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RESUMEN

Los organismos cavernicolas han sido objeto del interés de bidlogos evolutivos a lo largo
de la historia por su extrafia morfologia, dada la carencia de taxones obviamente
emparentados, por su distribucion tan particular y por sus ciclos de vida. La morfologia tan
particular de los organismos cavernicolas responde en algunos casos a la adaptacién de
los animales a las condiciones ambientales Unicas de este tipo de ecosistemas. Este
trabajo constituye el primer estudio exhaustivo de la morfologia de un ofiuroideo
cavernicola, desde un enfoque adaptativo. El estudio buscé identificar la existencia de
adaptaciones morfolégicas a la vida en cuevas en Ophionereis n. sp., una especie de
ofiuroideo habitante del sistema anquihalino El Aerolito. Para ello se reconocieron vy
compararon caracteres morfolégicos relevantes para la identificacion de adaptaciones a la
vida en cuevas, para lo cual se utilizaron ejemplares de O. reticulata como punto de
comparacion. Los resultados indican que los organismos cavernicolas del género
Ophionereis presentan brazos elongados y tallas mayores que sus congeéneres
arrecifales. Ademas, los organismos de Ophionereis n. sp. presentan estereoma menos
desarrollado y mas poroso, lo cual, entre otras cosas implica la perdida de microlentes en
las placas dorsales de los brazos. Los resultados sugieren que las adaptaciones
morfolégicas a la vida cavernicola observadas en los ejemplares estudiados, son tanto
progresivas como regresivas. Asimismo, los caracteres morfolégicos observados en los
organismos cavernicolas, sugieren su distincion como una nueva especie para la ciencia,
lo cual corrobora lo propuesto por otros trabajos realizados sobre dicha especie a nivel
molecular. Finalmente, a futuro se propone someter a prueba el supuesto de que los
organismos cavernicolas se encuentran sujetos a una presion selectiva dada por la
escasez de alimento en el sistema anquihalino El Aerolito, lo cual permitira confirmar

algunos de los resultados obtenidos en este estudio.
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ABSTRACT

Due to their peculiar morphology, the lack of obviously related taxa, and because of their
distinctive geographic distribution and life cycles, cave-dwelling organisms have been the
research subject of evolutionary biologists throughout history. Such unique morphology of
cave-dwelling organisms responds in some cases to the adaptation of animals to the also
unique environmental conditions of these ecosystems. This work constitutes the first
exhaustive study of a cave dwelling brittle star from an adaptive approach. The aim of this
work was to identify the existence of morphological adaptations to cave life in Ophionereis
n. sp., an ophiuroid species inhabiting the anchialine system EIl Aerolito. To achieve this,
morphological characters relevant to identify cave life adaptations were recognized and
compared, using O. reticulata specimens as reference. Here we report a remarkable arm
elongation in the cave dwelling species of Ophionereis as well as larger sizes than their
reef congeners. In addition, the Ophionereis n. sp. organisms have a less developed and
more porous stereom which, among other things, involves the loss of microlenses in the
dorsal arm plates. The results suggest that cave-dwelling organisms present
morphological cave adaptations, both progressive and regressive. Likewise, the peculiar
morphological traits of cave dwelling organisms suggest their distinction as a new species,
corroborating what has been proposed in other studies with molecular characters. Finally,
it would be advisable to test the assumption that the cave-dwelling organisms are under a
selective pressure due to the scarcity of food in El Aerolito anchialine system, which will

confirm some of the results obtained in this study.
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I. INTRODUCCION

La evolucion de los organismos cavernicolas ha fascinado a los cientificos desde su
descubrimiento; en primera instancia por la morfologia tan peculiar de los organismos y
por la naturaleza unica de estos ecosistemas; pero mas recientemente el interés ha
surgido porque su historia evolutiva nos ofrece la posibilidad de hacer predicciones sobre
patrones genéticos y morfolégicos desde un enfoque evolutivo (Culver et al., 1995; Gibert
& Deharveng, 2002). Como resultado de lo anterior, el conocimiento respecto a muchos
de estos organismos se ha ampliado notablemente (Rintelen et al., 2010). No obstante,
aun falta mucho por conocer sobre las particularidades de las especies cavernicolas, por
ejemplo en cuanto a su morfologia, su origen, su distribucién, sus ciclos de vida y su
conducta.

La isla de Cozumel, ubicada en el estado de Quintana Roo, comparte muchas
caracteristicas de formacién geoldgica con la Peninsula de Yucatan (Yafiez-Mendoza et
al., 2007). La composicion de su superficie es basicamente de roca caliza (sedimentos
arrecifales del Oligoceno-Cuaternario) y debido al transporte del agua hacia el mar y al
incremento en su corrosividad (producto del contacto con la materia organica), es comun
en esa region la presencia de cenotes y rios subterraneos formados por la disolucion de la
matriz porosa de la roca (Beddows, 2003; Ford & Williams, 2007; Yanez-Mendoza et al.,
2007; Collins et al.,, 2015). Estas formaciones geoldgicas presentan espeleotemas
(depdsitos minerales secundarios), estructuras que indican fases vadosas e inundadas en
la historia de las cuevas (lliffe & Bishop, 2007; Stinnesbeck et al., 2018).

En los ultimos afios, el interés por conocer lo que hay en estos inhospitos sitios, asi
como el constante avance en las tecnologias y técnicas de exploracion, ha resultado en
interesantes hallazgos (lliffe, 1993; Alvarez et al., 2015). Desde 1984 se han descrito mas
de 400 nuevas especies de organismos endémicos de sistemas anquihalinos (lliffe &
Kornicker, 2009).

La cueva El Aerolito, ubicada en la Isla de Cozumel en el caribe mexicano, es un
lugar con una gran diversidad faunistica (Calderén-Gutiérrez et al., 2017). Este sistema
presenta una particularidad con respecto a la composicion faunistica: estd dominada por
equinodermos (Calderon-Gutiérrez et al., 2014), rasgo que la distingue de la mayoria de
cuevas de México y del mundo, en las cuales hay una gran dominancia de crustaceos
(Sket, 1999; lliffe & Kornicker, 2009; Mejia-Ortiz, 2010; Pérez-Moreno et al., 2016).
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La importancia de estos ecosistemas no radica unicamente en la vida silvestre que
los habita, sino que también constituyen la principal fuente de agua para poblaciones
aledanas de la actualidad y del pasado (Beddows et al., 2007; Yafiez-Mendoza et al.,
2007). Es por lo anterior que resulta importante la conservacion de estos sistemas, lo cual
se dificulta al considerar que en muchos casos el interés econdmico supera la busqueda
de un aprovechamiento sustentable (Salazar-Vallejo et al., 1993; lliffe & Bishop, 2007;
Pérez-Moreno et al., 2016). Ademas, en la Peninsula de Yucatan, la mayoria de las
cuevas han sido exploradas con fines turisticos, debido a su caracter unico en el mundo
(Sket, 1996; Penn, 2015); lo cual incrementa las posibilidades de perturbar estos

ecosistemas y por tanto a la fauna que los habita.

1. Marco tedrico

a. Equinodermos

Los equinodermos son un grupo de animales deuterostomados caracterizados por tener
un celoma bien desarrollado, un esqueleto compuesto por carbonato de calcio (Kokorin et
al., 2014) en su forma mineral (calcita derivada del mesodermo en forma de monocristal)
(Donnay & Pawson, 1969; Kokorin et al., 2014) y simetria pentaradial secundaria.
Presentan un sistema vascular acuifero originado del celoma, cuya manifestacion externa
son los podios ambulacrales. Dentro del phylum Echinodermata se identifican cinco
clases: Crinoidea, Asteroidea, Ophiuroidea, Echinoidea y Holothuroidea (Brusca et al.,
2016). Dentro de este phylum se reconocen mas de 7,000 especies vivas y 13,000 fosiles
(Hendler et al., 1995; Pawson, 2007; Zhang, 2011; Brusca et al., 2016).

El sistema vascular acuifero de los equinodermos esta integrado por una serie de
canales y reservorios, que en conjunto con los osiculos del endoesqueleto conforman un
sistema hidraulico que interviene en el transporte interno y el intercambio gaseoso, asi
como en la eliminacién de residuos (Nichols, 1971; Bamford, 1982). Mediante accion
hidraulica se mueven los podios ambulacrales, los cuales tienen funciones variables
(locomocién, intercambio gaseoso, alimentacion, fijacion a sustrato y recepcion sensorial)
segun la clase y los habitos de los organismos. El sistema vascular acuifero se comunica
con el exterior a través de pequefios poros en la madreporita y en el interior del mismo se

encuentra un liquido semejante al agua de mar, excepto por la presencia de compuestos
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organicos (tales como proteinas y iones potasio en altas concentraciones) llamados
celomocitos (Brusca & Brusca, 2003; Hickman et al., 2008).

Se considera, de manera general, que los equinodermos son organismos
estrictamente marinos y estenohalinos (Boolootian, 1966). Sin embargo, se conocen cerca
de 38 especies que habitan aguas salobres (Talbot & Lawrence, 2002). Se cree que este
numero es tan bajo debido a la deficiente osmoregulacion que presentan los
equinodermos, a su falta de un drgano excretor diferenciado, a sus respuestas a
salinidades bajas, a la permeabilidad de sus tejidos asi como al hecho de que el fluido
celémico es usualmente isosmotico con respecto al medio (Binyon, 1972). A pesar de las
dificultades mencionadas, se encuentran equinodermos que habitan ecosistemas con
gamas de salinidad que van desde las 7 hasta 60ups, aunque no se conoce ningun
endemismo en estos casos (Turner & Meyer, 1980; Aronson & Harms, 1985; Jangoux &
Lawrence, 1987; Thomas et al., 1992; Martinez-Garcia et al., 2009).

b. Clase Ophiuroidea

Constituye la clase mas diversa dentro del Phylum con cerca de 2100 especies descritas
(Woolley et al., 2016; Stoéhr et al., 2017). El nombre “ophiuroidea” se deriva del griego
ophis “serpiente” y oura “cola”, por sus brazos tan delgados y en forma de serpiente y por
la capacidad que tienen de enrollarlos. Incluye a las estrellas canasta y a las estrellas
quebradizas.

Los organismos de esta clase se caracterizan por presentar un cuerpo central en
forma de disco, que por lo general se distingue claramente de los brazos, los cuales son
largos, flexibles y articulados, lo que los convierte en el principal medio para la
locomocion. En la parte dorsal del disco se encuentran los escudos radiales y los diversos
tipos de ornamentaciones (escamas, placas, granulos y/o espinas). En la parte ventral del
disco se observan las mandibulas compuestas por escudos orales y adorales, papilas
orales, dentales y dientes (Fig.1). La mayoria de especies de ofiuroideos son de habitos
nocturnos, por lo cual permanecen ocultos debajo de rocas o en grietas durante el dia
como mecanismo de defensa ante depredadores diurnos (Hendler, 1984b); esto se asocia
con la fototaxis negativa que los caracteriza y que explica su rapida reaccion a la
presencia de una fuente de luz (Hendler, 1984a). Se ha propuesto que dicha reactividad
sea el resultado de la accion de un complejo sistema de nervios y células reactivas a la

luz, ubicados en todo el cuerpo de los organismos (Sumner-Rooney et al.,, 2018). La
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depredacion ha sido considerada como el principal factor que ha guiado a la evolucion de
habitos nocturnos asi como al desarrollo de defensas morfologicas y quimicas (Birkeland,
1989). Estos organismos se encuentran en todos los océanos, desde la zona intermareal
hasta grandes profundidades (Stohr et al., 2012).

Escamas secundarias

Escudos radiales

Distal

2 Papila dental
Papila oral

4 Papila genital
Escamas del Hendid ital
disco lendidura genita:

Espina del brazo

}f Poro tentacular
(cubierto por una
escama tentacular) B

Figura 1. Principales caracteristicas morfolégicas de un ofiuroideo. A) Vista dorsal
y B) Vista ventral (tomada de Pineda, 2013).

Si bien se reconoce que la mayoria de los organismos pertenecientes a esta clase
puede sustentarse con mas de un tipo de alimento (Fontaine, 1965; Pearson & Gage,
1984; Harris et al.,, 2009) y empleando mas de un método, se pueden reconocer dos
grandes grupos de acuerdo al tipo de alimento principal; por un lado estan aquellos
animales que se alimentan de organismos macroscopicos, los cuales utilizan los brazos
para atrapar a sus presas, por lo cual presentan espinas y podios ambulacrales cortos
(Morin, 1998; O’Hara & Byrne, 2017). Este tipo de animales son categorizados como
carnivoros. De acuerdo a la clasificacion de Warner (1982) los ofiuroideos depredadores y
carnivoros se encuentran en las siguientes familias: Asteronychidae, Ophiacanthidae,

Ophiodermatidae, Ophiolepididae y Ophiomyxidae. En otro subgrupo se encuentran los
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organismos microfagos, que pueden ser suspensivoros o detritivoros (Fig. 2)
(Amphiuridae, Ophionereididae, Ophiocomidae y Ophiotrichidae); en estos animales los
organos mas importantes en la captura de alimento son los podios ambulacrales y las
espinas, asociadas ambas estructuras a glandulas productoras de mucus (Warner, 1982;
Stohr et al., 2012). Ademas de las dos categorias mencionadas, algunas especies utilizan
mecanismos de alimentacion adicionales, tales como la asimilacion de nutrientes disueltos
en el agua a través de la piel, e incluso se han reportado especies carrofieras (Hendler et
al., 1995). Esta clasificacion encuentra sustento al analizar las estructuras involucradas en
el procesamiento del alimento, ya que los dientes de estos animales presentan una
estructura compuesta del estereoma (la cual consiste en una regién base fenestrada de
manera uniforme y la region distal no perforada) en organismos micréfagos, mientras que
en organismos carnivoros el arreglo del estereoma de los dientes es uniformemente
fenestrado (Murakami, 1963; Medeiros-Bergen, 1996), aunque también hay algunas

excepciones con patrones intermedios (Brogger et al., 2015).

Figura 2. Esquema que muestra los dos tipos de alimentacién microfaga; A.
detritivoro, B. Suspensivoro (modificada de Birkeland, 1988).

Los brazos de los organismos de esta clase se componen de placas dorsales,
ventrales y laterales, todas ellas alrededor de vértebras. A las placas laterales se

encuentran asociadas espinas de diferentes tamafos y formas; de similar variedad son el
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numero de escamas tentaculares y podios (Fig. 3); la presencia de vértebras esqueléticas
en el brazo minimiza el celoma en los brazos. Con excepcién de los podios ambulacrales
todas las estructuras mencionadas anteriormente forman parte del esqueleto, formadas
fundamentalmente de CaCOs3, con pequefias cantidades de MgCOs y cuya unidad celular
son los osteocitos, los cuales cumplen un papel importante en la distribucion de nutrientes
en el cuerpo (Ferguson, 1982). Cada placa es porosa, con una red laberintica
tridimensional de espacios internos llamada estereoma, compuesta de calcita rica en
magnesio; al tejido que se encuentra en los espacios del estereoma se le llama estroma
(Hendler, 1987).

Las vértebras presentan similitud en forma y funcién (de soporte) a los huesos que
integran la columna de los vertebrados, mismos a los que deben su nombre. Por otro
lado, la forma de las placas dorsal y ventral es un caracter importante en la distincién de
especies y en algunos casos de géneros. En el caso particular de la placa ventral,
representa ademas un rasgo evolutivo de gran relevancia, al ser una autapomorfia de los
ofiuroideos en comparacion con la clase Asteroidea en la cual dicha placa esta ausente, lo
cual deja el surco ambulacral desprotegido (Martynov, 2010). Por su parte las placas
laterales presentan una morfologia caracteristica en cada taxén; ademas de constituir la
base de las espinas, que son estructuras presentes en todas las especies de ofiuroideos,
lo cual es prueba de su gran importancia funcional tanto en la locomociéon como en la

alimentacion y proteccion de estos organismos (Thuy & Stohr, 2011).

pD

Lo

PV Pl
Figura 3. Anatomia general del brazo de un ofiuroideo. Representacion esquematica del
corte transversal de un brazo, sefialando las distintas placas. pD = placa dorsal, pV =
placa ventral v = vértebra, pl = placa lateral (modificada de LeClair & LaBarbera, 1997).
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El sistema vascular acuifero de los ofiuroideos se caracteriza por presentar la
madreporita en la cara oral del disco central, esta se encuentra unida al canal anular
mediante el canal pétreo; el canal anular a su vez, se ramifica hacia los cincos canales
radiales y en un anillo de ambulacros bucales alrededor de la boca. Los podios
ambulacrales de los ofiuroideos carecen de ventosas (a diferencia de otras clases de este
phylum), en cambio son estructuras digitiformes muy flexibles que producen grandes
cantidades de mucosa (Brusca & Brusca, 2003). Al no presentar ventosas su funcién
principal difiere a la de otros equinodermos; en este grupo son utilizados como 6érganos
excavadores y sensoriales, ademas de cumplir funciones en el intercambio gaseoso y la
alimentacion. Cada podio tentacular es una estructura tubular de tejido conectivo forrado
internamente por fibras musculares longitudinales; pueden encontrarse expuestos a
través de un poro ubicado entre la placa lateral y ventral (Woodley, 1967); cada poro esta
cubierto por una escama tentacular, la cual cumple un papel fundamental en la
alimentacion de algunos de estos organismos (Fig. 4) (Curtis et al., 2008; Hickman et al.,
2008).

Figura 4. Secuencia de los movimientos de un podio que pasa el alimento hacia la
boca haciendo que una escama tentacular adyacente lo reuna y recoja (modificada de
Brusca & Brusca, 2003).

Como se menciond, las especies suspensivoras capturan el alimento con las
espinas y los podios, estructuras que estan cubiertas de mucosa. Existen diversas
estrategias para obtener el alimento, que incluyen atrapar el alimento con las espinas, con
una red de mucosa entre estas o bien con los podios. La principal diferencia (ademas de
la obvia) entre estos tipos de captura de alimento es la forma en la que se transporta el

bolo hacia la boca (Woodley, 1967). Se ha observado que el arreglo de los podios varia
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segun sea la intensidad del flujo de particulas. Por todo lo anterior es claro que el arreglo
de los podios, las caracteristicas de espinas y escamas tentaculares y la presencia de
mucosa le permiten al organismo obtener un bolo alimenticio heterogéneo en cuanto al
tamafo de particulas que lo integran. Finalmente, la seleccion del alimento se realiza en
la boca mediante el uso de los podios bucales, mediante los cuales se elige las particulas
de menor tamafo para su trituracion en las mandibulas (Fontaine, 1965; Pentreath, 1970;
Woodley, 1975).

Durante mucho tiempo se consider6 como un hecho que los equinodermos
carecian de organos sensoriales especializados asociados a la percepcién de luz y que
esta funcion era desempefada de manera general por elementos dérmicos (Millot, 1975;
Salvini-Plaweni & Mayr, 1977). Sin embargo, algunos estudios aportaron evidencias que
hacian dudar al respecto, tales como el cambio de color en relacién con la intensidad de
luz en Ophiocoma wendtii o variaciones en la sensibilidad a estimulos luminicos segun su
intensidad y longitud de onda (Stubbs, 1982; Hendler, 1984a; Moore & Cobb, 1985). El
descubrimiento de estructuras especializadas para esta funcién en algunos equinodermos
llevo a pensar que al menos para los asteroideos y holoturoideos los receptores primarios
eran no especializados (ojos rabdoméricos) (Hendler, 1987; Moore & Cobb, 1985).

En 1987 Gordon Hendler describié un sistema fotoreceptor en Ophiocoma wendtii,
asociado a las placas esqueléticas que integran los brazos, mismo que cumple la funcién
de un ojo compuesto. Este sistema estéa integrado por tres elementos basicos:

- Microlentes ubicados en las regiones superficiales de las placas dorsales
(especialmente en el centro de las mismas) y laterales. Estos microlentes son
modificaciones del estereoma (40-70 pm en placas de 4.5 mm) y se
encuentran rodeados de poros, constituyendo la unica regién transparente del
estereoma. Maximizan la transmision de luz hacia el estroma, eliminan
aberracion y birrefringencia (Aizenberg et al., 2001). También Illamados
trabéculas periféricas expandidas.

- Cromatdforos dentro del estereoma que migran para regular la intensidad de
luz que llega a los microlentes. Los poros juegan un papel importante en esta
migracion.

- Paquetes nerviosos en la dermis de los brazos, especificamente por debajo de
los microlentes a 50 micrémetros. Estos funcionarian como receptores

primarios. Estos paquetes nerviosos se encuentran distribuidos en una extensa
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y compleja red en todo cuerpo de los organismos (Sumner-Rooney et al.,
2018).

Se ha observado que los microlentes no estan presentes en todas las especies de
ofiuroideos, hasta ahora se han observado en especies de los géneros Amphiura,
Ophiocoma y Ophiopsila, aunque en la mayoria de las especies no se ha comprobado la
funcidn como parte de un sistema fotoreceptor. La informacién morfolégica coincide con la
obtenida de analisis moleculares, lo cual confirma la habilidad de los ofiuroideos de
percibir la luz en cuanto a su intensidad y direccion, por lo cual constituye en sentido
estricto un sistema fotoreceptor (Delroisse et al., 2016). La presencia de estas estructuras
también ha sido relacionada con la capacidad de emitir luz de algunas especies, por lo
que organismos bioluminiscentes presentan dichas estructuras en comparacion con sus
congéneres no bioluminiscentes (Deheyn et al., 2015).

Adicionalmente se sabe que en aquellas regiones de los brazos que se encuentran
mas expuestas a la luz, la fotosensibilidad es mayor (Stubbs, 1982). Ademas, cuando los
cromatéforos se encuentran dentro del estereoma, mas lejos de la epidermis, los
organismos son mas sensibles, alterandose con intensidades menores de luz que cuando
los cromatéforos estan en la superficie de las placas (Hendler, 1984a; Cobb, 1990).

Recientemente se han incrementado los estudios que abordan la existencia de
sistemas fotoreceptores en especies de equinodermos actuales y fésiles (Johnsen, 1997;
Ullrich-Liter et al., 2013; Delroisse et al., 2014; Garm & Nilsson, 2014; Gorzelak et al.,
2014; Kokorin et al., 2014; Vinogradova et al., 2016; Petie et al., 2016; Garm, 2017;
Gorzelak et al.,, 2017; Sumner-Rooney et al., 2018). Dichos trabajos han confirmado la
importancia del esqueleto en el funcionamiento del sistema fotoreceptor. Ademas, dado
que el origen de estas estructuras se remonta al Cretacico temprano en mas de una clase
de equinodermos, este grupo de animales constituye uno de los primeros grupos de
deuterostomados en los que ocurrio la evolucion de ojos (Gorzelak et al., 2017).

Se ha propuesto que a pesar de la complejidad del sistema fotoreceptor, las
trabéculas periféricas expandidas no actian como microlentes, por lo cual en realidad se
trataria de un sistema extraocular con capacidad visual (Sumner-Rooney et al., 2018).
Segun esta propuesta, los microlentes son adaptaciones estructurales relacionadas con la
actividad de los cromatéforos, que maximizan la separacion entre estos, lo que potencia el
cambio de color debido a la migracion y cambio en tamafo de los cromatéforos (Sumner-
Rooney et al., 2018).
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Como ya se menciono el sistema fotoreceptor incluye como elementos principales
cromatoforos y microlentes (Hendler, 1987). En relacion con lo anterior, diversos estudios
han investigado los pigmentos presentes en organismos de distintas clases de
equinodermos (Johnsen, 1997; Ullrich-Later et al., 2013; Delroisse et al., 2014; Delroisse
et al., 2016). Dichos estudios han resaltado la importancia de conocer los pigmentos
presentes en los equinodermos, asi como su origen y funcion (Maoka, 2011). Ademas, el
estudio de las propiedades 6pticas de las placas calcareas, ha llevado a descubrimientos
importantes respectivos a la transmitancia diferencial de la luz en dichas placas, asociado

a distintos aspectos ecoldgicos (Deheyn et al., 2015).

c. El género Ophionereis Liitken, 1859

Ophionereis Litken, 1859: 115.
Ophionereis.- Lyman, 1882: 160-161.

Ophionereis

Figura 5. llustracion de caracteres generales de importancia taxonémica del
género Ophionereis (modificada de Pomory, 2007).

Los organismos de este género presentan un disco cubierto de escamas planas y
pequefas que varian en tamano, las cuales suelen ser redondas y sobrepuestas entre si.

Boca con cinco mandibulas, escudos orales grandes y hexagonales; cuatro o cinco pares
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de papilas orales triangulares y cuatro o cinco dientes triangulares. Una escama
tentacular alargada, placa aboral con una placa accesoria y tres espinas lisas (cuatro en
algunas especies) (modificada de Lyman, 1882) (Fig.5).

Las especies del género presentan un desarrollo plancténico, lecitotrofico de tipo
dos, el cual se caracteriza por presentar dos estados larvarios, ophioplutei y vitellaria.
Selvakumaraswamy & Byrne (2004) proponen que la evolucion a una larva lecitotrofica en
Ophionereis pudo haber implicado la produccion de huevos mas grandes, una reduccién
en el tiempo de metamorfosis y una pérdida de estructuras alimenticias en los estados
larvarios. La especie tipo del género, Ophionereis reticulata, presenta un patron
reproductivo anual, con un evento de desove en las estaciones calidas (usualmente
verano), al igual que la mayoria de las especies. También existen especies con desarrollo
directo dentro del género y una especie con desarrollo planctotréfico (Yokoyama et al.,
2008). Las especies de este género habitan en su totalidad, aguas someras, en
concordancia con el patron generalizado de la familia Ophionereididae (Bribiesca-
Contreras et al., 2017).

d. Ophionereis reticulata (Say, 1825)

Diagnosis (modificada de Say, 1825): Disco pentagonal, con angulos redondeados y lados
concavos, finamente escamoso, de color amarillo, reticulado con motas oscuras; brazos
amarillentos, anillados con motas oscuras; separados y delgados; dorso (de los brazos)
con una serie de placas semi-cuadradas transversales, delgadas hacia las puntas y una
serie de placas mas pequefias (placas accesorias) a cada lado por encima de la primera
serie de espinas; lado ventral con una serie de placas cuadradas, con angulos
redondeados, los lados terminales mas o menos profundamente deprimidos; y una sola
serie de escamas ovaladas a cada lado de las placas: espinas en series de tres, casi
iguales, mucho mas largas que la mitad del diametro transversal de los brazos. Diametro
del disco 11.4 mm (hasta 15 mm segun Hendler et al., 1995; Pomory, 2007, y mas de 15
mm segun Thomas, 1973). Se ha reportado que los organismos alcanzan la madurez a
los dos anos de vida, lo cual usualmente coincide con diametros del disco cercanos a los
7.5 mm (Yokoyama & Amaral, 2011). A pesar de existir factores que afectan este tipo de
inferencias entre la edad/madurez de los organismos y el diametro del disco, son bastante
confiables en ofiuroideos y su correlacion se ha comprobado en otras especies
(Mortensen, 1927; Muus, 1981; Gage, 1990a; Gage, 1990b; Martynov et al., 2015; Ravelo
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et al., 2017). Longitud de los brazos cercana a 82 mm (mas de 120 mm segun Hendler et
al., 1995). De 7 a 5 veces el diametro del disco (Tommasi, 1970).

Tommasi (1970) agrega que los organismos de esta especie presentan escudos
radiales pequefios, bien separados por una o dos escamas grandes, con forma de cufia,
placas primarias dificilmente discernibles en adultos. Las espinas son lisas, comprimidas,
de punta roma; la espina de en medio es la mas larga. Una escama tentacular cubre
completamente cada poro y los podios ambulacrales son blancos.

En la descripcidon original de la especie no hay mayor informacion respectiva al
aparato bucal. En trabajos mas recientes se menciona como caracteristica la presencia de
mandibulas con ocho papilas orales (el primer diente visible entre el par de papilas
proximales), escudos orales ovales o semiovales, borde de hendiduras branquiales con
una sola hilera de pequenas papilas (Thomas, 1973). Papilas genitales presentes y
desarrolladas, continuas y formando una serie que termina en la parte ventral (Clark,
1953). Sin papilas dentales, una papila apical en el apice de la mandibula. Un par de
hendiduras branquiales en cada interradio (Gondim et al., 2013).

Los organismos de esta especie presentan las gonadas asociadas con la bursa,
agregadas en los interradios, tanto en machos como hembras. Las hembras maduras
presentan ovarios voluminosos con numerosos ovocitos completamente desarrollados.
Por su parte, los machos en estado de madurez sexual presentan gdnadas mas pequefias
(Yokoyama et al., 2008).

