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RESUMEN 

El lobo marino de California (Zalophus californianus californianus) es una especie dimórfica y 

poligínica cuyo crecimiento y desarrollo dependen de factores ambientales diversos que se 

manifiestan en alteraciones como malformaciones anatómicas y asimetrías. Estas 

usualmente consisten en un leve desarrollo desigual entre lados de un carácter sin que haya 

alguna direccionalidad entre los organismos de una población. En esta investigación se 

estudiaron 48 cráneos (28 hembras y 20 machos) de lobos marinos de California de 

diferentes edades para examinar la ontogenia de la asimetría craneal en relación con la 

historia de vida de los organismos y determinar si hay etapas más susceptibles para efectos 

de alteraciones morfológicas por perturbaciones ambientales naturales y antropogénicas. Se 

encontró que la asimetría en hembras y machos de la especie es esencialmente fluctuante. 

La mayor parte de la asimetría craneal se presenta desde el nacimiento. Después, las etapas 

que presentan un mayor incremento en las asimetrías es en las hembras a las 2 y 5 estrías 

dentarías (ed) y en los machos a las 2 y 10 ed. Estos incrementos puntuales de asimetría 

pueden explicarse por alteraciones en el balance energético asociados al destete y al inicio 

de la reproducción en ambos sexos en los cuales puede haber mayor remodelación ósea. Se 

presenta compensación postnatal de la asimetría que ocurre más en los huesos que más 

crecen particularmente en la región temporal del frontal. Sin embargo, se encontró una 

relación inversa entre el crecimiento relativo (CR) de los huesos y su incremento relativo de 

asimetría (IRA). Los huesos que presentan mayor direccionalidad en su asimetría son el 

escamoso, el yugal, el maxilar y el mastoideo. Se requerirá de examinar una muestra más 

amplia para determinar si esta direccionalidad aparente es real. 
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ABSTRACT 

The California sea lion (Zalophus califomianus califomianus) is a dimorphic and polygynous 

species whose growth and development depend from diverse environmental factors which 

may cause misformations and other anatomical variations such as asymmetries. Asymmetries 

usually happen as a slight unequal development of a character in both sides without 

directionalty among organisms in a population. Here I studied 48 skulls of California sea lions 

(28 females and 20 males) of difterent ages to examine the ontogeny of cranial asymmetry, 

as related to life history and to determine the ages at which there is a higher sensitivity of 

growth to morphological alterations provoked by environmental disturbances, both natural and 

anthropogenic. Skull asymmetry in males and females in this species is essentially 

fluctuating. Most of the skull asymmetry is found since birth. Thereafter, the ages at which 

higher increases in asymmetry are observed are 2 and 5 dental layers for females and 2 and 

10 dental layers for males. These punctual increments of asymmetry may be explained by 

changes in energy balance associated to the end of lactation and the start of breeding of both 

sexes in which a greater bone remodeling may occur. There is postnatal compensation of 

asymmetry which is higher in the bones having greater postnatal growth, especially in the 

temporal region of the frontal. However, an inverse relationship was found between bone 

relative growth and its relative postnatal increase of asymmetry. The bones having larger 

directionality in their asymmetry are the jugal, maxillary and mastoid. Examination of a larger 

sample will be necessary to determine whether this apparent directionalty is real. 
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INTRODUCCiÓN 

El lobo marino de California (Zalophus californianus californianus) se ha estudiado en México 

desde la década de los 1960s como resultado de la importancia económica que tuvo desde 

el siglo XIX y la explotación a la que se le sometió provocando una severa disminución de su 

población . Desde entonces, esta especie ha sido el centro de atención de muchos 

investigadores. 

El lobo marino es una especie dimórfica y presenta poliginia cuyo origen deriva de la 

estrecha relación que hay entre la fisiología y ecología de la reproducción y la morfología en 

términos de tamaño corporal y caracteres sexuales secundarios. Los machos se alimentan 

en regiones pelágicas, acumulan una gruesa capa de grasa subcutánea y tienen un tamaño 

corporal mayor al de las hembras. Estas características favorecen el almacenamiento de 

reservas de energía que confieren a los machos la capacidad de resistir ayunos prolongados 

y mantener el control de territorios durante el periodo de reproducción (Bartholomew, 1970). 

La necesidad que tienen los machos de mantener un territorio durante un largo periodo en la 

época reproductiva también se relaciona con la actividad de las hembras en esta época. Para 

parir y cuidar a sus crías, las hembras tienden a ser gregarias buscando lugares adecuados, 

en especial libres de depredadores. Por ello, las hembras buscan islas y lugares donde su 

alimento esté cercano en gran cantidad para alimentarse y amamantar a sus cachorros. La 

agregación de las hembras hace que los machos compitan por los espacios disponibles en 

donde las hembras se distribuyen llevando a que sólo unos cuantos machos puedan copular 

con varias hembras cuando están receptivas (Bartholomew, 1970; Emlen y Oring, 1977). 

El dimorfismo sexual es muy marcado en los otáridos y además de las diferencias de tamaño 

entre sexos, hay caracteres dimórficos tales como un mayor desarrollo de los caninos y otras 

estructuras óseas en los machos, patrones de coloración diferentes y la emisión de sonidos 

por los machos para desplegar amenazas (Bartholomew, 1970). 
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El dimorfismo sexual resulta de distintas maneras de crecimiento relacionadas con la forma 

de vida de los individuos. Ambos sexos en diferentes especies pueden ser idénticos en su 

morfología durante las etapas tempranas de su desarrollo llegando a experimentar una alta 

divergencia durante su crecimiento. Estas diferencias en el crecimiento se pueden presentar 

desde el nacimiento mismo. Para el caso de los lobos del Golfo de California de los 1960s, 

Lluch Belda (1969) estableció que, al nacer, los cachorros tienen longitudes que oscilan entre 

60 y 85 cm y peso de 6 a 12 Kg. El crecimiento en las hembras es relativamente uniforme sin 

grandes variaciones en la velocidad de incremento en longitud y peso. En cada periodo de 

una estría dentaria (ed), las hembras aumentan en promedio 10 cm en longitud y 10 Kg en 

peso hasta la edad de 10 ed llegando a una talla promedio de alrededor de 180 cm y un peso 

de 105 Kg. En los machos, la talla promedio al nacer es casi la misma que las hembras pero 

pronto experimentan un desarrollo más acelerado por lo que a las 7 ed o antes, alcanzan las 

tallas máximas de las hembras. Su tasa de crecimiento varía considerablemente. Al llegar a 

13 ed, los machos alcanzan una talla media de 225 cm y 392 Kg. El crecimiento en longitud y 

peso es también variable durante la vida de los machos. Inicialmente son mayores los 

incrementos en longitud y posteriormente son mayores los aumentos de peso (Lluch Belda 

1969). 

El crecimiento y el desarrollo pueden estar afectados por factores ambientales diversos que 

se manifiestan en alteraciones como malformaciones anatómicas y asimetrías. La asimetría 

para los animales bilaterales se define como la diferencia presentada en alguna 

característica entre el lado derecho y el izquierdo. Esta variación se puede diferenciar en tres 

tipos de acuerdo a la distribución de la asimetría en una población o muestra (Van Valen, 

1962). 

1) Asimetría direccional: Es la inclinación o preferencia consistente de un carácter dentro 

de una especie hacia el mayor desarrollo de un lado. Esta asimetría puede detectarse por 

las diferencias entre los promedios de un caracter que difieren sistemáticamente entre 

ambos lados. La ubicación del corazón en el lado izquierdo en los mamíferos es un claro 

ejemplo de este tipo de asimetría (Van Valen, 1962). 
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2) Antisimetría: También se le llama asimetría aleatoria; consiste en una asimetría marcada 

y siempre presente pero orientada aleatoriamente al lado derecho o izquierdo. Ejemplos 

de este tipo son la ocurrencia de diestros, zurdos y pocos ambidiestros entre los humanos 

y la tenaza significativamente más grande y fuerte de los cangrejos violinistas machos 

desarrollada con igual frecuencia en ambos lados (Van Valen, 1962; Palmer y Strobeck, 

1986). 

3) Asimetrra fluctuante: Consiste en una variación pequeña durante el desarrollo de un 

caracter. Ésta surge de la incapacidad de los organismos para desarrollarse en 

determinadas vías y existe un desarrollo promedio igual entre un lado u otro. (Van Valen, 

1962). Generalmente, las ligeras desviaciones aleatorias de esta asimetría se han 

atribuido a perturbaciones de magnitud diversa en el desarrollo de los individuos (Palmer, 

1996). La mayoría de los caracteres óseos de los vertebrados son ejemplo de asimetría 

fluctuante. 

Una de las perturbaciones que puede generar asimetría es la contaminación ambiental como 

lo reportan Zakharov y Yablokov (1990) quienes mediante el conteo de forámenes craneales 

en dos poblaciones de foca gris del Báltico, Halichoerus grypus, encontraron diferencias en 

los niveles de asimetría entre dos poblaciones separadas por periodos de alto contraste de 

contaminación. Las focas nacidas antes de 1940 presentaban una menor asimetría en 

comparación con las poblaciones de focas nacidas después de 1960 cuando hubo una 

contaminación intensa por DDT y PCBS registrado en la región del Báltico a partir de 1955. 

