se
conoce como “landmarks” y “semilandmarks” sobre las fotografias. Posteriormente, se
aplicé el método de superposicidon de Procrustes y se realizaron analisis de componentes
principales (PCA), regresiones lineales, gradilla de deformacidn, la funcion de capa delgada
oj “Thin Plate Spline” (TPS), y analisis candnico de varianza (CVA), para obtener figuras
promedio de cada especie y poblacion, analizar la variaciéon intraespecifica de cada



especie, diferencias en la forma de la concha entre distintos afios y localidades,
diferencias entre morfotipos, y finalmente determinar si la diferenciacién de los
morfotipos de la concha es completa.

Se concluyé que la concha de los argonautas presenta mucha variacion intraespecifica
aun dentro de las mismas poblaciones; el ancho de la concha tiene relacién con el tamaiio
de la concha. Se observé diferenciacién morfolégica entre aifos de recolecciéon lo que
muestra que las generaciones probablemente no estén sobrelapadas. Por ultimo se
determind que la diferenciacion de los morfotipos de A. nouryi no es completa por lo que
la asignacién A. cornuta es una sinonimia utilizada arbitrariamente para denominar
conchas de A. nouryi con “cuernos”, esta distincion entre morfotipos podria ser
consecuencia de plasticidad fenotipica inducida por factores ambientales.



I INTRODUCCION

1.1 Variacién morfoldgica.

La diversidad morfoldgica de los organismos ha llamado la atencién de sistematicos,
embridlogos y evolucionistas durante mucho tiempo. Estos investigadores han realizado
diversos sistemas de clasificacion, estudios de desarrollo y teorias de cambio adaptativo
respectivamente (McGhee 2000). De hecho, las primeras teorias sobre la evolucién
morfoldgica iniciaron como un intento por explicar la diversidad de la forma de los
organismos (Davis y Gilmartin 1985), Darwin pensd que la variacién fenotipica podria
tener significado adaptativo con importancia evolutiva (Urbano 2011); esto es
comprensible ya que la forma bioldgica, resultante de la interaccidon organismo-ambiente,
permite inquirir sobre la interaccion entre el genotipo y el medio (Monteiro et al. 2002).

Es amplia la variedad de procesos biolégicos que producen diferencias en la forma de los
individuos o sus partes, como pueden ser: el desarrollo ontogenético, la adaptacién a
factores geograficos locales (por respuestas inducibles o selecciéon natural) o la
diversificacién evolutiva a largo plazo (MaclLeod y Kitchell 1990). Las diferencias en la
forma pueden ser sefial de diferentes papeles funcionales llevados a cabo por las mismas
partes, respuestas diferentes a las mismas presiones selectivas, diferencias en las
presiones selectivas por si mismas, o diferencias en los procesos de crecimiento vy
morfogénesis (Zelditch et al. 2004; Vermeij 2002). El andlisis de la forma es un
acercamiento para entender las diversas causas de variacion y transformaciéon morfoldgica
(Zelditch et al. 2004; Foote 1997).

En estudios taxondmicos, es comun que se realicen sistemas de clasificacion utilizando
esquemas biométricos consistentes (Foote 1997); por ejemplo en la clasificacidon de las
especies fésiles se ha utilizado la homogeneidad de los caracteres morfoldgicos como una
forma de cohesion, considerando que puede apuntar a una poza génica en comun. En
paleontologia, estas especies, debido a la falta de informacidn inherente a los fésiles, se
consideran “especies morfoldgicas”, no obstante se utiliza asi la morfologia como un
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camino para obtener grupos “naturales” y tratar de erigir un sistema “natural” de clases

(Hohenegger y Tatzreiter 1992).

Hoy en dia existen diversos estudios sobre la variacién morfolégica y su correlacién con
la variacion genética los cuales permiten diferenciar entre la variacién genotipica
heredable y la variacion morfoldgica producida por otras causas (plastificad fenotipica o
diferencias en el desarrollo) (Salazar 2007).



1.2 Origen de la variacion morfoldgica.

Se considera variacidon bioldgica a la diferencia entre el fenotipo o genotipo de un
individuo con respecto a sus progenitores o a la desviacion de un individuo con relacién al
tipo especifico (Futuyma 1998). La variacion puede ser fenotipica o genotipica; la primera
puede subdividirse a su vez en morfoldgica, fisiolégica o conductual, mientras que la
segunda puede subdividirse considerando la cantidad de genes involucrados, es decir
puede ser: monogénica o poligénica (Davis y Gilmartin 1985).

La variaciéon morfoldgica en los individuos y las poblaciones puede deberse a diferencias
genéticas, diferencias en la expresion del genotipo asociadas a presiones ambientales, o
ambas (Vermeij 2002). Ademas, las interacciones bioldgicas juegan un papel importante
en la promocién de la plasticidad (Hoverman y Relyea 2007), un ejemplo es el bivalvo
Purpura columellaris que produce conchas gruesas en zonas con mayor depredacién que
aquellos individuos que habitan zonas con menor cantidad de depredadores (Wellington y
Kuris 1983).

Cuando se origina la diferenciacién morfoldgica entre las poblaciones, las interacciones
entre los genes, el organismo y el ambiente son de gran importancia (Davis y Gilmartin
1985). Ademas puede ser que la diferenciacidon sea adaptativa o no y puede producir
especiacion o no hacerlo (Davis y Gilmartin 1985). Para que las poblaciones puedan
alcanzar los fenotipos mas aptos para la supervivencia, la variacion debe ser posible para
cualquier combinacién de caracteres (Salazar 2007).

Las diferencias congénitas entre los individuos no son necesariamente diferencias
genéticas, pueden ser causadas por efectos maternos no genéticos, o por factores
ambientales que actian en el embrién antes del nacimiento o la eclosiéon (plasticidad de
desarrollo) (Huss et al. 2007). Por ejemplo para algunas especies de peces el tamafio del
huevo tiene una influencia sustancial en el desarrollo temprano del individuo,
presentando una relacién positiva entre la masa del huevo y la longitud del embridn, la
cual se traduce en diferencias en tasa de desarrollo y sobrevivencia (Huss et al. 2007).

Las diferencias genéticas y fenotipicas entre poblaciones de una misma especie,
separadas geograficamente, pueden variar poco o ser muy pronunciadas y pueden ocurrir
a cortas o largas distancias. Parte de la teoria evolutiva predice que la divergencia genética
entre pares de poblaciones en distintas regiones puede ser positivamente correlacionada
con distancia interpoblacional y diferencias ambientales (Futuyma 1998; Dillon et al.
1984).



1.3 Importancia de la variacién morfoldgica.

La morfologia influye los patrones de uso de los recursos y la consiguiente supervivencia
del individuo, debido a que delimita las capacidades necesarias para obtener recursos del
ambiente, conseguir el éxito reproductivo o la evasion de la depredacién (Seitz et al.
2001); mientras que los limites de las capacidades de comportamiento delimitan el rango
de recursos que un individuo puede obtener, la supervivencia de individuos bajo presiones
intensas de depredacion deriva en adaptaciones antidepredatorias, y dindmicas
depredador-presa (Vermeij 2002; Murdoch 1994).

En el registro fosil se ha observado que posterior a la extincion de taxa dominantes, en
un momento dado, es comun que se abran nuevas oportunidades de diversificacién para
otros grupos (Benton 1996). Aunque la mayoria de los estudios de reemplazo de taxa se
han enfocado generalmente en la diversidad de la taxonomia, los analisis morfoldgicos
han mostrado que el reemplazo de un taxdn a veces ocupa vacantes de espacios
morfolégicos (Foote 1997); por ejemplo el remplazo de los ammonites mesozoicos por
nautilos del Terciario (Ward 1980), y el reemplazo de gasterdpodos pertenecientes al
género Aporrhais del Cretacico por estromboideos del Terciario (Roy 1996).

Recientemente los efectos de la acidificacion del océano se han vuelto mas evidentes, se
ha reportado que algunos moluscos calcificadores realizan ajustes en la mineralogia de la
concha, engrosamiento de esta o modificacién de los habitos de vida en respuesta a este
estrés ambiental. Esta relaciéon ejemplifica la importancia de la variacion morfoldgica
como respuesta adaptativa a cambios ambientales (Wolfe et al. 2012).