Distribucion
Su distribucion geogréfica va desde Florida, Bermuda y a través del Mar Caribe y hasta
Rio de Janeiro, Brasil (Hendler et al., 1995). Se tienen reportes de organismos en México,
Belice, Honduras, Costa Rica, Panama, Colombia, Venezuela, Brasil, Cuba, Haiti,
Republica Dominicana, Puerto Rico, Bahamas y Trinidad y Tobago (Hendler et al., 1995;
Alvarado & Solis-Marin, 2013). En lo que se refiere a la distribucién batimétrica O.
reticulata ha sido reportada desde la zona intertidal hasta cerca de 201 m (Pawson et al.,
2009). Aunque existen reportes hasta 1500 m se considera que el rango batimétrico mas
comunmente ocupado por los organismos de esta especie se encuentra entre los 0 y los
200 m (Lavrado & Ignacio, 2006). Los organismos de O. reticulata suelen habitar sustratos
arenosos y es comun encontrarlos refugiados bajo rocas o dentro de las grietas de los

arrecifes (Hendler et al., 1995).
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Ecologia
Para alimentarse, los organismos de O. reticulata suelen extender dos o tres brazos por
debajo de restos de coral, escondiéndolos después del amanecer. Utilizan los podios
ambulacrales para escavar, mantener una corriente respiratoria y atrapar particulas de
alimento asi como para desplazarse (May, 1925; Millott, 1953; Hendler et al., 1995).
Hendler et al. (1995) proponen que la dieta de O. reticulata incluye Unicamente algas
verdes y diatomeas, no obstante mas recientemente se ha comprobado que se trata de
una especie omnivora que puede consumir poliquetos, crustaceos o incluso otros
ofiuroideos, por lo cual se considera que es un organismo omnivoro (Stohr et al., 2012);
adicionalmente, se ha observado sedimento en los estdmagos de estos organismos, el
cual podria ser una fuente de energia y/o tener alguna accién mecanica durante la
digestion (Yokoyama & Amaral, 2008). Si bien se ha demostrado que los podios
ambulacrales no tienen la importancia en la locomocion que se observa en los
asteroideos, Smith (1937) menciona que en O. reticulata los podios funcionan como punto
de apoyo para el brazo, ajustandose a las irregularidades del sustrato en el que se

encuentran; lo anterior ocurre incluso en superficies regulares.

e. Vida en cuevas

Para su estudio, los organismos que habitan las cuevas han sido clasificados en tres
grandes categorias de acuerdo a Racovitza (1907): Troglobio, un animal restringido a la
vida en cuevas durante todo su ciclo de vida, presenta adaptaciones a la vida en este
habitat; trogdfilo, organismo que habita principalmente cuevas pero no presenta
adaptaciones a la vida en este ambiente y es capaz de estar fuera de las mismas durante
al menos una parte de su ciclo de vida; y, trogloxenos, los cuales no presentan ninguna
adaptacion y son encontrados ocasionalmente dentro de las cuevas (Field, 2002; Culver &
Pipan, 2009). Actualmente esta clasificacion aplica uUnicamente para organismos
terrestres por lo que para organismos acuaticos se utilizan términos diferentes segun sea
el caso, llamandolos estigobios, estigofilos y estigoxenos, que corresponden a sus
contrapartes terrestres troglobios, trogéfilos y trogloxenos, respectivamente (Gibert et al.,
1994). En este sentido, cabe mencionar que una adaptacién se entiende como las

caracteristicas morfoldgicas, fisiolégicas o conductuales que aumentan la adecuacion de
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sus portadores con respecto a configuraciones alternas de la caracteristica. Dado que de
manera general se acepta que la seleccion natural es el proceso que conlleva el ajuste
entre la forma y la funcion de los organismos, esto implica las condiciones necesarias
para observar su accion (variacion, heredabilidad e impacto en adecuacién) (Olson &
Arroyo-Santos, 2015; Badyaev et al., 2017).

Las cuevas presentan una serie de caracteristicas bidticas y abidticas que juegan
un importante papel en la evolucién de los organismos que las habitan (Trontelj et al.,
2012). Si bien estos factores se aplican para la mayoria de cuevas en el mundo, existen
excepciones en uno 0 mas aspectos.

En primer lugar, los factores fisico-quimicos son menos variables en ambientes
cavernicolas; tal es el caso de la temperatura, velocidad de corrientes y niveles de
descarga. En el caso de factores quimicos se observa que el pH en las cuevas es
usualmente alto (aunque puede variar segun el tipo de sustrato). La concentraciéon de
oxigeno es probablemente el aspecto mas variable al comparar entre distintas cuevas del
mundo, probablemente dada la dependencia de diversos factores. Uno de los aspectos
biéticos mas importantes es la ausencia de productores primarios; por lo que (salvo por
algunas bacterias quimioautotrofas) el alimento disponible proviene de fuentes externas,
llevado por corrientes o entradas directas a la cueva y por percolacion de agua con
materia organica disuelta; asi como por la aportacion de organismos habitantes de la
cueva. Un aspecto de las cuevas, bastante obvio pero no por ello menos importante, es la
ausencia parcial o total de luz, que junto con los aspectos mencionados y otros mas,
interactuan para definir las caracteristicas de los ecosistemas cavernicolas (Culver, 1982;
Barr & Holsinger, 1985; Sarbu et al., 1996; Sket, 1999; lliffe & Bishop, 2007; Por, 2007,
Pohiman, 2011; Brankovits et al., 2017).

f. Sistemas anquihalinos

Holthius (1973) defini6 como sistemas anquihalinos, aquellos estanques sin
conexion superficial con el mar, que contienen aguas saladas o salobres, que fluctian con
las mareas (Fig. 6). Posteriormente, este concepto fue redefinido y ampliado por Stock et
al. (1986) para designar a todos los cuerpos de agua halina, usualmente con una
exposicion restringida al aire libre, siempre con conexiones subterraneas con el mar mas
0 menos extensivas, y que muestran notables influencias marinas asi como terrestres;

esto separaba a los sistemas anquihalinos de las cuevas submarinas vy litorales (cuevas
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submarinas unicamente con agua marina). Finalmente en 2013 en un acuerdo tomado en
el 2° Simposio Internacional en Sistemas Anquihalinos, se defini6 como un tipo de
estuario subterraneo que contiene un cuerpo de agua estratificado, que puede o no estar
en contacto directo con la atmésfera, y en el cual se puede encontrar biota caracteristica
(Bishop et al., 2015). Esta ultima actualizacion de la definicion se dio a raiz del notable
incremento en el conocimiento de las caracteristicas de estos ecosistemas. Actualmente

este concepto continua siendo tema de discusion entre los especialistas.

Figura 6. Representacion grafica de un sistema anquihalino (modificada de
Berglund, 2014).

En los sistemas anquihalinos se encuentra una biota caracteristica, compuesta
principalmente por especies estigobias de origen marino (lliffe, 1993; Sket, 1996; lliffe &
Bishop, 2007). Ademas, la influencia de las mareas asi como la limitada mezcla turbulenta
provocada por la atmésfera producen una fuerte estratificacion fisica y quimica (Bishop et
al. 2015). El origen de este tipo de ecosistemas es generalmente karstico, por la
disoluciéon de roca; aunque los cambios en el nivel del mar durante el pleistoceno
provocaron importantes modificaciones en la hidrologia del karst costero, inundando
muchas cuevas cercanas a la costa, por lo que el termino cueva anquihalina o sistema
anquihalino no implica ningun origen definido (Ginés & Ginés, 1992; Sket, 1996; Pérez-
Moreno et al., 2016). En la peninsula de Yucatan este tipo de cuevas se encuentran

estratificadas con el agua dulce en la superficie seguida de una haloclina y una capa de
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agua salada en la region inferior que va desde las 14 a las 35 %/, (lliffe, 1993; Collins et
al., 2015; Brankovits et al., 2017).

2. Antecedentes

a. Fauna cavernicola acuatica

El estudio de la fauna acuatica cavernicola se remonta hasta el afo 4 a. C, cuando
Séneca alude por primera vez a la fauna de las aguas subterraneas de manera concreta
en Los Ocho libros de cuestiones naturales. Por su parte, la espeleologia se fundé a partir
de las investigaciones de Martel hacia finales del siglo XVIII, integrandose con la biologia
para formar una rama cientifica llamada bioespeleologia a partir de los trabajos de
Racovitza (1907) y René Jeannel (Rioja, 1956). Desde entonces el estudio de dichos
ecosistemas y la vida asociada a ellos ha incrementado de manera exponencial hasta hoy
en dia.

El primer organismo estigobio fue descrito en 1768, en un sistema karstico en
Europa del este, se trataba de la salamandra Proteus anguinus. Al igual que muchos
organismos cavernicolas descritos posteriormente, este anfibio presentaba rasgos muy
particulares, tales como la carencia de pigmento y rasgos paedogénicos (Culver et al.,
1995). Desde entonces se han descrito mas de 7,000 especies cavernicolas acuaticas en
todo el mundo (los crustaceos son los mas dominantes) (Botosaneanu, 1986) y se calcula
que la diversidad total de organismos cavernicolas (hipogeos obligados, acuaticos vy
terrestres) oscila entre las 50 y 100,000 especies (Culver & Holsinger, 1992). En lo que se
refiere a la peninsula de Yucatan, las primeras especies estigobias fueron descritas como
resultado de las expediciones de la Carnegie Institution de Washington (Creaser, 1936;
Pearse, 1936; Hubbs, 1938). Por su parte, Hall (1936) realiz6 uno de los primeros trabajos
descriptivos de las condiciones de las cuevas de la region.

Como ya se menciond, los organismos de distintos grupos animales que habitan
en cuevas inundadas de forma permanente, presentan adaptaciones convergentes que
pueden ubicarlos en taxones nuevos. Por ello la fauna cavernicola constituye un modelo
empirico valioso en el estudio de la evolucion y las adaptaciones (Trontelj et al., 2012).
Las adaptaciones se pueden categorizar como morfoldgicas, fisioldgicas y conductuales
(Culver et al., 1995; lliffe & Bishop, 2007). Con respecto a las morfolégicas destacan como

las mas comunes la elongacion de apéndices ambulatorios (asociados a 6érganos
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sensoriales en algunos casos) (Poulson, 1963; Peck, 1973; Turk, et al., 1996; Mejia-Ortiz
et al., 2006b; lliffe & Bishop, 2007; White & Culver, 2012; Mejia-Ortiz et al., 2013%
Gonzalez et al., 2017), la disminucion o ausencia de estructuras cuya funcion pierde razon
en estos ambientes anquihalinos, tales como ojos y pigmentos (Vandel, 1960; Reddell,
1981; Abele & Felgenhauer, 1985; lliffe, 1993; Jeffery, 2001; Mejia-Ortiz & Hartnoll, 2005;
Klaus et al., 2013; Gonzalez et al., 2017) y el desarrollo de los érganos sensoriales. Con
respecto adaptaciones fisiologicas se identifica la disminucién de las tasas metabdlicas y
de consumo de oxigeno en organismos cavernicolas (Dickson & Franz, 1980; Culver,
1982; Culver et al., 1995; Mejia-Ortiz & Lopez-Mejia, 2005; lliffe & Bishop, 2007; Havird et
al., 2014) y la retencion de rasgos juveniles en la etapa adulta (paedomorfosis) (Brandon,
1971; Culver, 1982; Sket, 1996; Pomory et al., 2011), entre otras.

De acuerdo a las caracteristicas de las adaptaciones otra forma de categorizarlas
es en un contexto evolutivo, dividiéndose asi en progresivas y regresivas (Wilkens, 1992).
Finalmente en este sentido es pertinente mencionar que en la literatura respectiva a
organismos cavernicolas también se usa el término de troglomorfismo como sinénimo de
adaptacion morfolégica en sentido amplio; estos términos se refieren a rasgos
morfoldgicos que estan presentes en organismos cavernicolas (relacionadas con el tipo
de habitat), pero cuyo valor adaptativo Unicamente se especula (Christiansen, 1965;
Culver & White, 2005; Carpenter, 2016).

Dada la escasez de alimento, las tramas alimenticias de los ecosistemas
cavernicolas suelen ser simples, es decir que presentan pocos niveles troficos. En
relacién con lo anterior, los organismos cavernicolas suelen ser polifagos (Alvarez et al.,
2000; lliffe & Bishop, 2007) y en general, los depredadores son escasos (Culver et al.,
1995; Gibert & Deharveng, 2002). Finalmente cabe mencionar que las especies estigobias
y troglobias presentan un alto grado de endemismo como resultado de las caracteristicas
geomorfolégicas y la historia geoldgica de estos ecosistemas y su efecto sobre la fauna
(Barr & Holsinger, 1985; lliffe, 1993; Christman & Culver, 2001; Mejia-Ortiz et al., 2008;
lliffe & Kornicker, 2009; Pérez-Moreno et al., 2016), en este sentido se ha observado que
muchas de las especies cavernicolas habitan Unicamente una cueva o un grupo de

cuevas conectadas entre si (Culver et al., 1995; Gibert & Deharveng, 2002).

28



b. Equinodermos en ambientes cavernicolas

En cuanto a los equinodermos encontrados en cuevas se identifican al menos dos
especies (Ophioderma longicauda y Holothuria sp.) de dos clases diferentes que habitan
el tubo de lava Corona en las Islas Canarias (Garcia-Valdecasas, 1985; Martinez-Garcia
et al., 2009). En ambos casos los organismos de dichas especies fueron recolectados de
una region de la cueva llamada Tunel de la Atlantida que presenta condiciones muy
similares a las marinas y que de hecho tiene una conexion directa con el mar (Wilkens et
al., 2009); por lo anterior, aunado a que no se ha reportado ninguna caracteristica
relacionada con el ambiente cavernicola, es muy probable que se trate de especies
estigoxenas o estigéfilas. Un caso similar ocurre con los fésiles de ofiuroideos
encontrados en ambientes cavernicolas del triasico, en una formacién en Polonia, aunque
cabe destacar que en esa misma cueva se reportan crinoides troglobios que pudieron
haber invadido dichos ambientes en respuesta a la alta depredacién de la que eran objeto
(Brom et al., 2015).

Recientemente se reportaron por primera vez organismos de la clase Asteroidea y
Echinoidea que habitan un sistema anquihalino en una serie de estudios realizados en el
area de estudio de este trabajo y otras cuevas cercanas, en la isla de Cozumel (Mejia-
Ortiz et al., 2005; Mejia-Ortiz et al., 2006a; Mejia-Ortiz et al., 2007a; Solis-Marin &
Laguarda-Figueras, 2007). En algunos de estos trabajos se reportan por primera vez
rasgos que podrian indicar que se trata de especies adaptadas a la vida cavernicola, tales
como la despigmentacion en organismos del género Asterinides que habitan regiones de
la cueva mas alejadas de la conexién con el mar (Mejia-Ortiz et al., 2006a; Mejia-Ortiz et
al., 2007a), asi como la despigmentacion en el pepino de mar Euapta lappa. Entre otros
rasgos distintivos se ha reportado el incremento en talla en organismos de los géneros
Ophionereis y Asterinides asi como su presencia en densidades superiores a las de los
organismos habitantes de regiones arrecifales (Solis-Marin & Laguarda-Figueras, 2007).

En 2010 se describio la primera especie de equinodermo endémica de un sistema
anquihalino, la estrella de mar Copidaster cavernicola Solis-Marin & Laguarda Figueras,
2010, en la cual se ha reportado la elongacién de los brazos y el desarrollo de estructuras
asociadas a fotorecepcion, entre otras (Solis-Marin & Laguarda Figueras, 2010; Gonzalez,
2017). Por su parte, Pomory et al. (2011) describieron el primer género y especie de

ofiuroideo endémico de un ambiente cavernicola en Bahamas (Amphicutis stygobita),
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describiendo senales de albinismo asi como un patrén diferente en los apéndices
ambulatorios (Pomory et al., 2011).

Los organismos del género Ophionereis se reportaron desde 2007 en la cueva El
Aerolito, encontrandose desde 40 m hasta 800 m al interior de la cueva y en gran
abundancia y densidad (Mejia-Ortiz et al., 2007a; Bribiesca, 2013; Calder6on-Gutiérrez,
2017). Los organismos de este género se han reportado desde los 7 hasta los 15 m de
profundidad en la cueva, en regiones con salinidades cercanas a las 37ppm, asociados al
sedimento o sobre rocas. Solis-Marin y Laguarda-Figueras (2007) reportaron por primera
vez la presencia de rasgos relacionados con el habitat cavernicola en los organismos de
dicho género y ya ha sido propuesto como uno de equinodermos estigobios de Cozumel
(Mejia-Ortiz et al., 2013b).

En los ultimos cinco afios una serie de trabajos han permitido incrementar el
conocimiento sobre los equinodermos de las cuevas de Cozumel, con reportes de nuevos
rasgos que podrian indicar troglomorfismo (Gonzalez, 2017), registros importantes
(Hernandez-Diaz et al., 2013; Marquez-Borras et al., 2016; Pineda-Enriquez et al., 2017)
asi como aspectos ecologicos (Calderon-Gutiérrez & Sanchez-Ortiz, 2012; Calderon-
Gutiérrez et al.,, 2014; Calderon-Gutiérrez et al., 2017) y de taxonomia molecular
(Bribiesca-Contreras et al., 2013).

Recientemente se describieron dos especies de ofiuroideos en cuevas submarinas
con caracteristicas hiposalinas en Japén. En el caso de Ophiozonella cavernalis, se
reporta como una especie endémica de cuevas (Okanishi & Fujita, 2018), aunque la
informacion al respecto aun es escasa.

La fragilidad de la fauna habitante de ambientes cavernicolas y el creciente
impacto sobre estos ecosistemas en la peninsula de Yucatan, hacen urgente el
conocimiento de la diversidad y biologia de dicha fauna. Lo anterior adquiere especial
relevancia en el caso de Ophionereis n. sp., ya que esta especie habita un sistema
anquihalino unico en el mundo y la propia especie presenta rasgos particulares dentro del
phylum Echinodermata en cuanto a su morfologia, ecologia y comportamiento, lo cual la
convierte en un modelo ideal para el estudio de la fauna anquihalina desde diversos
enfoques. Es asi que resulta perentorio generar conocimiento sobre las cuevas y la fauna
que las habitan, a fin de contribuir a su proteccién y a optimizar el manejo de estas. Por
todo lo anterior, el presente trabajo de investigacion busca aportar informacion respectiva

a las adaptaciones morfoldgicas a la vida en cuevas en Ophionereis n. sp.
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II. HIPOTESIS

Dado que las condiciones ambientales del sistema anquihalino promueven el desarrollo
de adaptaciones en los organismos que las habitan durante un largo periodo de tiempo,
los organismos de Ophionereis n. sp. habitantes de la cueva El Aerolito presentaran
sefales de adaptaciones morfolégicas regresivas y progresivas.

Una hipdtesis alternativa indicaria que los organismos estudiados que habitan el

interior de la cueva no presentaran adaptaciones morfolégicas a la vida cavernicola.

. OBJETIVOS

1. General

- Identificar la existencia de adaptaciones morfolégicas a la vida en cuevas en

Ophionereis n. sp.

2. Especificos

- Observar diferencias en caracteres morfoldgicos de importancia taxonémica en
organismos del género Ophionereis de distintos habitats.

-Reconocer y comparar caracteres morfolégicos relevantes para la identificacion
de adaptaciones a la vida en cuevas.

- Describir los pigmentos presentes en los organismos cavernicolas del género
Ophionereis.

- Discutir la relacion entre la morfologia de los organismos y el habitat en que se

encuentran.

IV.AREA DE ESTUDIO

La isla de Cozumel se encuentra en la costa nororiental del estado de Quintana Roo,
entre los 20°48°00"" y 20° 16°12"" N, y entre los 86° 4348 y 87° 01°48"" W. Su territorio
tiene 45 km de largo y 17 km de ancho con un area aproximada de 482 km? (Orellana et
al., 2007; Palafox et al., 2015). Presenta un clima ligeramente distinto al resto del estado
de Quintana Roo, clasificado como calido humedo con una temperatura media anual de

26 a 28 C, con una precipitacion anual de 1504.3 mm (Pozo et al., 2011).
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La isla de Cozumel no presenta cauces superficiales debido a sus propiedades
geoldgicas. Se conocen mas de 18 cenotes en la isla, de los cuales el cenote “El Aerolito”
es uno de los mas estudiados (Mejia et al., 2007b). La condicion insular de Cozumel
provoca la presencia de un estrato de aguas halinas en la region inferior de todos los
cuerpos explorados, por lo cual pueden ser considerados como sistemas anquihalinos
(Yanez-Mendoza et al., 2007).

Cueva anquihalina El Aerolito
Ubicada en el extremo este de la Isla de Cozumel (Fig. 7) esta cueva pertenece a un
sistema (Sistema Paraiso) con alrededor de 18 km de longitud total (Mejia-Ortiz et al.,
2007b). Presenta una poza anquihalina o cenote (rodeada de manglar) de 71 por 21 m en
la cual se encuentra la entrada principal al sistema (20° 27’ 58.4” N, 86° 58’ 41.2” O). La
conexién con el mar Caribe se encuentra a 240 m de la entrada principal. Sus conductos
fueron formados principalmente por la disolucion de la roca caliza y consisten en pasajes
laterales que impiden la incidencia de los rayos solares desde los 3 m de ingreso a la
cueva por el cenote principal. Muestra formaciones de estalagmitas y estalactitas y
también tiene columnas de la unién de estas dos formaciones. El sedimento es
predominantemente limoso. Tiene una profundidad promedio de 12 m y una maxima de
27 m, con una haloclina a los 7 m. La salinidad oscila entre 15 y 37 ppt y se presentan
bajas concentraciones de oxigeno disuelto (Mejia et al., 2007a).

Esta cueva presenta una gran diversidad de especies, entre las cuales se
encuentran: crustaceos, poliquetos, esponjas, moluscos, cnidarios y peces asi como 23
especies de equinodermos de las clases Asteroidea, Echinoidea, Ophiuroidea vy
Holothuroidea, algunas de las cuales son endémicas (Yanez-Mendoza et al, 2007,
Bribiesca-Contreras et al, 2013), mientras otras han sido propuestas como especies
estigoxenas (Gonzalez, 2017). Por lo anterior, el sistema anquihalino El Aerolito
constituye una cueva unica en el mundo, con la mayor diversidad y riqueza especifica

registrada (Calderon-Gutiérrez et al., 2017).
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Figura 7. Mapa del sistema anquihalino El Aerolito mostrando su localizaciéon
(punto rojo) en la Isla de Cozumel (modificado de Mejia et al., 2007a).

V. MATERIAL Y METODO

1. Corroboracion taxonomica

La primera parte de este trabajo consistié en realizar un analisis general de los ejemplares
con los cuales se trabajaria, esto involucra principalmente la corroboracion taxonémica de
los ejemplares seleccionados. En esta parte no fue necesaria la colecta de organismos ni
ningun otro tipo de trabajo de campo, dado que los 105 ejemplares del género
Ophionereis analizados ya se encontraban depositados en la Coleccion Nacional de
Equinodermos “Dra. M. E. Caso Munoz” del Instituto de Ciencias del Mar y Limnologia
(ICML) de la Universidad Nacional Auténoma de México (UNAM) (Anexo 1). Estos
especimenes fueron recolectados en cuatro localidades distintas, que corresponden a la
region arrecifal de la Isla de Cozumel, Puerto Morelos y Akumal, asi como del sistema

anquihalino El Aerolito. Los organismos fueron muestreados mediante buceo auténomo
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SCUBA en el periodo comprendido entre el 2011 y 2017 (Anexo 2). Para su fijacion los
organismos fueron previamente relajados con cloruro de magnesio (MgClz) y finalmente
fijados en etanol al 70%; en algunos casos los ejemplares se conservaron en seco, para
lo cual simplemente fueron deshidratados a temperatura ambiente. Los organismos
arrecifales utilizados en este trabajo fueron recolectados en regiones someras de no mas
de 12 m en arrecifes cercanos al area de estudio (2-45 km). Se corroboré su identificacién
mediante el uso de diversas guias y claves, asi como la descripcién original de la especie
Ophionereis reticulata (Say 1825). Se realizé en primera instancia una comparacion de la
morfologia externa a fin de identificar la variacion segun el habitat del cual fueron tomados
los organismos (cavernicola o arrecifal) con especial atencion en los caracteres de
importancia taxonémica para ofiuroideos tales como: forma de los escudos orales,
radiales y placas dorsales, entre otros; para lo anterior se observdé cada uno de los

especimenes en un microscopio estereoscopico.

2. Reconocimiento de caracteres a utilizar

Considerando la informacién existente respectiva a las adaptaciones morfoldgicas
presentes en organismos que habitan sistemas cavernicolas y en particular, sistemas
anquihalinos (ver seccidon Fauna cavernicola acuética), se procedid a definir los
caracteres morfolégicos sobre los cuales se enfocaria este trabajo. Dado que no existen
trabajos de este tipo realizados en equinodermos y que de hecho existen muy pocos
registros (y por ende estudios) de este grupo en sistemas cavernicolas, fue necesario
identificar las estructuras analogas de las estrellas quebradizas a aquellas que
usualmente presentan adaptaciones en otros grupos y que representan caracteres
relevantes para obtener informacién sobre el tipo de organismo cavernicola del que se
trate (estigobio, estigofilo o estigoxeno).

Una vez definidos los caracteres mencionados en el parrafo anterior, se procedio a
hacer la comparacion entre los organismos de las distintas localidades; dichos caracteres
se mencionan a continuacion, asi como los aspectos tomados en cuenta para cada uno

de ellos.

34



3. Comparacion de caracteres morfoldgicos

a. Analisis morfométricos

Se consideraron los brazos de los ejemplares, de los cuales se obtuvo la longitud total,
tomando en cuenta para ello la distancia entre la parte proximal del primer segmento
hasta la parte distal del ultimo segmento (Fig. 8); estas mediciones fueron realizadas con
un Vernier digital TRUPER CALDI-6MP (Resolucion 0.01 mm). Los brazos de estos
organismos suelen ser utilizados como sefuelo para escapar de depredadores por lo que
pierden secciones de los mismos (autotomia), que posteriormente emergen de la periferia
del disco al ser regenerados. Lo anterior perjudicaria cualquier interpretacion sobre la
longitud de los brazos, por lo cual, se omitieron aquellos brazos que presentaban rasgos
de regeneracion; esto fue posible debido a que este proceso deja una clara marca o
cicatriz en los organismos, asi como un cambio en la pigmentacion (perceptible incluso en
ejemplares fijados en etanol) (Yokoyama & Amaral, 2010). Aprovechando las cicatrices de
regeneracion mencionadas, se contabilizaron el nimero de brazos en regeneracion de
todos los ejemplares utilizados, a fin de obtener un porcentaje de brazos y organismos
con estos rasgos.

También se consideraron los podios ambulacrales, de los cuales se obtuvo la
longitud. Para realizar esta medicidén se consideraron unicamente aquellos ejemplares que
fueron relajados antes de su fijacion, ya que aquellos que se fijaron directamente
presentan podios contraidos; las mediciones de estas estructuras se realizaron a partir de
fotografias obtenidas con microscopia multifocal con un microscopio Zeiss Axio Zoom
V16, con ayuda del software ZEN 2 PRO. Las imagenes fueron analizadas con ayuda del
software Adobe Photoshop CC, con ayuda del cual se obtuvieron las mediciones de los
podios. Se consideraron los podios bucales asi como aquellos presentes en la parte
proximal, media y distal de los brazos de los organismos; las mediciones se realizaron
desde la parte en la que se encuentran expuestos los podios hasta la punta de los
mismos. Se obtuvo la longitud de al menos cuatro podios de cada organismo en el caso
de los podios bucales; para el resto de los podios se consideraron al menos tres podios
de tres brazos distintos, para asi obtener un promedio de largo de podios de cada
organismo de cada region, datos que fueron analizados como se indica a continuacion.

Tanto los datos de longitud de brazos como longitud de podios ambulacrales

fueron estandarizados con el diametro, mediante la obtencién una relacién entre ambas
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medidas. El diametro del disco se calculé de acuerdo al criterio de Stohr et al. (2012),
considerando desde el borde distal de los escudos radiales hasta el borde del interradio
opuesto.

