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Glosario

1. GLOSARIO

ALOMETRIA: El crecimiento alométrico resulta de un cambio en las proporciones de las
estructuras morfolégicas durante la ontogenia, lo que puede implicar diferencias
substanciales en la forma del cuerpo entre juveniles y adultos (Strauss, 1984).

CARACTER MERISTICO: Son aquellos rasgos cuantificables que varian dentro y entre las especies
y que pueden ser Utiles para identificar o describir especies de peces, usualmente
branquiespinas, escamas, radios de las aletas y vértebras (Strauss y Bond, 1990).

CARACTER MORFOMETRICO: Son aquellos rasgos de la forma de un organismo que pueden ser
obtenidos mediante la medicion sisteméatica del cuerpo o de sus estructuras morfolégicas
(Bookstein et al., 1985).

ECOTIPO: Es un fenotipo determinado genéticamente, que se encuentra como una variante local
asociada con ciertas condiciones ecoldgicas (Futuyma, 1986).

FENOTIPO: Es el conjunto de caracteristicas morfolégicas y funcionales de un individuo que son
producto de la expresion de sus genes e interaccion con el medio ambiente (Curtis,
1983).

HOMOLOGIA BIOLOGICA: Es la comparacion de diferentes 6rganos con un mismo origen
embrionario (Bookstein et al., 1985).

LANDMARKS: Se traducen como marcas de reconocimiento, marcas o puntos de referencia. Las
landmarks anatémicas son puntos homélogos identificados por alguna caracteristica
consistente de la morfologia de los ejemplares en estudio. Estos puntos especificos
localizados sobre especimenes son replicables e identificables a través de la filogenia o la
ontogenia. Se identifican sobre las caracteristicas morfolégicas propias y son elegidas para
dividir al cuerpo del espécimen en unidades funcionales (Bookstein et al., 1985).

MORFOMETRIA CLASICA: Se refiere al conjunto de técnicas disponibles para el anélisis
estadistico de la forma del cuerpo que fueron ampliamente aplicadas durante los 1960s,
1970s y 1980s (Marcus, 1990); sin embargo los caracteres morfométricos utilizados en
estas técnicas fueron tomados sin consideracion de la alometria o de las variaciones entre
poblaciones o estados de crecimiento (Strauss y Bookstein, 1982).

MORFOMETRIA: Es el andlisis estadistico de la homologia bioldgica y que es tratada como una
deformacion geométrica (Bookstein et al., 1985).

PLASTICIDAD FENOTIPICA: Es la capacidad de un genotipo para producir un fenotipo diferente
en respuesta a un cambio en el ambiente (Schlichting y Pigliucci, 1998).

POBLACION: Grupo de organismos conespecificos que ocupan una region mas o menos bien
definida y que exhiben una continuidad reproductiva de generacion en generacion.
Generalmente se presume que las interacciones ecologicas y reproductivas son mas
frecuentes entre estos individuos que con miembros de otras poblaciones de la misma

especie (Futuyma, 1986).

Vi
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SUBPOBLACION: Es la fraccion de una poblacién que por ella misma se autosustenta
genéticamente (Marr, 1957). También es definida como la unidad natural mas pequefia
gue se autoperpetlia y es un sinénimo con el término “deme” que es usado por los
sistematicos. Aunque las diferencias entre subpoblaciones pueden ser pequefias, estas
son heredables.

TRUSS NETWORK: Traducido como marco reticular, esta definido por un conjunto de marcas y
medidas del cuerpo que deben ser homdlogas de forma a forma y ademas partir de
coordenadas. El patron garantiza una cobertura balanceada a través de la forma del
organismo y se puede reconstruir la forma original del pez (lo cual sirve para estimar y
compensar los errores de medicién). Mejora la discriminacion de la forma mediante la
imposicién del uso de mediciones cruzadas frecuentemente no consideradas (Strauss y
Bookstein, 1982). Uno de los usos basicos de estas técnicas cuantitativas es la
descripcion de patrones de variacion morfologica entre poblaciones o especies (Strauss,
1985; Winans, 1984).