La morfologia, histéricamente ha sido utilizada por taxdnomos como caracter filial, es
decir como un indicador de pertenencia a un grupo natural. Los ammonites por ejemplo,
son distinguidos como objetos de investigacidn para sus altas tasas evolutivas basadas en
conchas de morfologia compleja y amplios intervalos de variaciéon. Especimenes del
género Balatonites que se caracterizan por poseer muchas variables morfolédgicas en
cuanto a la forma de la concha y la ornamentacién, sirven para demostrar que la
homogeneidad de la concha, usando un conjunto de caracteres simultdneamente, es
bastante util al realizar determinaciones a nivel de especie (Hohenegger y Tatzreiter
1992).



1.4 Clase Cephalopoda.

El phylum Mollusca es el segundo grupo animal mas extenso después de los artropodos
(Appeltans et al. 2012). Existen cerca de 200,000 especies de moluscos vivientes y 60,000
moluscos fdsiles conocidos. Este phylum estd conformado por las clases: Bivalva,
Gastropoda, Polyplacophora, Scaphopoda, Monoplacophora, Solenogastres,
Caudofoveata y Cephalopoda (Ponder y Lindberg 2008; Brusca 2003).

El registro fosil de la Clase Cephalopoda data desde mds de 450 millones de afios y hoy
en dia existen cerca de 700 especies con habitos bentdnicos o peldgicos, todos marinos
con algunas especies que pueden llegar a tolerar las condiciones estuarinas (Clarke y
Clarke 2014; Ponder y Lindberg 2008; Boyle y Roadhouse 2005; Voight 1997). Hay varias
diferencias que caracterizan a los cefalépodos en relacion a otros moluscos: son mas
rapidos y activos, carnivoros inteligentes; tienen un sistema nervioso bien desarrollado
que les permiten ser depredadores eficientes y competitivos; poseen la habilidad de
empatarse con la complejidad del ambiente, defenderse contra los depredadores, tener
comunicacion, aprendizaje y exhibir rituales complejos de apareamiento (Nishiguchi
2008).

En cuanto al tamafo del cefalépodo, éste puede variar dentro de las poblaciones
independientemente de la edad ya que su tamafio corporal depende mucho de la
temperatura (Boletzky 2003). Frecuentemente, en una temporada hay dos cohortes de
descendencia, una alcanza primero la madurez sexual que la otra, demostrando que los
cefalopodos modernos pueden acelerar sus tasas de crecimiento dependiendo del
ambiente y de las limitaciones fisioldgicas (Moltschaniwskyj 2004).

Los cefalépodos actuales o Neocoloidea (sensu Young et al., 1998) también son
excelentes mineralizadores. La mayoria de las mineralizaciones que presentan es internay
con aragonita como principal mineral: cefalépodos del género Spirula fabrican una concha
interna espiral, subdividida con camaras interiores; las sepias producen el “jibién”;
algunos pulpos mineralizan solo la rddula y ciertas estructuras vestigiales (p. ej. estiletes
laterales) (Bandel, 1979), mientras que los calamares presentan el gladio (Jereb et al.
2010). Miembros de la familia Nautilidae producen robustas conchas externas, y pueden
mineralizar algunos tejidos internos en los cuales incorporan al menos siete diferentes
biominerales (Lowenstam, et al. 1984).



El género Argonauta es de algin modo una excepcion, la hembra de este cefaldpodo
secreta a través de un tejido especializado localizado en los tentaculos dorsales, una
capsula de oviposicidon hecha de calcita la cual también utiliza como concha protectora y
aprovecha para el nado y movilidad en el ambiente peldgico (Smith et al. 2012; Voight
1997). Las diferencias en el origen de la concha del argonauta y del resto de los
cefalépodos (tentdculos versus manto) y estructura (calcita versus aragonita), son prueba
de que la concha en los argonautas es un caracter andlogo debido a evoluciéon
convergente (Hewitt y Westermann 2003; Young et al. 1998).



1.5 Variacion en moluscos.

Las conchas de los gasterdpodos estdn consideradas como caracteres modulares, sin
embargo muestran gran flexibilidad morfolégica por lo que se pueden generar
equivocaciones en la identificaciéon de especie cuando esta se lleva a cabo con base en
caracteres conquiliolégicos (Urbano 2011).

Se ha reportado que los caracteres en las conchas de los gasterépodos frecuentemente
reflejan adaptaciones a presiones ambientales inmediatas (Wagner 2001). Herce (2012)
reportd en conchas de gasterépodos una diferenciacién morfolégica adaptativa a las
condiciones del microhabitat ocupado. Estas morfologias permiten contrarrestar,
minimizar o evitar los efectos del oleaje o la depredacién, las cuales a su vez son
explotadas por cangrejos ermitafios que ocupan estos ambientes. También, en las conchas
de algunos gasterépodos se han reportado evidencias de que la salinidad puede afectar
los patrones de coloracién (Gonzalez 2015).

En bivalvos, la morfologia de la concha se considera de significancia adaptativa en
respuesta funcional del organismo a varios factores incluyendo temperatura (Leyva-
Valencia et al. 2012), relaciones intra e inter especificas, densidad de poblacién,
depredacion, (Ubukata 2003), movimiento de agua (Morais et al. 2014), naturaleza del
sustrato (Rajaei et al. 2014), suministro de alimento y cambios antropogénicos en el
ambiente (Sokotowski et al. 2008) entonces frecuentemente reflejan demandas
ambientales y pueden ser indicadores de calidad del agua.

La variacién en cefalépodos se ha estudiado principalmente en la morfologia de las
estructuras mineralizadas. En cefalépodos filogenéticamente tempranos, la evolucién de
la morfologia estuvo controlada por el problema del equilibrio de la concha en el
mantenimiento de la flotabilidad neutral durante el nado (Nishiguchi 2008). En
amonoideos, se ha estudiado que las diferentes combinaciones de la forma de la conchay
longitud de las cadmaras del cuerpo resultaban en diferencias en la orientacion y en el
grado de estabilidad hidrostdatica (Saunders y Shapiro. 1986).

En el caso del género Argonauta, la delineacién taxondmica se ha llevado a cabo con
base en caracteristicas de la camara de crianza que producen las hembras (concha o
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comunmente llamada “nautilo de papel”), la cual presenta mucha variacion (Fig. 1). Esta
variacion puede producirse naturalmente por los individuos, deberse a presiones
ambientales o también se puede adjudicar a la capacidad de las hembras argonautas de

reparar la concha si es dafiada o inclusive de reconstruirla completamente. Algunos



caracteres pueden estar presentes en un lado de la concha y ausentes en el otro (Finn
2013). Como consecuencia, mas de cincuenta nombres de especies han sido asignados
alrededor del mundo y a través de su estudio en la historia; sin embargo la revision del
grupo en su anatomia interna, muestra que la gran mayoria de estos nombres son
sinonimias de unas cuantas especies (Finn 2013).

Figura 1. Cdmara de crianza, concha o “nautilo de papel” de Argonauta nouryi. Vistas: Ventral,
Lateral y Dorsal.



1.6 Familia Argonautidae Tyron 1879.

Son organismos pertenecientes a la clase Cephalopoda Cuvier 1797, subclase Coleoidea
Bather 1888, orden Octopoda Leach 1818, suborden Incirriata Grimpe 1916 y superfamilia
Argonautoidea Naef 1912. Comparten un ancestro comun con los pulpos bentdnicos
actuales, sin embargo los argonautas dejaron el suelo marino para llevar su ciclo de vida
completo en el océano abierto (Young et al. 1998). Han sido situados en el orden
Octopoda con base en la morfologia de su cuerpo blando (Voight 1997) sin embargo su
historia evolutiva permanece desconocida (Martill y Barker 2006).