Se realizaron analisis estadisticos (ANOVA de una via y prueba post hoc de Tukey
para variables significativas) con los datos morfométricos de brazos y podios
ambulacrales para evaluar si existian diferencias entre los organismos que fueron
recolectados en el area de estudio y aquellos que provienen de ambientes arrecifales;

dichos analisis fueron realizados en el software STATISTICA.

b. Morfologia interna

Las placas que integran los brazos y el aparato bucal también fueron considerados en la
comparacion entre los organismos de las distintas localidades, para ello se dividieron los
brazos en tres porciones iguales (proximal, media y distal) (Fig. 8) (Munday, 1993;
Yokoyama & Amaral, 2010); se consideraron estas tres porciones ya que los brazos de
estos organismos crecen desde la parte distal hacia el disco por lo que las placas distales
(usualmente mas largas) estan menos desarrolladas que las proximales (Stéhr, 2005). A
fin de observar la variacion a lo largo del brazo, se extrajeron un par de segmentos de
cada porcién: proximal (no incorporado al disco), media y distal, de los cuales se aislaron
las placas que los integran para su observacion en microscopia electronica de barrido
(MEB). Asimismo, se evalud la variacion entre organismos de distintas tallas, por lo que
se obtuvieron placas de ejemplares chicos, medianos y grandes. Se corroboré que los
ejemplares medianos y grandes correspondieran a organismos maduros sexualmente,
esto se realizé mediante el registro de presencia o ausencia de génadas. Mediante la
realizacion de una prueba piloto se definieron las particularidades de esta seccion del
método. Para aislar las placas calcareas se utilizé una solucion de hipoclorito de sodio al
5% (NaClO), con lo cual se elimind el tejido blando. En general, la desintegracion del
tejido blando del brazo se completd dentro de las primeras dos horas tras haberlo
sumergido en la solucién, aunque esto varié segun el tamafio del ejemplar, la seccion a la
que perteneciera el segmento y la forma en la que el ejemplar estuviera conservado. Las
placas desarticuladas fueron enjuagadas primero en agua corriente y posteriormente en
agua MilliQ, cada lavado se repitid tres veces. Finalmente se realizaron tres lavados con
alcohol absoluto para remover cualquier resto de cloro y prevenir la formaciéon de

precipitados en las placas. Después de enjuagarlas, las placas se dejaron secar a
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temperatura ambiente protegiendo las muestras para evitar su contaminacion, a
continuacion se realizé el montaje en etiquetas de carbdn, previamente colocadas en
porta-muestras de aluminio (Electron Microscopy Sciences, IACSA) para examinarlas en
MEB en un JEOL JSM-6360 LV SEM (ICML, UNAM) y en un Hitachi SU1510 (Instituto de
Biologia, UNAM). Todas las placas fueron colocadas en la misma posicion en la que se
encuentran en los organismos, para obtener las imagenes de la cara externa de las
mismas; se prestd especial atencion en colocar las placas de manera completamente
horizontal para evitar obtener analisis erroneos debidos al angulo con el que las placas
fueran fotografiadas.

Se obtuvieron fotografias de las placas dorsal, ventral, lateral, asi como de
escamas tentaculares, espinas y placas accesorias (todas estas placas forman parte de
los brazos de estos organismos como ya se ha mencionado); en el caso de las placas
laterales y dorsales se realizaron fotografias adicionales: de la placa lateral se obtuvieron
imagenes de una placa izquierda y una derecha en vista horizontal asi como una en vista
lateral de la placa derecha a fin de distinguir la articulacion de las espinas; también se
obtuvieron fotografias de la cara interna de estas placas. En lo que respecta a las placas
dorsales se realizd un acercamiento a 700x en la region central de las mismas para
observar con mayor detalle la estructura y entramado del estereoma; se prestd especial
atencién en las estructuras similares a las reportadas en otras especies como trabéculas
periféricas expandidas, cuya funcién se asocia al sistema fotoreceptor en ofiuroideos y
que de aqui en mas se nombraran microlentes en el presente trabajo. De esta forma se
consideraron seis placas, de tres regiones del brazo, de tres organismos de distintas tallas
para cada una de las cuatro localidades (Anexo 3).

En el caso de las placas que integran el aparato bucal se realizé el mismo método
utilizado para las placas de los brazos, con lo cual se obtuvieron las fotografias de los
dientes, escamas del disco, placas orales, placas dentales asi como de escudos orales,
adorales y radiales; en todos los casos se obtuvieron fotografias de la cara interna y

externa de organismos cavernicolas y arrecifales.
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Figura 8. Representaciéon esquematica de un organismo del género Ophionereis
indicando el acomodo de los segmentos. Las lineas indican la division de los brazos en
regiones proximal, media y distal (de izquierda a derecha).

c. Comparacién de microestructuras

Para realizar la comparacién de las placas dorsales, laterales (vista horizontal) y
ventrales, se utilizaron analisis de morfometria geométrica (MG); para esto, en primera
instancia, se colocaron Landmarks (LM) de acuerdo al protocolo definido para cada placa
en el complejo de software tps en cada una de las fotografias obtenidas previamente (Fig.
9); las imagenes se agruparon en archivos .tps mediante el software tpsUtil v. 1.74 (Rohlf,
2008) y los LM se digitalizaron con el software tpsDIG v. 2.30 (Rohlf, 2008). En el caso de
las placas ventrales y laterales se colocaron abanicos de referencia en el software
MakeFan8 para colocar los LM en los contornos correspondientes. Se realizaron analisis
de estadistica univariada (Procrustes ANOVA) y multivariada (MANOVA vy analisis de
variacion canonica (CVA)) a fin de evaluar diferencias acorde a tres aspectos: la variacion
serial de los brazos (regiones proximal, media y distal de un mismo ejemplar/brazo), la
variacion por ontogenia (ejemplares de distintas tallas, ~6 mm, ~12 mm y +13 mm) y la
variacion relacionada con el habitat de los organismos (arrecifal o cavernicola). Se
realizaron tanto ANOVA como MANOVA ya que aunque el analisis de Procrustes ANOVA
permite realizar la prueba de hipbtesis, este asume variacion isotropica en la
configuracion de LM, estableciendo la significancia estadistica de los efectos con una
prueba paramétrica F de Goodall’s y un valor permutacional de p; mientras que el modelo
no isotropico de MANOVA no esta limitado por dicho supuesto (Klingenberg et al., 2002).
Para evaluar la significancia del CVA se realizaron pruebas de permutaciones de

distancias de a pares (10 000 iteraciones). Para los analisis estadisticos se utilizo el
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software MorphodJ v. 2.0 (Klingenberg, 2011), para lo cual se realizé en primer lugar un
ajuste generalizado de Procrustes (GPA, Rohlf & Slice, 1990) a fin de eliminar los efectos

de traslacion, rotacion y escala.

Figura 9. Protocolo de Landmarks utilizado para cada placa. A. Dorsal; B. Ventral; C.
Lateral izquierda; D. Lateral derecha. Los puntos rojos indican los LM.

En el caso de las placas dorsales se realizd adicionalmente un analisis de
densidad de microlentes con ayuda de las fotografias obtenidas a un acercamiento de
700x de dichas placas. Para lo anterior se calcul6 la densidad de dichas estructuras y
adicionalmente se compararon las imagenes obtenidas.

Debido a la forma de las espinas, escamas tentaculares y placas laterales (en

vista lateral), estos elementos calcareos no fueron analizados con MG, sin embargo se
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realizé una comparacién morfoldgica debido a su importancia en la alimentacién de los

organismos (escamas Yy espinas) asi como a su importancia taxondémica (insercién de

espinas en placas laterales). En lo respectivo a las placas del aparato bucal se realizaron

también comparaciones morfologicas de cada una de las estructuras entre ejemplares de

ambientes arrecifales y cavernicolas.

Para realizar la comparacion de las placas laterales con otros caracteres ademas

de la forma general de las mismas (comparada con MG) se tomaron en cuenta los

caracteres ilustrados en la figura 10 y descritos a continuacion:

(0]

(0]

Ornamentacion (O) del estereoma en la region interna y externa de la placa.
Disposicion y forma de las espuelas (ES) en el borde proximal, mismas que
cumplen una funcién importante en la articulacién con placas adyacentes.
Articulacién con espinas (AE) segun su posicién, numero, tamafo y arreglo
(continuas o separadas).

Forma y arreglo de crestas (C) y protuberancias (Pr) en la cara interna de la
placa (regién que se articula con la vértebra y/u otras placas).

Desarrollo, posicién y arreglo de perforaciones (P) en la cara interna de las

placas (relacionadas con inervacion de las placas).
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Figura 10. Placas laterales proximales de los brazos de Ophioderma sp. en su
vista externa (izquierda) e interna (derecha). Se muestran las orientaciones (d: dorsal, p:
proximal, v: ventral, di: distal) y los caracteres (Pr: protuberancia, P: perforacion, C: cresta,
O: ornamentacion del estereoma, ES: espuelas, AE: articulacion con espina) utilizados en
este estudio (modificada de Thuy & Stdhr, 2011).

Los caracteres citados arriba fueron tomados y modificados (acorde a las
caracteristicas de los organismos utilizados en este trabajo) de otros estudios enfocados
en la variaciéon de las placas laterales de los brazos asi como de su caracter informativo
para estudios taxonémicos (Martynov, 2010; Thuy & Stoéhr, 2011).

d. Pruebas dpticas

Adicionalmente, a fin de indagar sobre las propiedades 6pticas de las placas dorsales en
relacion con la estructura de las mismas, se realizé una colaboracién con el Instituto de
Investigaciones Materiales (lIM), UNAM. Para lo anterior se aislaron placas dorsales de
los brazos mediante el procedimiento previamente descrito; a continuacion se colocé una
placa sobre una fibra oOptica de 50 pum de manera que el haz de luz incidiera

completamente sobre la placa. Con ayuda de un acoplador se uni6 dicha fibra éptica con
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otra mas de 100 um. Las fibras fueron colocadas de manera que el haz de luz atravesara
la placa y llegara a la otra fibra minimizando la pérdida (Fig. 11). Se realizaron una serie
de pruebas a fin de obtener las lecturas de todas las posiciones posibles repitiendo cada
posicion con tres placas diferentes y se obtuvo el promedio de cada posicion. Se utilizé
una fuente de luz y un espectrofotometro Ocean Optics; los datos fueron promediados,

suavizados, normalizados y analizados en el software Origin Pro 9.1.

Fibra aptica

HR4000

Acoplador

Figura 11. Arreglo del experimento para las pruebas épticas sobre placas dorsales.
Fuente de luz blanca: LS-1-ll; espectrofotémetro: HR4000.

4. Caracterizacion de pigmentos

De manera descriptiva se realizé una estancia en la Unidad académica Cozumel de la
Universidad de Quintana Roo para realizar la caracterizacion de pigmentos presentes en
los organismos de Ophionereis habitantes del sistema anquihalino El Aerolito. Para lo
anterior, se utilizaron seis ejemplares de Ophionereis n. sp. a fin de determinar la cantidad
y tipo de pigmentos presentes en cuatro regiones de los organismos, 1) mitad dorsal de
los brazos en su parte proximal, 2) mitad ventral de los brazos en su parte proximal, 3)
region distal de los brazos y 4) superficie dorsal del disco. EI método utilizado (propuesto
originalmente por Needham & Brunet, 1957) asume que los carotenoides pueden ser
extraidos mediante la trituracion del tejido sumergido en acetona. Se realizé una primera
trituracion después de haber realizado la diseccion de los ejemplares con las muestras en
tubos de ensaye cubiertos con papel aluminio; una segunda trituracién se llevé al cabo 24
horas después. Transcurridas 48 horas de la primera trituracién las muestras fueron
centrifugadas a 150 rpm por 5 minutos. A continuacién se determind la absorbancia con
un Thermo Spectronic Genesys 20 (+.001 abs) de cada una de las muestras para las

longitudes de onda comprendidas entre los 360nm y los 700nm. Finalmente se obtuvieron
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las curvas de absorbancia para cada una de las regiones y se comparo con la informacion
existente en la literatura respectiva a pigmentos en equinodermos y sus caracteristicas
Opticas, con lo cual se obtuvo una aproximacién sobre el tipo de pigmentos y su posible

origen.

5. Integracion de resultados

Finalmente, se integraron todos los resultados a fin de obtener informacion sobre la
posible adaptacion de los organismos del género Ophionereis a la vida cavernicola
mediante el analisis y discusion del impacto del habitat en la morfologia de los

organismos.

VI.RESULTADOS

Después de analizar los ejemplares utilizados en este trabajo (n= 105) se corroboré que
los especimenes provenientes de ambientes arrecifales (Cozumel, Puerto Morelos y
Akumal) corresponden a la especie Ophionereis reticulata (Say, 1825). Se encontraron al
menos dos morfos en los organismos revisados provenientes del sistema anquihalino El
Aerolito. El primero de ellos (Ophionereis n. sp. sentido estricto) coincide con la especie
reportada por Bribiesca-Contreras et al. (2013), propuesta como una nueva especie al
considerar caracteres moleculares y morfoloégicos (mismos que se corroboran en este
trabajo); por otra parte, se observd otro morfo con caracteristicas muy similares a O.
reticulata, provenientes del sistema anquihalino, sin que cumplieran con las
caracteristicas suficientes para afirmar que se trata de dicha especie, por lo cual se
identificaron en este trabajo como Ophionereis cf. reticulata. Debido a que dicha distincion
morfoldgica no es tan evidente y que acorde a los analisis moleculares del trabajo de
Bribiesca-Contreras et al. (2013), no existen caracteres diagndsticos suficientes que
permitan establecer a estos dos morfos como especies diferentes, todos los ejemplares
provenientes del sistema anquihalino se consideraron dentro del mismo grupo

(Ophionereis n. sp. sentido amplio) al realizar los analisis de este estudio.
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1. Sistemadtica

A continuacién se presenta la clasificacion de las especies revisadas en este trabajo de
investigacion.
Phylum Echinodermata Bruguiére, 1791
Clase Ophiuroidea Gray, 1840
Orden Ophiurida J. Muller & Troschel, 1840
Familia Ophionereididae Ljungman, 1867
Género Ophionereis Litken, 1859
Ophionereis reticulata (Say, 1825)
Ophionereis n. sp.

Ophionereis cf. reticulata

Ophionereis n. sp.

(Fig. 12)
Descripcion: UNAM-ICML-12635, COZ019; diametro del disco: 11.31 mm. Borde del disco
ligeramente pentagonal, con cinco brazos largos y delgados. Superficie dorsal del disco
cubierta por escamas pequeias, aplanadas y redondeadas que se superponen entre si.
Placas primarias evidentes, asi como algunas secundarias (particularmente en
organismos secos). Escamas del disco mas grandes hacia el borde del mismo y entre los
escudos radiales; una fila de cinco escamas mas largas que el resto en el margen del
disco, en cada regién interradial. Escudos radiales pequenos, cuya regién adradial se
encuentra aplanada, con la parte abradial ligeramente convexa, angulo proximal
puntiagudo y angulo distal redondeado, casi tres veces mas largos que anchos,
separados radialmente por series de cinco a siete escamas mas grandes que las del
disco.

Superficie ventral del disco cubierta con escamas similares a las descritas para la
superficie dorsal; aberturas genitales bordeadas por granulos cénicos, redondeados y
cortos, sin formar una serie, en vez de lo cual estan en parches. Escudos orales
romboidales, casi tan largos como anchos con lados proximales mas largos que los
distales; angulo proximal agudo, angulo distal y angulos laterales redondeados;
madreporita con pequefias perforaciones a lo largo del borde distal. Escudos adorales

separados por los escudos orales, por lo que no alcanzan a tocarse entre si
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proximalmente, aproximadamente triangulares, mas anchos distalmente. Placas orales
visibles, cada una con cuatro o cinco papilas orales ademas de una papila bucal; la papila
oral mas distal mas larga que el resto, con forma de espina, las siguientes proximalmente
son cuadrangulares o ligeramente espatuladas y la mas proximal cuadrangular, siendo la
mas pequefa.

Placas dorsales de los brazos casi el doble de anchas que largas, con forma
hexagonal, aquellas de la region distal con forma de abanico y mas largas que anchas;
cada placa con una cresta en la parte media del eje longitudinal; borde distal convexo,
mas puntiagudo hacia el centro, borde proximal cubierto por la placa precedente, bordes
laterales-proximales rectos al igual que los laterales-distales los cuales estan contiguos a
las placas accesorias. Placas accesorias dorsales proximales casi de la mitad de largo
que un segmento, haciéndose mas pequefias hacia los segmentos distales hasta
desaparecer; aproximadamente triangulares con un angulo externo redondeado. Escamas
del disco cubren los primeros dos segmentos del brazo en su cara dorsal. Primeras dos
placas ventrales de los brazos con bordes distales redondeados, a partir de la tercera
placa con forma cuadrangular; placas laterales separan a las placas ventrales de los
brazos entre si, la region central de las placas ventrales en su borde proximal en contacto
con el borde distal de la placa previa, cada una de ellas con una pequefia proyeccion en
la parte lateral (donde se ubican los podios ambulacrales); placas ventrales distales de los
brazos con forma de abanico mucho mas largas que anchas. Placas laterales pequenas,
mas anchas que largas, proyectandose ligeramente hacia afuera con una cresta;
separadas entre si por tejido suave.

Tres espinas en cada segmento de los brazos, robustas en la base y haciéndose
mas delgadas mientras se alejan de esta, terminan en una punta roma, las dos primeras
placas laterales (proximalmente) con solo dos espinas cada una; la espina de en medio es
la mas larga y robusta, casi tan larga como dos segmentos de los brazos; la espina
ventral es tan larga como un segmento, ligeramente mas puntiaguda que la de en medio;
la espina dorsal es la mas pequena y la mas delgada con una punta mas pronunciada que
las otras dos espinas. Cada poro tentacular esta protegido por una escama tentacular con
forma ovoidal, ésta es larga, redondeada y ligeramente mas larga que ancha, unida a la
placa lateral; hay una pequefia placa muy delgada en la region central externa de la placa

ventral, cubierta por esta ultima.
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Figura 12. Ophionereis n. sp. A. vista dorsal; B. vista ventral; C. regién aboral del disco; D. vista oral
del disco; E. Placas dorsales de los brazos; F. Placas ventrales de los brazos; G. Placas laterales de
los brazos.



a. Comparacion de morfologia externa

Las diferencias observadas en la morfologia externa entre organismos provenientes de
las tres localidades arrecifales y el sistema anquihalino permitieron distinguir claramente
tres morfos con caracteristicas distintas; algunas de las cuales se describen a
continuacion.

- El patron de coloracion del disco de los organismos de Ophionereis reticulata
se compone de un reticulado color café oscuro muy caracteristico (que da
nombre a la especie) en la superficie dorsal, grisacea y palida; el patron de
coloracion de los organismos que habitan el sistema anquihalino (O. n. sp. y O.
cf. reticulata) carece del reticulado o bien este se encuentra menos definido en
la mayoria de los ejemplares.

- La region ventral de los ejemplares es amarillenta en O. reticulata y totalmente
blanca en los organismos cavernicolas. Esto se traduce en que los organismos
de Ophionereis n. sp. presentan tejido translucido en la regidén de las gdénadas,
lo cual permite ver dichas estructuras.

- Los brazos de los ejemplares arrecifales presentan un patrén de bandeado
integrado por bandas de color café oscuro sobre un fondo café claro y/o
amarillento. Por su parte, los organismos que habitan el sistema anquihalino
presentan el mismo patréon en la region mas proximal. Sin embargo, en la
region media y distal de los brazos se presenta una coloracion azul sin perder
el patron de bandeado. En este sentido es importante agregar que a pesar de
que todos los organismos revisados en este trabajo presentan un patron
bandeado en los brazos, en los ejemplares cavernicolas las regiones oscuras
abarcan dos segmentos en los cuales las placas dorsales, dorsales accesorias,
laterales y espinas presentan al menos una regidon con esta coloracion;
mientras que en los organismos arrecifales Unicamente un segmento presenta
la coloracion oscura y las placas involucradas son dorsales y dorsales
accesorias, rara vez las laterales. Finalmente, en este sentido se debe
mencionar que las bandas oscuras de los brazos se presentan hasta cada
ocho segmentos (con coloracién clara) en ejemplares arrecifales y de tres a
cinco segmentos en organismos del sistema anquihalino (detalles en Anexo 4).

- Los ejemplares cavernicolas presentan brazos notablemente mas largos (este

aspecto sera descrito con mayor detalle mas adelante).
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Placas dorsales de los brazos con forma hexagonal en organismos
cavernicolas y semitrapecios en ejemplares de O. reticulata (este aspecto sera
analizado mas adelante con mayor detalle).

La forma de los escudos radiales es similar en todos los organismos revisados,
con la particularidad de que ambos lados (adradial y abradial) son planos en
los organismos arrecifales y en O. cf. reticulata mientras que en Ophionereis n.
sp. presentan la parte abradial convexa.

La forma de los escudos orales, presenta un borde proximal redondeado en los
organismos arrecifales y en aquellos que fueron identificados como O. cf.
reticulata provenientes del sistema anquihalino, por su parte los organismos
cavernicolas identificados como Ophionereis n. sp. presentan ese mismo borde
con la parte central que termina en punta.

Los escudos adorales tienen forma de gota en O. reticulata y Ophionereis cf.
reticulata, pero en la especie cavernicola estos son triangulares con el borde
proximal recto. Ademas se encuentran completamente separados por los
escudos orales en el caso de O. reticulata mientras que en los organismos
cavernicolas los escudos adorales llegan a tocarse entre si.

La placa central es conspicua en ejemplares cavernicolas. En organismos
arrecifales no es discernible, salvo en ejemplares juveniles.

Las escamas de la superficie dorsal del disco son de mayor tamafno en los

organismos cavernicolas (200 - 400 dm de diametro) en comparacion con las

de los ejemplares arrecifales (60-200 [lm), especialmente en ejemplares de

talla grande. El acomodo de dichas escamas es similar en todos los
organismos, aunque el tamafo provoca que en los ejemplares cavernicolas las
escamas se vean mas superpuestas entre si.

Las papilas genitales no se observaron en ningun ejemplar de O. reticulata ni
O. cf. reticulata revisado. Sin embargo si estan presentes en la mayoria de los
organismos de Ophionereis n. sp.

Espinas dorsal y ventral de los brazos con mayor variacion en ejemplares
cavernicolas, en organismos arrecifales practicamente iguales en cuanto a
longitud, grosor y terminacion de las mismas. Las espinas de los organismos

arrecifales son en general mas largas, especialmente la espina media, la cual
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es robusta en ejemplares cavernicolas en comparacién con los organismos

arrecifales.

2. Reconocimiento y comparacion de caracteres

a. Analisis morfométricos

De manera general se observo que la relacion longitud de brazos/diametro del disco
oscila en los organismos de Ophionereis reticulata entre 5:1 y 9:1. Por su parte los
ejemplares de Ophionereis n. sp. (sentido amplio de aqui en adelante) presentan
relaciones entre 9:1 y hasta 20:1 (Tabla 1).

Longitud de b
Tabla 1. Relacién obtenida de dividir ———o—— = 2 =22

Localidad cavernicola (*).

para cada localidad.

Diametro del disco

Localidad Minimo Maximo
Puerto Morelos 5.34 8.63
Akumal 5.86 8.79
Cozumel 8.16 8.50
Sistema anquihalino* 9.04 20.09

Existen diferencias significativas en la longitud de los brazos en relaciéon con el
diametro del disco segun la localidad en la que fueron recolectados los organismos
(ANOVA, F2, 103 = 241.15; p < 0.05). Al realizar las comparaciones post hoc con la prueba
de Tukey HSD, observamos que el promedio de longitud es significativamente mayor en
los organismos muestreados en el sistema anquihalino El Aerolito que en los provenientes
de las otras dos localidades. Sin embargo, los ejemplares de Akumal no difirieron
significativamente de aquellos recolectados en la regién arrecifal de Puerto Morelos (Fig.
13) (Detalles en Anexo 5). De esta forma obtuvimos que los organismos cavernicolas
presentan brazos con longitudes de 13.2 veces el diametro del disco, en promedio. Al
contrastar con la media de longitud de brazos de los organismos de Akumal y Puerto
Morelos, que oscila valores de 6.6 veces el diametro del disco, se identifican las

diferencias.
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Figura 13. Media de longitud de brazos en relacion con la talla (Long) de ejemplares de
Ophionereis spp. al considerar tres localidades (Loc): Sistema anquihalino El Aerolito
(SAA); Puerto Morelos (PM); Akumal (Ak). (n = 45 excepto Ak n = 16). Barras verticales
denotan error estandar.

Al obtener las mediciones de diametro del disco de todos los ejemplares, a fin de
estandarizar los datos de longitud de los brazos, se observé una clara tendencia en los
organismos cavernicolas a presentar diametros de disco mas grandes. Por lo anterior, se
procedid a realizar analisis estadisticos con dichos datos, considerando uUnicamente
organismos adultos, acorde con el criterio detallado en Yokoyama & Amaral (2011). Lo
anterior nos permitio identificar que hay diferencias significativas en el diametro del disco
segun la localidad de la cual fueron obtenidos los organismos, acorde con el analisis
estadistico (F1,80 = 4.8172; p < 0.05), por lo que los ejemplares cavernicolas presentan los
mayores diametros de disco (Detalles en Anexo 6).

En lo que respecta a los podios ambulacrales se obtuvieron un total de 366
fotografias de microscopia multifocal, de las cuales se obtuvieron las medidas
previamente descritas.

Para el caso de los podios bucales se obtuvo que los organismos provenientes de
Akumal y de la cueva El Aerolito presentan podios mas largos que los de los organismos

provenientes de la region arrecifal de Puerto Morelos (F», 47 = 8.2782; p < 0.05), en este
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caso no se observaron diferencias significativas en la longitud de los podios bucales de
organismos recolectados en las dos primeras localidades. Exactamente la misma
situacion se presenta al analizar la longitud estandarizada de los podios de la regién
proximal de los brazos, los ejemplares de Puerto Morelos presentan los podios mas cortos
(F2,47 = 7.1980; p < 0.05).

En los podios de la region media de los brazos se presenta un patron distinto, ya
que los organismos muestreados en Akumal son los que presentan los podios mas largos
(F2, 47 = 13.966; p < 0.05); mientras que entre organismos de Puerto Morelos vy
cavernicolas no hay diferencias significativas.

Por ultimo, los podios de la regidn distal de los brazos presentan el mismo patron
que los podios bucales al comparar la longitud de los organismos recolectados en las
distintas localidades. Nuevamente son los organismos muestreados en el sistema
anquihalino y en la region de Akumal los que presentan los podios mas largos (Fz, 47 =
22.438; p < 0.05) (Fig. 14) (Detalles en Anexo 7).

Figura 14. Diferencias en la longitud estandarizada de podios bucales (A), proximales (B),
medios (C) y distales (D) de Ophionereis spp. al considerar tres localidades (Loc):
Sistema anquihalino El Aerolito (SAA); Puerto Morelos (PM); Akumal (Ak). Barras

verticales denotan error estandar.
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Al analizar aspectos cualitativos de los podios no se identificaron diferencias en la
forma ni en el color de los podios bucales, proximales, medios ni distales al comparar
dichas estructuras entre organismos de distintas localidades. Cabe destacar que los
ejemplares de todas las localidades presentan el mismo patron en lo que se refiere a la
longitud al comparar los podios de distintas regiones: los podios mas largos son los de la
region proximal de los brazos y le siguen en orden descendente los podios bucales,
medios y distales.

Se obtuvo el numero de brazos con cicatrices de regeneracion, con lo cual se
observd que en el caso de los organismos de Ophionereis n. sp. (n=46) un 32% de los
ejemplares presentaban dichas marcas, que corresponde con un 14% de los brazos en
regeneracion (n=196). En el caso de los ejemplares de localidades arrecifales (Cozumel,
Akumal y Puerto Morelos), un 70% presentaban marcas de regeneracion en al menos uno
de los brazos (n=51); en el caso de los brazos (n=213) un 35% de estos estaban en

proceso de regeneracion cuando los organismos fueron recolectados.

b. Morfologia interna

Se obtuvieron un total de 568 fotografias de MEB correspondientes a las distintas
microestructuras mencionadas previamente (Anexo 3); en lo que respecta a las placas
que integran los brazos de los organismos se observa una clara variacion serial, misma
que de manera general, sigue el mismo patrén en los organismos sin importar la localidad
de la que fueron obtenidos. Este patron consiste en que las placas dorsales y ventrales
disminuyen su ancho en proporcién al largo de las mismas, desde la regidén proximal y

hacia la region distal (Figs. 15-16).
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Figura 15. Placas dorsales de los brazos de Ophionereis n. sp. (1, sistema anquihalino El Aerolito) y

O. reticulata de tres localidades arrecifales (2, Cozumel; 3, Akumal; 4, Puerto Morelos) considerando

placas de organismos desarrollados (dd= 12.5 mm) tanto proximales (a) como distales (b) y placas de

organismos juveniles (dd=6 mm) de la region proximal (c) y distal (d). Barras de escala 400 um proxi-
males y 200 um distales; dd: diametro del disco.



Figura 16. Placas ventrales de los brazos de Ophionereis n. sp. (1, sistema anquihalino El Aerolito) y

O. reticulata de tres localidades arrecifales (2, Cozumel; 3, Akumal; 4, Puerto Morelos) considerando

placas de organismos desarrollados (dd= 12.5 mm) tanto proximales (a) como distales (b) y placas de

organismos juveniles (dd=6 mm) de la region proximal (c) y distal (d). Barras de escala 500 pym proxi-
males y 200 uym distales; dd: diametro del disco.