Vii
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3. RESUMEN

Hasta finales de los 1980s la distribucion geogréfica de la anchoveta nortefia (Engraulis
mordax) era conocida desde las Islas Queen Charlotte, Canada, hasta Cabo San Lucas, México. A
lo largo de esa distribucion se reconocian tres poblaciones: la nortefia, distribuida desde las Islas
Queen Charlotte hasta Punta Concepcidn, California; la poblacion central, localizada entre Punta
Concepcién y Punta Blanca, Baja California y la surefia, desde Punta Blanca hasta Cabo San
Lucas, Baja California Sur. La presencia masiva de esta especie dentro del Golfo de California se
reportd por primera vez en el afio de 1986, formulandose la hipétesis de que los organismos
provenian de la costa occidental de Baja California y que ingresaron favorecidos por las
condiciones oceanogréficas extremas durante el evento La Nifia de 1986. Sin embargo, un
escenario diferente resulta de los estudios de depositos de escamas en sedimentos laminados en
la cuenca de Guaymas, en los que se reporta su existencia dentro del Golfo al menos durante los
ultimos 200 afios.

Con el fin de aportar elementos para discernir entre estas hipétesis se efectud la
comparacion morfométrica de organismos capturados en el Golfo de California en 1987-1988 con
aquellos del grupo del cual debieron proceder (la poblacion surefia), bajo el supuesto de que si los
organismos ingresaron recientemente al Golfo, no debieran presentar diferencias morfométricas
significativas con los de la costa occidental de la peninsula de Baja California.

Se analizaron 18 caracteristicas, 3 de ellas similares a las utilizadas por los autores que
reportaron la existencia de tres poblaciones en el Pacifico Nororiental. Mediante el andlisis de
variacion canonica (CVA) y analisis de discriminacion lineal (LDA), los resultados muestran que
seis de las variables estudiadas permiten discriminar significativamente a los grupos examinados
(F=13.8001, p < 0.000001).

A partir de estos resultados y junto con los antecedentes bibliograficos de las temperaturas
superficiales del mar registradas en las areas de desove de la especie en la costa occidental de la
peninsula y en el Golfo de California, se concluye que las diferencias morfolégicas encontradas
sugieren la manifestacion de dos ecofenotipos, que podrian ser resultado de las distintas

temperaturas que afectan las etapas tempranas de la ontogenia en cada region. Ademas, sobre la
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base del andlisis de registros de capturas de E. mordax alrededor del extremo sur de la peninsula
de Baja California en el periodo 1980-1997, asi como el conocimiento documentado de la
variabilidad natural del tamafio de las poblaciones de Engraulis en diferentes ecosistemas del
mundo, se infiere que su reciente deteccidn dentro del Golfo pudiera deberse al incremento de la
biomasa de la poblacion de anchoveta en esta region a mediados de los 1980s y no debida a una

inmigracion.

Xi



Abstract

4. ABSTRACT

Until the late 1980s the known geographic distribution of the northern anchovy (Engraulis
mordax) ranged from Queen Charlotte Island, Canada, to Cabo San Lucas, Mexico. Three
populations were recognized; the northern, distributed from Queen Charlotte Island to Point
Conception, California; the central, occurring between Point Conception to Punta Blanca, Baja
California; and the southern, from Punta Blanca to Cabo San Lucas, Baja California Sur. The
massive presence of this species inside the Gulf of California was first reported in 1986. The
hypothesis was that these organisms had migrated from the west coast of Baja California, and the
migration had been favored by the extreme oceanographic conditions created by La Nifia of 1986.
However, geological studies of scale deposits in anaerobic sediments in the Guaymas basin have
shown the existence of this species inside the Gulf of California at least for the last 200 years, which
then yields an alternative scenario.