Son organismos peldgicos que habitan mares tropicales y subtropicales de todo el mundo
(Finn 2009). En general la biologia del argonauta es desconocida y se sabe poco sobre su
dieta (Heeger et al. 1992); mientras que en los estdmagos de otras especies de
cefaldopodos usualmente se encuentran crustaceos, cefaldpodos y osteictios, en los
argonautas aparecen heterdpodos, pterdpodos, y pequeiios peces (Sukhsangchan et al.
2009). Por otro lado, remanentes de argonautas han sido recuperados en estémagos de
un amplio rango de depredadores incluyendo calamares, peces, mamiferos marinos,
pinglinos y otras aves marinas (Abitia et al. 2010; Sukhsangchan et al. 2009; Boyle y
Roadhouse 2005).

Generalmente son recogidos en redes de arrastre pelagico, lances oblicuos y redes de
mano. Las hembras adultas son regularmente encontradas en la superficie; los machos y
las hembras juveniles han sido reportados bajo la superficie a 200 y 300 m
respectivamente (Finn 2014). Sin embargo, es mas frecuente que sean observados debido
a los ocasionales varamientos masivos de organismos vivos y conchas vacias en diversas
playas del mundo (Finn 2013; Sukhsangchan et al. 2009; Demicheli et al. 2006).

Los argonautas presentan dimorfismo sexual extremo (Fig. 2). Los machos son diminutos
pulpos con un manto que abarca un maximo de 1/12 del manto de la hembra y un peso de
1/600 de la hembra argonauta mas grande (Finn 2009) y nunca producen conchas. En el
macho, el tercer tentaculo izquierdo, llamado hectocétilo, ésta modificado para la
fecundacion por lo que es mads largo que el resto de los tentaculos, se desarrolla en un
saco ubicado bajo el ojo izquierdo y se autotomiza (se desprende) durante la cépula
(Guerra 1992). La hembra madura es frecuentemente hallada con multiples hetocétilos
(cada uno de diferente macho) envueltos entre las branquias dentro de la cavidad del
manto. Machos intactos también han sido encontrados dentro de las conchas de las
hembras (Finn 2014).
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Figura 2. Esquemas de la hembra argonauta (izquierda) y el macho argonauta (derecha).
Imagen tomada y modificada de (Finn 2013).

La concha de la hembra no es una concha de molusco verdadera, es decir, no es
producida por los derivados del “campo de la concha”, como ocurre en gasterépodos, ya
gue este tejido desaparece durante el desarrollo embrionario (Kniprath 1981), esta
concha es una estructura secundaria hecha de carbonato de calcio secretado por redes en
los extremos distales del primer par de brazos dorsales. A diferencia de las verdaderas
conchas de moluscos, el argonauta no esta unido a su concha, la mantiene en su lugar
usando las ventosas de sus brazos. Otra caracteristica de esta concha es que esta formada
de calcita, a diferencia de las de otros cefaldpodos con concha (p. e]. Sepiidae, Spirulidae y
Nautilidae) las cuales estdan compuestas principalmente de aragonita (Wolfe et al. 2013).
Las conchas de las hembras son realmente cdmaras de ovoposicidon y son usadas como
proteccion de las largas hebras de huevos puestos dentro (Finn 2014; Sukhsangchan
2007), aunque se encuentran también presentes en hembras no ovigeras

La presencia de una burbuja de aire en estas conchas les permite a los argonautas
mantener flotabilidad neutral en el ambiente peldgico (Finn y Norman 2010). Por otro

lado, estas burbujas se han considerado un factor de riesgo para la sobrevivencia de los
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argonautas ya que los puede obligar a permanecer en la superficie del océano
exponiéndolos a la depredacion y se cree que son las directamente responsables de los
varamientos masivos de estos organismos (Nishimura 1968). Finn y Norman (2010)
describieron el mecanismo por el cual esta burbuja es utilizada por el argonauta para
estabilizar la flotabilidad neutral durante el nado, en el que se captura el aire desde la
superficie del océano, luego el aire se comprime al alcanzar cierta profundidad, y
finalmente se balancea el peso del argonauta con la burbuja para obtener la neutralidad y
asi avanzar después mediante propulsién a chorro (Finn y Norman 2010) (Fig. 3).

__ﬁc Sm

Figura 3. Esquema y foto de una hembra del argonauta nadando a propulsién a chorro. La sombra
del apice de la concha indica la presencia de aire en el interior (Tomado de Finn y Norman 2010).
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1.7 Género Argonauta Linnaeus, 1758.

Contiene cuatro especies (A. nouryi Lorois, 1852, A. argo Llinnaeus, 1758, A. hians
Ligthfoot, 1786 y A. nodosus Ligthfoot, 1786) (Finn 2014). En México no existen trabajos
especificos sobre la familia, el género o alguna de sus especies y basicamente todos los
registros estdn relacionados con su papel como alimento de otros organismos (Abitia et al.
2010). En el golfo de México se ha reportado A. argo y A. hians (Castillo Estrada 2015;
Felder y Camp 2009; Salcedo-Vargas 1991; Voss 1956). En costas del Pacifico se han
reportado dos especies para México y Estados Unidos: A. nouryi y A. argo a las cuales se
les han asignado multiples sinonimias (Finn 2013; Felder y Camp 2009; Rios-Jara 2001). En
el mercado de coleccionistas y aficionados la concha de los argonautas alcanza precios
muy elevados (Rios-Jara 2001).

Argonauta nouryi Lorois, 1852.

Especie pelagica restringida al océano Pacifico ecuatorial oriental. Océano pacifico del este
de las islas Marquesas a la costa oeste del norte y sur América, del sur de California al sur

de Peru (Fig. 4).
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Figura 4. Distribucién de A. nouryi (Tomada de Finn 2014).
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El manto de la hembra es de al menos 52 mm, la longitud total es de 174 mm; la longitud
de la concha es de 94 mm y el tamafio del macho es desconocido (Fig. 5).
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Figura 5. A. nouryi: A y B corresponden al morfotipo A. cornuta; C y D a A. nouryi
(Tomado de Finn 2014).

Las hembras de esta especie producen conchas de variada apariencia que son
regularmente atribuidas a las sinonimias A. cornuta Conrad 1854 y A. expansa, Dall 1872.
(Finn 2014).

Argonauta argo Linnaeus, 1758

Especie cosmopolita distribuida en aguas tropicales, subtropicales y templadas.
Distribucidn circunglobal en los hemisferios norte y sur (aproximadamente entre los 40° N
y los 40° S), incorporando las aguas del océano Atlantico, océano indico y océano Pacifico.
Conocida desde el sur de Sudafrica, Australia del Este, el sur de Peru y Brasil, y tan lejos
como el norte del mar Mediterraneo, Japon y California (Fig. 6).
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Figura 6. Distribucién de A. argo (Tomado de Finn 2014).
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El manto de la hembra puede medir al menos 97 mm, longitud total de 438 mm: la
concha puede medir 300 mm (Fig. 7). La longitud total del macho hasta los 15 mm
(excluyendo los hectocétilos).

40 mm

Figura 7. A. argo. A vista ventral, B vista lateral. (Tomado de Finn 2014).

La sinonimia A. cygnus Monterosato 1889 es frecuentemente usado cuando los
especimenes son obtenidos en el mediterraneo. A. pacifica Dall 1871 es usado
comunmente cuando son encontrados en el Pacifico (Finn 2013).
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1.8 Morfometria geométrica.

La morfometria geométrica es una rama de las matematicas de la cual se deriva una
metodologia basada en el analisis de la forma geométrica de las estructuras. Utiliza el
concepto de forma como “toda la informaciéon remanente después de restar los efectos de
rotacion, escala y posicion” (Kendall 1981). La forma del objeto en estudio no se describe
en términos de sus dimensiones, como en la morfometria tradicional, sino de la relacion
espacial entre sus partes. Por lo tanto, la informacion relativa a la geometria de los
objetos se puede recuperar permitiendo la visualizacion de los cambios morfoldgicos
(McKeown y Schmidt 2013; Toro 2010; Rohlf y Bookstein 1990).