La asimetría también puede tener un origen funcional y de tipo evolutivo. Ness (1967) sugiere 

que la desviación de la parte dorsal del cráneo de los odontocetos hacia la izquierda 

conserva la simetría de los pasajes respiratorios superiores. Yurick y Gaskin (1988) 

analizaron la asimetría craneal de la marsopa de puerto, Phocoena phocoena y propusieron 

una asociación entre la asimetría del cráneo y las estructuras blandas involucradas en la 

emisión de sonidos de comunicación y ecolocalización que ocurren aparentemente en lados 

contrarios. 
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La asimetría craneal en los mamíferos marinos no sólo se puede originar por la 

contaminación o como un carácter adaptativo, existen muchos factores que pueden actuar de 

manera conjunta para generar asimetría tales como: pérdida de variabilidad genética, 

teratogénesis o inestabilidad en el desarrollo. Aunque la asimetría se ha estudiado en varias 

especies o grupos, existen pocas observaciones de la asimetría en los pinnípedos. Panecatl 

Urquiza (2000) analizó la variación en la asimetría craneal de los pinnípedos, examinando 

con mayor énfasis la asimetría del cráneo de lobo marino de California. Los resultados de 

esta autora indican que la asimetría craneal en los pinnípedos es de tipo fluctuante aunque 

algunas regiones del cráneo pueden tener alguna asimetría direccional de origen ontogénico 

y mecánico y tal vez adaptativo en el caso del aparato auditivo. Esta autora no encontró 

ninguna información filogenética en la asimetría craneal de los pinnípedos. La distribución de 

la asimetría en el cráneo de los pinnípedos indica que se trata de perturbaciones ontogénicas 

en algunos elementos óseos que son compensadas durante el desarrollo por asimetría de 

otros elementos. En el caso del lobo marino de California, la asimetría fluctuante presenta 

variación entre medidas y entre sexos. Con estos resultados, Panecatl Urquiza (2000) 

sugiere que la ontogenia no es estrictamente el despliegue de un proceso programado 

genéticamente sino un proceso dinámico autorganizado. 

En esta investigación examino la ontogenia de la asimetría craneal en Z. californianus 

californianus para determinar si la ocurrencia de asimetrías puede asociarse a la historia de 

vida de los organismos y si hay etapas más susceptibles para efectos de alteraciones 

morfológicas por perturbaciones ambientales naturales y antropogénicas. En ese sentido, se 

hacen algunas inferencias sobre la historia de vida de los lobos marinos a través del análisis 

de su crecimiento como lo adelantaron Vázquez-Cuevas et al. (2000). 



ANTECEDENTES 

Blol09(a del lobo marino de California. 

De acuerdo con Vaughan (1999), el lobo marino de California se clasifica como sigue: 

REINO: Animalia 

PHYLUM: Chordata 

SUBPHYLUM: Vertebrata 

CLASE: Mammalia 

SUBCLASE: Theria 

INFRACLASE: Eutheria 

ORDEN: Carnivora 

FAMILIA: Otariidae 

SUBFAMILlA: Otariinae 

GENERO: Zalophus 

ESPECIE: Z califomianus 

SUBESPECIE: Z califomianus califomianus 
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En la especie existen otras dos subespecies que son el lobo marino común de las Galápagos 

(l. c. wollebaekl) y el lobo marino de Japón (l.c. japonicus). El lobo marino común nace 

relativamente bien desarrollado. Las hembras crías pesan 8.1 Kg Y miden 0.70 m en 

promedio. En la edad adulta registran una talla de 1.8 m y un peso de 110 Kg. Los machos 

recién nacidos tienen en promedio un peso de 9.7 Kg Y longitud de 0.97 m. En la edad adulta 

alcanzan una talla de 2 a 2.5 m y un peso entre 200 y 300 Kg. Asimismo, la presencia de una 

cresta sagital, que se nota como una protuberancia en la cabeza, es una característica 

distintiva de los machos adultos (Lluch Belda, 1969; Morales Vela, 1985; Orr et al. , 1970; 

Odell, 1981). Los patrones de coloración también son diferentes entre sexos siendo los 

machos adultos de color café oscuro, casi negro en tanto que las hembras son de color café 

claro. Las crías de ambos sexos tienen una coloración grisácea (King, 1983; Odell, 1981; 

Morales Vela, 1985). 
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Los machos maduran sexualmente a los 8 años y alcanzan su madurez física a los 11 

mientras que las hembras alcanzan la madurez sexual a partir de los 4 años (L1uch Belda, 

1969). 

Figura 1. Lobo marino de California. Se ilustran un macho y una hembra para mostrar el 
dimorfismo sexual. Tomado de Reeves et al. (2002). 

El lobo marino de California se distribuye a lo largo de la costa occidental de América, desde 

la Columbia Británica en Canadá hasta Mazatlán y las Islas Tres Marías en México (Peterson 

y Bartholomew, 1967; King, 1983) incluyendo el Golfo de California (Figura 2). En México, su 

área de reproducción abarca desde el Alto Golfo de California hasta las costas de Sinaloa 

(24 o 35' N) Y la costa oeste de Baja California Sur (25 0 34' N) donde se sabe de la existencia 

de 13 colonias reproductivas. Durante la estación reproductiva, la población del Golfo de 

California representa entre el 39 y el 50% del total de la población distribuida en aguas 

mexicanas (Zavala González, 1990). 
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El período reproductivo ocurre durante mayo, junio y julio pariendo las hembras a una sola 

cría después de un período de gestación de 11 meses (Odell, 1981). En este período, los 

machos reproductores manifiestan una conducta de defensa de territorios que se definen 

desde principios de mayo (Mate, 1979) y se defienden hasta agosto (King, 1983). Todos los 

territorios se forman en la orilla de las playas e incluyen una parte acuática (Peterson y 

Bartholomew, 1967). Pocas semanas antes de la época de apareamiento, se efectúan los 

nacimientos de las crías lo cual ocurre en junio. 

r. 

r. 

Luego de la cópula, las hembras se muestran 

agresivas a los machos dominantes o 

cualquier otro macho que intente copular con 

ellas (Lluch Belda, 1969). Cada año, las 

hembras pueden parir una cría después de 

una gestación de nueve meses más dos 

meses en que el blastocisto no se implanta. 

Después del período reproductivo, los 

machos realizan movimientos migratorios 

dispersándose en aguas oceánicas. La 

abundancia estimada por Lowry et al. (2002) 

para la porción occidental de Baja California y 

California es de 71,000 Y 247,000 individuos 

respectivamente. En el Golfo de California se 

estima una población de 28,300 a 30,700 

individuos stendo la región de las grandes 

Islas la zona de mayor abundancia (Zavala 

González, 1993). 

Figura 2. Distribución del lobo marino de California 
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Conservación del lobo marino en México. 

En México se ha registrado un total de 47 especies de mamíferos marinos distribuidos en 

tres órdenes: Cetacea (40 spp.), Carnivora (6 spp.) y Sirenia (1 sp.) La mayor riqueza de 

especies se presenta en la costa occidental de Baja California seguida del Golfo de 

California, el Golfo de México y Mar Caribe y finalmente el Pacifico Sur Mexicano. Por lo 

menos siete especies de mamíferos marinos de México se encuentran en peligro de 

extinción. Hasta hace un par de décadas se consideraba que la explotación directa era el 

principal riesgo de extinción de los mamíferos pero se han reconocido otros problemas 

derivados de actividades humanas que inciden negativamente en la sobrevivencia de 

muchas especies. Dentro de los factores más importantes de riesgo para las especies en el 

país están la contaminación, las pesquerías, el turismo (Torres et al., 1995) y a largo plazo el 

cambio climático (Harvell et al., 1999). Estos factores generalmente pueden tener fuertes 

efectos en las poblaciones de mamíferos marinos a escalas locales y regionales (Torres et 

al., 1995). 

La protección de los mamíferos marinos en México ha tenido como consecuencia la 

recuperación de algunas especies que se encontraban en peligro de extinción pero a pesar 

de tales esfuerzos, la legislación para su protección es muy general ya que sólo se cuentan 

con decretos específicos para el manatí, el lobo marino, la ballena gris y la vaquita. Existen 

además serias contradicciones en la política de conservación entre los diferentes organismos 

gubernamentales encargados de la conservación del ambiente (Torres et al., 1995). El lobo 

marino de California se ha recuperado luego de la intensa explotación a la que se sometió 

desde el siglo XIX hasta la década de los 1960s (Lluch Belda, 1969; Zavala González, 1990). 

Esta explotación la resumen Zavala González et al. (2000)"encontrando que el principal uso 

en el México prehispánico y la colonia era para calzado, artículos diversos de piel y alimento. 

Después de la Independencia de México, la explotación de estos animales se enfocó a la 

obtención de pieles y aceite y en este periodo se otorgaron concesiones exclusivas a varias 

personas lo que llevó a la sobreexplotación de esta especie. Para principios del siglo XX, la 

atención prestada a esta especie fue mínima y no fue sino hasta 1967 cuando quedó 

totalmente prohibida su caza. Aun cuando en la actualidad la especie está protegida se sigue 

cazando de manera clandestina para carnada de tiburón. Estos animales asimismo mueren 
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frecuentemente en artes de pesca diversos, principalmente chinchorros. En México es común 

también que los pescadores los maten con armas de fuego para evitar el daño a sus artes de 

pesca. También se han capturado estos animales en México regularmente para exhibición 

(Lluch Belda, 1969; Zavala González, 1990). 