To discern between these hypotheses, a morphometric comparison was made between
anchovy captured in 1987-1988 inside the Gulf of California, and those from the southern
population from which they presumably originated. If the Gulf anchovy are recent immigrants, they
should not show significant morphometric differences from those from the west coast of Baja
California.

Eighteen characteristics were analyzed, including some of those previously used to
describe the existence of three populations along the Pacific Northwest by other authors. Results
from canonical variation analysis (CVA) and Linear Discriminant Analysis (LDA) showed that six
variables can significantly discriminate between groups (F = 13.8001; p < 0.000001).

Morphological differences between both populations, plus the surface temperatures in the
spawning areas which differ between the western coast and the Gulf of California, suggest the
existence of two ecophenotypes, which could be caused by different temperatures affecting the
early ontogenetic stages of anchovy in each area. Moreover, on the basis of catch records of E.
mordax in the interphase Gulf of California - Pacific from 1980-1997, and the known natural

variability of the population size of different Engraulis species in different ecosystems, we infer that
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the recent detection of northern anchovy inside the Gulf of California could be caused by the

increase of the biomass level of this population in the middle 1980s and not by immigration.
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5. INTRODUCCION

El grupo de pelagicos menores, en el que se incluyen las sardinas (Familia Clupeidae) y
las anchovetas (Familia Engraulididae), tiene gran importancia a escala mundial en la industria
pesquera. Tan solo de anchovetas se han llegado a capturar 4,046,105 ton en 1982, es decir el
21.4% del total de la captura mundial de Clupeoideos (Whitehead, 1985) y cerca del 6% de la
captura mundial total (Whitehead, 1985; Whitehead et al., 1988).

Los bordes orientales de las principales regiones oceanicas del mundo (Corriente de
California, Corriente de Humboldt, Corriente de las Canarias y Corriente de Benguela), ademas de
la Corriente de Kuroshio, presentan congregaciones similares de especies pelagicas (sardinas y
anchovetas), asi como dinamicas ambientales similares (Parrish et al., 1983).

Una caracteristica comdn de las poblaciones de sardina y anchoveta son los amplios
cambios en la abundancia que se han presentado en las cinco regiones donde habitan y han sido
pescadas intensivamente (Lluch-Belda et al., 1989).

En la Corriente de California, el mayor esfuerzo de investigaciéon para el manejo de la
anchoveta nortefia (Engraulis mordax) se ha realizado frente a California, EUA. La estimacion mas
reciente de biomasa para esta especie en esa zona (Jacobson et al., 1995 citado por Schwartzlose
et al.,, 1999) mostr6 un maximo de 1.6 millones ton en 1973. En cuanto a su pesqueria,
Schwartzlose et al. (1999) comentan que las capturas de la poblacién central de E. mordax
promediaron mas de 200,000 ton a mediados de los afios 1970s e inicios de los 1980s, con un
maximo en 1981 de 310,211 ton. Sin embargo en 1983 la pesqueria declind en un 70%. Esta
pesqueria disminuy6 nuevamente en 1990 y ha permanecido a un nivel bajo.

En nuestro pais la pesqueria de anchoveta se ha desarrollado principalmente alrededor de
Ensenada B.C., aunque también se han registrado pequefias capturas en la parte central y sur de
la peninsula de Baja California (Schwartzlose et al., 1999). De acuerdo con las estadisticas’ de la
Organizacion de las Naciones Unidas para la Agricultura y la Alimentacién (FAO, por sus siglas en

inglés), los primeros registros de produccion de anchoveta en México datan de 1958, con capturas

! FAO Fisheries Department, Fishery Information, Data and Statistics Unit. FISHSTAT Plus: Universal software for fishery
statistical time series. Version 2.3. 2000. Dataset: Total Production 1950-2000.
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inferiores a una tonelada e incrementandose lentamente hasta 1973. Después de este primer
periodo en que las capturas promediaron 6,000 ton anuales se presenté un periodo de crecimiento
intensivo de la pesqueria pasando de 42,000 ton en 1974 a 364,000 ton en 1981, pero en 1983 el
volumen de captura disminuy6 drasticamente a 98,000 ton. Posteriormente de 1984 a 1989 el
promedio anual de capturas se mantuvo alrededor de las 128,000 ton. Sin embargo en 1990 se
presentd otra disminucion drastica en las capturas hasta 61 ton. De manera general, durante el
periodo de 1991 a 2001 la captura fluctu6 entre 24,000 y 195 ton promediando 6,000 ton anuales.