Los datos utilizados para el analisis corresponden a un conjunto de puntos de referencia
o “landmarks” como se nombraran en la presente tesis para conservar su denominacion
original del inglés, representativos de una forma. Un landmark corresponde a un punto
del espacio que tiene un nombre y coordenadas cartesianas que describen su posicién en
el espacio (Bookstein 1991). Para la definicion de un conjunto de landmarks idealmente
debe hacerse bajo los criterios de: homologia, consistencia en la posicién relativa,
cobertura adecuada de la forma, repetibilidad y co-planaridad (Toro 2010; Zelditch y Fink
2004; Bookstein 1991). El criterio de homologia se encuentra altamente relacionado con
las caracteristicas anatomicas, funcionales y evolutivas de la estructura donde se situaran
los landmarks. La tipologia de los landmarks se basa tanto en la localizacién definida de los
puntos, como en la explicacidn que muestran respecto a un fendmeno morfolégico. De
acuerdo a ello, pueden pertenecer a tres tipos de landmarks: Tipo 1, en el cual se hayan
las suturas, intersecciones, y centros de estructuras homodlogas, es decir, siempre se
encuentran en todos los ejemplares y son faciles de ubicar; tipo 2, los cuales se ubican en
curvaturas maximas, donde existe aplicacion de fuerzas biomecanicas, o la parte mas
prominente de una tuberosidad; finalmente los landmarks tipo 3, los cuales corresponden
a puntos extremos cuya definicién esta dada por estructuras distantes (Zelditch y Fink
2004; Bookstein 1991).

Para las estructuras carentes de landmarks anatémicos homdlogos como las lineas o
superficies curvas se desarrollaron los denominados “semilandmarks”, ya que por
definicidon no siguen criterios de homologia bioldgica, es mas bien el contorno de la forma
estudiada el que es homodlogo; corresponden a puntos localizados en una curva de
acuerdo a la posicion de otros landmarks o estructuras, y pueden desplazarse levemente
en ella (Gunz y Mitteroecker 2013; Toro 2010). Los analisis posteriores no se realizan
sobre los landmarks, sino sobre la configuracion completa.
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Una manera de tener una idea global de los cambios de la forma es a través de la
“funcion de placa delgada” (TPS por sus siglas en inglés «thin plate spline»), corresponde a
una funcién desarrollada por Bookstein (1991), que muestra la distribucion de los cambios
morfoldgicos en las imagenes analizadas. Con la proyeccién de la forma del denominado
“espacio de Kendall" a un espacio tangente la informacién que describe la forma puede
ser estudiada de diversas maneras, tales como analisis exploratorios: analisis de
componentes principales (Principal Component Analysis PCA), analisis de variantes
candnicas (Canonical Variate Analysis CVA) o analisis de deformacion relativa «relative
warps analysis». Comunmente se utiliza la distancia Mahalanobis como una forma de
determinar la similitud entre dos variables aleatorias multidimensionales, tiene en cuenta
la correlacidon entre las variables aleatorias; en este caso, junto a la distancia entre
Procustes indica la similitud entre las configuraciones de landmarks para cada morfotipo
utilizada para la asignacion de grupos. Asi también analisis estadisticos para la puesta a
prueba de hipdtesis, como el andlisis multivariado de varianza MANOVA, regresiones
multivariadas y otras pruebas no paramétricas son de uso comun en los analisis de
morfometria geométrica (Rohlf 2008; Zelditch y Fink 2004; Rohlf y Bookstein 1990).
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2. JUSTIFICACION

La amplia variabilidad de la concha del género Argonauta ha complicado la determinacién
taxondmica de las especies pertenecientes al grupo. Asi también la existencia en mar
abierto de estos organismos dificulta el estudio de la distribucién de la variacién de la
concha entre sus poblaciones. Este estudio es importante ya que muestra la posibilidad de
analizar la variacion y distribucion morfolégica de estos organismos utilizando fotografias
de conchas de argonautas, encontradas en distintos varamientos, con el uso de métodos
de morfometria geométrica. De este modo, es posible analizar la variacién intraespecifica
de las especies pertenecientes al género para determinar la utilidad de la forma de Ila
concha como cardcter taxondmico. Este método también permite identificar patrones de
distribucién morfoldgica que indiquen la influencia del ambiente en la generacién de la
variabilidad.

3. OBJETIVOS

3.1 General.
Analizar la variacion morfométrica de la concha de dos especies del género
Argonauta recolectadas en varias localidades y afios de recoleccion a lo largo de la
costa de Baja California.

3.2 Particulares.
1) Analizar la variacién intraespecifica de las conchas de Argonauta nouryi y
Argonauta argo.

2) Determinar si existen patrones morfométricos en las especies mencionadas
relacionados con la localidad y el afio de recoleccion.

3) Definir los aspectos en los que difiere la morfologia de la concha de los dos
fenotipos de A. nouryi: denominados A. cornuta y A. nouryi.
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4. HIPOTESIS

1) Si el analisis muestra amplia variacion intraespecifica no relacionada con
patrones de distribucidn o relacion con el desarrollo del organismo, entonces se
considera la concha del argonauta como hipervariable aun en niveles espacio
temporales cortos (variacién anual, variacion local).

2) Si existen patrones en la distribucidon de la variabilidad de las conchas de los
argonautas relacionados con los anos o localidades de recoleccién, entonces la
variacion puede deberse a plasticidad fenotipica inducida ambientalmente,
ontogénica, o no ontogenética y por lo tanto reversible.

3) Si la concha de los dos morfotipos de A. nouryi es diferente en cuanto a tamaiio,
anchura o forma, ademas de las ornamentaciones, entonces se consideran
morfologias diferenciadas y se propone que se tratan de variantes de una misma
especie o poblaciones resultantes de plasticidad de desarrollo o flexibilidad
fenotipica.

19



5.1 Ejemplares.

5. METODO

La mayoria de los ejemplares se recolectaron en la Bahia El Mogote, La Paz Baja California

Sur (Fig. 8). Posteriormente las conchas se llevaron a su respectiva coleccion (Tabla 1) en

donde se llevd a cabo la identificaron por el personal de cada coleccidn cientifica.

Tabla 1. Ejemplares fotografiados para el andlisis morfométrico.

Ao Morfotipo Localidad Cantidad
1982 A. cornuta Bahia El Mogote, La Paz. 1
1982 A. argo Bahia El Mogote, La Paz. 2
1991 A. cornuta Golfo de México 1
1991 A. argo Golfo de México 1
1999 A. argo Bahia Agua Verde, La Paz 1
2000 A. cornuta Bahia El Mogote, La Paz. 86
2000 A. argo Bahia El Mogote, La Paz. 15
2000 A. nouryi Bahia El Mogote, La Paz. 58
2005 A. cornuta Bahia El Mogote, La Paz. 68
2005 A. argo Bahia El Mogote, La Paz. 14
2007 A. argo Bahia El Mogote, La Paz.
2008 A. nouryi Bahia El Mogote, La Paz.
2012 A. cornuta Bahia Las brisas, BCS
2013 A. nouryi Bahia Los Angeles, BCN

Total de ejemplares 255
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Figura 8. Mapa de la Bahia El Mogote La Paz Baja California Sur.

Elaborado con la herramienta en linea SeaTurtle Map Tool, disponible en www.seaturtle.org
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5.2 Fotografias.

Con una camara Cannon EOSX-ti, se tomaron las fotografias de los ejemplares utilizando
una base que mantuvo la cdmara a una distancia de 30 cm del ejemplar. Esta distancia se
utilizé constante en todos los ejemplares asi como la utilizacion de una escala métrica. Se
obtuvieron fotografias de tres vistas: ventral, dorsal y lateral de 255 conchas de
argonautas. La vista ventral muestra la abertura de la concha, |a vista dorsal es opuesta a
la abertura y muestra el largo de la quilla y la vista lateral muestra el giro de la concha del
argonauta (Fig. 1). Al final se obtuvieron 765 fotografias.