Ontogenla, desarrollo y dimorfismo sexual. 

Se han observado dos patrones de crecimiento en el cráneo de los vertebrados 

correspondientes al desarrollo neural y al somático. En el desarrollo neural, la caja encefálica 

y sus componentes relacionados presentan un rápido crecimiento prenatal y en las primeras 

etapas del nacimiento. En el desarrollo somático, el crecimiento ocurre en un periodo que 

usualmente incluye un crecimiento explosivo durante la adolescencia (Moore, 1981). La parte 

facial del cráneo en algunos mamíferos, incluidos los componentes alimentarios y 

respiratorios, muestran este tipo de crecimiento. Un claro ejemplo de esto lo muestra Lluch 

Belda (1970) en el elefante marino que tiene cambios bruscos en la velocidad de su 

crecimiento. Una alta velocidad de crecimiento in utero se interrumpe súbitamente por el 

nacimiento. Este cambio ambiental trae como consecuencia un breve periodo de latencia en 

que el animal crece muy lentamente y después de este periodo el crecimiento se acelera 

progresivamente hasta alcanzar una velocidad considerable. El crecimiento se interrumpe de 

nuevo al momento del destete y luego sigue otro breve periodo de latencia hasta que el 

animal logra completamente su alimentación normal. La velocidad de crecimiento vuelve a 

incrementarse entonces alcanzando un máximo que disminuye progresivamente, esta vez no 

en forma abrupta sino hasta una estabilización progresiva. 

En el lobo marino de California, Vazquez Cuevas (1993) caracterizó el desarrollo craneal de 

la especie y encontró que los machos con cero estrías dentarias presentan cráneos 

ligeramente menores que los de las hembras y en los machos más viejos parece haber 

reducción ósea. El cráneo de las hembras presenta un crecimiento relativamente uniforme en 

tiempo en ancho y largo. En los machos, el cráneo después del nacimiento crece más en 

longitud y posteriormente más en ancho. Esta heterogeneidad es más marcada en el aparato 

masticador. La caja craneana es la parte más desarrollada cerca del nacimiento y la que 
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tiene menos cambios posteriores. El puente frontal es la parte que presenta mayores 

cambios durante el crecimiento postnatal. Después de las 10 ed no hay cambios 

considerables en el crecimiento de ninguna parte craneal (Orr et al., 1970). 

Girón Téllez (1996) menciona que la parte que más se osifica es el rostro. Las suturas 

maxilo-cigomáticas, frontal-pariental y escamoso-parietal se cierran desde que los lobos 

marinos son crías. Las suturas basioccipital-basiesfenoides, basiesfenoides-preesfenoides e 

interpalatino se cierran cuando los animales son adultos. Asimismo, la parte del cráneo que 

presenta un mayor crecimiento es la anterior y el rostro crece más en lo ancho que la caja 

craneana en ambos sexos. Según esta autora, los cráneos de los machos crecen en forma 

más uniforme que las hembras. 

En algunos mamíferos el crecimiento de los elementos craneales es muy sensible a las 

funciones de sus componentes musculares (Brunner, 1998) como ocurre en la cresta sagital 

en el lobo marino californiano que es un área extensa de inserción muscular que presenta un 

grado extremo de dimorfismo sexual (Odell, 1981) el cual puede reconocerse en las 

proporciones craneales desde el nacimiento (Orr et al., 1970; Vazquez-Cuevas et al., 2000). 

Weckerly (1998) examinó la influencia del tamaño del cuerpo y los sistemas de apareamiento 

en el dimorfismo sexual de tamaño (DST) tomando como referencia las curvas de 

crecimiento de los taxa más dimorficos, excluyendo a Odontoceti y Tragulidae. Este autor 

concluyó que los grupos taxonómicos más dimórficos son los taxa Primates, Proboscidea, 

Odontoceti, Pinnipedia, Ruminantia, Macropodidae y Mustelidae. Este autor también 

determinó que el tamaño de las especies influye en la exil:?tencia del DST. En los otáridos, 

que son los mamíferos más dimórficos, en promedio los machos son tres veces más grandes 

que las hembras. El grado de dimorfismo se incrementa paralelamente al tamaño en los 

otáridos pero este efecto es menor para la mayoría de los taxa. Los sistemas de 

apareamiento se asocian con el dimorfismo sexual en simios primates y rumiantes . Los 

simios monógamos tienen un bajo dimorfismo sexual comparados con los simios polígamos. 

Los rumiantes con tendencias a formar haremes son más dimórficos que los polígamos 

territoriales y los monógamos. 
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Lindenfors et al. (2002) indican que el DST en los pinnípedos es producto de una respuesta 

exclusiva de los machos a la selección sexual ya que, comparando el tamaño del harem y el 

tamaño del macho, encuentran una relación positiva que no existe en las hembras. Fairbain 

(1997) menciona que el DST es común en plantas y animales y las evidencias sugieren que 

es un reflejo de la adaptación de los machos y hembras a sus diferentes papeles 

reproductivos en relación con el crecimiento de caracteres sexuales secundarios, respuesta 

correlacionada de las hembras a la selección sexual entre los machos, distribución de los 

recursos, selección estabilizadora en hembras y selección correlacionada. Este autor 

concluye que el DST varía grandemente en dirección y grado. Dada la importancia del 

tamaño en ecología, historias de vida y adecuación reproductiva de muchos organismos, los 

patrones de variación interespecifica en el tamaño llevan a suponer que es un reflejo de 

divergencias adaptativas. 

Badyaev (2002) menciona que existen varios factores que están directamente involucrados 

con el DST como son los efectos genéticos, ambientales, maternales y las interacciones 

epigenéticas específicas de la edad lo cual en su conjunto afectan dos procesos del 

desarrollo general que producen dimorfismo sexual y que son las diferencias sexo­

especificas en la tasa de crecimiento y la duración del crecimiento lo que puede llevar al 

DST. El crecimiento diferencial entre los sexos se asocia asimismo a diferencias en el 

amamantamiento haciendo un mayor crecimiento en los machos que en las hembras. (Ono 

et al., 1996). 

Asimetría en los vertebrados. 

Howell (1925) realizó una descripción detallada de cuatro cráneos de mamíferos con 

asimetría extrema (un gorila macho adulto, Gorilla beringei mikensis, el mono Lasiopyga 

griseoviridis y un macho y una hembra de lobo marino de Steller, Eumatopias jubatus). 

Howell concluyó que la asimetría observada en los cráneos de estos mamíferos tiene su 

origen en accidentes o enfermedades de los huesos y músculos de un lado de la cabeza 

durante etapas tempranas ocasionando crecimiento disminuido en una parte importante del 
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esqueleto. Durante la primera mitad del siglo XX los trabajos sobre asimetría son muy pocos 

pero a principios de los años 1960s se intensifican con la publicación de Van Valen (1962) 

quien analizó la asimetría fluctuante como una herramienta para inferir la condición y la 

estabilidad del desarrollo de los organismos. Se han realizado investigaciones sometiendo a 

diferentes especies a condiciones experimentales drásticas como temperaturas extremas, 

alimentación deficiente y exposición al ruido y sustancias químicas encontrándose que la 

asimetría fluctuante puede ser un monitor de alteraciones genotípicas y ambientales 

(Parsons, 1990). Pankakowski (1985) asoció la asimetría fluctuante de los forámenes 

nerviosos en cráneos de la rata almizclera de Finlandia, Ondatra zibethicus, con un índice de 

crecimiento (peso/edad del individuo) que describía la velocidad del crecimiento individual 

como una medida de calidad del hábitat. La asimetría y el indice de crecimiento se 

correlacionaron altamente a nivel población, es decir, a mayor indice de crecimiento menor 

asimetría fluctuante, mientras que al nivel individuo la relación desapareció debido a la 

exposición del organismo a varios factores ambientales como estrés social, parásitos y 

cambios de hábitat. 

La falta de simetría puede tener una base genética como se demuestra en las asociaciones 

observadas entre asimetría fluctuante y heterocigosis. La variabilidad genética afecta directa 

o indirectamente la estabilidad del desarrollo de un organismo a través de los componentes 

de la adecuación como son: tasa de crecimiento, tamaño corporal, reproducción, conducta, 

eficiencia metabólica y resistencia a parásitos (Vázquez Domínguez, 1997; Moller, 1997). 

Cothran et al. (1983) encontraron que el peso fetal en el venado cola blanca, Odocoileus 

virginianus, tiende a ser mayor conforme aumenta su heterocigosidad lo cual, a su vez, 

incrementa sus probabilidades de sobrevivencia. La variación genética también afecta los 

procesos metabólicos de los organismos ampliando el intervalo de tolerancia fisiológica 

(Mitton y Grant, 1984; Samallow y Soulé, 1983) como lo demuestran los resultados obtenidos 

con individuos del roedor Peromyscus polionotus, los cuales con altos niveles de 

heterocigosidad mantuvieron mejores sus pesos corporales bajo condiciones de estrés 

alimentario (Teska et al., 1990). De igual forma, los resultados obtenidos por Vázquez 

Domínguez (1997) con Liomys pictus apoyan la predicción de que, bajo condiciones 
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estresantes, los individuos con alta variabilidad genética poseen metabolismos más 

eficientes. 