El descenso brusco en las capturas anuales ocurrido a partir de 1982 fue atribuido a los
efectos de anomalias térmicas positivas ocurridas en el area de la pesqueria de la anchoveta
(Polanco et al., 1988). A pesar de esas fluctuaciones, la anchoveta nortefia ha ocupado un lugar
preponderante en la economia pesquera nacional, debido a que al ser reducida a harina de pescado,
es utilizada para producir alimento para aves y ganado, sustituyendo al alimento tradicional de
cereales. En 1997, segun el Anuario Estadistico de Pesca de México, la anchoveta industrial
(principalmente E. mordax) ocupé el 3er lugar después de la sardina industrial (esencialmente
Sardinops caeruleus) y del grupo de especies designadas como fauna de acompafiamiento.

Antes de que Hammann y Cisneros (1989) reportaran por primera vez la presencia masiva
de Engraulis mordax dentro del Golfo de California en 1986, la distribucién geografica de esta
especie en la costa del Pacifico Nor-oriental abarcaba desde las islas Queen Charlotte, Canada,
hasta Cabo San Lucas, B.C.S. México, a lo largo de la cual se reconocian tres grupos o poblaciones:
la nortefia, desde las Islas Queen Charlotte hasta Punta Concepcién, California; la poblacion
central, localizada entre Punta Concepcién y Punta Blanca, Baja California y la surefia, desde
Punta Blanca hasta Cabo San Lucas, Baja California Sur (McHugh, 1951; Vrooman y Smith, 1971;
Spratt, 1972).

AUn cuando la pesqueria mexicana de sardina en el Golfo de California inicié en 1967 y en
1970 comenzaron las investigaciones sistematicas de peces pelagicos dentro del Golfo de California
(Sokolov y Wong-Rios, 1972), la captura de volimenes comerciales de anchoveta no habia sido
documentada ni validada con especimenes correctamente identificados antes del reporte de

Hammann y Cisneros (1989).
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A partir de este primer registro, la importancia de las capturas de esta especie se hizo notar.
En el periodo de 1989/1990, la captura de anchoveta en el Golfo alcanzé 18,000 ton (Cisneros et
al., 1995), mientras que en 1991, la biomasa de desovantes fue estimada en 110, 000 ton (Cotero-
Altamirano y Green-Ruiz, 1997). En los siguientes afios las capturas disminuyeron notoriamente
hasta cero durante la temporada 1996/1997. En opinidon de Rodriguez-Sanchez et al. (1996) esto,
mas que reflejar una disminucion de la disponibilidad de anchoveta, pudo ser causado por la
recuperacion de la disponibilidad de sardina monterrey en la zona, lo que desvié el interés de la
flota hacia esa especie nuevamente.

Otro tipo de estudios, como los de analisis de las tasas de deposiciébn de escamas en
sedimentos anaerobicos en la Cuenca de Guaymas, sugieren la existencia de anchoveta dentro del
Golfo de California al menos durante los Ultimos 200 afios (Holmgren-Urba y Baumgartner, 1993).
Esos autores reportan que la abundancia de la anchoveta presentd una correlacion negativa con la
sardina, resultando dominante durante el siglo diecinueve. Tales resultados contrastan con la
hipotesis expresada por Hammann y Cisneros (1989) que supone que la anchoveta nortefia entré por
primera vez al Golfo en 1986.