Los ejemplares fueron facilitados en varias colecciones. Se realizd una estancia en la
ciudad de La Paz, Baja California Sur México en octubre del 2014. En esta ciudad se visitd
el Centro Interdisciplinario de Ciencias Marinas del Instituto Politécnico Nacional
(CICIMAR-IPN) contando con la supervision del Dr. Esteban Félix Pico y se obtuvieron
fotografias de 5 especimenes: 1 propiedad del Dr. Félix Pico, 3 de la coleccién personal del
Dr. Federico Garcia Dominguez y 1 de la coleccién malacolégica del CICIMAR. Se revisé la
coleccion de la Universidad Auténoma de Baja California Sur (UABCS) en donde el Dr.
Carlos Caceres facilitd un espécimen para fotografiarlo. También se fotografiaron 6
especimenes de la coleccién personal de la Dra. Alicia Jiménez, investigadora del Centro
de Investigaciones Bioldgicas del Noroeste (CIBNOR). Ademds se visitd la Coleccion
Nacional de Moluscos del Instituto de Biologia de la Universidad Nacional Autonoma de
México (UNAM) (bajo la supervision de la Dra. Edna Naranjo) donde se obtuvieron
fotografias de una concha de argonauta. También se utilizaron fotografias de dos conchas
de argonautas del “Museum of Paleontology, University of California” y fotografias de 241
conchas de argonautas del “Santa Barbara Museum of Natural History” tomadas por el M.
en C. Brian Urbano Alonso bajo la supervisién del Dr. Paul Valentich-Scott. Los argonautas
se recolectaron e identificaron en las fechas y localidades indicadas en la tabla 1,
considerando que A. cornuta y A. nouryi se determinaron como especies distintas, aunque
Finn (2013), utilizando caracteres anatdmicos internos, ubicé los dos fenotipos dentro de
una misma especie. En este estudio se analizaron como “morfotipos” separados, debido a
su distincién morfoldgica basada en presencia y ausencia de “cuernos”.

5.3 Digitalizacidon de imagenes.

Utilizando el programa tpsDig2 (Rohlf 2010) se digitalizaron un total de 1020 fotos,
colocando landmarks en las tres vistas de los 255 ejemplares, ademas, se digitalizo la vista
lateral con semilandmarks en los 255 ejemplares (Fig. 9). En la tabla 2 se indican a que tipo
pertenecen los landmarks utilizados para la delimitacién de la forma de cada una de las
vistas.
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Tabla 2. Tipo de landmarks ubicados en las fotografias de las tres vistas.

Vista Landmarks Tipo
2,3,4,8,9,10,13 y 15 1
Ventral 1,5 7, 11 2
6,12, 14 3
No hay 1
Dorsal 2,6,8,12 2
1,3,4,5,7,910, 11 3
1,3 1
No hay 2
Lateral 2,4 3
5,6,7,8,9,10, 11,12, 13,
14, 15, 16, 17, 18, 19, 20, Semilandmarks
21, 22, 23, 24, 25, 26

- Vista ventral: Se colocaron los siguientes 15 landmarks (Fig. 9A):

Tubérculo inferior de la quilla izquierda

Punta del cuerno izquierdo

Flexién del cuerno izquierdo

Inicio del cuerno izquierdo

Tubérculo superior de la quilla izquierda

Punto medio superior

Tubérculo superior de la quilla derecha

Inicio del cuerno derecho

Flexidn del cuerno derecho

Punta del cuerno derecho

Tubérculo inferior de la quilla derecha

Punto medio inferior

Interseccion izquierda interna del giro y la abertura
Punto extremo del giro

Interseccion derecha interna del giro y la abertura

O oo NOOUL A WN R
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- Vista dorsal: Se colocaron doce landmarks (Fig. 9B).

Para ubicar los landmarks en posicién simétrica se utilizd el programa MakeFan8 Win
(Sheets 2006) con el cual se trazé una figura predeterminada de cinco lineas transversales,
asi se ubicaron y colocaron seis landmarks alrededor del cuerpo de la concha (landmarks:
3,4, 5y 9, 10, 11), los otros cuatro landmarks se colocaron en los dos tubérculos
superiores de la quilla (6 y 8) y los dos tubérculos inferiores de la quilla (2 y 12) (Fig. 9B).
Los landmarks 1 y 7 se ubicaron en el punto medio inferior y superior de la quilla
respectivamente.
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- Vista lateral: Se digitaliz6 con landmarks y semilandmarks usando el programa
MakeFan8 Win (Sheets 2006) con el cual se marcaron dos abanicos sobre las fotografias,
uno para ubicar semilandmarks a lo largo del contorno exterior de la concha para observar
la extension del giro y otro para ubicar semilandmarks en el contorno de la abertura para
observar si hay variacién en el tamafio de esta (Fig. 9C).En total, se colocaron 26 puntos
del siguiente modo: dos curvas con once semilandmarks cada una, tres puntos auxiliares
delimitando las curvas y un landmark al final del primer giro interno de la concha: Los
puntos 1 y 2 son puntos auxiliares que delimitan la curva del contorno exterior de la
concha, los puntos 5 al 15 son semilandmarks en esta curva. Los puntos 1 y 4 son puntos
auxiliares que delimitan la curva del contorno de la abertura, los puntos 16 al 26 son
semilandmarks en esta curva; por ultimo el punto 3 es un landmark al final del primer giro
interno de la concha (Fig. 9C). En un segundo archivo extensién tps de la vista lateral de
todas las conchas, se colocaron landmarks sobre las mismas ubicaciones obtenidas con
MakeFan8 Win (Sheets 2006) para poder realizar un TPS con el programa tpsRelw (Rohlf
2003) y obtener gradilla de deformacion de la vista lateral (Anexo).

Figura 9. Landmarks y semilandmarks utilizados en el analisis de morfometria geométrica de las 2
especies. A, ventral; B, dorsal; C lateral.
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5.4 Anadlisis con morfometria geométrica.

-Imagen consenso:

Para la obtencién de una imagen consenso o promedio de cada conjunto de datos, se
utilizé el método de “superposicion de Procrustes” el cual permite superponer de manera
Optima todas las configuraciones de landmarks, dejando a la vista las diferencias entre
todos los ejemplares (Torcida et al. 2012). Se obtuvo una imagen consenso o promedio
para cada una de las 3 vistas de las conchas. Para las vistas ventral y dorsal se utilizé el
programa Morphol (Klingenberg 2011). Para la vista lateral, el programa Semiland,
integrado en el programa CoordGen8 (Sheets 2006).

-Variacion intraespecifica:

Para analizar la variacién que los morfotipos pueden presentar, se juntaron todos los
ejemplares del mismo morfotipo, independientemente de la fecha de recoleccién y
localidad, en una base de datos. Con ella se realizé la superposiciéon de Procustes con las
configuraciones de landmarks de las conchas fotografiadas.

Se utilizé la TPS y un PCA para visualizar la deformacidon de la imagen consenso, el
programa Morphol (Klingenberg 2011) para realizar el PCA de las vistas ventral y dorsal y
el programa PCAGen 8 (Sheets 2006) para el PCA de los semilandmarks en la vista lateral.
Por ultimo se utilizé el programa tpsRelw (Rohlf 2003) para todos los TPS (Anexo).

-Relacion del tamaiio con la forma:

Al realizar la superimposicidon de Procustes se calculd el tamaio del centroide (distancia
de los landmarks al punto de gravedad de la figura). Para determinar si existe relacién
entre el tamafio de la concha y la forma de ella, se realizd una regresién lineal utilizando el
logaritmo del tamafio del centroide como variable independiente contra la configuraciéon
de landmarks como variable dependiente. El manual del MorpholJ (Klingenberg 2011)
indica que es recomendable utilizar el logaritmo del tamafio del centroide para resaltar las
diferencias entre individuos cuando no sean completamente evidentes.

Se utilizoé el programa Morphol (Klingenberg 2011) para realizar la regresion las vistas

ventral y dorsal y el programa tpsRegr (Rohlf 2003) para la vista lateral ya que esta vista
contiene semilandmarks y Morphoj (Klingenberg 2011) no analiza semilandmarks.
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-Distribucion morfoldgica espacial y temporal:

Espacial: Para determinar si hay diferencias en la forma de las conchas recogidas en
distintas localidades, se realizaria un CVA para cada vista para medir la distancia
morfométrica entre las conchas de estas localidades. Sin embargo no hubo datos
suficientes para realizar este analisis.

Temporal: Para calcular diferencias en la morfologia de las conchas recogidas en distintos
afios, se realizdé una prueba de F con el programa TwoGroup 8Win (Sheets 2006). Las
fechas de recoleccidn de ejemplares que se contrastaron fueron:

Morfotipo Aino No de individuos Aino No de
individuos
A. cornuta 2000 86 2005 68
A. nouryi 2000 58 VS. 2013 5
A. argo 2000 15 2005 14

Estas fueron las Unicas muestras con numero ejemplares adecuado para obtener
resultados significativos.