La influencia del grado de heterocigosis en el metabolismo y estabilidad del desarrollo, 

demostrada por estudios como los mencionados anteriormente, puede investigarse mediante 

la forma y estado de alteraciones de estructuras óseas del cráneo. Wayne et al. (1986), 

compararon 16 caracteres craneales en cuatro carnívoros: ocelote, Felis pardalis; margay, F. 

weidii, leopardo, Panthera pardus y guepardo, Acinonyx jubatus. Los resultados mostraron 

una mayor asimetría fluctuante en el guepardo en comparación con los otros felinos. La 

relación del bajo nivel de heterocigosis con la mayor asimetría fluctuante del cráneo se 

vincula con otros aspectos de la biología de las especies. En el caso del guepardo y otros 

felinos con poca variación genética, existen reportes de epizootias, mayor mortalidad de crías 

y espermatozoides deformes (hasta un 29% y 70% respectivamente; O'brien, 1985). 

Los niveles de asimetría pueden asociarse al grado de parasitismo en una especie. Un 

estudio con aves reveló que los grupos expuestos a un mayor número de ácaros 

presentaban alta asimetría fluctuante en las plumas en relación con los grupos que tenían 

menos (Moller, 1992; 1996). El mantenimiento de la simetría bilateral para el desplazamiento 

eficaz también es importante en los mamíferos terrestres. Manning y Okenden (1994) 

midieron el grado de asimetría fluctuante en caballos de carreras encontrando que los 

individuos más simétricos tenían mayores oportunidades de ganar. 

Aryan (1993) examinó 213 cráneos de nutrias marinas de California, Enhydra lutris nereis. En 

la mayoría de los cráneos adultos se observó fácilmente una desviación hacia la izquierda 

siguiendo la línea de la cresta sagital desarrollada a lo largo de la línea media dorsal. En las 

crías, que carecen de cresta sagital, la línea de sutura entre el parietal y el frontal 

frecuentemente también mostró desviaciones hacia la derecha. Las características 

examinadas no difirieron entre sexos pero si entre edades. La mayoría de las crías tuvieron 

mayores superficies del lado derecho cercano al cerebro mientras que los juveniles y adultos 

fueron más grandes del lado izquierdo. Como las crías amamantadas aún no desarrollan 
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músculos con uso diferencial, Aryan consideró que las desviaciones observadas pueden ser 

más bien de tipo hereditario o teratogénico. 

En general, la asimetría craneal en los mamíferos puede deberse a varios factores cómo son: 

baja variabilidad genética, inestabilidad del desarrollo, contaminación, parasitismo, 

hibridación y adaptaciones evolutivas (Clarke, 1998; Lens et al., 2002; Leary y Allendorf, 

1989; Moller, 1997; Ness, 1967; Palmer, 1996; Zakharov y Yablokov, 1990). Por tanto, el 

examen de la asimetrfa craneal puede dar información sobre estos procesos de distinta 

índole y plazo que afectan la vida de los organismos. 
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PLANTEAMIENTO DE LA INVESTIGACiÓN 

El cráneo es una estructura que puede mantenerse fácilmente por periodos prolongados y 

brinda mucha información sobre la identidad y el modo de vida de los organismos. El cráneo 

es por lo tanto, la estructura que se ha estudiado más ampliamente en los vertebrados y su 

examen es fundamental para la sistemática de todos ellos, particularmente para los 

mamíferos (Parsons 1990; Torrey, 1983) 

El estudio del cráneo del lobo marino de California, Zalophus californianus californianus, ha 

mostrado las formas de crecimiento de machos y hembras de esta especie dimórfica, formas 

que están vinculadas a la alimentación y reproducción de estos animales. Vázquez-Cuevas 

et al. (2000) han determinado que un mejor conocimiento del crecimiento de Z. californianus 

depende de conocer mejor la ecología y la energética de la especie durante la vida de los 

organismos y al mismo tiempo, un mejor conocimiento de la ecología de estos animales 

depende de conocer mejor su ontogenia con particular referencia al crecimiento y al 

desarrollo del dimorfismo sexual. 

La morfología del cráneo es el resultado de la interacción entre el ambiente y el proceso 

ontogénico el cual a su vez es una manifestación epigénetica, esto es, el resultado de la 

interacción entre varios genes. Panecatl Urquiza (2000) ha reportado en Z. californianus y en 

los pinnípedos la presencia de asimetría craneal fluctuante la cual deriva justamente de 

perturbaciones ambientales en la ontogenia. El estudio de esta asimetría puede por tanto 

proveer de información acerca de la estabilidad en el desarrollo y de los efectos de la 

variación ambiental, natural y antropogénica, en el crecimiento que es de gran importancia 

para la ecología de esta especie. En este trabajo se aborda el examen de la ontogenia de la 

asimetría para determinar si existen etapas en la vida de estos organismos particularmente 

susceptibles a las perturbaciones ambientales. 
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Objetivo general. 

)p> Examinar la ontogenia de la asimetría en el cráneo de machos y hembras de Zalophus 

califomianus califomianus. 

Objetivos particulares. 

)p> Determinar el tipo de asimetrfa existente en el cráneo del lobo marino de California. 

)p> Establecer los cambios en los niveles de asimetría a lo largo del crecimiento en 

hembras y machos en relación con la historia de vida de la especie. 

)p> Determinar qué huesos contribuyen al incremento y compensación de asimetrías 

durante el crecimiento en ambos sexos. 
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MÉTODOS 

Material óseo. 

El material óseo estudiado en este trabajo pertenece a la Colección Osteológica de 

Mamíferos Marinos de la Facultad de Ciencias, UNAM (FCMM). La muestra está compuesta 

por 48 cráneos de lobos marinos de los cuales 20 son machos y 28 hembras con edades 

comprendidas de cero a catorce estrías dentarias. Los datos de cada uno de los ejemplares 

(ejemplar, fecha, localidad, sexo) se muestran en el Cuadro 1. 

Identificación del sexo y estimación de la edad. 

La identidad del sexo se obtuvo de los datos de campo para algunos ejemplares y a partir de 

la identificación realizada por Vázquez Cuevas (1993) basada en la presencia de cresta 

sagital y la forma de los caninos propuesta por Lowry y FolK (1990). Los dientes caninos de 

los machos son más grandes, anchos y curvos que los de las hembras que son más 

pequeños, delgados y rectos. Aunque es una característica distintiva de los machos, la cresta 

sagital también está presente en las hembras adultas siendo su tamaño menor al de machos 

de la misma edad (Vázquez Cuevas, 1993). 

Los datos de edad se obtuvieron también de Vázquez Cuevas (1993) quien utilizó la técnica 

de Laws (1953) que consiste en el conteo de bandas o anillos de dentina en los caninos 

(Cuadro 2). 

Medición de cráneos. 

La nomenclatura de los elementos óseos empleada es la de Kowalsky(1981) y De Blase et. 

al. (1981). La identificación de las estructuras del cráneo se realizó con ayuda de los 

esquemas del cráneo de un lobo marino común, Za/ophus californianus californianus, 

representado por Vázquez Cuevas (1993) (Figura 3). 
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Cuadro 1. Cráneos de Z. californianus estudiados. 