Por su parte, las placas laterales son mas largas en el sentido proximal-distal hacia la
region distal de los brazos y la region dorso-ventral disminuye (Fig. 17). Lo anterior genera
un cambio evidente en la forma de las placas dorsales, ventrales y laterales de los brazos;
este cambio en la forma se observa de manera menos conspicua en la variacién asociada
con la talla de los organismos, en cuyo caso las placas sufren un cambio que sigue el
mismo patrén mencionado, siendo las placas de organismos juveniles analogas a las
placas distales de los brazos.

En lo que concierne al estereoma de las placas dorsales, ventrales y laterales se
observa que, en general, son mas porosas hacia la parte distal y presentan un patrén
menos uniforme hacia dicha region. Sin embargo, en este caso también se observa esta
diferencia entre los organismos arrecifales y los organismos cavernicolas, ya que estos
ultimos presentan el patrén poroso y poco uniforme. Lo anterior se presenta tanto en
organismos juveniles como adultos y es mas evidente en las placas obtenidas de la region

distal de los brazos.
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Figura 17. Placas laterales de los brazos de Ophionereis n. sp. (1, sistema anquihalino El Aerolito) y

O. reticulata de tres localidades arrecifales (2, Cozumel; 3, Akumal; 4, Puerto Morelos) considerando

placas de organismos desarrollados (dd= 12.5 mm) tanto proximales (a) como distales (b) y placas de

organismos juveniles (dd=6 mm) de la region proximal (c) y distal (d). Barras de escala 400 uym proxi-
males y 200 um distales; dd: diametro del disco.




En el caso de las espinas de los brazos no se presenta el cambio en las
proporciones segun la regién del brazo de la cual fue obtenida la espina. Sin embargo, si
hay un cambio en la regién distal de dichas estructuras, ya que éstas son mas delgadas
hacia esa porcion en los organismos cavernicolas; lo cual es especialmente evidente
hacia la regién proximal de los brazos de organismos juveniles y adultos. Otra diferencia
es que las estructuras obtenidas de la regién distal (sin importar la localidad) presentan un
borde aserrado a diferencia de aquellas obtenidas de la parte proximal con borde
practicamente liso. Este patron se observa también en relacién con la distancia a la cual
fueron muestreados los organismos con respecto al sistema anquihalino; es decir, que los
organismos cavernicolas presentan las espinas con bordes mas aserrados, algo que
disminuye en los organismos de la region arrecifal de Cozumel hasta convertirse en
espinas practicamente lisas en los organismos de Akumal y Puerto Morelos (Fig. 18). Este
cambio en el borde las espinas es mas claro al comparar organismos adultos, ya que en

los juveniles son mas comunes los bordes aserrados.
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Figura 18. Espinas de los brazos de Ophionereis n. sp. (1, sistema anquihalino El Aerolito) y
O. reticulata de tres localidades arrecifales (2, Cozumel; 3, Akumal; 4, Puerto Morelos) consi-
derando placas de organismos desarrollados (dd= 12.5 mm) tanto proximales (a) como dista-
les (b) y placas de organismos juveniles (dd=6 mm) de la region proximal (c) y distal (d).
Barras de escala 500 ym proximales y 100 uym distales; dd: diametro del disco.




Las escamas tentaculares presentan estereoma menos desarrollado en la regién
distal a tal grado que resulta complicada la obtencion de estas estructuras calcareas dado
su tamafio tan pequefo y alta fragilidad. Estas estructuras se vuelven mas largas hacia la
parte distal, con forma de ala en comparacion con la forma semicircular de las escamas
tentaculares proximales. Lo anterior se acentua en organismos de tallas superiores a los
12 mm de diametro de disco. Este alargamiento se traduce en el desacomodo del
estereoma superficial en las escamas tentaculares de la region distal de los brazos que
deja expuesta la region interna del estereoma debido a la presencia de poros mas
grandes. Si bien en todas las escamas tentaculares fotografiadas se observa un borde
distal aserrado, los dientes que forman este patrén son mas grandes en los organismos
de la Isla de Cozumel (tanto arrecifales como cavernicolas); también los ejemplares de
estas dos localidades presentan una forma mas alargada que las de los organismos de

Akumal y Puerto Morelos (Fig. 19).
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Figura 19. Escamas tentaculares de los brazos de Ophionereis n. sp. del area de estudio (1, sistema
anquihalino El Aerolito) y O. reticulata de tres localidades arrecifales (2, Cozumel; 3, Akumal; 4, Puerto
Morelos) considerando placas de organismos desarrollados (dd= 12.5 mm) tanto proximales (a) como
distales (b) y placas de organismos juveniles (dd=6 mm) de la regién proximal (c) y distal (d). Barras de
escala 200 pym proximales y 100 um distales; dd: diametro del disco.




Las placas dorsales accesorias de todos los organismos analizados presentan
forma de “D”. El estereoma de estas placas es muy similar al de las placas dorsales;
sobre el cual se ahondara mas adelante en este trabajo.

Las placas del aparato bucal presentan una estructura similar en los ejemplares
arrecifales y cavernicolas. Sin embargo, las placas de los organismos cavernicolas son
mas porosas. Una de las placas que presentan mas diferencias en cuanto a la porosidad
son las placas dentales (Fig. 20L-M, Fig. 21L-M), aunque la forma general de las dichas
placas y de sus perforaciones es muy similar en organismos cavernicolas y arrecifales;
algo similar ocurre con los escudos radiales, los cuales son mas porosos en Ophionereis
n. sp. pero con similar forma tanto en organismos arrecifales como cavernicolas (Fig. 20J-
K, Fig. 21J-K). El caso contrario ocurre con las placas orales, las cuales a pesar de
presentar pequefas variaciones, tienen porosidad y forma muy similares en organismos
de los distintos habitats.

Los dientes presentan una gran variacién de forma tanto en organismos arrecifales
como cavernicolas, esta variacion se presenta tanto en un mismo ejemplar como en
distintos organismos de la misma especie. Sin embargo, en lo que se refiere al
estereoma, se observa una diferencia relacionada con el habitat de los organismos: los
ejemplares arrecifales presentan siempre dientes compuestos (una regién fenestrada y
otra con calcita no perforada), mientras que los organismos cavernicolas presentan tanto
dientes compuestos como uniformes (completamente fenestrados) (Fig. 20N; Fig. 21N).

Las imagenes de MEB permiten observar con mayor detalle algunas de las
diferencias observadas en microestructuras en su posicién natural previa desarticulacion,
tales como las diferencias en forma de escudos orales y adorales, asi como el tamafio y
forma de las escamas del disco en la region central. Adicionalmente a lo mencionado en

la seccion de Comparacion de morfologia externa se observaron diferencias en el

estereoma de los escudos orales en su region externa, presentandose en Ophionereis
reticulata un patron uniforme de poros y trabéculas, contrastante con un patrén no
uniforme en organismos cavernicolas (Fig. 20F-G; Fig. 21F-G).

Tanto los organismos cavernicolas como arrecifales presentan una madreporita
que se encuentra en el escudo oral, en el interradio CD; dichas estructuras son
ligeramente mas grandes que los escudos orales. Asimismo la madreporita se distingue
de los escudos orales por presentar una serie de poros en el borde de la mitad mas distal;

en esta misma region la madreporita se vuelve mas estrecha. Al comparar la madreporita
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de organismos arrecifales y cavernicolas se observa que, al ser similares en forma a los
escudos orales (dada la diferencia mencionada en estas estructuras entre las dos
especies analizadas), los organismos arrecifales presentan una madreporita parcialmente
redondas, mientras que en los ejemplares cavernicolas estas presentan forma de bellota.
También se observa un mayor niumero de poros en el borde distal de la region aboral de
la madreporita de Ophionereis reticulata (alrededor de 17 poros) en comparacién con los
organismos recolectados en el sistema anquihalino El Aerolito que presentan entre ocho y
diez poros. Ademas, la madreporita de los organismos arrecifales presenta un area
redondeada deprimida en el centro de dicha estructura, con un poro del lado del radio D;
por su parte la madreporita de Ophionereis n. sp. carece de esa area y no presenta
ningun poro en la region central.

Finalmente, la regién interna de la madreporita es muy similar en organismos
cavernicolas y arrecifales, ya que presenta una perforacion en la regién centrodistal (Fig.
20D; Fig. 21D). Cabe mencionar que todas las placas mencionadas en esta secciéon
presentan un tamano ligeramente mayor en Ophionereis reticulata en comparacion con
Ophionereis n. sp. de similar talla, aunque estas diferencias son imperceptibles a simple

vista.
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Figura 20. Microestructuras de Ophionereis n. sp. A. Placa oral (ab); B. Placa oral (ad); C. Madreporita
(dor); D. Madreporita (vent); E. Escama del disco; F. Escudo oral (dor); G. Escudo oral (vent); H.
Escudo adoral (dor); I. Escudo adoral (vent); J. Escudo radial (dor); K. Escudo radial (vent); L Placa
dental (ex); M. Placa dental (int); N. Dientes. ab: abradial; ad: adradial; ex: externa; int: interna; dor:
dorsal; ven: ventral. Barras de escala, 1 mm (A, B), 500 um (C, D, F, G, H, I, J, K, L, M), 300 um (E, N).




Figura 21. Microestructuras de Ophionereis reticulata. A. Placa oral (ab); B. Placa oral (ad); C. Madre-
porita (dor); D. Madreporita (vent); E. Escama del disco; F. Escudo oral (dor); G. Escudo oral (vent); H.
Escudo adoral (dor); I. Escudo adoral (vent); J. Escudo radial (dor); K. Escudo radial (vent); L Placa
dental (ex); M. Placa dental (int); N. Dientes. ab: abradial; ad: adradial; ex: externa; int: interna; dor:
dorsal; ven: ventral. Barras de escala, 1 mm (A, B), 500 um (C, D, F, G, H, I, J, K), 400 um (N), 100 pm
(E).




i. Morfometria geométrica

Placas dorsales

En el caso de las placas dorsales que integran los brazos de los organismos de
Ophionereis spp. el analisis de variacion candnica (CVA) mostrd diferencias significativas
(p<0.05), acorde con los valores obtenidos por la prueba de permutaciones con las
distancias de Mahalanobis, al comparar entre las placas de organismos de distintas
localidades. En particular se observaron diferencias entre sistema los organismos de la
cueva El Aerolito y del resto de localidades, que corresponden a localidades arrecifales
(Tabla 2). El gréfico de la distribucion de los scores contra las variables canoénicas 1y 2 se
presenta en la figura 22, se muestran las elipses que agrupan de acuerdo a la variacion
en forma. En este grafico se observa que todos los grupos se superponen en al menos
una regiéon. No obstante, de manera general, se pueden observar los individuos
agrupados segun su localidad; en el caso de Puerto Morelos y Sistema anquihalino El
Aerolito la distribucion de los puntos no se superpone, lo que coincide con la mayor
distancia de Mahalanobis entre todas las combinaciones posibles. La primera variable
canonica (CV1) representa el 70.945% de la variacion mientras que el CV2, el 19.653%
(Tabla 3).

Tabla 2. Valores p a partir de test de permutacion (10000 rondas) basado en la
distancia de Mahalanobis (distancia entre paréntesis) de placas dorsales, al comparar
entre localidades. Pto= Puerto Morelos; Ak= Akumal; Coz= Cozumel; SAA: sistema
anquihalino El Aerolito.

Distancia de Mahalanobis
Ak Coz Pto
Coz 0.1925(1.7554) - -
Pto <0.05(2.3746) 0.4634(1.6105) -
SAA <0.05(1.9394 <0.05(2.2783) <0.05(3.0919)
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Figura 22. Andlisis discriminante de las variables morfologicas entre placas
dorsales de organismos de Ophionereis spp. de distintas localidades: ,
Akumal, y . Elipses al 90% de confianza y
gradillas de deformacién para cada eje con vectores de cambio.

Tabla 3. Variacion de los tres ejes de variacion candnica entre grupos de placas
dorsales para el criterio por localidad.

Eigenvalores % Varianza % Acumulado
1 1.5345 70.945 70.945
‘ 0.4250 19.653 90.598

3 ‘ 0.2033 9.402 100.00

Para la variacion serial, tanto el Procrustes ANOVA (F2, 37= 29.13; p<0.05) como el
CVA mostraron diferencias significativas al comparar entre placas dorsales de distintas

regiones del brazo. Lo anterior fue confirmado por la prueba de MANOVA (Traza de
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Pillai’s = 1.21; p<0.05) (Anexo 8). En este caso las distancias de Mahalanobis indican que
hay diferencias entre todas las combinaciones posibles (Tabla 4). Por su parte las elipses
agrupan perfectamente a las placas de las tres regiones evaluadas (Fig. 23),
superponiéndose Unicamente las placas mas similares, las proximales y las medias. El
primer eje discrimind perfectamente a las placas distales de las proximales, mientras que

el segundo eje no permite discernir entre grupos (Tabla 5).

Tabla 4. Valores p a partir de test de permutacion (10000 rondas) basado en la
distancia de Mahalanobis (distancia entre paréntesis) para placas dorsales acorde con el
criterio de region del brazo de la cual fue obtenida la placa. D=distal; M=medio;
P=proximal.

Distancia de Mahalanobis

D M
<0.05(3.976) -
P <0.05(5.1498) <0.05(2.277)

Figura 23. Analisis discriminante de las variables morfologicas entre placas
dorsales de organismos de Ophionereis spp. de distintas regiones de los brazos: distal,
y proximal Elipses al 90% de confianza y gradillas de deformacion para cada eje
con vectores de cambio.
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Tabla 5. Variacion de los ejes de variacion candnica entre grupos al considerar
region del brazo de la que fue obtenida la placa dorsal.

Eigenvalores % Varianza % Acumulado
‘ 5.1264 89.614 89.614

2 ‘ 0.5941 10.386 100.00

Finalmente, en lo que respecta a las placas dorsales, al evaluar la variacién por
talla mediante CVA y Procrustes ANOVA se obtuvo que existen diferencias significativas
(p<0.05) al comparar entre placas de organismos de distintas tallas. Las distancias de
Mahalanobis muestran como resultado que las placas de organismos de talla grande
difieren con las de talla chica y mediana, mientras que estas ultimas dos no difieren entre
si (Tabla 6). Las elipses agrupan muy bien a los organismos de distintas tallas, aunque
existe una superposicion entre los tres grupos (Fig. 24). El primer eje permite distinguir
claramente a los organismos de talla grande, pero agrupa a los de talla chica y mediana
(Tabla 7).

Tabla 6. Valores p a partir de test de permutacion (10000 rondas) basado en la
distancia de Mahalanobis (distancia entre paréntesis) obtenida para placas dorsales de
organismos de distintas tallas. C= Chico; M= Mediano; G= Grande.

Distancia de Mahalanobis

C G
G <0.05(2.2663) -
M 0.1701(1.5297) <0.05(2.1736)
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Figura 24. Andlisis discriminante de las variables morfologicas entre placas

dorsales de organismos de Ophionereis spp. de distintas tallas: chico, y mediano.
Elipses al 90% de confianza y gradillas de deformacién para cada eje con vectores de
cambio.

Tabla 7. Variacion de los ejes de variacion canonica entre grupos segun talla de
organismo de la que se obtuvieron las placas dorsales.

Eigenvalores % Varianza % Acumulado
‘ 0.9850 69.160 69.160

2 ‘ 0.4392 30.840 100.00

69



Placas ventrales

El analisis de CVA realizado con las placas ventrales de los brazos de Ophionereis spp. al
comparar entre organismos de distintas localidades indic6 que hay diferencias
significativas (p<0.05) en la forma de las placas segun dicho criterio. Al observar los
valores de p obtenidos de las pruebas de permutaciones a partir de las distancias de
Mahalanobis se observa que las placas de organismos muestreados en el sistema
anquihalino El Aerolito difieren de las obtenidas en las restantes localidades. Por su parte,
las placas de organismos de Cozumel y de Akumal no difieren entre si, pero si lo hacen al
compararlas con las de organismos de Puerto Morelos (Tabla 8). Al graficar la distribucion
de los scores contra las variables candnicas 1 y 2 observamos que las elipses delimitan
perfectamente los grupos acorde con las diferencias estadisticas obtenidas en el analisis
(Fig. 25). La primera variable candnica (CV1) representa el 82.106% de la variacion
mientras que el CV2, el 11.022% (Tabla 9).

Tabla 8. Valores p a partir de test de permutacion (10000 rondas) basado en la
distancia de Mahalanobis (distancia entre paréntesis) de placas ventrales, al comparar
entre localidades. Pto= Puerto Morelos; Ak= Akumal; Coz= Cozumel; SAA: sistema
anquihalino El Aerolito.

Distancia de Mahalanobis
Ak Coz Pto
Coz 0.2714(2.0905) - -
Pto <0.05(2.4284) <0.05(2.4280) -
SAA <0.05(4.4922) <0.05(5.1744) <0.05(5.6392)
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Figura 25. Analisis discriminante de las variables morfolégicas entre placas
ventrales de organismos de Ophionereis spp. de distintas localidades:
Akumal, y sistema anquihalino El Aerolito. Elipses al 90% de confianza y
gradillas de deformacién para cada eje con vectores de cambio.

’

Tabla 9. Variacién de los ejes de variacion candnica entre grupos de placas
ventrales para el criterio por localidad.

Eigenvalores % Varianza % Acumulado

‘ 5.6680 82.106 82.106

‘ 0.7608 11.022 93.128

3 ‘ 0.4744 6.872 100.00

Al considerar la variacién serial de las placas ventrales de los brazos, tanto el
Procrustes ANOVA (F, 3= 31.26; p<0.05) como el CVA mostraron diferencias
significativas al comparar entre placas dorsales de distintas regiones del brazo. Lo
anterior fue confirmado por la prueba de MANOVA (Traza de Pillai’'s = 1.43; p<0.05)

71



(Anexo 9). En este caso los valores de p obtenidos de las distancias de Mahalanobis por
permutacion indican que hay diferencias entre todas las combinaciones posibles (Tabla
10). El grafico del CVA permite observar una clara separacion entre las placas distales y
el resto, mientras que las elipses de las placas proximales y de la region media del brazo
se superponen ligeramente (Fig. 26). El primer eje discrimina perfectamente a las placas
distales de las proximales, mientras que el segundo eje no permite discernir entre grupos,

lo cual coincide con sus valores explicativos (Tabla 11).

Tabla 10. Valores p a partir de test de permutacion (10000 rondas) basado en la
distancia de Mahalanobis (distancia entre paréntesis) para placas ventrales, se tomé
como criterio la region del brazo de la cual fue obtenida la placa. D=distal; M=medio;
P=proximal.

Distancia de Mahalanobis
D M
<0.05(5.3133) -
P <0.05(6.9352) <0.05(3.1370)
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Figura 26. Andlisis discriminante de las variables morfologicas entre placas
ventrales de organismos de Ophionereis spp. de distintas regiones de los brazos: distal,
y proximal Elipses al 90% de confianza y gradillas de deformacion para cada eje
con vectores de cambio.

Tabla 11. Variacion de los ejes de variacién candnica entre grupos al considerar la
region del brazo de la que fue obtenida la placa ventral.

Eigenvalores % Varianza % Acumulado
1 ‘ 9.2744 89.255 89.255

2 ‘ 1.1165 10.745 100.00

Al evaluar la variacién en la forma de las placas ventrales asociada a la talla de los
organismos obtuvimos que tanto el CVA como el Procrustes ANOVA (F», 37= 5.49; p<0.05)
indican diferencias significativas; lo anterior se corrobor6 con el MANOVA (Traza de
Pillai’'s = 1.34; p<0.05) (Anexo 10). Acorde con los valores de p obtenidos a partir de las
pruebas de permutacion de las distancias de Mahalanobis hay diferencias significativas
entre todas las combinaciones de tallas, la interaccion entre placas ventrales de

organismos de talla grande con aquellas de organismos de talla chica presenta la mayor
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distancia (Tabla 12). Las elipses agrupan muy bien a los organismos de distintas tallas, y
separan por completo aquellos de talla chica y con un area superpuesta entre tallas

mediana y grande (Fig. 27), especialmente en lo que se refiere al primer eje (Tabla 13).

Tabla 12. Valores p a partir de test de permutacion (10000 rondas) basado en la
distancia de Mahalanobis (distancia entre paréntesis) obtenida para placas ventrales de
organismos de distintas tallas. C= Chico; M= Mediano; G= Grande.

Distancia de Mahalanobis
C G
G <0.05(4.3702) -
M <0.05(3.8380) <0.05(2.7086)
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Figura 27. Andlisis discriminante de las variables morfologicas entre placas

ventrales de organismos de Ophionereis spp. de distintas tallas: chico, y mediano.
Elipses al 90% de confianza y gradillas de deformacion para cada eje con vectores de
cambio.

Tabla 13. Variacion de los ejes de variacion canodnica entre grupos segun talla de
organismo de la que se obtuvieron las placas ventrales.

Eigenvalores % Varianza % Acumulado
1 ‘ 3.5839 73.954 73.954

2 ‘ 1.2622 26.046 100.00

Placas laterales derechas
Al analizar la forma de las placas laterales derechas que integran los brazos de los

organismos de Ophionereis spp. al considerar como criterio de comparacién la localidad
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en la que fueron recolectados los organismos, el analisis de variacion candnica indicoé que
existen diferencias significativas (p<0.05). Los valores de p obtenidos de las pruebas de
permutaciones a partir de las distancias de Mahalanobis indican que las placas difieren en
forma al comparar entre cada una de las localidades consideradas (Tabla 14). El grafico
de la distribucion de los scores contra las variables candnicas 1 y 2 muestra como grupos
separados a cada una de las localidades, lo cual confirma los resultados previamente
descritos (Fig. 28). La discriminacion de los grupos se presenta principalmente en el
primer eje, aunque las placas correspondientes al sistema anquihalino El Aerolito, también
se separan en el segundo eje, el cual también tiene un porcentaje considerable de

discriminacioén (Tabla 15).

Tabla 14. Valores p a partir de test de permutacion (10000 rondas) basado en la
distancia de Mahalanobis (distancia entre paréntesis) de placas laterales derechas, al
comparar entre localidades. Pto= Puerto Morelos; Ak= Akumal; Coz= Cozumel; SAA:
sistema anquihalino El Aerolito.

Distancia de Mahalanobis
Ak Coz Pto
Coz <0.05(9.0644) - -
Pto <0.05(5.9022) <0.05(5.7202) -
SAA <0.05(6.8021) <0.05(8.2300) <0.05(5.2817)
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Figura 28. Analisis discriminante de las variables morfolodgicas entre placas

laterales derechas de organismos de Ophionereis spp. de distintas localidades:
, Akumal, y sistema anquihalino EI Aerolito. Elipses al 90% de confianza

y gradillas de deformacion para cada eje con vectores de cambio.

Tabla 15. Variacion de los tres ejes de variacién candnica entre grupos de placas
laterales derechas para el criterio por localidad.

Eigenvalores % Varianza % Acumulado

‘ 10.1352 52.976 52.976

7.0114 36.648 89.625

3 ‘ 1.9849 10.375 100.00
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En lo que se refiere a la variacién asociada a la region del brazo de la cual fue
obtenida la placa lateral tanto el Procrustes ANOVA (F2, 6= 13.92; p<0.05) como el CVA
indicaron diferencias significativas. Lo anterior fue confirmado por la prueba de MANOVA
(Traza de Pillai’'s = 1.69; p<0.05) (Anexo 11). Los valores de p obtenidos de las distancias
de Mahalanobis por permutacion indican que hay diferencias entre todas las
combinaciones posibles (Tabla 16). El grafico del CVA permite observar una clara
separacion entre las placas proximales y el resto, mientras que las elipses de las placas
distales y de la region media del brazo se superponen ligeramente (Fig. 29), lo anterior

referente al primer eje, acorde con su porcentaje explicativo (Tabla 17).

Tabla 16. Valores p a partir de test de permutaciéon (10000 rondas) basado en la
distancia de Mahalanobis (distancia entre paréntesis) para placas laterales derechas
segun el criterio de la region del brazo de la cual fue obtenida la placa. D=distal;
M=medio; P=proximal.

Distancia de Mahalanobis
D M
<0.05(5.0560) -
P <0.05(11.6716) <0.05(8.9401)
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Figura 29. Analisis discriminante de las variables morfoldgicas entre placas
laterales derechas de organismos de Ophionereis spp. de distintas regiones de los
brazos: distal, y proximal Elipses al 90% de confianza y gradillas de deformacién
para cada eje con vectores de cambio.

Tabla 17. Variacion de los ejes de variacién candnica entre grupos al considerar

region del brazo de la que fue obtenida la placa lateral derecha.

Eigenvalores % Varianza % Acumulado
1 ‘ 28.3922 91.436 91.436

2 ‘ 2.6593 8.564 100.00

Finalmente, en lo que se refiere a las placas laterales derechas que integran los
brazos, tomando en cuenta la talla de los organismos de los cuales fueron obtenidas las
placas se obtuvo que existen diferencias significativas acorde con el Procrustes ANOVA
(F2, 36= 6.65; p<0.05) asi como el CVA; lo anterior se corroboré con el MANOVA (Traza de
Pillai’s = 1.60; p<0.05) (Anexo 12). Los valores de p obtenidos a partir de las pruebas de
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permutacion de las distancias de Mahalanobis mostraron diferencias significativas entre
todas las combinaciones de tallas (Tabla 18). Las elipses agrupan muy bien a los
organismos de distintas tallas y separan por completo aquellos de talla mediana (Fig. 30)

en el primer eje candnico (Tabla 19).

Tabla 18. Valores p a partir de test de permutacion (10000 rondas) basado en la
distancia de Mahalanobis (distancia entre paréntesis) obtenida para placas laterales
derechas de organismos de distintas tallas. C= Chico; M= Mediano; G= Grande.

Distancia de Mahalanobis
C G
G <0.05(4.0804) -
M <0.05(6.1362) <0.05(5.2286)
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Figura 30. Andlisis discriminante de las variables morfologicas entre placas
laterales derechas de organismos de Ophionereis spp. de distintas tallas: chico, y
mediano. Elipses al 90% de confianza y gradillas de deformacion para cada eje con
vectores de cambio.

Tabla 19. Variacion de los ejes de variacion candnica entre grupos segun talla de
organismo de la que se obtuvieron las placas laterales derechas.

Eigenvalores % Varianza % Acumulado
1 ‘ 7.4044 74.029 74.029

2 ‘ 2.5976 25.971 100.00
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Placas laterales izquierdas

Por ultimo, en lo que se refiere a analisis de morfometria geométrica, las placas laterales
izquierdas de los brazos de Ophionereis spp. difieren entre si al tomar como criterio la
localidad de la cual fueron obtenidas, esto acorde con el andlisis de variacién candnica
realizado. Las pruebas de permutaciones a partir de las distancias de Mahalanobis
indican a través de los valores de p obtenidos, que existen diferencias significativas entre
todas las localidades (Tabla 20), agrupandose al graficar la distribucion de los scores

contra las variables candnicas 1 y 2 mediante las elipses generadas (Fig. 31); lo anterior

al tomar en cuenta el eje de mayor variacion (Tabla 21).

Tabla 20. Valores p a partir de test de permutacion (10000 rondas) basado en la
distancia de Mahalanobis (distancia entre paréntesis) de placas laterales izquierdas, al
comparar entre localidades. Pto= Puerto Morelos; Ak= Akumal; Coz= Cozumel; SAA:

sistema anquihalino El Aerolito.

Distancia de Mahalanobis

Ak Coz Pto
Coz <0.05(10.3832) - -
Pto <0.05(7.1780) <0.05(11.9161) -
SAA <0.05(12.7582) <0.05(7.4097) <0.05(15.9916)
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Figura 31. Analisis discriminante de las variables morfolégicas entre placas
laterales izquierdas de organismos de Ophionereis spp. de distintas localidades:
, Akumal, y sistema anquihalino El Aerolito. Elipses al 90% de confianza
y gradillas de deformacién para cada eje con vectores de cambio.

Tabla 21. Variacion de los tres ejes de variacion candnica entre grupos de placas
laterales izquierdas para el criterio de localidad.

Eigenvalores % Varianza % Acumulado
‘ 447471 80.212 80.212
‘ 7.9014 14.164 94.376

3 ‘ 3.1375 5.624 100.00

La variacion de las placas laterales izquierdas asociada a la region del brazo de la
cual fueron obtenidas es significativa acorde al Procrustes ANOVA (F», 33= 21.56; p<0.05),
al analisis de variacion candnica (CVA) y confirmado por la prueba de MANOVA (Traza de
Pillai’'s = 1.92; p<0.05) (Anexo 13). Al analizar los valores de p obtenidos de las distancias
de Mahalanobis por permutacion, se obtuvo que hay diferencias entre todas las regiones
del brazo consideradas (Tabla 22). Lo anterior se corrobora en el grafico del CVA, en
donde las elipses generadas separan a los grupos definidos a priori (Fig. 32), al

considerar los dos ejes (Tabla 23).
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Tabla 22. Valores p a partir de test de permutacion (10000 rondas) basado en la
distancia de Mahalanobis (distancia entre paréntesis) para placas laterales izquierdas al
considerar el criterio de la regién del brazo de la cual fue obtenida la placa. D=distal;
M=medio; P=proximal.