Considerando lo anterior, el cuestionamiento que da origen a este trabajo es saber si la
anchoveta presente en el Golfo de California es una extension de la poblacion surefia del Pacifico
Oriental, o por el contrario, si su deteccion dentro del Golfo obedecid a los cambios de abundancia
similares a los que han sido observados en otros ecosistemas donde el par de especies sardina-
anchoveta esta presente (Lluch-Belda et al., 1989).

El propésito de este trabajo es discernir entre ambas hipétesis mediante la comparacion
morfométrica de algunos de los primeros ejemplares capturados en el Golfo de California (en 1987 y
1988) con respecto a organismos de la poblacién surefia, bajo el supuesto de que los individuos de la
poblacion surefia son los que tendrian mayor probabilidad de penetrar al Golfo. La expectativa es que
si la presencia de anchoveta dentro del Golfo constituyera una extensién reciente de la primera,
entonces no deberian existir diferencias morfolégicas significativas entre ellas.

Histéricamente, la morfologia ha sido la fuente primaria de informacién en la investigacion

taxonémica y evolutiva. A pesar del valor y la disponibilidad de métodos genéticos, fisioldgicos,
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ecologicos y etologicos, los icti6logos sistematicos contindan dependiendo fuertemente de la
morfologia para definir los caracteres taxonémicos de utilidad para detectar diferencias entre
poblaciones (Strauss y Bond, 1990). En parte, esto es debido a las ventajas que presenta respecto a
otras técnicas. Por ejemplo, permiten trabajar con organismos preservados y resguardados en
colecciones cientificas y su costo es relativamente bajo comparado con otras técnicas, ademas de
gue, bajo los supuestos de cada andlisis estadistico, se generan resultados inmediatos.

Los estudios morfométricos proveen la informacion necesaria para el conocimiento del
recurso en estudio, incluyendo el analisis de la forma del cuerpo relacionada con el crecimiento del
organismo, la variacién dentro y entre los taxa y la relacién de la forma con el ambiente y su habitat
(Marcus, 1990). Uno de los usos basicos de estas técnicas cuantitativas es la descripcion de
patrones de variacion morfolégica entre poblaciones o especies al describir y cuantificar los
gradientes de crecimiento alométrico (Strauss, 1985; Winans, 1984), lo que puede ser usado para
caracterizar los cambios de forma que tienen lugar a partir de su desarrollo larval (Strauss y Fuiman,
1985 citados por Strauss y Bond, 1990). Asi, las diferencias morfol6gicas entre poblaciones o
especies son usualmente descritas mediante la comparacion de la forma completa del cuerpo o con
base en caracteristicas anatdmicas particulares (Strauss y Bond, 1990).

Con el propdsito de contar con elementos para discutir el efecto del medio ambiente en las
posibles diferencias morfolégicas de los organismos, en este trabajo, ademas de la comparacion
morfométrica, se presenta un andlisis de los ciclos anuales promedio de la temperatura superficial
del mar y a 33 m (100 pies) de profundidad en las areas donde ocurren la reproduccién y el
crecimiento de las anchovetas durante sus primeras etapas de vida en las dos zonas de estudio.
Esto, sobre la base de que la temperatura de la capa superficial del mar puede afectar las etapas
iniciales de la ontogenia de las especies (Butler et al., 1993; Gerking, 1994; Hubbs, 1922, 1925;
Jobling, 1995; Koumoundouros et al., 2001; Lasker, 1964).

Por Ultimo, para apoyar las conclusiones obtenidas de la comparacion morfométrica,
ademas del efecto de la temperatura sobre la morfologia de los organismos, también en este
trabajo se presenta un analisis de los registros de captura de anchoveta alrededor del extremo sur

de la peninsula de Baja California en el periodo de 1980-1997. Los registros fueron obtenidos de la
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flota atunera que pesca con vara y utiliza a la anchoveta como carnada viva. Estos registros se
analizan junto con las anomalias de la temperatura superficial del mar de la Corriente de California

para el mismo periodo con la finalidad de discutir sobre la movilidad de la anchoveta entre las dos

zonas de estudio.
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6. ANTECEDENTES
Los antecedentes relativos a la biologia y ecologia de E. mordax son muy amplios y
diversos, por lo que en esta seccién del trabajo sélo se hace referencia a aquellos que son

relevantes y Utiles para el proposito de esta tesis.