Número de Fecha de Lugar Sexo Edad 
catálogo recolección ~---

FCMM-P-Zaca-2 --/Jun/1982 Isla Ángel de la Guarda H O 

FCMM-P-Zaca-11 24/Nov/1982 Isla Ángel de la Guarda H 11 

FCMM-P-Zaca-12 --/--/1985 Isla San Martln H 11 

FCMM-P-Zaca-18 05/Ago/1985 Isla Ángel de la Guarda, H O 

FCMM-P-Zaca-20 05/Ago/1985 Isla Angel de la Guarda M 10 

FCMM-P-Zaca-22 05/Ago/1985 Isla Angel de la Guarda H 2 

FCMM-P-Zaca-23 05/ Ago/1985 Isla Ángel de la Guarda H 1 

FCMM-P-Zaca-25 05/ Ago/1985 Isla Ángel de la Guarda M 10 

FCMM-P-Zaca-29 --/Jun/1986 Isla Angel de la Guarda H 7 

FCMM-P-Zaca-26 05/Ago/1985 Isla Ángel de la Guarda M 11 

FCMM-P-Zaca-27 05/Ago/1985 Isla Ángel de la Guarda M 12 

FCMM-P-Zaca-34 --/Jun/1986 Isla Ángel de la Guarda H 7 

FCMM-P-Zaca-39 --/JuI/1986 Isla Ángel de la Guarda, H 7 

FCMM-P-Zaca-43 23/Ju1/1986 Isla Granito M 13 

FCMM-P-Zaca-44 23/Ju1/1986 Isla Granito M 14 

FCMM-P-Zaca-48 17/Ju1/1987 Bahia de los Ángeles M 13 

FCMM-P-Zaca-49 --/--/1988 Isla Ángel de la Guarda H 12 

FCMM-P-Zaca-50 --/-/1988 Isla Ángel de la Guarda M 2 

FCMM-P-Zaca-52 --/Jun/1988 Isla Ángel de la Guarda M O 

FCMM-P-Zaca-53 --/JuI/1988 Isla Ángel de la Guarda M 9 

FCMM-P-Zaca-54 --/Ago/1988 Isla Ángel de la Guarda M 13 

FCMM-P-Zaca-55 --/-/1989 Isla Ángel de la Guarda H 12 

FCMM-P-Zaca-57 --/Jun/1989 Isla Ángel de la Guarda M 12 

FCMM-P-Zaca-58 --/Jun/1989 Isla Ángel de la Guarda H 12 

FCMM-P-Zaca-59 --/-/1990 Isla Ángel de la Guarda M 12 

FCMM-P-Zaca-60 --/--/1990 Isla Ángel de la Guarda M 11 

FCMM-P-Zaca-61 --/--/1990 Isla Ángel de la Guarda H 12 

FCMM-P-Zaca-62 -/-/11990 I Isla Ángel de la Guarda H O 

FCMM-P-Zaca-63 02/Feb/1991 Isla San Esteban M 13 

FCMM-P-Zaca-64 02lFeb/1991 Isla San Esteban H 

FCMM-P-Zaca-65 02/Feb/1991 Isla San Esteban H 12 

FCMM-P-Zaca-67 03/Feb/1991 Isla Granito M 2 

FCMM-P-Zaca-68 03/Feb/1991 Isla Granito H 

FCMM-P-Zaca-69 03/Feb/1991 Isla Granito H 4 

FCMM-P-Zaca-70 03/Feb/1991 Isla Ángel de la Guarda H 12 

FCMM-P-Zaca-75 03/Feb/1991 Isla Granito H 11 

FCMM-P-Zaca-78 13/Ju1/1991 Isla Ángel de la Guarda H 11 

FCMM-P-Zaca-79 13/Ju1/1991 Isla Ángel de la Guarda H 10 

FCMM-P-Zaca-81 13/Ju1/1991 Isla Angel de la Guarda H 12 

FCMM-P-Zaca-82 13/Ju1/1991 Isla Ángel de la Guarda M O 

FCMM-P-Zaca-83 05/Ago/1992 Isla Angel de la Guarda M 3 

FCMM-P-Zaca-84 05/Ago/1992 Isla Ángel de la Guarda H O 



21 

FCMM-P-Zaca-85 05/Ago/1992 Isla Ángel de la Guarda H 

FCMM-P-Zaca-86 05/Ago/1992 Isla Angel de la Guarda H 9 

FCMM-P-Zaca-87 05/Ago/1992 Isla Angel de la Guarda H 5 

FCMM-P-Zaca-89 05/Ago/1992 Isla Angel de la Guarda M 3 

FCMM-P-Zaca-90 05/Ago/1992 Isla Angel de la Guarda M 9 

FCMM-P-Zaca-91 05/Ago/1992 Isla Angel de la Guarda H 7 

Cuadro 2. Número de cráneos de lobos marinos examinados por sexo y edad. 

Edad (ed) O 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 

Machos 2 2 2 2 2 2 3 4 1 

Hembras 4 4 1 1 1 4 1 1 4 7 

Se analizaron 33 elementos óseos en cada cráneo incluyendo la longitud total (Cuadro 3). 

Por cada lado se tomaron 27 medidas de largos dorsales (LO), 21 de anchos dorsales (AD), 

6 de largos laterales (LL), 6 de anchos laterales (AL), 18 de largos ventrales (LV) Y 18 de 

anchos ventrales (AV). Las medidas registradas son las mismas usadas por Panecatl 

Urquiza (2000). Considerando las medidas de ambos lados y la longitud total, el número total 

de medidas en cada cráneo es de 193. 

Se realizaron dos series diferentes de mediciones. En el primer tipo, denominado de 

asimetría de medida (Asimed), se registraron las medidas paralelas y perpendiculares al eje 

axial (largos y anchos) de cada hueso utilizando un antropómetro y una regla graduada en 

milímetros (Figura 4a). Esta primer tipo de medición se llevó a cabo dos veces en diferentes 

días por la misma persona para garantizar que el error de medición fuese sistemático. Si la 

diferencia entre medidas superaba la graduación mínima de la regla (1 mm), esta medida se 

repetía, hasta obtener variaciones no mayores al valor de resolución de la misma. 



Cuadro 3. Mediciones realizadas en los cráneos estudiados ( Apéndice 1). 

Número Elemento óseo Abreviatura· Aparato·· 

1 Longitud total Lt 

2 Cóndilos occipitales LOCo Caja craneal 

3 Cóndilos occipitales AOCo Caja craneal 

4 Supraoccipitales LOOc Caja craneal 

5 Supraoccipitales AOOc Caja craneal 

6 Apriétales LOPa Caja craneal 

7 Apriétales AOPa Caja craneal 

8 Frontales LDFr Caja craneal 

9 Frontales ADFr Caja craneal 

10 Nasales LDNa Masticador puente frontal 

11 Nasales ADNa Masticador puente frontal 

12 Maxilares LDMx Masticador rostro 

13 Maxilares ADMx Masticador rostro 

14 Premaxilares LDPm Masticador rostro 

15 Premaxilares ADPm Masticador rostro 

16 Lacrimorbitales LDLo Masticador puente frontal 

17 Postorbitales LDPo Masticador puente frontal 

18 Escamosos LLEs Masticador rostro 

19 Escamosos ALEs Masticador rostro 

20 Yugales LLYu Masticador rostro 

21 Yugales ALYu Masticador rostro 

22 Basales LVBa Caja craneal 

23 Basales AVBa Caja craneal 

24 Bulas timpánicas LVBt Auditivo 

25 Bulas timpánicas AVBt Auditivo 

26 Mastoideos LVMa Caja craneal 

27 Mastoideos AVMa Caja craneal 

28 Palatinos LVPI Masticador puente frontal 

29 Palatinos AVPI Masticador puente frontal 

30 Maxilares LVMx Masticador rostro 

31 Maxilares AVMx Masticador rostro 

32 Premaxilares LVPm Masticador rostro 

33 Premaxilares AVPm Masticador rostro 

• Grupos de medición: (LD-Iargo dorsal, AD-Ancho dorsal, LL-Largo lateral, AL-Ancho lateral, LV-Largo ventral y AV-Ancho ventral) . 

•• Definición de acuerdo a Vázquez-Cuevas et al. (2000). 
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Figura 3 (páginas siguientes). Vista lateral (a), posterior (b), dorsal (c) y ventral (d) del 
cráneo de Z. califomianus califomianus. Los números indican las medidas 
registradas en el Cuadro 2 y el Apéndice 1. Figuras a,c y d tomadas de Vázquez 
Cuevas (1993) y b tomada de Panecatl Urquiza 2000. 
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Ba: basiesfenoides, bo: basioccipital, bs: borde supraorbitario, bt: bula timpánica, c: canino(s), ca: canal aliesfenoides, cau : 
conducto auditivo, cfe: cresta frontal externa, co: cóndilo occipital, coe: cresta occipital externa, cs: cresta sagital, e: 
escamoso, fc: fosa condilar, fh: forámenes hipoglosos, fi : forámenes incisivos, fia: fosa interalar, fio . foramen infraorbitario, 
flp: foramen lacerado posterior, fmg: foramen mágnum, fp: fisura palatina, fr: frontal, ft: fosa temporal ,i: incisivos, ip. 
Interparietal, la: lacrimal, mx: maxilar, mac: margen anterior de la coana, mae: meato auditivo externo, ma. mastoideo, na: 
nasal, oc: occipital , 00: orbita ocular, p. parietal, pa: palatino, pbo: pars basilis del occipital, pc: postcaninos, pct: proceso 
cigomático del temporal, pec: proceso extracetabular, pfc: proceso frontal del cigomático, pfm: proceso frontal del maxilar, 
pma. proceso mastoideo, pmx: premaxilar, pnf: proceso nasal del frontal, pnm: proceso nasal del maxilar, pnp: proceso 
nasal del premaxilar, pp: proceso postorbitario, pm.: proceso palatino del premaxilar, pptf. Parte parietotemporal del frontal, 
pptm: proceso pterigoides del maxilar, pr: presfenoides, pt: pterigoides, ptc: proceso temporal del cigomático, sc: sutura 
coronal , sep: sutura escamoso parietal, sf: sutura frontal, sm: sutura maxilar, smc: sutura maxilocigomática, smf: sutura 
maxilofrontal, smp: sutura maxilopalatina, sn: sutura nasal, snm: sutura naso maxilar, spa: sutura palatina, spm: sutura 
premaxilar, spmm: sutura premaxilar-maxilar, spt: sutura parietotemporal, vo: vómer, yu: yugal. 
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e) 

d) 



Al, iJ!At, y/o POI ~P01 

Figura 4. Asimetría de medida (a) y asimetría de posición (b) en el cráneo de Z. 
califomianus califomianus. Se indica el hueso frontal y las líneas 
punteadas paralelas a los cóndilos, la referencia a partir de la cual se 
realizaron las medidas de posición. La asimetría de medida determina 
la diferencia en tamaño (R) entre el lado izquierdo (/) y el derecho (d) 
de un cierto elemento óseo. La asimetría de posición mide la diferencia 
de posición de los extremos anterior (At) y posterior (Po) de dicho 
elemento. Tomado de Panécatl Urquiza (2000). 
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Se tomaron fotos de los cráneos en cuatro vistas diferentes (lateral derecha e izquierda, 

dorsal y ventral) utilizando rollos T-Max 125 (Apéndice 2). Se amplificaron todas las fotos y 

se digitalizaron con ayuda de un escáner para realizar el segundo tipo de medición que 

corresponde al de asimetría de posición (Asimpos). Esto consistió en determinar qué tanto 

las partes anteriores y posteriores de cada elemento óseo, derecho e izquierdo, presentaban 

algún desfasamiento hacia atrás o hacia adelante aunque ambos huesos tuviesen la misma 

longitud (Figura 4b). La medición de la posición se hizo en las fotografías digitalizadas con 

ayuda del programa de CorelDRAW10 utilizando la herramienta de cotas que permite trazar 

líneas a lo largo de un eje y dar valores en diferentes escalas numéricas. Se ajustó la 

fotografía de cada cráneo a la medida de la longitud total del ejemplar en todas las vistas 
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tomando como referencia uno o los dos cóndilos occipitales que se ubican en la zona más 

posterior del cráneo. Los datos se capturaron en una base del programa Excel. 