-Variacion entre los fenotipos de A. noury:

Se utilizéd un CVA para determinar si existen diferencian en las tres vistas de la concha de
los dos fenotipos de A. nouryi, en el que también se incluyé a A. argo como referencia. Se
utilizo el programa Morphol (Klingenberg 2011) para el analisis de las vistas ventral y
dorsal y el programa CVAGen8Win (Sheets 2006) para el CVA con semilandmarks de la
vista lateral.
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6. RESULTADOS
6.1 Variacidn intraespecifica.

Se utilizé el método de superposicién de Procustes para alinear las configuraciones de

landmarks de las imagenes de cada morfotipo, con base en estas, se realizaron los andlisis
posteriores (Fig 10).

Se obtuvieron figuras consenso de las tres vistas de los tres morfotipos y después se
realizé el PCA el cual resalta la variacién presente en toda la muestra (Fig. 11).
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Figura. 10. Superposicion de Procustes de las tres vistas de los tres morfotipos: A) A. cornuta,
B) A. nouryi, C) A. argo.
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Tabla 3. Descripcion del PCA de los tres morfotipos analizados con los principales sitios de variacion en las tres vistas (ventral, dorsal y lateral).

Vista Ventral Dorsal Lateral
Morfotipo Zona Direccion Zona Direccion Zona Landmarks Direccion
de Landmarks dela de Landmarks dela de 4] dela
variacion deformacion | variacion deformacion variacion semilandmarks deformacion
Cuernos 2y 10 Afuera hacia 3,4, 5del Afuera hacia Contorno 22 al 26 Afuera hacia
adentro Anchura lado adentro, mas dela adentro
A. cornuta dela izquierdo y anchaenla abertura
concha 9,10, 11 zona de la 10al 15 Adentro
Quilla ly1l Adentro del lado aberturay Contorno hacia afuera
hacia afuera derecho mas estrecha exterior
dirigiendose hacia el giro del giro
al centro de
la concha.
Cuernos 2y 10 Adentro 3,4, 5del Afuera hacia Contorno 20-23 Adentro
hacia afuera Anchura lado adentro, mas dela hacia afuera
A. nouryi dela izquierdo y anchaen la abertura
Quilla 1y11 Adentro concha 9,10,11 zona de la 15 al 18 Afuera hacia
hacia afuera del lado a‘bertura Y Contorno adentro
hacia abajo derecho mas estrecha axtetior
hacia el giro del giro
Cuernos 2y 10 Adentro 3, 4, 5del Afuera hacia Contorno 22 al 26 Afuera hacia
hacia afuera Anchura lado adentro, dela adentro
A. argo dela izquierdoy homogéneo a abertura
concha 9,10, 11 lo largo de la
Quilla 1y11 Adentro del lado concha Contorno 6,7y 8 Afuera hacia
hacia afuera derecho exterior adentro
alejandose del giro
del centro
dela
concha.




6.2 Relacion del tamaiio con la forma.

La regresién del tamaifio de la concha con la forma mostré resultados significativos en un
pequefio porcentaje de la muestra en las vistas ventral y lateral de los tres morfotipos
(Tabla 4). En cambio, en la vista dorsal que es en la que se observa el ancho de la concha,
resultd un alto porcentaje explicado por la regresion en la muestra de los tres morfotipos,
(Tabla 4). En los tres morfotipos se observa que el ancho disminuye a medida que la
concha aumenta de talla. Ademas, la regresién muestra que A. argo es claramente la
concha mas grande; A. cornuta y A. nouryi son de tamafio similar.

Tabla 4. Resultados de la regresidon que muestra la relacién del tamafio con la forma de la concha
realizada en los tres morfotipos. La correlacidn es significativa (*) para el porcentaje sefialado.

Morfotipo Vista Porcentaje de la P
variacion explicada

A. cornuta Ventral 5.63% <.0001
157 individuos Dorsal 46.96% <.0001*

Lateral 4.43% <.0001

A. nouryi Ventral 16.67% <.0001
64 individuos Dorsal 58.06% <.0001*

Lateral 11.33% 0.0149

A. argo Ventral 25.12% <.0001
34 individuos Dorsal 76.47% <.0001*

Lateral 30.44% <.0001
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Logaritmo del tamafio del centroide
Figura 12. Muestra la correlacidn del tamano con la torma de la vista dorsal de los tres morfotipos.
A. cornuta rojo, A. nouryi verdey A. argo azul.
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Figura 13. Correlacidn que describe el tamafio con la forma de los ejemplares en la vista dorsal de
los tres morfotipos.

30



6.3 Distribucion morfoldgica temporal y espacial.

Por localidad de recoleccion.

No fue posible calcular diferencias en la forma para los datos agrupados por localidad
debido a la desigualdad de muestras obtenidas. La mayoria de especimenes se
recolectaron en distintas fechas en la bahia el Mogote, La Paz Baja California Sur y se
recolectaron pocas en otra localidad (Tabla 1).

Por fecha de recoleccion.

Los resultados de la prueba F realizada se muestran en la tabla 5. En todas las vistas, la
forma de la concha fue distinta con excepcion de la vista dorsal de A. nouryi.

Tabla 5 Resultados de la prueba de F de las muestras colectadas en dos fechas distintas para cada
morfotipo. DEM= Distancia entre medias.

Morfotipo Aios Vista F DEM P
A. cornuta 2000 Ventral 5.59 0.0308 0.0100*
Vs Dorsal 5.24 0.0155 0.0100*
2005 Lateral 1.65 0.0116 0.1300
A. nouryi 2000 Ventral 4.27 0.0759 0.0100*
Vs Dorsal 0.3 0.0171 0.5300
2013 Lateral 2.90 0.0370 0.0100*
A. pacifica 2000 Ventral 16.58 0.0961 0.0100*
Vs Dorsal 4.41 0.0337 0.0300*
2005 Lateral 7.86 0.0545 0.0100*

6.4 Variacion entre los fenotipos de A. noury.

Los resultados del analisis canénico de varianza (CVA) indican que A. nouryi y A. cornuta,
estan parcialmente diferenciados en las vistas de la apertura y la vista lateral que es
donde se observan las ornamentaciones (Fig.14 y Fig. 16), esto era de esperarse ya que, en
el caso de estos dos morfotipos, la asignacion taxondmica se realizd con base en la
presencia o ausencia de los ornamentos laterales “cuernos”. En cambio la vista dorsal, que
es donde se observa el ancho de la concha, es idéntico en el caso de A. nouryi y A.
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cornuta, es decir la diferenciacion solo ha ocurrido en los cuernos y no en la complexion
general de la concha(Fig. 15). Para el CVA, se incluyd A. argo para tener una referencia.

Tabla 6. Resultados del CVA de las tres vistas: ventral, dorsal y lateral. La distancia Mahalanobis y
la distancia de Procustes indican similitud entre morfotipos.

Vista | Morfotipo Morfotipo Estadisticos
A. nouryi A. cornuta
2.7293 Mahalanobis
A. nouryi X 0.0954 Distancia de Procustes
<.0001* P
Ventral 7.7538 7.8173 Mahalanobis
A.argo 0.1750 0.2160 Distancia de Procustes
<.0001* <.0001* P
1.5814 Mahalanobis
A. nouryi X 0.0119 Distancia de Procustes
0.0175 P
Dorsal 5.9156 6.4543 Mahalanobis
A.argo 0.1468 0.1470 Distancia de Procustes
<.0001* <.0001* P
2.531052 Mahalanobis
A. nouryi X 0.034706 Distancia de Procustes
0.009* P
Lateral 5.635462 5.841238 Mahalanobis
A.argo 0.096024 0.094118 Distancia de Procustes
0.009* 0.009* P
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Figura 14. Grafica del CVA vista ventral. Rojo: A. cornuta; Verde: A .nouryi; Azul: A. argo.
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La vista ventral de A. cornuta y A. nouryi estan en parte sobrepuestas, A. argo en cambio
es completamente distinta (Figl4).