6.1. DISTRIBUCION GEOGRAFICA

Hasta antes del reporte de la presencia de E. mordax en el Golfo de California (Hammann y
Cisneros, 1989), la distribucion geografica reconocida de esta especie abarcaba desde las Islas
Queen Charlotte, Canadé, hasta Cabo San Lucas, BCS, México. A lo largo de su distribucion, las
mayores concentraciones de la especie fueron registradas entre las latitudes de San Francisco,
California y Bahia Magdalena, B.C.S. (Messersmith et al., 1969).

Dentro de esa distribucién total, McHugh (1951) estudi6 las variaciones de cinco caracteres
meristicos de E. mordax y, con base en los valores promedio, concluyd que existian tres poblaciones
geograficamente separadas; a la primera la ubicé desde la Columbia Britanica, Canada, hasta el
norte de California, E.U., a la segunda entre el sur de California y el norte de Baja California, México y
ala dltima en la zona centro y sur de la peninsula de Baja California, México (Figura 1).

Posteriormente, con base en diferencias meristicas, morfométricas y bioquimicas, Vrooman y
Smith (1971), asi como Spratt (1972), coincidieron en reconocer tres grupos o poblaciones de E.
mordax, aunque para ellos sus limites no estaban claramente definidos y parecian variar
estacionalmente, existiendo cierta proporcion de solapamiento entre poblaciones adyacentes. Estas
conclusiones fueron a su vez apoyadas por Vrooman et al. (1981), quienes ademas de estudios
morfométricos y meristicos, realizaron andlisis genéticos de la transferina en organismos adultos de
anchoveta.

Como se menciond en la introduccion de este trabajo, a fines de los 1980s se reporté la
presencia masiva de E. mordax dentro del Golfo de California, al capturarse en la costa de Sonora en
las inmediaciones de los puertos de Guaymas, Bahia de San Carlos y Bahia Tobari, asi como en la
parte occidental del Golfo en la Bahia de San Rafael. La validaciéon de ese reporte se realiz6 a través

de la identificacién especifica de los ejemplares capturados (27 individuos, 103.5-120.5 mm de
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longitud patrén) contrastando las observaciones de su anatomia y proporciones corporales contra las
caracteristicas diagnosticas de la especie y cotejandose con ejemplares tipo de la especie

(Hammann y Cisneros, 1989).

Figura 1. Mapa de la distribucion total de anchoveta nortefia (Engraulis mordax) mostrando
las tres poblaciones histéricamente reconocidas a lo largo de la Corriente de California y el
grupo mas reciente en el Golfo de California. Los puntos indican las localidades de colecta
de las muestras utilizadas en este trabajo (modificado de Vrooman et al., 1981 y de Olguin et
al., 1982).
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En el mismo trabajo, Hammann y Cisneros (1989) hicieron una revision de todos los casos
en los que entre 1932 y 1969 se registro esta especie dentro del Golfo de California. Estos autores
indicaron que tales reportes no estuvieron respaldados con especimenes preservados en colecciones
cientificas que permitieran su verificaciébn y que en otros casos su identificacibn podria ser
cuestionable.