Análisis de datos. 

La asimetría relativa de cada medida de largo o ancho tomada en el lado izquierdo (i) y el 

derecho (d) se definió, a partir del promedio entre las dos mediciones ' independientes, R, 

como: 

(R. -R ) 
Asimed = I d 

(R; +Rd) 

El valor cero indica simetría de los elementos, el valor +1 indica la ausencia del elemento 

derecho y el valor -1 la ausencia del elemento izquierdo. Un valor entre cero y +1 indica una 

medida mayor en el lado izquierdo y un valor entre cero y -1 indica una medida mayor en el 

lado derecho. La asimetría absoluta se obtuvo como la diferencia entre ambos lados, esto es: 

Asimedabs = R; - Rd 

La asimetría de posición se calculó como la asimetría promedio en las posiciones posteriores 

(Po¡ y Pod) Y anteriores (At¡ y Atd) de cada medida, esto es: 

A 
. (Po; - Pod)+ (At; - Atd) 

szmpos = ( ) 
2 R; +Rd 

La asimetría de posición absoluta se definió entonces como: 

A 
. b (Po; - PoJ+ (At; - Atd) 

szmposa s = 
2 

Se determinó qué tanto de la asimetría de medida corresponde al error entre las dos 

mediciones independientes. Importa notar que, al no permitir diferencias mayores a la unidad 
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de resolución en mediciones independientes, el error de medición es sistemático. El error 

relativo se definió como: 

donde R i1 Y Ri2 son las dos mediciones del lado izquierdo, R d1 y R d2 son las dos mediciones 

del lado derecho y Ri Y Rd son, como se dijo, las medidas promedio izquierda y derecha. No 

se registró error de medición para Asimpos porque se usaron imágenes digitalizadas con una 

resolución en pixeles mayor a 1 mm y porque se registraron las medidas en las imágenes 

haciendo inecesaria una segunda medición independiente. 

La posición de cada medida en el eje axial se determinó como el promedio de las posiciones 

posterior y anterior de ambos lados, definidas en la Figura 4, con respecto a la longitud total 

(U). Se obtuvo el crecimiento relativo (CR) de cada hueso x con respecto al crecimiento total 

en U de los cráneos de O a 12 ed en las hembras y de O a 13 ed en los machos (se 

promediaron individuos con 12 y 13 ed) como: 

donde Lxmax es la longitud máxima de x a las 12 o 13 ed, según sea el caso, Lxo es la medida 

de x a las O ed, Uo es la longitud total a las O ed y Umax es la longitud total craneal máxima a 

las 12 o 13 ed. De esta fórmula se establece lo siguiente: 

- CR=O: No hay crecimiento del hueso x. 

- CR=1: El hueso x crece en la misma proporción que la longitud total. 

- CR>1: El hueso x crece en mayor proporción que la longitud total. 

- CR<1: El hueso x crece en menor proporción que la longitud total. 

La asimetria fluctuante se midió con la desviación estándar de la asimetria de medición 

(absoluta y relativa) entre los mismas mediciones de especimenes del mismo sexo y edad o 
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entre asimetrías relativas de diferentes huesos del mismo individuo. El incremento relativo de 

la asimetría (IRA) se midió entonces como: 

IRA = DEAsimedmax -DEAsimedo 
DEAsimedmax 

donde DEAsimedmax corresponde a la desviación estándar de la asimetría de medición a la 

edad de 12 o 13 ed y DEAsimedo es la desviación estándar de asimed en el nacimiento. En 

esta fórmula se establece lo siguiente: 

- IRA=O: No hay cambio en asimetrra fluctuante durante el crecimiento postnatal. 

- IRA=1: Toda la asimetría fluctuante se origina posterior al nacimiento. 

- IRA>O: Hay incremento postnatal de la asimetría fluctuante. 

- IRA<O: Hay compensación de la asimetría fluctuante durante el crecimiento postnatal. 

No se determinó la significancia estadística de las diferencias en el crecimiento y la asimetría 

entre sexos y/o edades en tanto que el tamaño de muestra no permite determinar diferencias 

con un error de tipo I de 5% o menor. El mayor tamaño de muestra se tiene en animales de 

12 ed siendo de 7 hembras y 3 machos (Cuadro 2). En este caso, los datos tienen una 

resolución para medir probabilidades de 1/(7+3) = 10%. 
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RESULTADOS 

Asimetría y error de medición. 

Existe una relación inversa entre el error relativo de medición y el valor absoluto de la 

asimetría de medición absoluta. Los valores de r son 0.86 en el caso de hembras y 0.90 

para los machos ambos con un intervalo de confianza del 95%. El error relativo supera la 

medida de asimetría en diferencias de 2 mm o menores demostrando que el error de 

medición es sistemático. El error acumulado de mediciones de ambos lados puede generar 

un error relativo del 200% (Figura 5). El error de medición entre medidas en individuos de 

diferentes sexos y edades (Cuadro 4) es superior en promedio a 50% lo que indica que la 

mayoría de las asimetrras no supera 2 mm de diferencia entre lados. 

. .. 
100 .... ................... ................ ......... .......................... ... .............. 

~ - • o 
> ¡ • -Q) 
L.. 
L.. e 
L.. w 

10 • 
1 10 
Abs Asimed Abs (mm) 

Figura 5. Relación entre el error de medición y el valor absoluto de la asimetría de medición 
en las hembras (9) Y los machos ( .. ) de lobos marinos. 
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Cuadro 4. Error relativo de Asimed absoluta por sexo y edad. Se indica la desviación 
estándar (DE) del error entre medidas. 

Edad (ed) Machos Hembras 

Easlmed ± DE (%) Easlmed ± DE (%.L __ ___ 

O 92.93 ± 99.91 103.79 ± 98.97 

1 92.74 ± 89.15 

2 73.20 ± 84.99 87.16 ± 85.91 

3 86.20 ± 98.38 

4 69.19 ± 86.88 

5 72.31 ± 83.41 

7 92.83 ± 91.60 

9 86.41 ± 90.45 102.69 ± 89.55 

10 62.30 ± 78.52 123.39 ± 90.16 

11 98.47 ± 88.23 81.66 ± 86.56 

12 77.93 ± 83.09 98.79 ± 90.85 

13 75.39 ± 80.24 

14 98.14 ± 88.92 

En ambos sexos la asimetría craneal es esencialmente f1u~tuante en tanto que la desviación 

de cero de Asimed y Asimedabs son muy pequeñas comparadas a la varianza. La asimetría 

es al nacer casi igual que la asimetría de los adultos pero en machos y hempras hay un 

aumento considerable de asimetría fluctuante entre las cero y dos estrías dentarias. Posterior 

a las dos estrías dentarías, la asimetría fluctuante relativa se estabiliza en las hembras y en 

promedio disminuye en los machos mientras que la asimetría fluctuante absoluta presenta 

una tendencia general a aumentar en ambos sexos (Figura 6). Estas diferencias sexuales y 

entre asimetrías es consecuencia del crecimiento. 
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Figura 6. Niveles globales de asimetría de medición (Asimed) presente a lo largo del 
crecimiento en hembras(.) y en machos (.) del lobo marino de California. En los 
dos paneles superiores se muestra la desviación entre individuos que define la 
asimetría fluctuante graficada en los paneles inferiores. 
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La asimetría de posición alrededor del nacimiento es fluctuante y es notable que en ambos 

sexos tiende a tener valores negativos aunque nunca mayores que la varianza individual. 

Esta direccionalidad consiste en una posición promedio más adelantada de los huesos del 

lado derecho como ocurre con los delfines. En los machos, la asimetría fluctuante de 

posición se incrementa gradualmente hasta que en las 10 ed se presenta un incremento 

súbito seguido después de otro a las 14 ed. 