Distancia de Mahalanobis
D M
<0.05(9.1256) -
P <0.05(19.1886) <0.05(21.4989)

Figura 32. Andlisis discriminante de las variables morfologicas entre placas
laterales izquierdas de organismos de Ophionereis spp. de distintas regiones de los
brazos: distal, y proximal Elipses al 90% de confianza y gradillas de deformacion
para cada eje con vectores de cambio.

Tabla 23. Variacion de los ejes de variacion candnica entre grupos al considerar
region del brazo de la que fue obtenida la placa lateral izquierda.

Eigenvalores % Varianza % Acumulado
‘ 99.8030 88.135 88.135

2 ‘ 13.4353 11.865 100.00
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Al evaluar la variacion en la forma de las placas laterales izquierdas asociada a la
talla de los organismos obtuvimos que tanto el CVA como el Procrustes ANOVA (F2, 33=
4.30; p<0.05) indican diferencias significativas; lo anterior se corroboré con el MANOVA
(Traza de Pillai’'s = 1.81; p<0.05) (Anexo 14). Acorde con los valores de p obtenidos a
partir de las pruebas de permutacion de las distancias de Mahalanobis hay diferencias
significativas entre todas las combinaciones de tallas, presentando la mayor distancia la
interaccion entre placas de organismos de talla grande con aquellas de organismos de
talla chica (Tabla 24). Las elipses agrupan muy bien a los organismos de distintas tallas

(Fig. 33), especialmente en lo que se refiere al primer eje (Tabla 25).

Tabla 24. Valores p a partir de test de permutacion (10000 rondas) basado en la
distancia de Mahalanobis (distancia entre paréntesis) obtenida para placas laterales
izquierdas de organismos de distintas tallas. C= Chico; M= Mediano; G= Grande.

Distancia de Mahalanobis
C G
G <0.05(11.9375) -
M <0.05(8.4170) <0.05(6.9448)
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Figura 33. Andlisis discriminante de las variables morfologicas entre placas
laterales izquierdas de organismos de Ophionereis spp. de distintas tallas: chico, y
mediano. Elipses al 90% de confianza y gradillas de deformacion para cada eje con
vectores de cambio.

Tabla 25. Variacion de los ejes de variacion canodnica entre grupos segun talla de
organismo de la que se obtuvieron las placas laterales izquierdas.

Eigenvalores % Varianza % Acumulado
1 25.3792 82.001 82.001
2 ‘ 5.5706 17.999 100.00
ii. Microlentes

La observacion de las placas dorsales que integran los brazos de los organismos permitio
identificar que de manera general, el estereoma de las placas dorsales en su region
central es similar en todos los organismos analizados en este trabajo. Se presentan
estructuras previamente reportadas como trabéculas periféricas expandidas, mismas que

consisten en estructuras circulares que sobresalen en la superficie dorsal del estereoma
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que integra dichas placas. Estas trabéculas o microlentes se distribuyen de manera
relativamente uniforme en la region central de las placas y se encuentran rodeadas por
poros que conducen a la region interna del estereoma de la placa. Dentro de las
diferencias observadas al realizar la comparacion de la estructura del estereoma se
encontré que en las placas obtenidas de los ejemplares cavernicolas de Ophionereis n.
sp. se presentan microlentes aglomerados entre si en algunas zonas de la placa. Lo
anterior se presenta tanto en placas proximales como distales de organismos
cavernicolas, y en menor medida en las placas distales de organismos provenientes de
las tres localidades arrecifales (Fig. 34).

Al analizar cuantitativamente las estructuras que componen la superficie de las
placas dorsales de los brazos se obtuvo de manera invariable que las placas de
organismos cavernicolas presentan una menor densidad de microlentes, sin importar la
region del brazo de la cual provenga la placa, ni la talla del organismo del cual se obtuvo.
Asimismo, lo anterior se relaciona con el tamafio de los microlentes, los cuales presentan
un mayor tamafo en las placas de organismos recolectados en el sistema anquihalino El
Aerolito (detalles en Anexo 15).

Todas las placas obtenidas de organismos juveniles (proximales, media y distales)
presentan el siguiente patron: aquellas placas de organismos muestreados en la regién
arrecifal de Akumal presentan la mayor densidad de microlentes (entre cuatro mil
setecientos y seis mil quinientos microlentes por milimetro cuadrado), superando
ligeramente a los organismos de la region arrecifal de Cozumel (4200-5750
microlentes/mm?) que a su vez supera en densidad de microlentes a los organismos de
Puerto Morelos (3300-4300 microlentes/mm?).
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Figura 34. Acercamiento de la cara externa de las placas dorsales de los brazos de Ophionereis
n. sp. (1, sistema anquihalino El Aerolito) y O. reticulata de tres localidades arrecifales (2, Cozu-
mel; 3, Akumal; 4, Puerto Morelos) considerando placas de organismos desarrollados (dd= 12.5
mm) tanto proximales (a) como distales (b) y placas de organismos juveniles (dd=6 mm) de la
region proximal (c) y distal (d). Barras de escala 50 ym; dd: diametro del disco.




Por su parte, las placas de organismos de Puerto Morelos superan en densidad de
microlentes a las de organismos cavernicolas juveniles (2328-2500 microlentes/mm?) por
casi el doble en algunos casos. A su vez y como se mencioné anteriormente, el tamano
de los microlentes presenta un orden inverso en el que aquellos de las placas de
organismos cavernicolas son los mas grandes y los mas pequefios son los que se
encuentran en placas de ejemplares de Akumal. Finalmente en este sentido cabe
mencionar que la cantidad de poros alrededor de cada microlente varia ampliamente al
comparar entre placas de distintas regiones del brazo y entre localidades. No obstante, en
general se observa que los microlentes de placas obtenidas de organismos cavernicolas
estdn rodeados por un mayor numero de poros que los microlentes de placas de
organismos arrecifales; ademas de que estos poros presentan un mayor tamafo en
organismos cavernicolas.

Al analizar las placas obtenidas de organismos maduros se observa un patron
ligeramente distinto al mencionado para organismos juveniles. En este caso nuevamente
los organismos cavernicolas presentan las densidades menores de microlentes,
superadas por las placas de organismos de la regién de Cozumel, Akumal y Puerto
Morelos, en ese orden. Nuevamente esta tendencia se mantiene en sentido contrario al
considerar el tamafio de los microlentes, siendo los mas pequefios los de las placas de
organismos de Puerto Morelos. En este caso y de manera consistente para las placas
proximales, medias y distales se observa un mayor tamano y cantidad de poros que
rodean los microlentes en los organismos cavernicolas seguidos en orden descendente
por aquellos de la region arrecifal de Akumal, Cozumel y Puerto Morelos.

En cuanto a la variacién por talla se observa que entre mayor sea ésta ultima, la
densidad de microlentes es menor y el tamano de dichas estructuras incrementa. El
namero de poros se mantiene constante con una ligera tendencia a aumentar en
organismos de mayor talla. El tamano de los poros es variable con respecto a la talla de
los organismos por lo cual fue imposible identificar una tendencia clara. En organismos
cavernicolas; la variacion en el tamano de los microlentes responde al mismo patrén
general (aumentar de tamafio conforme la talla del organismo es mayor); no obstante la
variacién es amplia en este caracter y se presentan otros patrones como incremento y
disminucion hacia organismos de mayor talla. La cantidad de poros que rodean los

microlentes de las placas dorsales de los brazos de organismos del sistema anquihalino
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no varia con respecto a la talla, pero el tamano de estos disminuye conforme aumenta la
talla de los organismos.

Por ultimo y en lo que se refiere a la variacién serial, conforme pasamos de las
placas proximales a las distales la densidad de microlentes disminuye en términos
generales. Sin embargo las placas de organismos de talla mediana tienden a variar en
sentido contrario, sin afectar de manera general el patrén mencionado. Por su parte, el
tamano de los microlentes presenta un incremento hacia las placas de la region distal. En
este ultimo caso nuevamente hay una variacion en la tendencia en organismos de talla
mediana. El numero de poros es relativamente constante al igual que el tamafo de estos.
Aunque puede observarse una ligera tendencia al incremento en numero y tamano de
poros hacia la region distal.

Otro aspecto importante de mencionar, es que ademas de las diferencias
mencionadas en la superficie de las placas dorsales de los brazos de los organismos de
Ophionereis spp. también se observan diferencias al analizar la regioén interna de dichas
placas. De manera general se observa que las placas presentan dos secciones: la
primera de ellas definida por la regién ventral o interna de las placas, misma que se
caracteriza por estereoma menos poroso y poco uniforme. Por su parte, la seccion
correspondiente a la superficie dorsal o externa de las placas dorsales, presenta un
patrén mucho mas uniforme en el que el estereoma se alinea con los microlentes, mismos
que se corrobora, tienen una superficie prominente que sobresale del resto de la
superficie de la placa. Este patrén es mucho mas definido y claro en las placas de
organismos arrecifales, en los cuales se observa claramente la transicion de una seccién
a la otra. Mientras tanto, los organismos cavernicolas presentan placas con patrones mas
homogéneos, en donde la seccién de los microlentes es practicamente imperceptible, lo
que constituye un estereoma desorganizado desde la regidn ventral de las placas hasta la
cara que se encuentra expuesta en los organismos (Fig. 35). Es importante recalcar que
los microlentes presentan una elevacion con respecto al relieve de las conexiones del
estereoma alrededor de los poros (Fig. 35e).

Las placas dorsales accesorias de los brazos presentan el mismo patrén que las
placas dorsales de los brazos al analizar el estereoma superficial de dichas placas; con la
particularidad que en las placas accesorias los poros son mas grandes y abundantes en

placas de todas las regiones y de todas las localidades.
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Figura 35. Cortes transversales de las placas dorsales de los brazos de Ophionereis n.
sp. (1, sistema anquihalino El Aerolito) y O. reticulata de una localidad arrecifal (2, Puerto
Morelos) al considerar placas proximales de organismos desarrollados (dd=13.5 mm). Se
consideran tres cortes a distintos niveles de la placa (a, b, c) indicados en el esquema (d).

Microlentes en su vista lateral, e. Barras de escala 100 um; dd: diametro del disco.

iii. Placas laterales

Al realizar la comparacion de las placas laterales segun los caracteres de importancia
taxonémica particulares de estas estructuras se obtuvo la informacion descrita a
continuacion.

En el caso de la ornamentacion del estereoma en la regién externa de las placas se
observa que existen distintos patrones segun el area de la placa, con un enmallado mas
fino hacia la regién proximal (especialmente en la regiébn media y hacia la porcién ventral)
y alrededor de las articulaciones con las espinas; esto es también visible en organismos
juveniles y en placas distales, aunque suele ser menos evidente el cambio en estos ultimos
(Fig. 36). Por su parte la region central de las placas presenta estriacion menos fina que
forma en algunos casos tubérculos en la regién media, mientras que en las regiones del
borde dorsal y ventral estos no se presentan. Los tubérculos presentan un mayor tamafio

en los organismos arrecifales, lo cual en algunas regiones provoca la
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union de estos, minimizando o incluso eliminando la malla fina que los unia, este patrén
es mas claro en los organismos de Puerto Morelos. Por su parte, los organismos
cavernicolas presentan tubérculos de menor tamafio hacia los extremos dorsal y ventral,
que alcanzan su mayor tamafno en la region media; a pesar de no ser tan grandes como
los tubérculos de los organismos arrecifales, estas estructuras se unen entre si en
algunos casos.

La regién proximal central con enmallado fino presenta un area mayor en los
organismos de Puerto Morelos y decrece gradualmente en los organismos de la regién
arrecifal de Cozumel, Akumal y del sistema anquihalino, en ese orden; esa misma area
presenta poros notablemente mas grandes en los organismos provenientes de Puerto
Morelos en comparacion con los organismos de Akumal y especialmente con los del
sistema anquihalino, en los cuales la cantidad de estereoma en el enmallado minimiza el
espacio ocupado por los poros (Fig. 36a). Las espuelas no son discernibles ni en la parte
interna ni en la externa de ninguna placa lateral.

La ornamentacién de la region interna de las placas laterales es parcialmente
uniforme; presenta estriaciones continuas y carece de tubérculos. Se presenta una sola
perforacion bien diferenciada, alrededor de la cual el estereoma presenta una menor
porosidad desde la perforacion y hacia la parte ventral de la placa. Asimismo se observa
que el estereoma es menos poroso en la mitad distal por encima de la perforacion. Esta
area mas densa coincide con la regién entre las dos crestas presentes en todas las
placas, mismas que corren paralelamente en direccidn dorsal-proximal a ventral-proximal.
La distancia entre ambas crestas es notablemente mayor en las placas de organismos
cavernicolas al compararlas con aquellas obtenidas de organismos arrecifales. Lo anterior
se traduce en que los organismos cavernicolas presentan una mayor superficie cubierta
por estereoma denso en la region que se encuentra entre ambas crestas.

Se distinguen tres protuberancias en la region interna de las placas laterales, dos
en el extremo medio-proximal y una mas cercana a la unica perforacién. Al comparar las
protuberancias entre organismos de las distintas localidades no se observan diferencias
en la forma y el arreglo de las mismas, ya que todas presentan estereoma denso con

poros escasos y pequefos (Fig. 36).
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Figura 36. Placas laterales de los brazos de Ophionereis n. sp. (1, sistema
anquihalino El Aerolito) y O. reticulata de tres localidades arrecifales (2: Cozumel; 3,
Akumal; 4, Puerto Morelos) en su cara externa (a) e interna (b). Barras de escala 200 pm.

Las placas laterales de todos los organismos analizados presentan tres
articulaciones (con espinas) horizontales, ubicadas en el borde distal, muy similares en
tamafio y forma entre si. Aunque las articulaciones se encuentran en el borde distal, no
existe un surco que las contenga (como ocurre en otros grupos de ofiuroideos), por lo que
estas son visibles en la mayoria de los casos al observar la placa en su vista perpendicular
externa. Entre cada una de las articulaciones se presenta una cresta, notable Gnicamente
por la elevacion y no por un cambio en la ornamentacion del estereoma; dichas crestas son
especialmente conspicuas en placas laterales proximales de los brazos tanto de
organismos juveniles como adultos y son imperceptibles en las placas distales. La distancia
entre cada una de las articulaciones es similar en todas las placas observadas. Cada
articulacion presenta dos aberturas similares en tamafio, una proximal (por la que pasa un
masculo) y una distal (por la que pasa un nervio [Byrne, 1994; Wilkie, 2016]). Ambas
aberturas se encuentran rodeadas por estereoma denso que forma crestas en forma de
herradura con el borde proximal cerrado que forma una cresta especialmente pronunciada

en esa regioén (Fig. 37).
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Las articulaciones de las placas laterales con las espinas presentan una gran
variacién en el estereoma de las crestas sin que se distinga un patrén claro de acuerdo a
la variacion serial, la ontogenia o entre especies. Sin embargo, la cresta dorsal de las
articulaciones presenta una forma mas globosa en los organismos arrecifales y mas
estrecha en las placas laterales de los organismos del sistema anquihalino El Aerolito;
asimismo, ese borde tiene forma curvada con una porciéon convexa hacia la parte dorsal
en los organismos de la region arrecifal de Cozumel, Akumal y Puerto Morelos. En las
placas de los organismos cavernicolas la regién mas proximal de la cresta dorsal presenta
un patrén opuesto al de organismos arrecifales, es decir concavo. Otra notable diferencia
entre las placas de organismos de distintos habitats es la forma del borde que se
encuentra en la region distal de la placa, en el cual se observa estereoma mas compuesto
y con mayor numero de canales en los organismos arrecifales y menor cantidad de
estereoma en los organismos cavernicolas. En este sentido cabe mencionar que se
observa el mismo patron segun la talla de los organismos; los organismos juveniles
presentan el estereoma mas sencillo en comparaciéon con los organismos maduros. La
variacion serial incluye el menor desarrollo de las articulaciones, lo cual dificulta y en
algunas ocasiones hace imposible observar las tres articulaciones caracteristicas de la
familia Ophionereididae. El estereoma de las crestas que delimitan las articulaciones se
vuelve mas poroso hacia la region proximal de los brazos. No se observaron diferencias
en el tamano, forma y separacién de las articulaciones segun la talla o la posicion de la
placa en el brazo (proximal o distal). Las crestas que separan a las articulaciones entre si,
son mas marcadas en los organismos de la regién arrecifal de Cozumel en comparacién

con el resto (Fig. 37).
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Figura 37. Placas laterales de los brazos de Ophionereis n. sp. (1, sistema anquihalino El
Aerolito) y O. reticulata de tres localidades arrecifales (2, Cozumel; 3, Akumal; 4, Puerto More-
los) considerando placas de organismos desarrollados (dd= 12.5 mm) tanto proximales (a)
como distales (b) y placas de organismos juveniles (dd=6 mm) de la regién proximal (c) y distal
(d). Todas las placas se encuentran en posicion lateral a fin de mostrar las articulaciones con
las espinas. Barras de escala 100 um; dd: diametro del disco.




iv. Caracteristicas Opticas

Se obtuvieron los valores de transmitancia para las placas dorsales de los organismos
arrecifales y cavernicolas; en primera instancia se observa que en los organismos
arrecifales no hay diferencia (o esta es minima) en la transmitancia obtenida de las caras
dorsal y ventral de la misma placa. Por su parte, en las placas de los organismos
cavernicolas hay una mayor transmision de luz desde los 350 y hasta los 600 nm, cuando
esta incide en la regién carente de microlentes (ventral); después de los 600nm el patrén
se invierte, ya que la mayor transmitancia se presenta en la region con microlentes
(dorsal). Lo anterior es consistente sin importar la posicién del resto de los elementos
(fuente de luz blanca y espectrofotometro).

En segundo lugar se puede distinguir que el valor minimo de transmitancia oscila
los 500nm en todas las posiciones y en todos los organismos; no obstante, estos valores
son ligeramente menores cuando la luz incide en la cara dorsal (con microlentes) de los
organismos cavernicolas. En las longitudes desde los 600 y hacia los 780nm la
absorbancia se mantiene baja en todos los casos.

Finalmente se observa que las placas de los organismos cavernicolas
consistentemente transmiten menos luz que aquellas obtenidas de organismos

arrecifales, aunque la diferencia es minima (Fig. 38).
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Figura 38. Analisis espectral de placas dorsales de organismos de Ophionereis spp.
provenientes de ambientes arrecifales (A-B) y cavernicolas (C-D) al considerar todas las
combinaciones posibles. Fl: fuente de luz blanca. E: espectrofotometro.

Cabe mencionar que aunque la distancia entre las muestras y las fibras se
minimizé al maximo posible, las lecturas entre uno y otro acomodo fueron diferentes. Sin
embargo los patrones se mantienen constantes sin importar esto, por lo cual los

resultados son confiables.
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3. Caracterizacion de pigmentos

Las pruebas realizadas para caracterizar los pigmentos presentes en los organismos
cavernicolas resultaron en la obtencién de un espectro de absorbancia de pigmentos de la
region dorsal proximal de los brazos, regién ventral proximal de los brazo, region distal de
los brazos y superficie dorsal del disco (Fig. 39).

Los pigmentos de la region dorsal obtenida de la parte proximal de los brazos
muestra dos picos de absorbancia, el primero de ellos alrededor de los 380nm vy el
segundo ligeramente menor alrededor de los 470nm. Los valores mas altos de
absorbancia se obtuvieron en la superficie dorsal del disco y corresponden a un pico
alrededor de los 410nm; en esta misma regidon se observa un pico un orden de magnitud
mas pequefio a los 660nm. La intensidad de ambas secciones de la region proximal del
brazo es del mismo orden de magnitud que las de la region distal. Sin embargo en la
region ventral se observan al menos tres picos de absorbancia, hacia los 360nm, otro no
tan claro de los 420 a los 440nm y uno mas alrededor de los 520nm. En la region distal de
los brazos se observa dos regiones de mayor absorbancia, hacia los 360nm y entre los
440 y los 470nm.
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Figura 39. Absorbancia obtenida para cada una de las regiones consideradas en
ejemplares de Ophionereis n. sp. muestreados en el sistema anquihalino El Aerolito. A.
Porcién dorsal de la parte proximal del brazo; B. Porcién ventral de la parte proximal del

brazo; C. Regién distal del brazo; D. Superficie dorsal del disco.

4. Integracion de resultados

En primera instancia, todos los resultados fueron discutidos por separado, acorde a la
metodologia descrita previamente y a los criterios utilizados para comparar los diversos
aspectos considerados en el presente estudio (Tabla 26). Una vez hecho lo anterior
obtuvimos una integracion de todos los resultados, misma que se relacion6 con el tipo de

habitat y que se presenta de manera detallada en la siguiente seccion.

99



Tabla 26. Criterios considerados para las comparaciones realizadas en el presente

trabajo de investigacién. Se presentan también las opciones para cada criterio y los

analisis en los que se utilizé cada uno de ellos.

o Opciones .
Criterio _ Comparacion
consideradas
El Aerolito, Cozumel, Morfologia externa, analisis
Localidad Akumal o Puerto morfométricos, morfologia
Morelos interna
Morfologia externa, analisis
_ _ ] morfométricos, morfologia
Ecosistema Arrecifal o cavernicola

interna, caracterizacion de

pigmentos

Region del brazo

Proximal, media o distal

Morfologia interna

Etapa

Juvenil o adulto

Morfologia interna
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VIl. DISCUSION

1. Morfologia externa

La comparacion realizada entre organismos del género Ophionereis que habitan dos tipos
de ecosistemas distintos (arrecifal y cavernicola) permitid distinguir las diferencias
morfologicas externas mas relevantes desde el punto de vista taxonomico, asi como al
considerar el tipo de habitat en el que se encuentran los organismos.

Una de las diferencias que llama la atencién es la presencia de un mayor numero
de placas pigmentadas de los brazos en los organismos cavernicolas, esto podria implicar
que hay un mayor uso de pigmentos en los organismos cavernicolas, algo que a priori
podria parecer contradictorio dadas las caracteristicas de los organismos cavernicolas en
general con respecto a la pigmentacién. Ademas, cabe mencionar que el patrén de
coloracién de los brazos en este género ha sido utilizado como caracter taxonémico para
distinguir entre O. reticulata y otras especies (Thomas, 1973; Pomory, 2007); lo anterior,
sumado a los cambios de pigmentacion en los brazos debidos a la migracion continta de
cromatéforos (Hendler 1984a; Cobb, 1990), dota de gran relevancia los resultados
obtenidos, evidenciando la necesidad de clarificar la variacién de este rasgo y por tanto,
entender su importancia a nivel taxondmico y ecoldgico. Estos resultados deben ser
tomados con mesura ya que fueron obtenidos mediante la revision de ejemplares
preservados en alcohol, y se sabe que muchos pigmentos presentes en estos organismos
se degradan con la aplicaciéon de etanol (Fontaine, 1962; Hendler et al., 1995).

En cuanto a las diferencias observadas en el patrén de coloracion del disco, tanto
en su parte oral como en la regién aboral, es importante subrayar que se observan tanto
en ejemplares fijados como en organismos vivos; en este caso las diferencias se ajustan a
los resultados esperados al considerar que en la region oral de los organismos se
presenta un evidente pérdida de pigmentos en los organismos cavernicolas. La region
aboral de los organismos recolectados en el sistema anquihalino El Aerolito carecen en
mas de la mitad de los ejemplares revisados, del patrén reticulado que da nombre a la
especie tipo del género. Considerando lo anterior, es probable que la ausencia de luz en
el sistema anquihalino tenga algun efecto en la distribucion y acomodo de los pigmentos
en los organismos directa o indirectamente y que los pigmentos jueguen algun papel

importante en la biologia de los organismos arrecifales; esto se sustentaria por la menor
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sensibilidad a la luz observada en organismos cavernicolas en comparacion con sus
congéneres arrecifales, lo cual podria responder al reacomodo de los pigmentos y su
efecto sobre la sensibilidad de los organismos (Hendler 1984a; Cobb, 1990). Otro factor
que puede afectar la presencia y distribucién de pigmentos es el tipo de sustrato en el que
habitan estos organismos (Hendler 1984a), lo cual también varia en los dos tipos de
ecosistemas considerados en este trabajo (Hendler et al., 1995; Mejia et al., 2007a).

Algunos de los rasgos morfolégicos que permiten distinguir de manera consistente
entre organismos arrecifales y cavernicolas es la forma de los escudos radiales (este
caracter es de relevancia taxonédmica en muchos grupos de ofiuroideos). Algo similar
ocurre con la forma de los escudos orales, con la particularidad de que este caracter
permite distinguir a los organismos de Ophionereis cf. reticulata de los de Ophionereis n.
sp. muestreados dentro de la cueva. En este sentido, es preciso mencionar que existen
publicaciones con imagenes que muestran organismos de Ophionereis reticulata con
escudos orales con el borde proximal puntiagudo en organismos de Brasil y Panama
(Thomas, 1973; Gondim et al., 2013). Dichos autores apuntan que la variaciéon en esas
poblaciones al considerar ese caracter es amplia. No obstante, en los mas de cien
ejemplares revisados en este trabajo, provenientes de cuatro localidades diferentes, no se
observo tal variacion independiente del tipo de habitat. Por ultimo en este sentido, cabe
mencionar que Martynov (2010) describe a los escudos orales como un caracter utilizado
para distinguir entre especies cercanas por lo cual nuevamente se observa que cada
caracter puede tener mayor o menor relevancia taxonémica segun el taxén y la poblacion
que se estudie.

La variacion observada en los escudos adorales cobra relevancia al considerar
que estas estructuras son modificaciones de placas laterales (Martynov, 2010); ya se ha
mencionado la importancia de estas placas para la taxonomia del grupo lo cual podria
indicar que acorde a su origen, las placas adorales también permiten distinguir entre
especies diferentes. No existen trabajos que atribuyan tal importancia taxonémica a los
escudos adorales, probablemente lo anterior sea resultado de la disparidad que existe en
la cantidad de unas y otras estructuras en un organismo (cientos en el caso de las placas
laterales y solo diez en el caso de los escudos adorales), razén por la cual las placas
laterales son mucho mas comunes de encontrar en organismos recolectados, fijjados o

fosilizados.
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Observaciones previas hechas en estos organismos habian esbozado Ia
posibilidad de diferencias en el arreglo de la madreporita de los organismos cavernicolas
(Solis-Marin & Laguarda-Figueras, 2007). Al comparar la morfologia externa de dichas
estructuras sin incluir la técnica de MEB no se observo mayor diferencia que la forma vy el
tamafo de dichas estructuras. Sin embargo, al comparar la madreporita de fotografias
obtenidas con MEB se identificaron mas diferencias segun el habitat de los organismos.
En este sentido cabe destacar que los organismos arrecifales presentan caracteristicas
muy similares a las reportadas para otras especies del género Ophionereis (Ezhova et al.,
2016) mientras que los organismos cavernicolas presentan algunas diferencias,
especialmente en el numero de poros presentes en el borde distal de la madreporita. Lo
anterior confirma lo mencionado por Ezhova et al (2016) respectivo al poco valor
taxondmico de dichas estructuras y a su variacion dependiente de factores ecolégicos.

Las placas que integran la roseta centro-dorsal del disco no se observan en
ejemplares adultos provenientes de las localidades arrecifales, uUnicamente son
conspicuas en organismos juveniles. Lo anterior hace pensar que se trata de un caracter
que se vuelve inconspicuo con el desarrollo del animal, algo que ha sido comprobado en
otras especies de la clase (Pomory et al., 2011; Martynov et al., 2015); es por ello que
resulta sorprendente que ese mismo caracter esté presente en todos los ejemplares
habitantes del sistema anquihalino, sin importar su talla o estado de madurez. Ya se ha
abordado sobre la existencia de procesos de paedomorfosis en organismos cavernicolas
(Brandon, 1971; Culver, 1982; Culver et al., 1995; Sket, 1996; Culver & Pipan, 2009) por
lo cual se propone que procesos de este tipo se presenta en los organismos de
Ophionereis n. sp. habitantes de la cueva El Aerolito. Otra explicacion para este rasgo
seria que los ejemplares analizados en este trabajo sean en realidad juveniles de alguna
especie del género Ophionereis, algo que resulta improbable dada la cantidad de
ejemplares utilizados, la talla tan grande de algunos de ellos asi como el hecho de que la
mayoria de los ejemplares presentan rasgos adultos tales como la presencia de gdnadas,
el tipo de placas presentes en los brazos, el numero de segmentos y el patrén de
escamas del disco (Martynov, 2010; Martynov et al., 2015). Es pertinente agregar que
dichas escamas se agregan alrededor de las placas de la roseta central durante el
desarrollo de los organismos, con lo que disminuye la dominancia y tamafio relativo de las
placas de la roseta central conforme el animal se acerca a la forma adulta (Pomory et al.,

2011). Por lo anterior llama la atencion el hecho de que ademas de presentar una roseta
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central conspicua (rasgo juvenil), los organismos cavernicolas presenten escamas en el
disco mas grandes que los organismos de ambientes arrecifales (rasgo adulto), ya que
estos dos rasgos estarian relacionados dada la limitacion de espacio en la superficie
dorsal del disco por lo que es muy probable que el disco de los organismos cavernicolas
presente un menor numero de escamas en comparacion con sus congéneres arrecifales,
lo cual en conjunto con la presencia de la roseta central integra distintos tipos de disco
segun la especie de la que se trate.