Hammann y Cisneros (1989) sustentaron la hipotesis de que la anchoveta pudo haber
entrado recientemente al Golfo de California durante periodos anormalmente frios, cuando la
temperatura del agua fue por lo menos 2°C mas baja que el promedio, sefialando que ésto ocurre
frecuentemente durante el periodo de recuperacion posterior a un evento El Nifio Oscilacion del Sur
(ENOS) fuerte. Bajo esas condiciones extremas, los autores suponen que las aguas frias de la
Corriente de California podrian entrar al Golfo de California (Roden 1958, Robles y Marinone 1987
citados por Hammann y Cisneros, 1989), permitiendo el movimiento de especies que normalmente se
limitan hasta Cabo San Lucas. Sin embargo, Holmgren-Urba y Baumgartner (1993) apuntan la
existencia de anchoveta dentro del Golfo de California al menos durante los Ultimos 200 afios,
hipotesis que se desprende de los registros de escamas en sedimentos andxicos en la Cuenca de
Guaymas. Estos autores mencionan la presencia casi continua de escamas de anchoveta en el
Golfo Central, desde el comienzo del registro (aproximadamente 1730) hasta el comienzo del siglo
veinte, mostrando un maximo en la tasa de deposicion de escamas cerca del afio 1875. Ademas,
observaron que la abundancia de la anchoveta presenté una relacién negativa con la sardina,
asimismo que la anchoveta resulté dominante durante el siglo diecinueve.

Después de la deteccidn masiva de anchoveta en el Golfo y su incremento en las capturas
comerciales, los desembarcos de anchoveta disminuyeron y, aparentemente, solo quedé accesible

en el area del Canal de Ballenas (Rodriguez-Sanchez et al., 1996).

6.2. CAMBIOS DE ABUNDANCIA
Se ha reportado que existen cambios masivos sincrénicos en la abundancia de peces
pelagicos menores con relacion a manifestaciones ambientales de escala global. Un régimen de

alta abundancia de sardina (Sardinops spp. y Sardina pilchardus) ha alternado con uno de alta
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abundancia de anchoveta (Engraulis spp) en las areas donde coexisten. Cuando un taxon ha sido
abundante, el otro usualmente se reduce en su nivel de abundancia y viceversa (Lluch-Belda et al.,
1992).

En el Océano Pacifico las sardinas tienden a ser abundantes durante un régimen global de
incremento de temperatura, mientras que las anchovetas son abundantes durante el régimen

global de disminucion de la temperatura (Lluch-Belda et al., 1992).

6.3. MOVIMIENTO Y MIGRACIONES

El mejor método para investigar los intercambios y relaciones que existen entre las diferentes
poblaciones de una especie es el marcaje y la liberacion de individuos (Berdegué, 1958); sin
embargo, los estudios de este tipo en Engraulis mordax son escasos. Haugen et al. (1969) mostraron
gue la mezcla de organismos entre las poblaciones nortefia y central de esta especie era minima y
Messersmith et al. (1969) concluyeron que en la poblacién central, las anchovetas presentaban una
movilidad reducida y muy localizada. En un estudio mas completo, Chavez et al. (1977)
coincidieron con lo reportado por Messersmith et al. (1969), e indicaron que el movimiento de E.
mordax se daba en direccion norte y sur entre California y Baja California pero dentro de la misma
poblacion central.

Otro tipo de movimiento fue descrito sobre la base del analisis de informacion de capturas
de anchoveta y otras especies utilizadas como carnada viva para capturar atan por la flota varera
(Rodriguez-Sanchez et al., 2001); sin embargo, éste movimiento se sitla a una escala geogréfica y
temporal muy amplia en comparacion al que se deduce con los estudios de marcado y recaptura.

Para otras especies del género Engraulis también existe carencia en el conocimiento de sus
movimientos migratorios. Por ejemplo, para E. japonicus soélo se tienen revisiones con informacion
fragmentada (Hayasi, 1967) y para E. anchoita se determind que la migracion tenia un caracter tréfico

y reproductivo (Ciechomski, 1967).
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6.4. REPRODUCCION

La talla de primera madurez de E. mordax es entre los 90 y los 100 mm de longitud patrén
(LP) y la alcanzan al final de su primer afio de vida (Messersmith et al., 1969).