Con respecto al crecimiento global del cráneo, que se describe con la longitud total (Lt), se 

observa que la DE Asimed absoluta crece más o menos paralela a Lt con el incremento 

particular a las 2 ed en las hembras y a las 2 y de 10 a 12 ed en los machos. En la DE 

Asimed relativa se observa en los machos el decrecimiento ya descrito arriba y en las 

hembras se observa que esta asimetría es menor que el crecimiento en Lt indicando también 

que hay algún grado de compensación durante el crecimiento. En la asimetría fluctuante de 

Asimpos se observa que la asimetría absoluta y relativa crecen casi igual y ambas en forma 

muy parecida al crecimiento en Lt en ambos sexos. En las hembras se observa un mayor 

crecimiento de DE Asimpos a las 2 ed y luego a las 5 ed entre las cuales parece haber 

compensación. En los machos el crecimiento de DE Asimpos es menor que la Lt hasta las 10 

ed cuando hay un incremento acelerado de esta asimetría. (Figura 8). 

De acuerdo al perfil de crecimiento relativo e incremento relativo de asimetría, en las 

hembras los huesos que aportan el mayor crecimiento relativo según el aparato en el que se 

encuentran son: en la caja craneal (AOCo, ADOc), masticador puente frontal (LDPo, LVPI, 

AVPI), masticador rostro (ALEs, LLEs, AL Yu, LL Yu, LVMx), los huesos que generan 

asimetría son en la caja craneal (LVMa, AVMa), mastica~or puente frontal (LVPb, AVPI) 

nasal (LONa), masticador rostro (ADMx, LDPm, LLEs) auditivo (LVBt). Los huesos que 

compensan la asimetria presente son en la caja craneal (LDOc, ADPa LDFr, ADFr, AVPb), 

masticador puente frontal (LDPo, LVPI), masticador rostro (ALEs, ALYu, LL Yu). En los 

machos ocurre algo muy semejante, los huesos que aportan el mayor crecimiento relativo 

son en la caja craneal (AOCo), en el masticador puente frontal (ALEs, LLEs, LL Yu, LVPm), 

masticador rostro (LDPo LVPI, AVPI) La generación de asimetría presente en los huesos 

después del nacimiento en machos son en la caja craneal (LDOc, ADPa, LDFr, ADFr, L VMa, 
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AVMa), nasal (ADNa) masticador rostro (LDPm, ALEs, LVPm, AVPm) en tanto los huesos 

compensatorios son en masticador puente frontal (LDPo, LVPI, AVPI,) masticador rostro 

(ADPm, LLYu, ALYu AVMx) auditivo (AVBt) (Cuadro 5, Figuras 9 - 12). 

Se observa que en los machos existe una relación inversa entre el crecimiento relativo (CR) 

de los huesos y su incremento relativo de asimetría (IRA). En los machos la mayor parte de 

los huesos de la bóveda craneal y el aparato masticador crecen en proporción igualo menor 

a la longitud total y presentan incremento postnatal de asimetría. La región temporal del 

frontal y el palatino, que se encuentran entre ambos aparatos, presentan un crecimiento 

relativo alto y una marcada compensación de la asimetría. La bula timpánica en los machos 

también es una estructura muy simétrica pero que crece en menor proporción que la longitud 

total. En las hembras este patrón es similar pero con la diferencia de que los huesos de la 

bóveda craneal presentan compensación de la asimetría (IRA<O). El yugal y el escamoso, 

que forman el arco cigomático, en ambos sexos parecen tener un comportamiento diferente. 

En estos huesos, los elementos que más crecen presentan mayor incremento postnatal de la 

asimetría. En la longitud del escamoso de las hembras, por ejemplo, casi toda la asimetría 

fluctuante es postnatal (Figura 13). 
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Figura 7, Niveles globales de asimetría de posición (Asimpos) durante el crecimiento en 
hembras( e,) y machos (A) del lobo marino de California. En los dos paneles 
superiores se muestra la desviación entre individuos que define la asimetría 
fluctuante graficada en los paneles inferiores. 
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Cuadro 5. Posición relativa (PR) de cada uno de los huesos tanto en machos como hembras, 
su crecimiento relativo (CR) y su incremento en asimetría fluctuante (IRA). Se 
incluyen 7 machos de 12 a 13 ed y 7 hembras de 12 ed. 

Machos Hembras 

Hueso PR CR IRA Hueso PR CR IRA 
ADCo 0.035 1.867 ADCo 0.026 1.348 0.433 

LDCo 0.044 1.051 0.118 LDCo 0.038 0.658 0.424 

LDOc 0.053 0.649 1.000 LDOc 0.072 0.582 -0.356 

ADOc 0.081 0.999 ADOc 0.088 1.419 -0.036 

LDPa 0.229 0.522 0.280 LDPa 0.247 0.304 -0.017 

ADPa 0.252 0.262 0.742 ADPa 0.261 0.342 -0.779 
LDPo 0.518 1.551 -0.738 LDPo 0.526 1.884 -1 .074 
LDFr 0.560 0.833 0.722 LDFr 0.562 0.675 -0 .723 
ADFr 0.625 0.682 0.633 ADFr 0.604 0.802 -0 .395 
LDLo 0.675 0.929 0.057 LDLo 0.665 0.879 0.462 

ADMx 0.724 0.808 0.489 ADMx 0.721 0.813 0.537 
LDNa 0.812 1.005 0.156 LDNa 0.833 0.958 0.615 

LDMx 0.837 0.925 0.352 LDMx 0.835 0.973 0.172 
ADNa 0.892 0.826 1.000 ADNa 0.912 0.674 0.086 
LDPm 0.906 0.923 1.000 LDPm 0.917 0.840 0.516 
ADPm 0.970 1.008 -0.966 ADPm 0.971 0.924 -0.154 

ALEs 0.273 1.239 0.736 ALEs 0.296 1.170 -0.602 
LLEs 0.358 1.098 0.028 LLEs 0.365 1.135 1.000 
LLYu 0.523 1.054 -0.508 ALYu 0.525 1.024 -0.402 
ALYu 0.530 0.976 -0.991 LLYu 0.533 1.104 0.344 

AVPb 0.1 22 0.704 AVPb 0.110 0.536 -0.800 
LVMa 0.166 0.549 0.727 LVMa 0.161 0.301 0.503 
AVMa 0.170 0.847 0.800 AVMa 0.162 0.022 0.537 
LVBt 0.231 0.627 -0.155 LVBt 0.234 0.527 0.550 
LVPb 0.257 0.984 AVBt 0.249 0.661 -0.065 
AVBt 0.257 0.748 -3.516 LVPb 0.259 0.973 0.513 
LVPI 0.536 1.192 -1 .503 LVPI 0.534 1.241 -1.191 
AVPI 0.580 1.095 -0.669 AVPI 0.589 1.071 0.688 
LVMx 0.725 1.085 -0.014 AVMx 0.719 0.927 0.325 
AVMx 0.726 0.866 -0.861 LVMx 0.721 1.086 0.329 
LVPm 0.922 1.091 1.000 LVPm 0.924 0.754 0.370 
AVPm 0.954 0.837 1.000 AVPm 0.946 0.688 -0.097 
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Figura 9. Crecimiento relativo (CR, A) e incremento relativo de asimetría fluctuante (IRA, 
-.) en los elementos craneales dorsales de las hembras del lobo marino de 
California. Se muestran elementos laterales del cráneo CR (w) e IRA (B). 
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Figura 10.Crecimiento relativo (GR, A) e incremento relativo de asimetría 
fluctuante (IRA,.) en los elementos craneales ventrales de las hembras del lobo 
marino de California. 
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Figura 11.Crecimiento relativo (CR,') e incremento relativo de asimetría fluctuante (IRA, 
'Y) en los elementos craneales dorsales de los machos del lobo marino de 
California. Se muestran elementos laterales del cráneo, CR (.) e IRA (e). 
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Figura 12. Crecimiento relativo (CR,.) e incremento relativo de asimetría fluctuante (IRA, 
.) en los elementos craneales ventrales de los machos del lobo marino de 
California. 
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2 

Figura 13. Relación entre el crecimiento relativo (CR) y el incremento relativo de asimetría de 
medición (IRA) en hembras (panel superior) y machos (panel inferior) de los 
distintos elementos óseos medidos. 
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DISCUSiÓN 

Importa mencionar primero que el error de medición es sistemático, que el error de medición 

d~ la asimetría de posición es menor a 1 mm y por lo tanto, que todas las asimetrías mayores 

a 1 mm superan con confianza errores de medición. 

La asimetría presente en el lobo marino de California es esencialmente de tipo fluctuante 

sensu Van Valen (1962), Leary y Allendorf (1989) y Parsons (1990). Sin embargo, la 

asimetría de posición en los machos tiende a ser negativa con el incremento de la edad. Esta 

leve direccionalidad deriva de un crecimiento ligeramente mayor del lado derecho. Esto sería 

parecido a los cetáceos (Ness, 1967) excepto que los huesos que más contribuyen a la 

direccionalidad son el escamoso, el yugal y luego el ancho dorsal del maxilar y el largo 

ventral del mastoideo. Se requerirá de examinar una muestra más amplia para determinar si 

esta direccionalidad aparente es real. 