Finalmente es importante mencionar que aunque se observaron diferencias en las
papilas orales de los organismos dependiendo del habitat, éstas no se detallaron ya que
dichas estructuras son muy fragiles, por lo que muchos organismos conservados en
colecciones carecen de ellas o se encuentran incompletas, lo cual las hace un caracter
poco relevante en este sentido. Algo similar sucede con las papilas genitales, las cuales

se encuentran en la mayoria de los ejemplares de Ophionereis n. sp.

2. Andlisis morfométricos

En lo que se refiere a la longitud de los brazos, Tommasi (1970) menciona una relacion
maxima de longitud de brazos siete veces el diametro del disco en Ophionereis reticulata,
cifra cercana a la observada para los ejemplares de dicha especie considerados en este
trabajo. Idénticas relaciones se reportan en otras especies cercanas tales como O. vittata
con una relacion 8:1 y O. squamulosa 8:1 y dicha relacion es menor en O. olivacea, con
valores alrededor de 5:1 (Bribiesca et al., 2013); sumamente contrastante es la media de
la relacion de los organismos de Ophionereis n. sp. de 13:1 observada en este estudio,
con valores de hasta 20:1. Si bien estadisticamente estas diferencias se presentan
independientemente de la talla o estado de madurez de los organismos, cabe destacar
que en aquellos ejemplares por debajo de los 9.5 mm de diametro de disco la relacién
longitud/diametro es similar entre organismos de distintas localidades. Sin embargo, al
observar los valores de dicha relacion en ejemplares mayores de 9.5 mm de diametro de
disco, es notable que la variacion permite distinguir claramente los grupos formados por
los organismos de cada una de las localidades, lo cual sugiere que la elongacion de los
brazos ocurriria una vez que los organismos alcanzan la madurez.

Al observar los resultados obtenidos de los analisis estadisticos, observamos que
los organismos arrecifales de dos localidades distintas no difieren entre si, pero que

ambas lo hacen al compararlas con los organismos cavernicolas. Incluso si consideramos
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a los organismos provenientes de la region arrecifal de la Isla de Cozumel el patrén es el
mismo, en donde estos ultimos presentan relaciones longitud/diametro mas cercanas a
los organismos de Akumal y Puerto Morelos. Esto evidencia de manera cuantitativa el
notable alargamiento de los brazos en los organismos cavernicolas al compararlo con sus
congéneres arrecifales. Al integrar estos resultados con los datos obtenidos de numero de
segmentos por brazo, observamos que, en general, los organismos de O. reticulata
presentan segmentos del mismo tamafo que los organismos habitantes del sistema
anquihalino. Esto se traduce en un mayor numero de segmentos que integran los brazos
de los ejemplares de Ophionereis n. sp. independientemente de la talla. De esta forma
observamos que organismos adultos cavernicolas presentan brazos de casi el doble de
largo que sus contrapartes arrecifales, pero el niumero de segmentos es solo un cuarto
mayor en los organismos cavernicolas. Al comparar brazos de la misma longitud también
se observa que los organismos muestreados en el sistema anquihalino presentan
invariablemente un mayor nimero de segmentos. Lo anterior nos permite inferir que la
elongacion de los brazos ocurre mediante el incremento de segmentos que integran los
mismos y no mediante la elongacion de estos ultimos, lo cual implicaria un aumento en la
longitud de las placas esqueléticas que conforman a cada segmento. Si ademas tomamos
en cuenta que cada segmento presenta dos poros tentaculares, por los que salen dos
podios ambulacrales, podemos concluir que la elongacion de brazos de los organismos
cavernicolas, mediante la adicion de segmentos en comparacién con los organismos
arrecifales, implica a su vez un incremento en el nimero de podios ambulacrales. Esto
adquiere una gran relevancia al indagar sobre el origen y la significancia de dicho cambio,
ya que se sabe que la elongacién de apéndices en organismos cavernicolas les puede
conferir una mayor habilidad para buscar alimento o bien permitirles incrementar la
superficie 0 numero de 6rganos sensoriales asociados; lo cual aplicaria en este caso,
dadas las funciones sensoriales y de intercambio gaseoso que los podios ambulacrales
pueden desempefiar (Hajduk, 1992; Mejia-Ortiz et al., 2013a; Zueva et al., 2017).

Los ofiuroideos se caracterizan por poseer brazos largos, usualmente aquellos que
alcanzan mayores tallas presentan los brazos mas largos (tal es el caso de las estrellas
canasta) (Stohr et al., 2012). Sin embargo, estas medidas no nos indican la longitud de
brazos relativa, para lo cual se incluye la estandarizacion con la talla del organismo
(usualmente diametro de disco). En este sentido, dentro de la clase Ophiuroidea se

observan grupos que presentan brazos dos veces mas largos que el diametro del disco
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hasta aquellos cuyos brazos son veinte veces mas largos que el diametro del disco. Estas
relaciones tan desiguales (20:1) unicamente se han reportado en organismos de la familia
Ophiotrichidae y Amphiuridae (grupos caracterizado por brazos muy largos en relacién
con la talla) (Stéhr et al., 2012), por lo cual la longitud de los brazos de Ophionereis n. sp.,
reportada en este trabajo de investigacién, constituye el primer registro en su tipo dentro
de la familia Ophionereididae y se trata de un hallazgo importante en el conocimiento de
este grupo de animales.

Acorde con la descripcion original de Ophionereis reticulata (Say, 1825) los
organismos adultos de dicha especie presentan tallas que oscilan alrededor de los 11.4
mm de didmetro de disco; en estudios mas recientes se reportan organismos de esa
misma especie que alcanzan un maximo de 15 mm (Hendler et al., 1995; Pomory, 2009;
Yokoyama & Amaral, 2011). Los ejemplares arrecifales presentan diametros de disco
similares a los reportados para la especie, y se observa un maximo de 13.87 mm. Por su
parte, los ejemplares muestreados en el ambiente cavernicola presentan tallas de hasta
17.14 mm. Esta discrepancia podria parecer insignificante, pero hay que considerar que
se han realizado numerosos estudios sobre Ophionereis reticulata, muchos de los cuales
incluyen medidas de diametro del disco, y que han sido realizados a lo largo de todas las
zonas de distribucion de la especie. Por lo anterior, un incremento de mas de 2 mm en
dicha medida es importante tanto taxondmica como ecolégicamente, dadas las
caracteristicas del ambiente en el cual fueron recolectados los organismos de Ophionereis
n. sp. Ademas, dicha informacién contrasta con la reduccion en tallas observada en otros
organismos cavernicolas (Culver et al., 1995; Culver & Pipan, 2009; Carpenter, 2016).

Al respecto, se ha propuesto que en los ofiuroideos el mayor tamafio de disco esta
relacionado con la disponibilidad de alimento, asi como con la densidad de la poblacién
(Blegvad, 1914; Gage, 1990b), algo que también se ha observado en otros grupos
animales (Bishop & lliffe, 2009). Este tipo de propuestas se aplican para organismos en
donde depredadores visuales seleccionan a las presas de mayor talla, lo cual se
considera una presién selectiva. Bajo esta premisa y tomando en cuenta que los
organismos cavernicolas se encuentran en altas densidades dentro del sistema
anquihalino El Aerolito (4.5 org/m?) (Calderon-Gutiérrez et al., 2014), el incremento en
talla podria explicarse dado que en un ecosistema cavernicola los depredadores visuales
disminuyen o estan ausentes (Gibert & Deharveng, 2002), restandole importancia a dicha

presion selectiva (tan fuerte en ambientes arrecifales (Yokoyama & Amaral, 2011)) y
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permitiendo que los organismos de mayores tallas sobrevivan. Esta explicacién es
contraria a lo que esperariamos al analizar las condiciones fisicoquimicas del sistema
anquihalino, en particular las bajas concentraciones de oxigeno disuelto, aspecto que
usualmente se asocia con organismos que presentan tasas de consumo de oxigeno bajas
y por tanto tallas menores en comparacion con sus contrapartes arrecifales. Sin embargo,
dicha explicacion coincidiria también con modelos demograficos aplicados en otros
ofiuroideos, en donde poblaciones densas (tipicamente con organismos grandes de lento
crecimiento) de ecosistemas estables son mantenidas con una estructura de edades
estable por muchos afos, encontrandose cerca de la capacidad de carga del habitat
(Gage, 1990b; Ravelo et al., 2017).

De esta forma observamos que tanto la calidad y cantidad de alimento, como la
depredacion, afectan la talla y densidad de los organismos, interactuando entre si de
maneras distintas segun su importancia en cada ecosistema. Lo anterior resulta en
patrones distintos: 1) con poblaciones en bajas densidades de organismos de tallas
pequenas con patrones bajos de depredacion como ocurre en Amphicutis stygobita
(Pomory et al., 2011; Carpenter, 2016) en contraste con 2) el patréon de poblaciones
densas de organismos de grandes tallas con baja depredacion, observado en Ophionereis
n. sp.

Como ya se menciond, la regeneracion es un proceso comun en los ofiuroideos,
que da como resultado que muchos organismos presenten brazos en regeneracién
(Sides, 1987; Chinn, 2006); en la mayoria de esos casos la depredaciéon no letal es la
causa del dano, por lo cual la frecuencia de brazos en regeneracién es usada como un
estimador de la presién que ejerce la depredacion (Sides, 1987; Skéld & Rosenberg,
1996; Clark et al., 2007). Basado en lo anterior, los organismos de Ophionereis n. sp.
analizados en este estudio, son objeto de baja presidén de depredacion, al presentar baja
incidencia de dafio natural a los brazos (32% de organismos; 14% de los brazos); lo que
coincide con valores observados en Amphicutis stygobita, la otra especie de ofiuroideo
estigobia (35% de organismos; 7% de brazos) (Carpenter, 2016). Sin embargo, al
comparar dichos valores con los obtenidos de ejemplares de Ophionereis reticulata hay
un gran contraste (70% de organismos; 35% de brazos), de forma que estos ultimos
presentan mucho mayor incidencia de brazos en regeneracion. Estos valores altos en
organismos arrecifales ya han sido reportados para distintas especies (44-99% de

organismos; 25-85% de brazos) (Sides, 1987; Lawrence & Vasquez, 1996) y en particular

107



para poblaciones sudamericanas de Ophionereis reticulata (92% de organismos; 75% de
brazos) (Yokoyama & Amaral, 2010). Esta informacién coincide con que los organismos
del género Ophionereis presentan placas mas calcificadas para evitar la depredacién
(Weber, 1969). Sin embargo los organismos cavernicolas presentan placas mas porosas
lo cual se podria traducir en una menor dureza de las placas (Lauer et al., 2017) como
respuesta a la disminucién en la presion ejercida por los depredadores.

Los bajas tasas de depredacién (inferidas por la frecuencia de brazos en
regeneracion), podrian estar relacionadas con dos conductas observadas en los
organismos in situ: 1) los organismos de Ophionereis n. sp. son menos sensibles a la luz,
lo cual se infiere dada su baja reaccion a la luz, en comparacion con la reaccion de
Ophionereis reticulata al exponerlos a la luz; a su vez, los organismos arrecifales
presentan fototaxis negativa, por lo que se encuentran debajo de rocas o en grietas,
protegidos de la luz (Drolet et al., 2004), mientras que 2) los organismos cavernicolas se
encuentran, en mayor medida, expuestos completamente en el sustrato. Ambas
conductas coinciden con lo observado en Amphicutis stygobita y con el patron de
reduccion de respuestas de escape propuesto para fauna cavernicola (Poulson & White,
1969; Pomory et al., 2011; Carpenter, 2016).

Por todo lo anterior, resulta evidente la necesidad de mayor informacion que
permita identificar las causas del incremento en tallas en organismos cavernicolas,
considerando la plasticidad fenotipica de los equinodermos (Piersma & Drent, 2003) y las
condiciones fisicoquimicas de los ambientes comparados, asi como su impacto en la
biologia de los organismos, ya sea como ventaja evolutiva (Trontelj et al., 2012) o bien
COmMo una consecuencia.

Un aspecto digno de mencionar con respecto a los datos de frecuencias de brazos
en regeneracion, es que los organismos cavernicolas presentan una clara diferenciacion
en los valores segun la fecha en la que fueron recolectados. De esta forma, los organismo
muestreados en el periodo comprendido entre 2006 y 2011 (Anexo 2), no presentan ni un
solo brazo con signos de regeneracion (n=19). Por su parte, un 55% de los organismos
recolectados entre el 2016 y el 2017 presentan brazos en regeneracién (n=27). Lo anterior
podria responder a la autotomia como respuesta a condiciones estresantes, tales como
cambios en las condiciones fisico-quimicas o por la presencia de contaminantes (Stohr et
al., 2012). Desde hace mas de diez afios se ha reportado un crecimiento acelerado

urbano en la Isla de Cozumel (Mejia et al., 2007b). Ademas, en el area en la que se
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encuentra la cueva El Aerolito recientemente se construyd el desarrollo turistico Marina
Cozumel (Fig. 40) (misma que inicié operaciones en el 2015). Lo anterior podria afectar a
los habitantes del sistema anquihalino, por lo cual se sugiere la realizacion de estudios

que evaluen el impacto urbano a la cueva y por tanto a los organismos que la habitan.

Figura 40. Imagen aérea de la region en la que se encuentra el sistema
anquihalino El Aerolito. En la parte superior izquierda se observa la Marina Cozumel en
construccion, la flecha indica la entrada al sistema anquihalino (Fotografia tomada por

Micheil Gerrie).

Los ejemplares de Ophionereis n. sp. obtenidos de la cueva EI Aerolito
corresponden a diversas tallas, tanto de organismos juveniles como adultos, esto
contrasta con la informacion de Amphicutis stygobita en donde la ausencia de organismos
juveniles sugiere eventos de reproduccion no frecuentes (Carpenter, 2016). En relacion
con lo anterior, las caracteristicas de la poblacion de Ophionereis n. sp. en cuanto a la
estructura poblacional observadas en este estudio, constituyen el primer reporte para
dicha especie, lo cual hace evidente la necesidad de mayor informacién para entender la

dinamica poblacional de dicha especie.

109



Los podios ambulacrales siguen el mismo patrén al comparar entre organismos de
distintas localidades, con excepcién de aquellos que se encuentran en la region media de
los brazos. Este patron indica que los organismos de la cueva El Aerolito y de la region
arrecifal de Akumal presentan los podios mas largos. Lo anterior no es de sorprender
dada la importancia de los podios en la alimentacion de estos organismos.

Al observar mas a detalle se ve que la media de los podios bucales es mayor en
los organismos de Akumal seguida por los de la region arrecifal de Cozumel (no
considerada en analisis estadisticos por baja n), cueva El Aerolito y Puerto Morelos; este
patrén coincide con la distancia entre las distintas localidades, siendo los organismos de
Puerto Morelos los mas aislados en este sentido. Es importante recordar que estos podios
desempenan funciones de seleccion de alimento antes de la ingesta (Fontaine, 1965;
Pentreath, 1970; Woodley, 1975) y que dada la polifagia de los organismos de
Ophionereis reticulata (Stohr et al., 2012) dicha seleccidon se vuelve especialmente
relevante. La poca variacion en la longitud de estos podios entre dos localidades
arrecifales y una cavernicola podria indicar que no hay diferencias notables en la
heterogeneidad del alimento en cuanto al tamafo de las particulas ingeridas. Por lo
anterior poseer podios bucales mas largos no implicaria una ventaja selectiva. En el caso
de los podios proximales y medios de los brazos, acorde con las medias, los organismos
de la cueva El Aerolito presentan podios mas cortos que organismos de Akumal y
Cozumel (region arrecifal); dado que estos podios suelen participar en el transporte de
alimento hacia la boca, su baja especializacion es comun (Keogh & Keegan, 2006), por lo
cual no es sorprendente que no presenten mayor cambio en un ambiente extremo como
lo son los ecosistemas cavernicolas. EI hecho de que los tres tipos de podios
mencionados, sean mas largos en organismos provenientes de la regidén arrecifal de
Akumal podria deberse a la influencia de otro tipo de factores o procesos en esa regién,
tales como patrones de corrientes locales, productividad diferencial debida a la actividad
humana entre otros (Sheinbaum et al., 2002; Sanford & Kelly, 2011; Richards et al., 2015).

Los podios distales representan un caso interesante, ya que las medias indican
que los organismos con los podios mas largos son aquellos que corresponden a
Ophionereis n. sp., seguidos por aquellos de Akumal y finalmente con menos de la mitad
de la longitud de estos ultimos se encuentran los podios de organismos de Puerto Morelos
y de la region arrecifal de Cozumel. Esto es importante si consideramos el papel

fundamental de estos podios en la alimentacion detritivora y suspensivora (Warner, 1982),
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lo cual sumado a la mayor cantidad de podios en organismos cavernicolas y a la potencial
combinacion de mecanismos de alimentacion carnivora y microfaga (Fontaine, 1965;
Pearson & Gage, 1984; Harris et al., 2009) les conferiria una ventaja al incrementar las
probabilidades de obtener alimento de una u otra forma. El estudio de otras
caracteristicas de los podios, tales como su estructura, permitira obtener informacién mas
precisa sobre la evolucion de estos rasgos, al considerar otras funciones de estas
estructuras, como el intercambio gaseoso y la mecanorecepcion (Hajduk, 1992).

Como ya se menciond, los podios ambulacrales y los brazos guardan una estrecha
relacion, tanto funcional como evolutiva. Al comparar estos caracteres entre las dos
especies de ofiuroideos estigobias (Amphicutis stygobita y Ophionereis n. sp.) se
observan cambios notables relacionados con el habitat cavernicola. Sin embargo, estos
cambios presentan distintos patrones; los organismos de A. stygobita presentan podios
mas largos y brazos mas cortos que sus congéneres arrecifales, mientras que los
organismos de Ophionereis n. sp. tienen brazos mas largos, que incrementan el nimero
de podios por la adicién de segmentos, pero estas estructuras presentan un tamafio
similar que al de sus congéneres arrecifales; esto a su vez afecta la funcionalidad de
dichas estructuras, por lo cual se observa que los organismos de A. stygobita utilizan los
podios para desplazarse (como sucede en los organismos de la clase Asteroidea)
(Pomory et al., 2011), en contraste con Ophionereis n. sp. que utilizan los brazos para
desplazarse. Por todo lo anterior parece evidente que los podios juegan un papel
fundamental en los ofiuroideos habitantes de ecosistemas cavernicolas (dadas sus
funciones sensoriales), lo cual provoca un cambio en esas estructuras y en otras mas
asociadas a ellas (como los brazos), siguiendo distintos patrones (posiblemente
dependientes de las condiciones ambientales y bioldgicas de cada caso), lo cual ya ha
sido observado en otros grupos animales (lliffe & Bishop, 2007; White & Culver, 2012;
Mejia et al., 2013a). Finalmente, al respecto, cabe destacar que los uUnicos 6rganos
sensoriales (ademas de la epidermis) de los ofiuroideos son los podios ambulacrales (que
ademas pueden participar en el intercambio gaseoso) y las espinas (Brusca et al., 2016),
por lo cual el mayor numero de estas estructuras observado en la especie cavernicola del

género Ophionereis reportadas en este trabajo constituye un hallazgo interesante.
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3. Morfologia interna

La consistente variacion serial observada en todas las placas que integran los
brazos de los organismos del género Ophionereis analizados en este trabajo, confirma en
primer lugar la importancia de los cambios morfolégicos durante el desarrollo de dichas
placas (Stoéhr, 2005; Stéhr & Martynov, 2016); esto sucede sin importar la madurez de los
organismos ni la localidad de la que provengan. Ademas, se corrobora la relacién
existente entre el desarrollo de las placas a lo largo del brazo y durante la ontogenia de
los organismos, encontrandose una correspondencia entre las placas distales de
organismos adultos y las placas de organismos juveniles. Esto es util para identificar que,
a diferencia de algunas estructuras calcareas del disco de los organismos de Ophionereis
n. sp., las placas calcareas que integran los brazos no presentan rasgos paedomarficos
relacionados con forma y tamafo, como se presentan en otras especies de ofiuroideos
(Martynov, 2010; Pomory et al., 2011; Martynov et al., 2015). La variacion serial es clara
tanto visual o cualitativamente como al realizar analisis cuantitativos (MG). Sin embargo,
cabe mencionar que acorde con los analisis cuantitativos las placas de la region media del
brazo pueden ser similares a las de la regién proximal o distal. Lo anterior es entendible
ya que se trata de placas en transicién (de recientemente generadas a totalmente
desarrolladas), por lo que, segun el organismo y su crecimiento (y por tanto todos los
factores que lo afectan), las placas de la region media son las menos informativas en este
sentido.

En el caso del estereoma observamos que nuevamente el desarrollo de las placas
refleja una estructura diferente a lo largo del brazo. Por ello, hacia la region distal de los
brazos se observan estereomas menos desarrollados, lo cual se traduce en una mayor
porosidad y una menor uniformidad en el arreglo superficial del estereoma de las placas
que integran los brazos, lo cual corresponde analogamente con las placas de organismos
juveniles que presentan patrones similares.

Las espinas constituyen un caso especial en cuanto a su variacion a lo largo del
brazo. A diferencia de las placas dorsal, ventral, lateral y de las escamas tentaculares, en
las espinas no es tan evidente el cambio debido a la variacion serial, presentandose
unicamente una forma alargada y mas delgada en las espinas distales. Sin embargo, en
lo que se refiere al estereoma, estas estructuras calcareas son las que presentan una

mayor diferenciacion a lo largo del brazo; las espinas distales son sumamente aserradas y
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presentan regiones con ausencia de estereoma superficial. En este trabajo se resalta la
importancia de las espinas de los brazos en la identificacién de especies del género
Ophionereis, al considerar su andlisis a simple vista 0 mediante técnicas de MEB, lo cual
ya ha sido utilizado para distinguir entre especies del género Ophionereis con morfologia
similar (Clark, 1953; Pomory, 2007).

Como ya se menciond, hay una correspondencia entre la variacion serial y la
variacién por ontogenia de las placas que integran los brazos de los organismos de
Ophionereis spp. De esta forma observamos que los mismos cambios que se presentan
hacia la parte distal de los brazos se pueden observar conforme disminuye la talla de los
ejemplares. Sin embargo, en la variacién por talla el cambio es mucho menos conspicuo,
tanto cualitativamente como cuantitativamente (en lo que se refiere a la forma de las
estructuras analizadas). Las placas distales son las que menos variacion presentan segun
de la talla, lo cual se entiende al considerar que la variacion serial y por talla siguen el
mismo patron general. Las placas que mayor cambio presentan segun la talla son las
placas laterales de los brazos, mientras que las placas dorsales son las que presentan el
menor cambio. En lo que se refiere al estereoma, nuevamente son las espinas y las
escamas tentaculares las que presentan el mayor cambio asociado a dicho criterio.
Finalmente, se observa que los organismos de talla media no se distinguen muy bien del
resto, agrupandose en algunos casos con aquellos de talla chica y en otros con los de
talla grande; la respuesta a este patrén, nuevamente es que estos son organismos con
caracteristicas intermedias, por lo cual una serie de factores definen si la morfologia es
mas similar a la de un organismo juvenil o a la de uno adulto.

La variaciéon asociada a la localidad de la cual fueron muestreados los organismos
presentd distintos patrones segun la placa de la que se tratara. Tanto el analisis
cuantitativo como el cualitativo de la forma de las placas dorsales indican que hay
diferencias entre las placas dorsales de los organismos de las cuatro localidades. Esta
variacion incluye una forma de hexagono en Ophionereis n. sp. y de semitrapecios en
Ophionereis reticulata. Acorde con los analisis cuantitativos, esta diferencia es mas clara
en placas dorsales de organismos adultos, lo cual tiene sentido ya que son justamente
estas placas las de importancia taxonémica (Stéhr et al., 2012). Lo anterior se corrobora
al observar las gradillas de deformacion, las cuales muestran que las diferencias
estadisticas observadas responden al cambio en la forma mencionada. Llama la atencion

que aunque las placas medias y proximales de organismos arrecifales adultos presentan
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la forma de semitrapecio, las mismas placas en los ejemplares juveniles presentan forma
de hexagono, mas similar a aquellas de organismos cavernicolas. Por lo anterior, es
evidente que las placas dorsales que integran los brazos de los organismos habitantes de
la cueva, presentan una forma observada unicamente en organismos juveniles de O.
reticulata; por lo cual se trata de las unicas estructuras calcareas de los brazos con
posibles rasgos paedomorficos asociados a la forma de las placas, algo que ya se ha
observado en especies paedomorficas de ofiuroideos (Martynov, 2010).

En lo que respecta al estereoma, las placas dorsales de organismos cavernicolas
presentan estereomas mas porosos y menos uniformes que aquellas de organismos
arrecifales, lo cual coincide con caracteristicas que usualmente solo se observan en
placas distales o de organismos juveniles de O. reticulata. Este mismo patrén se observa
en el resto de las placas analizadas en este aspecto (placas ventrales, laterales, escamas
tentaculares, espinas y dorsales accesorias), siendo siempre las estructuras calcareas de
organismos cavernicolas las mas porosas. Esto adquiere relevancia al considerar que
dicho patrén coincide con el observado en las estructuras de la regién distal o bien de
aquellas placas extraidas de organismos juveniles. Lo anterior ha sido relacionado con
procesos paedomorficos (Stohr & Martynov, 2016) relacionados con una deficiencia en la
calcificaciéon de los organismos, lo cual se ha observado en ofiuroideos cavernicolas y se
ha propuesto como una adaptacion a la vida en cuevas o como una consecuencia de la
carencia de recursos (Okazaki, 1956; Piersma & Drent, 2003; Pomory et al., 2011;
Iglesias-Prieto et al., 2014). Al considerar que este patron se repite en todas las placas
calcareas de organismos de Ophionereis n. sp., el valor adaptativo de la decalcificacién
cobra relevancia, ya que podria permitirles a los organismos cavernicolas incrementar la
permeabilidad de su esqueleto, traduciéndose en una mayor eficiencia en el intercambio
gaseoso, en la adquisicién de alimento via materia organica disuelta y en la optimizacién
de quimio y mecanorecepcion (Pomory et al., 2011; Carpenter, 2016). Estos tres aspectos
son importantes en ecosistemas cavernicolas y en particular en el sistema anquihalino El
Aerolito dado sus bajas concentraciones de oxigeno (menores de 0.3 mg/l segun Yanez-
Mendoza et al., 2007), por citar un ejemplo.

Otro aspecto importante es el impacto de la cantidad de luz disponible en los
procesos de calcificacion de organismos fijadores de carbonato de calcio (Colombo-
Pallotta et al., 2010), dado que los ambientes cavernicolas presentan como una de sus

principales caracteristicas la ausencia de luz. No obstante, es importante tener en cuenta
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que la atribucion, del cambio en la calcificacion, a un solo factor (cuando multiples
factores covarian entre si) es aventurada (Kleypas et al., 2005; Iglesias-Prieto et al.,
2014).

En el caso de las placas ventrales, la distincion entre localidades es notable,
acorde con los analisis de MG, pero no tan claros al evaluar cualitativamente. En este
caso nuevamente obtenemos que las diferencias son mas claras en placas de la region
proximal de los brazos de organismos adultos, a tal grado que se distinguen por su forma
a cada una de las localidades como grupos distintos. Acorde a los andlisis cuantitativos
las diferencias de las placas ventrales de organismos de distintas localidades, consisten
en ligeros cambios en el ancho y en las curvaturas de los bordes. Lo anterior resalta la
importancia del uso de técnicas adicionales para evaluar diferencia en forma, tales como
la morfometria geométrica.

Las placas laterales constituyen un caso interesante, ya que permiten discriminar a
los organismos de las cuatro localidades consideradas en este trabajo. Nuevamente las
placas proximales de organismos adultos son las mas informativas. En este sentido cabe
agregar que al realizar los analisis cuantitativos con las fotografias de placas laterales
izquierdas y derechas se obtuvieron datos que corresponden con los obtenidos por los
analisis realizados para cada placa por separado. Esto esta sustentado en que el ajuste
de Procrustes realizado en los analisis de MG elimina la variacion por efecto de la rotacion
(Rohlf & Slice, 1990), por lo que al colocar los LM en las placas laterales en el mismo
orden se trata de estructuras comparables. Lo anterior nos permite aseverar que la n
utilizada para cada una de las placas fue suficiente para mostrar las diferencias ajenas al
error de muestreo. Ademas, estos analisis agruparon a las placas de cada localidad,
colocando de manera mas cercana a las localidades arrecifales y aislando a la localidad
cavernicola; con esto se corrobora la importancia de las placas laterales en la
diferenciacion de grupos (Martynov, 2010; Thuy & Stohr, 2011).