Variable Canonica 2
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-8 -6 -4 -2 0 2 4 G

Variable Canonica 1
Figura 15. Resultados del CVA que muestra la vista Dorsal de A. cornuta (rojo), A .nouryi (verde) y
A. argo (azul).

En la vista dorsal, A. cornuta 'y A. nouryi estan casi completamente sobrepuestas. La distancia de
Procustes entre estos dos morfotipos no es significativa por lo que pertenecen a un mismo grupo.
A. argo es distinta a los otros dos morfotipos.
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Figura 16. Grafica del CVA vista lateral. Negro: A. cornuta; Rojo: A .nouryi; Azul: A. argo.
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7. DISCUSION
a) Variacién intraespecifica.

La concha de los argonautas es una estructura con amplia variacién intraespecifica. Esta
condicién de hipervariabilidad puede ser originada por factores genéticos o inducida
ambientalmente, ademas los argonautas pueden reparar la concha si es dafada o
repararla completamente, lo que también puede generar variacion entre los individuos
(Finn 2013).

Las ornamentaciones laterales “cuernos” y la “quilla” son las regiones con mds variacion
en la vista ventral de la concha. Los “cuernos” se encuentran presentes en los tres
morfotipos, en A. cornuta son mas largos, en A. nouryi son chatos y en A. argo son cortos
y mds puntiagudos. En cuanto a A. cornuta y A. nouryi, morfotipos separados por la
presencia o ausencia de cuernos respectivamente, se ha establecido con base en
caracteres del cuerpo blando que son la misma especie, por lo que la presencia de estos
dos morfotipos podria ser una variacion natural dirigida por factores genéticos, y por lo
tanto hereditarios ya que, como se discute mas adelante, los cuernos no tienen relacion
con el tamafio. Ademads segun la muestra, ningin morfotipo es dominante sino que se
encuentran en proporciones similares, entonces, la presencia de estos dos morfotipos es
mas probable que se asocie a la presencia de variantes genéticos, que a la accion de
presiones ambientales. En A. argo la variacidn intraespecifica es menor y la relacién con el
tamafio es mas importante que en los morfotipos anteriores. En cuanto a la quilla, esta es
similar en las tres conchas.

El andlisis de morfometria geométrica muestra que los caracteres variables no se
presentan aislados sino que muchas veces la variacién de un caracter implica la variaciéon
de otro, este fendmeno lo llamé Darwin variacion correlativa. La grafica del “Thin Plate
Function” (Anexo) muestra cdmo algunos de los ejemplares tienen “cuernos” largos y
“quilla” prominente; otros individuos tienen “cuernos” cortos y “quilla” chata; finalmente
también hay individuos con una combinacidn en la variacidon de estas caracteristicas. Es
decir, la elongacién o acortamiento de una ornamentacién no necesariamente implica la
de la otra aunque, estas dos ornamentaciones, pueden estar variando al mismo tiempo
con respecto a la figura consenso. Esto es cierto para los tres morfotipos.

El PCA de la vista lateral muestra que el tamafio del giro puede ser mas extenso o
reducido (Fig. 11 C, F, I); sin embargo, es muy poca la variaciéon relacionada con la
extensidon del giro, la principal fuente de variacion en esta vista se encuentra en la
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elongacion de las ornamentaciones laterales ubicadas en el borde de la abertura. Las
elongaciones en las ornamentaciones de la concha pueden ser consecuencia de la presion
ocasionada por depredacién, pueden haber sido seleccionadas como proteccién en caso
de choque contra objetos sélidos o también como estabilizadores de la flotabilidad. Estas
mismas explicaciones han sido propuestas para las ornamentaciones de las conchas en
ammonites (Ward 1981). Lo anterior contrasta con los nautilos, que han tenido
persistencia en la morfologia de su concha a través de su historia (Ward 1980), pues esta
consistencia de forma ha sido interpretada como una consecuencia directa de la seleccidn
adaptativa para su ambiente y modo de vida (Ayyasami 2009).

Un reto para los animales con existencia peldgica es la habilidad para controlar y
mantener la posicidn vertical dentro de la columna de agua. Algunos animales pelagicos
obtienen ventajas energéticas flotando neutralmente, asi no gastan energia
constantemente en enderezar el peso del cuerpo (Voight 1997). Argonautas hembras
cautivas muestran varios grados de flotabilidad utilizando la burbuja de aire contenida en
su concha (Fig. 3) (Finn y Norman, 2010). Es posible que en argonautas, la variacion
morfoldgica intraespecifica se relacione con el mantenimiento de la flotabilidad neutral
durante el nado y asi explicar la variacidn de las ornamentaciones dentro de la poblacion
con los p roblemas y factores que cada individuo enfrenta para mantenerse flotando en el
ambiente pelagico: peso del cuerpo blando, tamafo de la puesta, edad, o atraccidn sexual
ya que las hembras argonautas tienen multiples cépulas y es comun que se encuentren
varios hectocétilos dentro de una hembra, ademas el tamaio de la concha puede influir el
tamarfio de la puesta.

Por otro lado, la determinacidon taxondmica de los argonautas, durante muchos afios, se
ha hecho con base en los caracteres conquiliolégicos y se ha utilizado la morfometria
tradicional como herramienta metodoldgica para llevar a cabo estas identificaciones. Una
de las consecuencias del uso de la morfometria tradicional en una concha con amplia
variacion intraespecifica, es que al utilizar medidas discretas en partes o regiones de la
estructura, se generan descripciones incompletas y a veces ambiguas de las conchas que
designan las especies y con ello mucha confusion al momento de realizar la
determinacion.

Las descripciones a través de caracteres discretos son usadas comunmente en claves
taxondmicas y funcionan para muchos otros moluscos, en particular esto es cierto para
grupos de gasterdpodos, sin embargo aln en gasterdpodos las delimitaciones
taxondmicas pueden ser inciertas debido a la plasticidad que las conchas pueden exhibir
en determinados ambientes (Urbano 2011).
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Se han utilizado multiples sinonimias de especie en argonautas debido a la amplia
variabilidad intraespecifica que presentan en su concha, también su amplia distribucidn
global contribuye al uso de varias asignaciones, por ejemplo A. pacifica es la sinonimia
mas comunmente usada para A. argo cuando es encontrada en costas de océano Pacifico
(Finn 2013). Por lo tanto se acepta la hipdtesis 1: se confirma que la concha de los
argonautas presenta una amplia variacion intraespecifica en las especies estudiadas.

b) Relacion del tamaiio con la forma.

Los argonautas juveniles son pequefias réplicas del adulto con los brazos cortos y todos
con la misma igual longitud, las hembras no tienen concha al inicio de sus vidas, sino hasta
la madurez sexual cuando comienzan a fabricarla una vez se han diferenciado sus
primeros brazos dorsales (Sukhsangchan 2007). Permanecen su vida entera en la columna
de agua, son continuos reproductores y siguen creciendo aun después de alcanzada la
madurez sexual y después de las continuas reproducciones (Franco-Santos et al. 2014;
Finn 2013; Walker 2000).

Al realizar una correlacién entre el tamafio de la concha y la forma no se obtuvieron
resultados significativos en la vista ventral, en esta vista se muestran las ornamentaciones
laterales “cuernos” y la “quilla” (Tabla 4). Esto indica que las ornamentaciones se
desarrollan independientemente del tamafio o la edad que tenga la hembra argonauta. En
la vista lateral, tampoco se obtuvo una relacion de dependencia entre la extension del giro
y el tamaiio de la concha (Tabla 4). Esos resultados indican que la variacién en estas vistas
de la concha es un caracter debido a la constitucion genética individual o es consecuencia
de la modificacion morfoldgica originada por influencia del ambiente mdas que ser una
consecuencia directa del desarrollo en los argonautas.

En la vista dorsal, en la que se muestra el ancho de la concha, se observé una relacion
significativa de dependencia entre el tamaio y la forma de la concha; esta relacion se da
en el 46.96% de la muestra para A. cornuta; el 58.06% para A. nouryi; y 76.47% para A.
argo (Tabla 4). Se observa que a medida que aumenta el tamafio de la concha el ancho
disminuye, esto es similar en los tres morfotipos (fig. 12), lo que parece indicar que la
variacion esta determinada por los requerimientos del individuo para mantener su
flotabilidad neutral, el ancho puede compensar el tamano pequefio de la concha para asi
balancear al argonauta en el nado horizontal.