En el nacimiento se presentan niveles de asimetría de medición y posición relativas muy 

parecidos a los valores de los animales adultos. Esto significa que la mayor parte de la 

asimetría craneal se origina durante el desarrollo prenatal, probablemente durante la 

morfogénesis que es cuando la estructuras son más sensibles a alteraciones en su desarrollo 

(Palmer, 1996). La diferente distribución en los niveles de asimetría de medición y de 

posición entre machos y hembras durante el crecimiento del cráneo son un reflejo de los 

diferentes hábitos de los sexos y su diferente forma de crecimiento. La asimetría fluctuante 

de medición y posición (DE Asimed y DE Asimpos) de machos y hembras son casi iguales en 

recién nacidos y adultos. En ambos sexos hay un incremento de ambas asimetrías a las 2 

ed . En los machos hay un incremento notable de DE Asimed y DE Asimpos de las 10 a 12 ed 

y en las hembras hay incrementos moderados a las 5 ed en DE Asimpos y a las 7 ed en DE 

Asimed. Estos incrementos puntuales de asimetría pueden explicarse por alteraciones en el 

balance energético asociados al destete y al inicio de la reproducción en ambos sexos en los 

cuales puede haber mayor remodelación ósea. El incremento de asimetría a las 2 ed también 

puede derivar de mayor parasitismo (Aurioles y Sinsel, 1988) al cambiar la dieta luego del 

destete. Efectos del parasitismo en la asimetría se conocen en el plumaje de las aves 
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(Moller, 1992, 1996). Vázquez-Cuevas et al. (2000) mencionaron que un mejor conocimiento 

del desarrollo de Z. califomianus depende de tener más información sobre el balance 

energético durante el ciclo de vida de estos animales. Este trabajo muestra, a partir de 

conocer mejor el crecimiento, que en el destete y el inicio de la reproducción hay cambios en 

el balance energético que se reflejan como asimetría fluctuante probablemente derivada de 

remodelación ósea por movilización de calcio. 

Aparte de los incrementos en el destete y el inicio de la reproducción descritos arriba, en 

general la DE Asimed y DE Asimpos se incrementan paralelamente a la longitud total en 

ambos sexos. En los machos, sin embargo es notorio que la DE Asimed relativa disminuye 

con la edad mientras que la DE Asimed absoluta se incrementa. Panecatl Urquiza (2000) ya 

había encontrado que la DE Asimed relativa es mayor en las hembras que en los machos 

aunque a simple vista, la asimetría es más evidente en estos últimos (Vázquez Cuevas, 

1993). Esto significa que la asimetría de medición en los machos se hace notoria por su 

mayor crecimiento postnatal aunque en realidad se está compensando. En general, toda la 

asimetría fluctuante relativa de posición y medición en ambos sexos es menor que el 

incremento en longitud total sugiriendo que existe siempre algún grado de compensación y 

que la asimetría se incrementa por el crecimiento además de los incrementos en el destete y 

el inicio de la reproducción descritos arriba. 

En los machos existe una relación inversa entre el crecimiento relativo (CR) de los huesos y 

su incremento relativo de asimetría (IRA). En las hembras, este patrón es similar pero con la 

diferencia de que los huesos de la bóveda craneal presentan compensación de la asimetría . 

En ambos sexos, la región temporal del frontal y palatina, presenta un crecimiento relativo 

mayor y una marcada compensación de la asimetría mientras que el arco cigomático, que 

tiene la misma posición con respecto a la longitud total, presenta valores altos de asimetría 

de medición y posición así como crecimiento relativo alto. El resto de los huesos tiene 

1 >IRA>O, esto es, incremento postnatal de la asimetría. La bula timpánica en los machos 

también es una estructura muy simétrica pero que crece en menor proporción que la longitud 

total. Esto sugiere que la asimetría del arco cigomático es fundamentalmente de origen 

postnatal y considerando que la Asimpos de esta estructura es asimismo la más direccional, 
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probablemente derive de la lateralización en el movimiento mandibular. Lo anterior indica que 

la compensación postnatal de la asimetría ocurre más en los huesos que más crecen, 

particularmente en la región temporal del frontal. 

Panecatl Urquiza (2000, 2003) mencionó que la asimetría fluctuante podría compensarse 

durante el crecimiento mediante interacciones de retroalimentación negativa entre los huesos 

determinadas por la restricción de simetría global en el cráneo. Así, la compensación en la 

región temporal deriva de su mayor crecimiento y de que puede haber regulación dada por la 

influencia de la asimetría de otros huesos. En el arco cigomático, la interacción con otros 

huesos está limitada y en esta estructura la asimetría se acumula durante el crecimiento. 

En general, estos resultados muestran que el estudio de la asimetría permite inferir algunos 

aspectos de la ecología del crecimiento de los organismos pero el estudio específico de la 

ecología será el que demuestre dichas inferencias. Se necesita conocer asimismo de los 

factores ambientales e intrínsecos a los organismos que pueden favorecer la ocurrencia de 

asimetrías. González Godoy (en elaboración) ha encontrado que los lobos marinos de 

California que crecieron durante el fenómeno de El Niño de 1982 tienen mayor asimetría 

fluctuante en el cráneo reforzando la idea de que el balance energético afecta fuertemente la 

simetría craneal de estos animales. Un conocimiento sobre las interacciones de los huesos 

durante el desarrollo asimismo permitirá comprender cómo es posible la compensación 

postnatal de la asimetría. 
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CONCLUSIONES 

La asimetría craneal en el lobo marino de California es esencialmente de tipo fluctuante. La 

mayor parte de esta asimetría se origina en el desarrollo prenatal. En el destete y el inicio de 

la reproducción hay cambios en el balance energético que se reflejan como asimetría 

fluctuante probablemente derivada de remodelación ósea por movilización de calcio. 

Existe siempre algún grado de compensación en la asimetría aunque ésta se incrementa en 

forma absoluta por el crecimiento. La compensación postnatal de la asimetría es más 

evidente en los machos y en los huesos que más crecen, esto es, en la región temporal del 

frontal. 

El arco cigomático presenta un alto grado de asimetría direccional como resultado probable 

de la lateralización en el movimiento de la mandíbula y de la falta de interacciones con otros 

huesos que compensen la asimetría. 

Existe asimetría de posición en los machos con un crecimiento ligeramente mayor del lado 

derecho. Los huesos que más contribuyen a esta direccionalidad son el escamoso, el yugal, 

el maxilar y el mastoideo. Se requerirá de examinar una muestra más amplia para determinar 

si esta direccionalidad aparente es real. 

El estudio de la asimetría permite inferir algunos aspectos de la ecología del crecimiento de 

los organismos pero el estudio específico de la ecología será el que demuestre dichas 

inferencias. 

La diferente distribución en los niveles de asimetría de medición y de posición entre machos 

y hembras durante el crecimiento del cráneo son un reflejo de los diferentes hábitos de los 

sexos y su diferente forma de crecimiento. 

Un conocimiento sobre las interacciones de los huesos durante el desarrollo permitirá 

comprender cómo es posible la compensación postnatal de la asimetría. 
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APÉNDICES 

1. Medidas craneales empleadas en este trabajo. 

1) Longitud total (Lt): Desde el margen posterior de los cóndilos occipitales hasta la punte 
del rostro (nudo de los premaxilares). 

2) Longitud de los cóndilos occipitales (LOCo): Longitud máxima desde el margen 
condilar superior hasta el margen condilar inferior. 

3) Ancho de los cóndilos occipitales (AOCo): Distancia máxima perpendicular a la 
longitud de los cóndilos occipitales. 

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

5) Ancho de los supraoccipitales (AOOc): Distancia máxima del occipital a nivel de la 
parte media superior del foramen mágnum hasta el borde posterior del escamoso. 

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

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

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

9) Ancho de los frontales (AOFr): De la punta de la apófisis frontal a la línea media 
longitudinal dorsal del cráneo. 

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

11) Ancho de los nasales (AONa): Distancia máxima del e'Stremo anterior de los nasales. 

12) Longitud dorsal de los maxilares (LOMx): De la parte posterior de la sutura dorsal 
maxilo frontal hasta la parte anterior dorsal del maxilar. 

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

14) Longitud dorsal de los premaxilares (LOPm): De la parte anterior de la sutura maxilo­
premaxilar hasta la punta anterior del premaxilar. 

15) Ancho dorsal de los premaxiares (AOPm): Del extremo dorsal anterior del premaxilar a 
la línea sagital del rostro. 



54 

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

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

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

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

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

21)Ancho de los yugales (AL Yu): Distancia máxima entre los márgenes externos del yugal. 

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

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

24) Longitud de las bulas timpánicas (LVBt): Longitud máxima de la bula timpánica. 

25)Ancho de las bulas timpánicas (AVBt): Ancho máximo de la bula timpánica 
perpendicular a su longitud. 

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

27)Ancho de los masto ideos (AVMa): Distancia máxima perpendicular a su longitud. 

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

29)Ancho de los palatinos (AVPI): Distancia máxima anterior del palatino perpendicular a 
su longitud. 

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

31)Ancho ventral de los maxilares (AVMx): Distancia máxima de la sutura de los maxilares 
hasta el borde de los mismos, perpendicular a su longitud. 

32) Longitud ventral de los premaxilares (LVPm): Desde la parte más posterior del 
premaxilar hasta la punta anterior del mismo. 

33)Ancho ventral de los premaxilares (AVPm): Ancho máximo de los premaxilares a nivel 
del margen anterior del diente. 
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2. Fotografías de algunos cráneos examinados. 

FCMM-P-Zaca-2 Hembra a las O ED FCMM-P-Zaca-82 Macho a las O ED 
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FCMM-P-Zaca-82 Hembra a las 12 ED FCMM-P-Zaca-48 macho a las 13 ED 
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