La diferencia en el estereoma segun la localidad se corroboré con los resultados
obtenidos de la comparacion cualitativa de las placas laterales, al presentarse estereomas
con mayor porosidad en los organismos cavernicolas; en este caso, dicho cambio se
traduce en la disminucion en el tamafio de los tubérculos de la region externa de dichas
placas y en la menor densidad de estereoma de las crestas que delimitan las aberturas de
la insercion con las espinas. Ademas, estas placas presentan otros cambios en el

estereoma (mayor area de enmallado fino proximal y mayor cantidad de estereoma denso

115



entre crestas de regién la interna en organismos cavernicolas) que podrian estar
relacionados con distintos grados de interaccion mecanica entre las placas laterales y el
resto de estructuras calcareas que integran cada segmento, lo cual ha sido objeto de
estudio en otras especies (LeClair, 1995; LeClair & LaBarbera, 1997). Finalmente, las
diferencias observadas en la articulacion de las espinas con las placas laterales, acorde al
criterio de localidad (de que sitio provienen los ejemplares), coinciden con lo observado en
el resto de estas placas y corroboran su caracter informativo desde un enfoque
taxondmico. Las espinas a su vez, presentan el estereoma menos desarrollado en
organismos cavernicolas, con un borde mas aserrado que podria relacionarse con una
mayor capacidad para atrapar particulas suspendidas en el agua.

Por ultimo, en lo que se refiere a la variacién de las placas que integran los brazos
de los organismos analizados en este trabajo, se repitieron los analisis de MG incluyendo
las placas de Ophionereis fusca Brock, 1888, una especie del mismo género, pero con
caracteristicas notablemente diferentes. Dicha especie se distribuye principalmente en la
region del Indo-Pacifico. Estos andlisis separaron en todos los casos a los organismos de
O. fusca del resto, a distancias fenéticas mayores que las que separan al resto de los
organismos del género Ophionereis considerados (en lo que se refiere a la morfologia de
las placas). Sin embargo, al realizar los analisis acorde al criterio de regién del brazo y
talla de organismos de los cuales fueron obtenidas las placas, las estructuras de O. fusca,
se agruparon con el resto, dependiendo del criterio utilizado. Lo anterior dota de
confiabilidad a los analisis realizados en este trabajo, y confirma la importancia de algunas
estructuras calcareas que integran los brazos de los ofiuroideos, al comparar especies o
grupos de organismos de distintos ecosistemas. Ademas, se confirma la gran utilidad de
los analisis de morfometria geométrica como una herramienta complementaria en
estudios sobre equinodermos.

Cabe mencionar que los analisis de MG realizados con las placas que integran los
brazos de los organismos de distintas localidades permitieron confirmar la importancia de
estudiar placas de regiones proximales en organismos adultos al realizar trabajos
taxondmicos, ya que estas estructuras son mas informativas en este sentido. Lo anterior
es evidente en las placas laterales, en las cuales las articulaciones de las espinas (que
constituyen un caracter taxonémico importante) son dificilmente distinguibles en placas de

la regidn distal o de organismos juveniles.
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Al analizar el aparato bucal observamos que se repiten algunos de los patrones
observados en microestructuras de los brazos, tales como mayor porosidad en algunas
placas de organismos de Ophionereis n. sp.

La obtencién de fotografias de microscopia electronica de barrido permitié
identificar que los escudos radiales son estructuras particulares en los organismos del
género Ophionereis. Como ya se mencioné hay diferencias consistentes entre los
escudos radiales de organismos cavernicolas y arrecifales, al compararlos en su
morfologia externa. Sin embargo, al aislar estas estructuras se observa que su forma es
muy similar entre organismos de ambas especies; la mas clara diferencia entre estos es la
mayor porosidad de los escudos radiales de organismos cavernicolas. Lo anterior se debe
al hecho de que estas estructuras estan cubiertas en gran parte por las escamas que
cubren el disco, por lo que la diferencia en forma observada al analizar la morfologia
externa no es mas que el resultado de la cantidad y distribucién de escamas que cubren
estas estructuras (Stohr, 2011). En relacién con lo anterior se observa en las fotografias
de MEB la regidn que esta expuesta, ya que presenta estereoma distinto. Por tanto, se
concluye que este caracter debe ser considerado con precaucion, ya que las escamas
son estructuras pequefias que pueden desprenderse en especimenes depositados en
colecciones, lo cual podria provocar errores en su corroboracion taxondmica al menos en
el caso de ejemplares de dicho género, ya que en otros grupos de la clase Ophiuroidea se
presentan escudos completamente expuestos (Stéhr & Muths, 2010; Stéhr et al., 2012;
Stéhr & Alme, 2015).

Las diferencias observadas en los dientes al comparar organismos de Ophionereis
n. sp. y Ophionereis reticulata son interesantes. En primer lugar, hay una gran variacion
en la forma y tamafio de dichas estructuras en ambas especies lo cual coincide con
variacion reportada para estas estructuras en otras especies de la clase (Martynov, 2010;
Brogger et al., 2015; Salgado, 2016). Sin embargo, en lo que se refiere a las diferencias
observadas en los patrones de estereoma, el patron compuesto observado en los dientes
de ejemplares de Ophionereis reticulata coincide con el patron observado para especies
emparentadas del mismo género (Medeiros-Bergen, 1996). Por su parte, los organismos
cavernicolas presentan (ademas del patron observado en O. reticulata) un patrén
uniforme del estereoma, asociado usualmente a organismos con habitos alimenticios
carnivoros (Medeiros-Bergen, 1996; Brogger et al., 2015). Esta distincion adquiere

especial relevancia al retomar la distinta disponibilidad de alimento en ambientes
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arrecifales y cavernicolas, en respuesta a lo cual los organismos de Ophionereis n. sp.
responderian al presentar una mayor flexibilidad en cuanto a sus habitos alimenticios,
resaltando la importancia de sus habitos polifagos mediante la modificacion de estructuras
involucradas con la alimentacién tales como los dientes. Lo anterior coincidiria con la
hipotesis que propone que los equinodermos son organismos generalistas en cuanto a su
alimentacion, ya que definen su dieta en virtud de la disponibilidad y no por una
preferencia alimentaria predeterminada (Pearson & Gage, 1984; Birkeland, 1989).

En el caso particular del sistema anquihalino El Aerolito aun se requiere la
obtencion de informacién respectiva a la cantidad de alimento disponible. No obstante, ya
existe informacién que permite inferir que a pesar de presentar un cenote con abundante
materia organica (manglar) (Mejia-Ortiz et al., 2007a; Frontana-Uribe & Solis-Weiss;
2009), el flujo de ésta hacia el interior de la cueva es bajo, y por tanto el flujo de alimento
aléctono hacia la region mas profunda de la cueva (Yafhez-Mendoza et al., 2007). En este
sentido el mayor flujo de materia organica particulada desde el cenote se presentaria en
época de lluvias (Culver et al., 1995; Alcocer et al., 1999); por lo cual la materia organica
podria ser de origen autéctono (generada dentro de la cueva), dadas las condiciones
fisico-quimicas de la cueva (bajas concentraciones de oxigeno principalmente) (Alcocer et
al., 1999; Yanez-Mendoza et al., 2007).

Como ya se mencioné, la aglomeracion de microlentes observada se relaciona con
una menor densidad pero mayor tamafio de microlentes. De esta forma observamos que
las placas dorsales de organismos cavernicolas presentan aglomeracion mas
pronunciada de microlentes, lo cual se traduce en una menor densidad y mayor tamarno
de dichas estructuras. A su vez, el aglomeramiento e incremento en tamano de
microlentes en organismos cavernicolas genera un aumento en el nimero de poros que
los rodean. Algunos de los poros se unen entre si, lo que incrementa el diametro maximo
de estos en organismos de Ophionereis n. sp. Si bien los datos obtenidos de los
microlentes no fueron sometidos a analisis estadisticos, se observan patrones
generalizados en donde placas de organismos arrecifales de las tres localidades varian
muy ligeramente en su densidad y tamafio de microlentes. Sin embargo, al comparar
dichas placas con las de ejemplares de ambientes cavernicolas, el orden de magnitud de
dichos datos cambia completamente, lo cual indica que Ophionereis n. sp. presenta
patrones notablemente distintos a los de Ophionereis reticulata, en cuanto a la densidad y

tamarfio de microlentes se refiere.
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Las diferencias observadas en la region central de las placas dorsales con
respecto a los microlentes, coinciden en primera instancia con los resultados obtenidos al
analizar las placas que integran los brazos de los organismos de Ophionereis spp.; es
decir que todas las placas dorsales de los organismos cavernicolas presentan microlentes
aglomerados, mientras que en los organismos de localidades arrecifales unicamente las
placas dorsales de la regién distal de los brazos presentan esa caracteristica. Sin
embargo, en este caso no se repite el patrén observado en placas dorsales de ejemplares
arrecifales juveniles, aunque si se observa una reduccién en la densidad de microlentes
(asi como un incremento en su tamafio) conforme el organismo incrementa en talla, lo que
sugiere que los organismos desarrollan el estereoma superficial de las placas dorsales
una vez que alcanzan ciertas tallas, lo que incrementa el espacio y por tanto el tamafio de
los microlentes. A su vez, el hecho de que en organismos cavernicolas el cambio en el
tamafo y densidad de microlentes no sea tan claro conforme incrementa la talla,
responde a que los microlentes aglomerados en placas recién generadas no se separan
al alcanzar la etapa adulta, lo cual si sucede en organismos arrecifales. Esto ultimo
indicaria que los organismos del sistema anquihalino no invierten recursos en organizar el
estereoma, sino que este permanece tal cual se presenta cuando se genera un nuevo
segmento. Considerando que las cuevas suelen presentar baja energia y la luz esta
ausente (lliffe & Bishop, 2007), aunado a que los microlentes forman parte del sistema
fotoreceptor de los ofiuroideos (Hendler, 1987), el hecho de no invertir recursos en el
cambio del estereoma conferiria a los organismos cavernicolas una ventaja al economizar
energia (Culver et al.,, 1995; Klaus et al., 2013), algo que ya ha sido propuesto para
ofiuroideos de mar profundo (Hendler, 2004). Lo anterior es reforzado por la presencia del
mismo patron en el estereoma interno de las placas, presentandose rasgos de placas no
desarrolladas en organismos de Ophionereis n. sp., mientras los organismos arrecifales
presentan una regién del estereoma muy uniforme, correspondiente a la porcién de la
placa en la que se encuentran los microlentes. Esto tiene especial relevancia ya que el
estereoma interno permite la migracién de los cromatoforos que regulan la intensidad de
luz que incide sobre los paquetes nerviosos del sistema fotoreceptor (Hendler, 1987;
Sumner-Rooney et al., 2018), por lo cual un estereoma bien definido y alineado con los
microlentes (como en los organismos arrecifales) permitiria un funcionamiento mas

eficiente de los cromatdforos.
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Dado que los organismos de Ophionereis reticulata habitan ecosistemas
influenciados por la radiacion solar y que estos animales presentan fototaxis negativa
(importante para evitar depredacion), es entendible que estructuras relacionadas con
dicha fototaxis presenten un mayor desarrollo que en los organismos cavernicolas, lo cual
se podria relacionar con su mayor sensibilidad a la luz en comparacidon con sus
congéneres cavernicolas (reportado en el presente estudio, p. 108). Es asi que el
estereoma de las placas dorsales de organismos de Ophionereis n. sp. habitantes del
sistema anquihalino El Aerolito presentan patrones mas semejantes a los de especies con
poca o nula sensibilidad a la luz que a los que presentan un sistema fotoreceptor
(Hendler, 1987); mientras que el patrén de aglomeracién de microlentes coincide con el
observado en especies de ofiuroideos bioluminiscentes (Deheyn et al., 2015). Debido a
que este trabajo se enfocé en las caracteristicas morfolégicas, no se evaluaron aspectos
relacionados con los paquetes nerviosos que participan en el funcionamiento del sistema
fotoreceptor. Sin embargo seria interesante el estudio de estas estructuras, ya que si
dicho sistema pierde su funcién en los organismos de Ophionereis n. sp., los paquetes
nerviosos podrian adquirir otras funciones relacionadas con otros tipos de receptores,
algo que se ha propuesto para grupos de crustaceos cavernicolas (Mejia & Hartnoll,
2006c¢).

No se puede descartar que las diferencias observadas en el patron de microlentes,
entre organismos arrecifales y cavernicolas del género Ophionereis, sean producto de
una adaptacion estructural a la actividad de los cromatéforos. Como ya se mencioné
existe una propuesta alternativa que indica que las trabéculas periféricas expandidas no
forman parte del sistema fotoreceptor de los ofiuroideos (Sumner-Rooney et al., 2018).
Aun con dicha propuesta, las diferencias observadas en la distribucion y densidad de
microlentes son un hallazgo relevante, ante la funcién de los cromatéforos en la
sensibilidad del sistema fotoreceptor. De ser este el caso, los microlentes tendrian una
funcion secundaria en el sistema fotoreceptor, lo que afectaria de manera directa la
actividad de los cromatoforos, pero no por el enfoque de la luz hacia las estructuras

fotosensibles (Sumner-Rooney et al., 2018).

4. Propiedades dpticas

Los analisis de transmitancia espectral de las placas dorsales de los brazos de

organismos del género Ophionereis permiten observar dos aspectos generalizados. El
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primero consiste en la menor transmitancia (alta absorbancia), observada hacia los
500nm; misma que se presenta en placas de organismos arrecifales y cavernicolas sin
importar el lado de la placa sobre el cual incida la luz. Dicho pico coincide con la region
del espectro de los verdes-azules y que de hecho es considerado el principal activador de
la fototaxis negativa, dado que a longitudes de onda cercanas a los 500nm se presenta el
pico de absorbancia de la unica opsina visual caracterizada para ofiuroideos y
equinoideos (Delroisse et al., 2016). Como resultado de lo anterior se puede inferir que el
esqueleto calcareo de los organismos cavernicolas presenta (al igual que los organismos
de Ophionereis reticulata) propiedades opticas relacionadas con la evolucion de un rasgo
tan importante y generalizado en los ofiuroideos, como es la fototaxis negativa (Hendler,
1984a). De esta forma, la luz correspondiente a esas longitudes de onda se absorbe
eficientemente, lo cual permite la activacion de una respuesta anti depredacion de los
organismos. Por otro lado observamos que en todas las placas analizadas y en cualquier
acomodo del sistema luz/espectrofotometro/placa, hay una alta transmitancia entre los
600 y los 780nm. En este caso, dado que la luz correspondiente a esas longitudes de
onda es atenuada en los primeros 10-20 cm de profundidad en el mar, es entendible que
los organismos no presenten absorbancia diferenciada a longitudes de onda a las que
dificimente se ven expuestos, por lo cual muchos organismos presentan este tipo
transmitancia entre esas longitudes de onda (Deheyn et al., 2015).

El hecho de que las placas dorsales de los organismos cavernicolas presenten
una transmitancia diferencial (dependiendo de si la luz incide sobre la region con
microlentes 0 no) y en los organismos arrecifales esto no ocurra, resulta paraddjico, ya
que acorde con la estructura observada en las placas seria razonable pensar que los
organismos arrecifales presenten microlentes funcionales que transmitan la luz de manera
mas eficiente hacia el interior del estereoma. Una de las posibles explicaciones a este
fendmeno involucra fendmenos de bioluminiscencia observada en organismos del género
Ophionereis (Mallefet et al., 2008), asi como la transmitancia diferencial asociada a este
tipo de fendémenos; de forma que organismos bioluminiscentes presentan transmitancias
mayores en longitudes de onda correspondientes a aquellas generadas mediante este
proceso (Deheyn et al., 2015). Considerando lo anterior, es posible que los organismos de
Ophionereis reticulata presenten bioluminiscencia y fotorecepcion, por lo que la trasmisién
de luz en ambos sentidos (tanto desde el interior del estereoma como hacia el interior de

este) es igualmente importante, lo que genera patrones de transmitancia no diferencial.
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Por otro lado, los organismos cavernicolas y su correspondiente aglomeraciéon de
microlentes provocarian que la transmitancia sea menor cuando la luz incide sobre la
parte dorsal de las placas, sugiriendo una importancia diferente entre procesos de
fotorecepcion y bioluminiscencia en un ambiente carente de luz como se ha propuesto
previamente en otros ofiuroideos (Deheyn et al., 2000; Johnsen et al., 2012; Delroisse et
al., 2017). En cualquier caso resulta interesante que las diferencias observadas en la
morfologia de las placas calcareas tiene una significancia en la transmitancia de estas.

Cabe mencionar que todos los patrones de transmitancia/absorbancia
mencionados en el parrafo anterior se deben exclusivamente a la estructura de las placas
dorsales. Lo anterior se puede inferir ya que al comparar el grafico de transmitancia de las
placas con el de la calcita pura (CaCOs) (Heath & Sacher, 1966; CRYSTRAN, 2016), se
observa que esta ultima no presenta variaciones en la transmitancia a lo largo de todo el
espectro electromagnético. Lo anterior resalta la importancia de la estructura de las placas
que integran el esqueleto de los equinodermos, tal como se ha propuesto para otros
aspectos tales como su inusual dureza o su capacidad de polarizar la luz (Weber, 1969;
Johnsen, 1994), entre otros. Por lo anterior, reconocer los diversos factores que afectan la
calcificacion de estos organismos permitiria entender mejor los procesos involucrados en
ecosistemas distintos como lo son el cavernicola y arrecifal, lo cual a su vez ayudaria a
entender como cada factor ambiental tiene un impacto en el esqueleto de los ofiuroideos y
por ende en los procesos relacionados con dichas estructuras (Kleypas et al., 2005;
Colombo-Pallotta et al., 2010).

5. Caracterizacion de pigmentos

Se ha propuesto que el principal factor ecolégico que influencia la pigmentacién de los
organismos es la alimentacion (Fox & Scheer, 1941; Maoka, 2011). Los resultados
obtenidos en este trabajo permiten identificar algunos aspectos interesantes, tales como
la presencia de enteroclorofilas (661-663nm) en la superficie dorsal del disco. Este tipo de
pigmentos son producidos por organismos fotosintéticos tales como aquellos que integran
el fitoplancton y las plantas (Kornprobst et al., 1998), y se han encontrado en
equinodermos que se alimentan de este tipo de organismos (directamente o mediante
detritos) (Fox, 1950; Fontaine, 1962; Kennedy, 1979), asociados particularmente a
estructuras involucradas en la alimentacién (Fox & Scheer, 1941). Lo anterior indicaria

que los organismos cavernicolas del género Ophionereis ingieren organismos productores
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de este tipo de pigmentos, lo cual es llamativo dada la ausencia de luz dentro del sistema
anquihalino; por lo cual la presencia de estos pigmentos responderia al ingreso de materia
mediante la conexién con el cenote o con el mar. Ademas, estos pigmentos se encuentran
unicamente en la superficie dorsal del disco y en bajas cantidades, lo cual podria indicar
que estos pigmentos son ingeridos por los organismos de la cueva de manera indirecta
(Fox & Scheer, 1941; Maoka, 2011).

Los pigmentos mejor representados en todas las secciones del cuerpo analizadas
son las xantofilas (460-475nm), mismas que coinciden con los azules del espectro de luz
visible. Estos pigmentos son muy comunes en ofiuroideos (Fox & Scheer, 1941;
Kornprobst et al.,, 1998), aunque se encuentran presentes en otros grupos de
invertebrados (Fox, 1950; Kennedy, 1979). Lo anterior responde a que los organismos
marinos se ven expuestos principalmente a esas longitudes de onda. Al tomar en cuenta
la ausencia de luz en la cueva habria dos posibilidades, que los organismos se
encuentren en un proceso de reduccién de pigmentos o bien que estos formen parte de
los animales independientemente del habitat en el que se encuentren. También se debe
mencionar que se ha reportado bioluminiscencia en especies arrecifales del género
Ophionereis, y que la luz emitida por estos organismos es verde, lo cual corresponde a los
450-550nm; no se puede descartar que los organismos cavernicolas presenten pigmentos
sensibles a luz proveniente de este tipo de procesos. Se debe tener en cuenta que estos
resultados son Unicamente descriptivos, por lo que antes de sacar cualquier conclusion al
respecto se deben considerar los numerosos factores ecolégicos y fisioldgicos que
influencian la pigmentacién de los animales.

Los pigmentos observados corresponden con los reportados para organismos de
la clase Ophiuroidea, mientras que otros pigmentos con picos de absorbancia desde los
480 hasta los 520nm (Fox & Scheer, 1941) reportados Unicamente en otras clases se
encuentran ausentes en los organismos de Ophionereis n. sp.

Uno de los aspectos mas sobresalientes de los resultados obtenidos en este
trabajo es que cada seccion del cuerpo analizada presenta picos de absorbancia distintos,
algo que con este tipo de analisis unicamente habia sido reportado para organismos de la
clase Echinodea (Binyon, 1972). Ademas de estas diferencias también existe una notable
variacion en las magnitudes de absorbancia obtenidas para una y otra region del cuerpo

de los ejemplares analizados, lo cual puede ser resultado de las condiciones de oscuridad
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de la cueva y su impacto en la evolucién de los organismos en aspectos relacionados con
pigmentacion (Jeffery, 2001; Mejia-Ortiz & Hartnoll, 2005).

6. Adaptaciones

Los organismos cavernicolas presentan una serie de rasgos morfolégicos que los
caracterizan y que son considerados adaptaciones a la vida en cuevas (Culver & White,
2005). Algunos de estos caracteres pueden ser derivados de ajustes realizados para otro
tipo de ambiente que les permiten la colonizacién de ambientes cavernicolas o bien de
eventos fortuitos que resultan en la capacidad de ampliar su nicho (Barr & Hoslinger,
1985; Culver et al., 1995; Gibert & Harvend, 2002). En la practica resulta complicado
distinguir a que proceso responde cada caracter observado en los organismos
cavernicolas por lo cual usualmente se habla de adaptaciones en un sentido amplio
(Carpenter, 2016), considerando entonces como tales a aquellos caracteres que les
permiten sobrevivir bajo las condiciones particulares de estos ecosistemas (Culver et al.,
1995; Pérez-Moreno et al., 2016).

La similitud entre los organismos cavernicolas y sus congéneres arrecifales sobre
los cuales se realizd este trabajo, asi como la afinidad entre los mismos (a nivel de
género) dota de fiabilidad a las inferencias realizadas a partir de los resultados obtenidos
aqui (Culver, 1982; Sanford & Kelly, 2011; Klaus et al., 2013). No obstante, es claro que
los organismos no funcionan como la suma de las partes si no como un sistema complejo,
algo que es importante considerar al tomar en cuenta las conclusiones derivadas del
presente estudio.

Integrando todo lo expuesto en el presente estudio, consideramos que en los
organismos de Ophionereis n. sp. se presentan adaptaciones morfolégicas a la vida
cavernicola, incluyendo adaptaciones progresivas y regresivas. Esto no necesariamente
significa que se trata de una especie estigobia, ya que son dos conceptos relacionados
pero no ligados (Pipan & Culver, 2009). Sin embargo los resultados obtenidos en el
presente estudio constituyen un avance en el conocimiento de los organismos que habitan
la cueva El Aerolito y junto con la abundancia y densidad de estos organismos en la
cueva (Culver, 1970; Calderon et al., 2017), sugieren que se trata de una especie
estigobia, que habita de manera permanente el sistema anquihalino El Aerolito.

Dentro de las adaptaciones progresivas se identifican el incremento en la longitud

de los brazos, mediante la adicion de segmentos. Probablemente dicha elongacion sea
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resultado del desarrollo de 6rganos sensoriales, que corresponde al aumento en el
numero de podios ambulacrales y espinas en los brazos. La adicién de segmentos a su
vez, sugiere que hay una alta disponibilidad de carbonatos, que permite la generacion de
estructuras calcareas en los organismos. Ademas se presenta un incremento en la talla
de los organismos, como posible respuesta a la disminucion de presiones selectivas en
organismos de talla grande, debido a la disminucion en los procesos de depredacion; o
bien dada la ventaja que puede conferir una mayor talla en aspectos relacionados con la
demanda energética y fecundidad (Trontelj et al., 2012). Por otra parte, los organismos
cavernicolas presentan una elongacion de los podios distales, lo cual les conferiria una
mayor habilidad tanto en mecanorecepcion como para la alimentacion macréfaga. A su
vez, los organismos cavernicolas presentan un incremento en el tipo de dientes (uniforme
y compuesto), lo cual se relaciona a una habilidad para procesar alimento obtenido
mediante mecanismos microfagos (detritivoro o suspensivoro) o carnivoros; esto
magnifica la polifagia presente en los ofiuroideos de forma general y en los organismos
del género Ophionereis de manera particular (Fontaine, 1965; Pearson & Gage, 1984;
Harris et al., 2009; Stohr et al., 2012).

Las adaptaciones regresivas incluyen patrones de despigmentacién en la region
ventral de los organismos y regiones con tejido translucido, lo cual ha sido propuesto
como una respuesta ante la ausencia de luz en las cuevas (Maurice & Bloomfield, 2012).
También se observa una menor sensibilidad a la luz y/o menor respuesta a los estimulos
luminicos, asi como una disminucion en la densidad de microlentes y en la organizacién
del estereoma asociado al sistema fotoreceptor, sea como estructuras que enfocan la luz
0 bien como adaptaciones estructurales que maximizan la funciéon de los cromatéforos
(Sumner-Rooney et al., 2018). Adicionalmente, se observa un reacomodo y probable
disminucion en los pigmentos de la regién dorsal del disco y de los brazos, lo anterior en
respuesta al cambio en la incidencia de radiacién solar y la disponibilidad de recursos
alimenticios dentro de la cueva; estas caracteristicas también influyen en el estereoma
asociado al sistema fotoreceptor y por tanto en su transmitancia. En este sentido, puede
que los patrones observados con los pigmentos no sean tan claros debido a que este tipo
de rasgos evolucionan como resultado de mutaciones neutras y no de seleccion
direccional (Protas et al., 2007; Klaus et al., 2013).

Uno de los descubrimientos mas relevantes del presente estudio es la presencia

de rasgos paedomorficos en los organismos cavernicolas, tanto en el estereoma de las
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placas calcareas de los brazos, el aparato bucal y la superficie dorsal del disco (roseta
central), como en la forma de las placas dorsales de los brazos, estas ultimas de gran
importancia taxondémica. Dichos rasgos paedomorficos constituirian una adaptacion a la
vida en cuevas dada la mayor permeabilidad que dichas caracteristicas implican,
permitiéndoles a los organismos adquirir nutrientes mediante la captacién de materia
organica disuelta o bien incrementando la eficiencia de procesos de mecano vy
quimiorecepcion, asi como de intercambio gaseoso. Lo anterior constituye el primer
registro de una especie con rasgos paedomorficos de la familia Ophionereididae (Stdhr &
Martynov, 2016).

Probablemente uno de los factores ambientales que ejercen una mayor presion
sobre los organismos del sistema anquihalino El Aerolito, sea la baja concentracion de
oxigeno disuelto, lo cual ya ha sido propuesto para sistemas acuaticos subterraneos
(Humphreys, 2008). En respuesta a lo anterior los organismos de Ophionereis n. sp.
presentan placas porosas y un mayor numero de podios, lo cual les conferiria una ventaja
en la eficiencia del intercambio gaseoso; esto podria estar asociado a una tolerancia a
bajas concentraciones de oxigeno, algo observado en algunas especies de ofiuroideos
(Vistisen & Vismann, 1997).

El hecho de que menos de 20 especies de la clase Ophiuroidea hayan sido
encontradas en ambientes cavernicolas (Calderdn et al., 2017) resulta sorprendente, al
considerar que dentro de esta clase hay mas de 2000 especies con gran variedad de
habitats y generalmente fotonegativos (Stéhr et al., 2012). Lo anterior puede ser
respuesta a una falta de muestreo de ambientes bénticos cavernicolas, dada la
peligrosidad que implica el levantamiento de sedimentos para la practica del
espeleobuceo.