La regresidn en la que se integran los tres morfotipos muestra claramente que A. argo es
en promedio el morfotipo de mayor tamano y los morfotipos A. cornuta y A. nouryi estan
casi completamente sobrepuestos en cuanto a talla (Fig. 12), indicando mediante el uso
exclusivo de caracteres conquilioldgicos que son la misma especie.
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c) Distribucion morfolégica temporal y espacial.

-Por localidad de recolecta: La cantidad de ejemplares obtenidos no fue suficiente para
poder realizar comparaciones morfométricas entre las playas donde se recolectaron las
conchas. Sin embargo es relevante mencionar que en la bahia El Mogote, La Paz, Baja
California Sur, donde se recolectaron la mayoria de los ejemplares, se ven varamientos
masivos de organismos vivos y conchas vacias de las dos especies de argonautas: A. argo y
A. nouryi, en los meses donde la precipitacion es mas abundante, ocurren en diciembre y
enero, prolongandose hasta febrero y marzo.

También es importante destacar que en el 2013 ocurri6 un varamiento masivo de
argonautas en la reserva de la biosfera Bahia de Los Angeles Ensenada, Baja California, del
cual se obtuvieron fotos de cinco individuos, no existen publicaciones cientificas sobre
este varamiento; sin embargo, hasta donde sabemos no habian ocurrido varamientos en
este sitio desde hace 50 afios (Com. Pers. Dra. Alicia Jiménez, investigadora en el CIBNOR).

Al respecto de la distribucidn regional de la variacién, es posible que la amplia
distribucién geografica de los argonautas pueda inducir la flexibilidad fenotipica y
adaptacidon genotipica de las especies para persistir en diversas regiones del océano
cambiante, como lo propone Wolfe (2012) para A. hians.

- Por fecha de recoleccion: La morfologia de las conchas comparadas entre distintos afios
de recolecta es distinta en al menos dos vistas para cada uno de los tres morfotipos
analizados (Tabla 5). Los ejemplares facilitados permitieron contrastar dos afos para cada
morfotipo.

La diversidad de tamafios de conchas en la muestra sugiere que el desarrollo ontogénico
de los ejemplares y la produccién de su concha no ocurrieron a la par en todos los
individuos del mismo afio. No contamos con informacion que nos indiquen las presiones
ambientales bajo las cuales se llevd a cabo la produccion de la concha en el ambiente
peldgico, tampoco hay una distinciéon puntual en las conchas que este mas desarrollada o
reducida en algun ano de recolecta, sin embargo el andlisis indica que existe
diferenciaciéon en la morfologia general de la concha entre las muestras, es decir, las
poblaciones son diferentes morfoldgicamente y con ello se puede sugerir que no estdn
sobrepuestas temporalmente, y probablemente se desarrollaron bajo distintas
condiciones ambientales. Con base en estos resultados se puede aceptar parcialmente la
hipdtesis 2: hay factores temporales que dirigen la variacién de los individuos pero no se
puede afirmar que las diferencias regionales promueven variacién en la concha de los
argonautas.
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d) Variacion entre los fenotipos de A. noury.

Finn (2013) realizd una revisién de la anatomia interna y del cuerpo blando de los
argonautas con la finalidad de esclarecer las confusiones taxonémicas del grupo, en este
estudio concluyé que solo existen cuatro especies en el género Argonauta de las cuales
solo dos llegan a las costas de México A. argo y A. nouryi.

A. nouryi presenta dos morfotipos: A. nouryiy A. cornuta, los cuales histéricamente se les
ha tratado como a especies separadas. Los resultados del andlisis de variaciéon candnica
(CVA) o andlisis discriminante, establecen si el conjunto de variables morfométricas de las
conchas, en tres vistas analizadas, pueden distinguir entre los grupos taxonémicos (Tabla
6). EIl CVA mostro diferencias en la vista ventral entre los dos morfotipos de A. nouryi, esto
era de esperarse ya que la diferencia mas evidente que ha separado a los morfotipos ha
sido la elongaciéon de los “cuernos” en A. cornuta a diferencia de A. nouryi que tiene los
“cuernos” chatos (Tabla 6 Fig. 14). La distancia morfométrica en la vista dorsal no resulto
significativa lo cual indica que no hay diferenciacion entre los dos morfotipos, el ancho de
la concha es igual asi como la extension de la “quilla” (Fig. 15). Por ultimo, la distancia en
la vista lateral de la concha si resulté significativa entre los dos morfotipos (Fig. 16). La
diferenciacién en la vista lateral parece seguir la elongacién de los “cuernos” ya que
afectan el contorno de la apertura.

La diferenciacién morfoldgica entre los dos morfotipos no es completa ya que
Unicamente son las elongaciones de los “cuernos” las que determinan si pertenece a un
fenotipo o a otro, la determinacién taxondmica se ha llevado a cabo entonces solo con
base en la presencia o ausencia de esta ornamentacion la cual no es suficiente para
aseverar que sean especies distintas sin la revisién del cuerpo blando. Con base en este
resultado se rechaza la hipdtesis 3 que propone la existencia de una variante claramente
diferenciada dentro de la especie A. nouryi, es decir: A. cornuta es una sinonimia usada
arbitramente para denominar individuos con “cuernos” de A. nouryi.
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8. CONCLUSIONES:

1. Se detecté una amplia variacién intraespecifica en la morfologia de los tres
morfotipos analizados, la variacidon se presenta principalmente en el ancho, las
ornamentaciones y el lugar del giro.

2. El tamaiio de la concha no estd relacionado con la presencia y extensién de las
ornamentaciones pero el ancho disminuye a medida que la concha es mas grande.
Es posible que la variacion intraespecifica se deba a adecuaciones que el argonauta
utiliza para mantener la flotabilidad neutral dependiendo de los retos vy
requerimientos individuales como peso del cuerpo blando o tamafio de la puesta.

3. A pesar de que no existen variaciones puntuales o caracteres discretos en la
concha que sean distintos entre los distintos afos de recolecta, las muestras de las
distintas poblaciones mostraron diferenciacién en la morfologia general de la
concha, esto sugiere que las generaciones probablemente no estén sobrepuestas y
gue esta variacion probablemente se deba a respuestas ontogénicas inducidas
ambientalmente o a diferencias genéticas.

4. La diferenciaciéon entre fenotipos de A nouryi es parcial, en la vista dorsal se
observa que las conchas son idénticas, histéricamente la determinacion
taxondmica se ha dado con base en la presencia o ausencia de “cuernos” en la
concha. Sin embargo los resultados de este estudio indican que esto no es
suficiente para denominar a A. cornuta como una variante de A. nouryi, utilizando
la concha como referencia. A partir de los resultados de este estudio se propone
que A. cornuta y A. nouryi son la misma especie con dos fenotipos diferenciados
por factores probablemente genéticos.

Perspectivas y consideraciones: Esta tesis se realizé con ejemplares recogidos en distintos
varamientos a lo largo de la costa de Baja California. Para poder determinar patrones
ontogenéticos es necesario realizar muestreos con lances oblicuos en la superficie
peldgica donde se tomen datos ambientales. Asi también, para calcular la estructura
genética en las poblaciones y su correlacidon con la morfometria geométrica es necesario
obtener DNA del cuerpo blando en muestreos en altamar o recolectas en varamientos
donde también se halla recuperado el cuerpo blando. Por dltimo, para poder determinar
si A. nouryi y A. cornuta mantienen distancia genética, si son especies distintas o si estan
especiando es necesario obtener datos moleculares para poder hacer andlisis filogenéticos
gue ayuden a resolver los conflictos taxondmicos en los argonautas.
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Graficas de distribucién de la variacion en la muestra. Para las imagenes ejemplo se

10. ANEXO

tomaron puntos extremos en cada cuadrante.

a) Vista ventral de A. cornuta
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c) Vista lateral de A. cornuta
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e) Vista dorsal de A
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f) Vista lateral de A
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g) Vista ventral A. argo
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i) Vista lateral de A. argo
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