La fototaxis negativa constituye uno de los ejemplos de preadaptaciones a la vida
cavernicola dentro de la clase Ophiuroidea; que como proponen Barr & Holsinger (1985),
agilizan o facilitan la colonizacién de ambientes cavernicolas por parte de organismos que
habitan ambientes con caracteristicas similares a ellas, convirtiéndolo asi en un linaje con
la capacidad de invadir las cuevas (Gibert & Harvend, 2002). Otros ejemplos de
preadaptaciones a la vida cavernicola en ofiuroideos son la alta supervivencia a periodos
largos de inanicién (Warden et al., 1940; Piersma & Drent, 2003), la capacidad de
sustentarse como organismos polifagos (Harris et al., 2009), su plasticidad ante cambios

en la salinidad (Talbot & Lawrence, 2002) y concentraciones de oxigeno (Vistisen &
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Vismann, 1997) (aspectos especialmente relevantes en la cueva, dado su caracter
anquihalino y su baja concentracion de oxigeno disuelto). En el caso particular del género
Ophionereis, la variedad de tipos de desarrollo (Selvakumaraswamy & Byrne, 2004;
Yokoyama et al., 2008) podria ser considerada una preadaptacién a la vida cavernicola,
dado que este rasgo les permitiria incrementar su dispersion a fin de colonizar el sistema
anquihalino a aquellas larvas de vida relativamente larga (Richards et al., 2015), y a su
vez la presencia de larvas lecitotroficas con huevos de mayor tamafio coincide con las
caracteristicas propuestas para organismos cavernicolas (Culver et al., 1995). A su vez
este aspecto podria explicar la limitacién en la colonizacién de equinodermos de
ecosistemas cavernicolas, dado que factores tales como las corrientes marinas, la
probabilidad de encontrar un sustrato adecuado para su asentamiento y la dispersién
(ecolégicamente relevante) limitada (ya que las cuevas estan aisladas salvo por
conexiones con mar), afectan la colonizacién y aislamiento de poblaciones de este grupo
animal (Cowen et al., 2006).

Especial atencidn merecen las corrientes costeras y recirculatorias asociadas a la
region de Cozumel, las cuales podrian provocar la diferenciacién entre los organismos de
las distintas localidades arrecifales evaluadas en este trabajo de investigacion, por el
aislamiento de las poblaciones, como ya se ha estudiado en especies de equinodermos
(Richards et al., 2015). Retomando el tema de la colonizacién y al considerar los distintos
modelos de origen evolutivo de las especies cavernicolas (lliffe & Bishop, 2007), resulta
probable (dada la biologia de los organismos de Ophionereis n. sp. y sus congéneres
arrecifales), que esta se haya dado mediante una migracion activa por parte de
organismos halinotolerantes con preadaptaciones a la vida en cuevas, por una dispersion
pasiva durante la fase larvaria, o bien por eventos de regresion marina que aislaron a
linajes superficiales (lliffe & Kornicker, 2009).

Como resultado de los rasgos troglomorficos de los organismos cavernicolas del
género Ophionereis analizados en este trabajo, asi como por su distincién mediante el
analisis de los diversos caracteres morfologicos de importancia taxonémica, se propone
que se trata de una especie nueva para la ciencia, confirmandose con la distincién a nivel
molecular propuesta por Bribiesca-Contreras et al (2013); por lo anterior se trata de un
ejemplo mas de la especiacion promovida por la seleccion divergente, proceso comun en

ecosistemas cavernicolas (Klaus et al., 2013).
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Finalmente, cabe destacar que los organismos recolectados en la cueva
pertenecientes al género Ophionereis, corresponden en su totalidad a la especie
reportada en este trabajo como Ophionereis n. sp., de acuerdo con los caracteres
morfoldgicos (analizados el presente estudio) y moleculares (Bribiesca-Contreras et al.,
2013). Lo anterior contrasta con las especies del género Copidaster, las cuales se
encuentran cohabitando en el sistema anquihalino El Aerolito; tanto la especie endémica
(C. cavernicola) como su congénere arrecifal (C. lymani), acorde con lo reportado por
Bribiesca-Contreras et al. (2013) y Gonzalez (2017).

Factores como: la distribucion restringida de Ophionereis n. sp. en el sistema
anquihalino El Aerolito, la riqueza especifica de ofiuroideos y en general de equinodermos
en esta cueva (lo cual se traduce en que el 85% de las especies de ofiuroideos habitantes
de sistemas cavernicolas en el mundo se encuentran en El Aerolito), el actual desarrollo
urbano de la Isla de Cozumel y el impacto del desarrollo turistico Marina Cozumel en una
zona adyacente a la cueva, resaltan la importancia y urgencia de implementar medidas
que coadyuven a la proteccidon y manejo sustentable de la fauna y los recursos del
sistema anquihalino El Aerolito. La cueva El Aerolito es unica en el mundo, representando
el ecosistema en el que se encuentra el 60% de la fauna conocida hasta hoy de cuevas
anquihalinas de México, asi como grupos rara vez reportados en este tipo de ambientes
(Calderon et al., 2017). Ademas, en esta cueva se presenta el Unico caso en una cueva
mexicana en el cual el grupo dominante (en cuanto a densidad poblacional) corresponde
a organismos que no sean peces o crustaceos (Alvarez et al., 2015) y también posee
algunos de los invertebrados mas grandes encontrados en cualquier cueva del mundo
(Sket, 1996). Lo anterior adquiere mayor relevancia en el contexto de la natural
vulnerabilidad de las cuevas y la fauna que los habita, como se ha resaltado en
numerosos estudios (Sket, 1999; Alvarez et al., 2000; Mejia-Ortiz et al., 2007b; lliffe &
Bishop, 2009; Culver & Pipan, 2009; Mercado-Salas et al., 2013). En este sentido cabe
destacar que en la peninsula de Yucatan se distinguen alrededor de 60 areas naturales
protegidas, de las cuales Uunicamente una se ubica en la Isla de Cozumel y se encuentra
restringida a la region arrecifal de la isla, por lo cual en el programa no se menciona nada
sobre la fauna estigobia (Mercado-Salas et al., 2013). A fin de lograr la proteccion de
organismos estigobios se debe incluir a este tipo de organismos en la planeacion para la
creacion y desarrollo de areas naturales protegidas, lo cual permitira su inclusion en

programas de conservacion y proteccién (Mercado-Salas et al., 2013). Asimismo, es
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recomendable la evaluacion de las especies de equinodermos habitantes del sistema

anquihalino El Aerolito, a fin de incluirlas en las normas oficiales para su proteccion.

VIIl. CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS A FUTURO

El presente trabajo constituye una contribucién importante al conocimiento de la
taxonomia dentro del género Ophionereis, ya que aporta informacion sobre las
microestructuras de Ophionereis n. sp. y O. reticulata, asi como fotografias obtenidas
mediante MEB, mismas que hasta ahora no habian sido publicadas. Ademas, se trata del
primer estudio exhaustivo sobre las adaptaciones a la vida cavernicola de un
equinodermo.

En concordancia con los objetivos planteados en este estudio y considerando los
resultados obtenidos, concluimos que:

1. Los organismos de Ophionereis n. sp. presentan adaptaciones morfolégicas a la
vida cavernicola en el sistema anquihalino, esto quiere decir que son animales
troglomérficos sin que esto sea una sefial inequivoca de que se trata de una
especie estigobia. Por lo anterior se confirma la hipétesis planteada al inicio de
esta investigacion.

2. Las diferencias morfologicas observadas entre Ophionereis n. sp. y O. reticulata
corroboran su distincion como especies diferentes, propuesto previamente en
otros estudios.

3. Los caracteres utilizados en el presente estudio para realizar la comparacion entre
organismos de distintos habitats (arrecifal y cavernicola) constituyen caracteres
relevantes para la identificacion de adaptaciones a la vida cavernicola en
ofiuroideos, en concordancia con trabajos realizados en otros grupos animales.

4. La informacion obtenida en este trabajo, respectiva a la caracterizacion de los
pigmentos presentes en el cuerpo de los organismos de Ophionereis n. sp., funge
como punto de partida para el estudio de pigmentos en equinodermos
cavernicolas.

5. Existe una estrecha relacion entre la morfologia de los organismos del género
Ophionereis, estudiados en el presente estudio, y el tipo de habitat en el que se
encuentran, derivando en diferencias suficientes para distinguirlas como especies
diferentes.

Adicionalmente Se reporta la primera especie de la familia Ophionereididae con
longitudes relativas de los brazos alrededor de 20:1, convirtiéndose en la tercera familia
dentro de la clase Ophiuroidea con dichas relaciones tan desiguales. De similar forma, la

informaciéon recabada en este trabajo constituye el primer registro de rasgos

paedomodrficos dentro de la familia.
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El someter a prueba el supuesto de que los organismos cavernicolas se
encuentran a una presion selectiva dada por la escasez de alimento permitira confirmar
muchos de los resultados obtenidos en este estudio. Por ello, se sugiere como el paso
inmediato a fin de consolidar el conocimiento correspondiente a las adaptaciones
morfolégicas de los organismos de Ophionereis n. sp. Esto puede complementarse
ademas con la investigacion respectiva al tipo de alimentacién de los organismos, para lo
cual el estudio de contenidos estomacales asi como el conocimiento de las tramas troficas
en la cueva El Aerolito resultan pertinentes.

Por otro lado, se propone indagar sobre las tasas metabdlicas de los organismos
cavernicolas, mediante el uso de metodologias comunes en ofiuroideos (regeneracion de
brazos, consumo de oxigeno). Entre los aspectos fisioldgicos corresponderia, en estudios
posteriores, revisar el funcionamiento del sistema fotoreceptor y la caracterizacién de
paquetes nerviosos y cromatoforos, asi como aspectos reproductivos usualmente distintos
en organismos cavernicolas, tales como tamarfo de huevo, cantidad de vitelo, duracion de
ciclos de vida, estructuras poblacionales, tasas de crecimiento, ritmos circadianos asi
como conductas relacionadas con la sensibilidad a la luz, la territorialidad o respuesta a la
depredacion.

Los resultados obtenidos en este trabajo abarcan casi en su totalidad los rasgos que
podrian ser sujetos de adaptaciones morfoldgicas, por lo que queda pendiente el analisis
de otro tipo de adaptaciones y su interaccién con las morfolégicas reportadas por este

trabajo a fin de confirmarlas.
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x. ANEXOS

Anexo 1. Listado de ejemplares revisados

UNAM-
ICML
12638
UNAM-
ICML
12634
UNAM-
ICML
12636
UNAM-
ICML
12635
UNAM-
ICML
12639
UNAM-
ICML
12637
UNAM-
ICML
12640
UNAM-
ICML
12641
UNAM-
ICML
3.8.70
UNAM-
ICML
3.8.98
UNAM-
ICML
11006
UNAM-
ICML
11023
UNAM-
ICML
11081
UNAM-
ICML
12581

Ophionereis
n. sp.

Ophionereis
reticulata

20

Sistema Anquihalino El Aerolito,
Cozumel, Quintana Roo.

Sistema Anquihalino El Aerolito,
Cozumel, Quintana Roo.

Sistema Anquihalino El Aerolito,
Cozumel, Quintana Roo.

Sistema Anquihalino El Aerolito,
Cozumel, Quintana Roo.

Sistema Anquihalino El Aerolito,
Cozumel, Quintana Roo.

Sistema Anquihalino El Aerolito,
Cozumel, Quintana Roo.

Sistema Anquihalino El Aerolito,
Cozumel, Quintana Roo.

Sistema Anquihalino El Aerolito,
Cozumel, Quintana Roo.

Playa Sunset, Cozumel, Quintana
Roo.

Playa Sunset, Cozumel, Quintana
Roo.

Bahia Akumal, Quintana Roo.

Bahia Akumal, Quintana Roo.

Bahia Akumal, Quintana Roo.

Frente a Xpu-Ha, Akumal, Quintana
Roo.
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Alcohol

Alcohol

Alcohol

Alcohol

Alcohol

Alcohol

Alcohol

Alcohol

Seco

Alcohol

Alcohol

Alcohol

Alcohol

Alcohol



UNAM- Cueva del Tiburén, Akumal, Quintana

ICML 2 RoO Alcohol
12592
UNAM- .

ICML y Oeste de la Boy;,o,gkumal, Quintana Alcohol
12565 )
UNAM- .

ICML ’ Punta Pentg;r;r?;gzél?oec:to Morelos, Alcohol
3.8.58 )
UNAM- . ,

ICML y Jardines gSiJr?tsa)ﬁaPlleir(t)o Morelos, Alcohol
3.8.89 )
UNAM-

ICML y Punta ngiicrﬁgrlrau;rég Morelos, Alcohol
3.8.19 )
UNAM-

ICML y Muelle deglfig?asr,]:;iréo Morelos, Seco
3.8.63 )
UNAM- .

ICML ’ Punta Nézut;rc]ialj]l;eggoMorelos, Seco
3.8.59 )
UNAM- , .

ICML > Arrecife, PuertoRI\(;IgreIos, Quintana Seco
3.8.51 )
UNAM- .

ICML 1 Astillero Rgﬂmf\anr;aP;igto Morelos, Seco
3.8.42 )
UNAM-

ICML 2 Frente a Rggir:;r:;aPlgggto Morelos, Seco
3.8.35 )
UNAM- Frente a Hotel Caribe Reef Maya,

ICML 1 . Seco

Puerto Morelos, Quintana Roo.

3.8.39
UNAM-

ICML 4 Muelle degljjigfasr,]:girgo Morelos, Seco
3.8.55 )
UNAM-

ICML 3 Punta Caéaicrﬁlérl]:’au;réz Morelos, Seco
3.8.62 )
UNAM-

ICML 2 ICMLy Rgdurir:ﬁghaPllj?e;réo Morelos, Seco
3.8.47 )
UNAM-

ICML 3 Muelle Cgﬁ;iésgg;%Morelos, Alcohol
3.8.54 )
UNAM- .

ICML 3 Bocana ChI.CO, Puerto Morelos, Alcohol
3.856 Quintana Roo.
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UNAM-
CML
3.8.88
UNAM-
ICML
3.8.87
UNAM-
ICML
3.8.57
UNAM-
ICML
3.8.7
UNAM-
ICML
3.8.20
UNAM-
ICML
3.8.33
UNAM-
ICML
3.8.34
UNAM-
ICML
3.8.18
UNAM-
ICML
3.8.22
UNAM-
ICML
3.8.21
UNAM-
ICML
3.8.53

Jardines, Puerto Morelos, Quintana
Roo.

Estacion ICML, Puerto Morelos,
Quintana Roo.

Punta Pentempich, Puerto Morelos,
Quintana Roo.

Punta Pelicano, Puerto Morelos,
Quintana Roo.

El Canal, Puerto Morelos, Quintana
Roo.

ICML, Puerto Morelos, Quintana Roo.

Frente al Astillero Rodman, Puerto
Morelos, Quintana Roo.

Playa Paraiso, Puerto Morelos,
Quintana Roo.

Frente a Pelicanos, Puerto Morelos,
Quintana Roo.

Frente a Pelicanos, Puerto Morelos,
Quintana Roo.

Punta Maroma, Puerto Morelos,
Quintana Roo.
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Anexo 2. Detalles de muestreos en los que se obtuvieron los organismos utilizados

en el presente estudio.

Puerto Morelos
Puerto Morelos
Puerto Morelos
Puerto Morelos

Puerto Morelos

Puerto Morelos
Akumal

Akumal

Isla Cozumel

Isla Cozumel

Sistema
anquihalino El
Aerolito
Sistema
anquihalino El
Aerolito
Sistema
anquihalino El
Aerolito
Sistema
anquihalino El
Aerolito

Febrero 1995
Mayo 1996
Mayo 1997

Agosto 1999
Abril 2000

Agosto 2009
Mayo 2012
Junio 2015

Febrero 2006

Julio 2011

Febrero 2006

Julio 2011

Febrero, 2016

Febrero, 2017

20°51°50.1"
86° 51°30.9”
20°50740.5
86° 52°32.6"
20°52'25" N
86°51°06.2" O
20°50°35"° N
86° 52°06.0"" O
20°4946.3" N
86°53718.5" O

N
O
N
O

20°51"15.14"" N

86° 51°54.67°
20°23'44.3"
87°18°45.2"”
20°24°22.7"
87°18°02.28"
20° 27°58.14°
86° 58740.8""
20°29'8.22"
86° 58'12.72°

20°27° 5717

86° 58" 41.76"° O

20°27° 5717 N

86° 58" 41.76"° O

20°27° 571" N

86° 58" 41.76"° O

20°27° 571" N

86° 58" 41.76"° O

O
N
O
N

O

N
O
N

O
N
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2-4m

2-5m

2-3m

4-6'm

1.5m

8m

1-11m

6-12m

12m

3.3m

8m

11-12m

9m

6-8 m



Anexo 3. Ejemplares de los cuales se obtuvieron las placas para MEB.

Localidad No. De catalogo Diametro (mm)
_ o ) UNAM-ICML
Sistema anquihalino El Aerolito 5.88
12639
_ o ) UNAM-ICML
Sistema anquihalino El Aerolito 12.23
12640
_ o ] UNAM-ICML
Sistema anquihalino El Aerolito 13.53
12636
Cozumel UNAM-ICML
3.8.70 6.84
c | UNAM-ICML
ozume
3.8.98 12.01
UNAM-ICML
Akumal 6.00
11023
UNAM-ICML
Akumal 12.41
11023
UNAM-ICML
Akumal 13.50
11006
UNAM-ICML
Puerto Morelos 6.53
3.8.55
UNAM-ICML
Puerto Morelos 12.27
3.8.55
UNAM-ICML
Puerto Morelos 13.59
3.8.35
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Anexo 4. Datos respectivos a numero de segmentos y coloracién de los brazos en

relacion con el habitat y la talla; D, dorsal; Acc, dorsal accesoria; L, lateral; E, espina; ?

indica que son placas unicas en todos los brazos.

: Dlam.etro No. De Longitud No. De Intervalo Tipo de
Localidad del disco Sedmentos Seaments placas entre lacas
(mm) g g pintadas bandas P
Cueva
(Ophionereis  17.02 290 0.8365 12 35 D ﬁcc’
n.sp.)

Cueva 0.7232 D, Acc,
(O.n.sp) 13.53 271 1-2 3-5 L E

Cueva 8.11 159 0.6408 1-2 35 D, Acc
(O.n.sp.)

Cueva 0.6723 D, Acc,
(0.n.sp) 10.19 216 1-2 3-4 LE
Cozumel

. 12.01 170 0.6439 1 3-6 D’ﬁfc’
reticulata) '
Akumal
. 13.5 151 0.6509 12 3-5 D’ﬁfc’
reticulata) '
Akumal
. 9.2 146 0.5136 1-2 4g DA
- L?
reticulata)
Akumal
©. 8 136 0.5154 1 3.5 D, Acc,
. L
reticulata)
Pto. Morelos
©. 10 133 0.5022 12 37 DA
. L
reticulata)
Pto. Morelos
©. 8.2 132 0.4916 1 3.5 D,I:O:)cc,
reticulata) '
Pto. Morelos
(O. 13.73 207 0.6486 1 4-7 D, Acc
reticulata)
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Anexo 5. Estadistica descriptiva para medidas de longitud de brazos
estandarizadas en ejemplares de Ophionereis spp.

Intervalo de confianza para

Poblacion Media Desviacion Error la media al 95%
estandar  estandar Limite Limite
inferior superior
Puerto
6.6417 0.7131 0.1063 6.4275 6.8560 45
Morelos
Akumal 6.7999 0.8512 0.2128 6.3463 7.2535 16
El Aerolito 13.2914 2.1758 0.3243 12.6377 13.9651 45

Anexo 6. Estadistica descriptiva para medidas de diametro (mm) de disco sin
considerar organismos juveniles.

Intervalo de confianza para
Poblacion Media Desviacién Error la media al 95%

estandar  estandar

Limite Limite
inferior superior
Puerto
10.7770 1.9326 0.3138 10.1524 11.4015 40
Morelos
El Aerolito 11.7395 2.0335 0.3062 11.1299 12.3490 42
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Anexo 7. Estadistica descriptiva para medidas de longitud de podios (um)
estandarizadas en ejemplares de Ophionereis spp.
Intervalo de
Podios  Poblacion Desviacién Error confianza para la
estandar estandar media al 95%

Limite Limite

inferior  superior

Puerto
Bucales 0.0984 0.0183 0.0041 0.0898 0.1316 20
Morelos
Bucales Akumal 0.1319 0.0214 0.0067 0.1166 0.1472 10
Bucales  El Aerolito 0.1191 0.0268 0.060 0.1065  13.9651 20
Proximal Puerto 0.1125 0.0309 0.0069  0.0980 0.1270 20
es Morelos
Proximal
Akumal 0.1549 0.0271 0.0085  0.1354 01743
es
Proximal
El Aerolito 0.1343 0.0295 0.0065  0.1205 0.1481 20
es
Medios Puerto 0.0857 0.0178 0.0039 00774 00941 20
Morelos
Medios Akumal 0.1315 0.0269 0.0085  0.1122 0.1508  1p
Medios  El Aerolito 0.0872 0.0278 0.0062  0.0742 0.1003
Distal Puerto o 0166 20
IStales ‘
Morelos 0.0173 0.0055 0.0012  0.0147
Distales ~ Akumal 0.0378 0.0182 0.0057  0.0248  0.0509 10
Distales  El Aerolito 0.0411 0.0124 0.0027  0.0352 0.0469 20
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Anexo 8. Resultados de Procrustes ANOVA y MANOVA realizados con las placas

dorsales, con la region del brazo como covariable.

Procrustes ANOVA

Efecto SC MC gl F P
Individual | 4790805.3867 | 2395402.6938 2 29.13 <0.05
Residual | 3042301.0343 | 82224.3522 37 - -
MANOVA
Traza
Efecto SC MC gl F P de P
Pillai
Individual 1.3224 0.0551 24 37.55 <0.05 1.21 <0.05
Residual 0.6515 0.0014 444 - - - -

Anexo 9. Resultados de Procrustes MANOVA realizados con las placas ventrales, con la
region del brazo de la que fue obtenida la placa como covariable.

Procrustes ANOVA

Efecto SC MC gl F P
Individual | 3011750.9062 | 1505875.453125 | 2 |31.26| <0.05
Residual | 1782388.7716 48172.669504 | 37 - -
MANOVA
Traza
Efecto SC MC gl F P de P
Pillai
Individual 0.2349 0.0065 36 | 9.31 <0.05 1.43 | <0.05
Residual 0.4666 0.0007 666 - - - -

Anexo 10. Resultados de Procrustes MANOVA realizados con las placas ventrales, con la
talla del organismo de la que fue obtenida la placa como covariable.

Procrustes ANOVA

Efecto SC MC gl F P
Individual | 1097761.7133 548880.8566 2 5.49 <0.05
Residual 3696377.9645 99902.1071 37 - -
MANOVA
Efecto Traza
SC MC al F P de P
Pillai
Individual 0.0755 0.0020 36 | 2.23 <0.05 1.34 | <0.05
Residual 0.6260 0.0009 666 - - - -
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Anexo 11. Resultados de Procrustes MANOVA realizados con las placas laterales
derechas, con la regién del brazo de la que fue obtenida la placa como covariable.

Procrustes ANOVA

Efecto SC MC gl F P
Individual | 4426018.4232 2213009.2116 2 11392 | <0.05
Residual | 5723099.8620 158974.9961 36 - -
MANOVA
Traza
Efecto SC MC gl F P de P
Pillai
Individual 1.1010 0.0211 52 12992 | <0.05 1.69 | <0.05
Residual 0.6623 0.0007 936 - - - -

Anexo 12. Resultados de Procrustes MANOVA realizados con las placas laterales

derechas, con la talla del organismo de la que fue obtenida la placa como covariable.

Procrustes ANOVA

Efecto SC MC gl F P
Individual | 2736615.3938 1368307.6969 2 6.65 <0.05
Residual | 7412502.8913 205902.8580 36 - -
MANOVA
Traza
Efecto SC MC gl F P de P
Pillai
Individual 0.2411 0.0046 52 | 2.85 <0.05 1.60 | <0.05
Residual 1.5221 0.0016 936 - - - -
Anexo 13. Resultados de Procrustes MANOVA realizados con las placas laterales
izquierdas, con la regién del brazo de la que fue obtenida la placa como covariable.
Procrustes ANOVA
Efecto SC MC gl F P
Individual | 3711483.1640 1855741.5820 2 2156 | <0.05
Residual | 2840207.9243 86066.9067 33 - -
MANOVA
Traza
Efecto SC MC gl F P de P
Pillai
Individual 0.9550 0.0183 52 | 25.97 | <0.05 1.92 | <0.05
Residual 0.6067 0.0007 858 - - - -
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Anexo 14. Resultados de Procrustes MANOVA realizados con las placas laterales
izquierdas, con la talla del organismo de la que fue obtenida la placa como covariable.

Procrustes ANOVA

Efecto SC MC gl F P
Individual | 1355607.0714 677803.5357 2 14309 | <0.05
Residual | 5196084.0168 157457.0914 33 - -
MANOVA
Traza
Efecto SC MC gl F P de P
Pillai
Individual 0.0919 0.0017 52 | 1.03 <0.05 1.81 | <0.05
Residual 1.4697 0.0017 858 - - - -
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Anexo 15. Datos correspondientes a analisis cuantitativo de region central de placas
dorsales de los brazos de organismos del area de estudio (SAA) y tres localidades
arrecifales (COZ: Cozumel; Ak: Akumal; Pto: Puerto Morelos). P, proximal; M, media; D,
distal. * Considerando ancho maximo de la placa. ** calculada tedricamente asumiendo
que microlentes y poros son del mismo tamafio.

Densidad Diametro Areade un

Regién Diametro :

Localidad b?:ZIO d%ﬁ:i;:o micr';‘r)éntes Area (um) (micrl?)‘lagr?:g:/?nmz) nocron:]aldiéafa p’;lfds p(fl::)s micrg*lente
SAA P 5.88 40 16337.8292 2448.3056 416.3785 0.826 5-8 5-15 81.6891
SAA M 5.88 55 24103.7591 2281.8017 388.0615 0.678 5-9 6-16 73.0416
SAA D 5.88 39 16792.3028 2322.4926 394.9817 0.204 4-6 5-12 86.1143
SAA P 12.23 56 15466.8785 3620.6400 296.0457 1.215 5-7 6-10 55.2388
SAA M 12.23 56 21422.0982 2614.1230 213.7467 1.209 5-8 6-14 76.5074
SAA D 12.23 55 23287.7464 2361.7570 193.1117 0.77 5-12 5-9 65.1405
SAA P 13.53 62 18196.9405 3407.1661 251.8230 1.291 5-8 5-9 58.6998
SAA M 13.53 84 22395.3738 3750.7746 277.2191 0.819 5-10 5-10 44.4352
SAA D 13.53 40 17443.3810 2293.1334 169.4851 0.33 5-6 4-7 87.2169
coz P 6.84 128 19527.0184 6555.0201 958.3362 0.639 5-6 3-8 30.5109
coz M 6.84 81 17871.4264 4532.3746 662.6278 0.818 5-6 4-8 44.1269
coz D 6.84 109 22666.1450 4808.9341 703.0605 0.543 5-7 4-6 41.5892
coz P 12.01 73 14980.8692 4872.8814 405.7353 1.23 4-6 4-9 45.6038
coz M 12.01 63 21255.6199 2963.9220 246.7878 1.138 6-7 6-12 67.4781
coz D 12.01 63 15056.9780 4184.1065 348.3852 0.327 5-7 4-8 47.7999
Ak P 6 125 19132.3976 6533.4205 1088.9034 0.732 4-6 4-7 34.0131
Ak M 6 93 22023.6686 4222.7297 703.7882 0.639 5-8 4-10 47.3627
Ak D 6 77 16387.2019 4698.7887 783.1314 0.218 4-7 6-8 42.5641
Ak P 12.4 127 21401.6822 5934.1129 478.5574 1.145 5-7 5-8 33.7034
Ak M 12.4 72 20425.2921 3525.0413 284.2775 1.022 5-8 4-8 56.7369
Ak D 12.4 91 20109.1495 4525.3032 364.9438 0.375 4-7 5-8 44.1959
Ak P 13.5 72 17951.9389 4010.7088 297.0895 1.432 4-7 6-11 49.8664
Ak M 13.5 76 21919.7320 3467.1956 256.8293 15 5-7 4-8 57.6835
Ak D 13.5 71 22905.4379 3099.7006 229.6074 0.504 5-7 5-9 64.5223
Pto P 6.5 69 19004.3522 3630.7472 558.5765 0.788 5-7 6-9 55.0850
Pto M 6.5 80 18865.5462 4240.5345 652.3899 0.553 5-7 6-11 47.1638
Pto D 6.5 97 20455.2789 4742.0521 729.5464 0.286 4-6 5-9 46.8620
Pto P 12.2 127 21090.0242 6021.8043 493.5905 1.238 4-6 5-11 36.9029
Pto M 12.2 82 19732.6030 4155.5591 340.6196 1.143 5-7 7-13 48.1283
Pto D 12.2 76 16418.6424 4628.8845 379.4167 0.329 5-7 4-8 43.2069
Pto P 13.5 73 17196.4399 4245.0646 314.4492 1.492 5-7 4-10 47.1135
Pto M 13.5 65 18065.1621 3598.0856 266.5248 1.197 5-7 5-8 55.5851
Pto D 13.5 55 16870.8298 3260.0648 241.4862 0.678 5-7 4-8 61.3484
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