Con relacion a la época de reproduccion, Hernandez-Vazquez (1994) hizo una
recapitulacién de la estacionalidad del desove de la anchoveta en la Corriente de California,
concluyendo que ocurre de diciembre hasta abril y que este patréon no variaba geograficamente
desde Punta Concepcién, California, hasta Bahia Magdalena, B.C.S. El maximo de huevos y larvas
se observé en el sur de California, aunque un area secundaria de desove se detectd cerca de
Punta Eugenia, B.C.S. Lluch-Belda et al. (1991) sefalaron que en la costa occidental de la
peninsula de Baja California el desove de la especie ocurria a los 14° C. Por su parte Green-Ruiz e
Hinojosa-Corona (1997) reportaron un intervalo de 11.5 a 17 °C en la misma zona, mientras que en
el Golfo de California mencionan que dichos desoves tenian lugar en febrero a temperaturas entre
15y 17° C, aunque en 1992 encontraron huevos a temperaturas de 18°C.

En el Golfo de California, Green-Ruiz e Hinojosa-Corona (1997) encontraron un alta
concentraciéon de huevos en la regién de las grandes islas, también concluyeron que algunos
procesos fisicos (como la temperatura superficial del mar) y bioldgicos en esa zona crean

condiciones favorables para el desove y la retencién de los mismos.

6.5. MORFOMETRIA

6.5.1. MORFOMETRIA CLASICA

Los estudios tradicionales de morfometria proporcionan un esquema general sobre la forma
del individuo. La metodologia creada por Hubbs y Lagler (1964) opera con mediciones establecidas
para organismos con simetria e involucra medidas de distancias elegidas por "convencion" de
acuerdo a nociones de valor taxondmico (Schaefer, 1991).

Los trabajos mencionados previamente en la seccién 6.1 en los que se definieron unidades
poblacionales de E. mordax en la Corriente de California, utilizaron mediciones de la morfometria
clasica (Vrooman et al., 1981). Sin embargo, se ha observado que este tipo de metodologia presenta

algunas desventajas.

10
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Las mediciones convencionales de morfometria tienden a estar alineadas con un solo eje
(cominmente el eje longitudinal). Esto provoca un escaso muestreo de la profundidad y del ancho del
organismo resultando en una cobertura desigual de la forma del cuerpo por regién y por orientacién
(Strauss y Bookstein, 1982). La eleccién de caracteristicas morfoldgicas clasicas tales como la punta
del rostro y el extremo posterior de la columna vertebral, son usadas repetidamente y cualquier error
en la posicion de estas sera propagado a través de toda la serie de mediciones. Asi mismo, muchos
caracteres morfolégicos clasicos son posiciones extremas mas que anatémicas y estan definidos en
términos de distancias maximas o minimas (e.g., la altura maxima del cuerpo) por lo que su ubicacién
podria no ser homéloga de forma a forma. Por Ultimo, sabemos que por repeticion las mediciones
individuales pueden ser revisadas, pero no se puede determinar si la medicion podria haber sido
diferente si el espécimen se preservo de manera diferente (Bookstein, 1982).

Bookstein et al. (1985) presentaron algunos ejemplos de las fallas de los caracteres clasicos
al producir minimos contrastes entre las formas. Por ejemplo, cuando modelaron los patrones del
cambio de la forma del cuerpo durante el crecimiento de dos especies de aterinidos, sus resultados
indicaron que las principales direcciones de crecimiento estaban orientadas hacia angulos oblicuos
relativos al eje longitudinal del cuerpo. Estas direcciones no son representadas mediante mediciones
convencionales o clasicas.

Por dltimo, en el caso de los peces, Strauss y Bookstein (1982) advierten que los datos
morfomeétricos clasicos son tomados a veces sin consideracion de la alometria, de las variaciones

entre poblaciones o de los estados de crecimiento.

6.5.2. METODO DEL TRUSS NETWORK

La meta especifica de este tipo de enfoques 0 metodologias es la descripcion de la forma.
Muchas aplicaciones del protocolo del Truss Network han buscado contrastar las clases de objetos
para lograr la discriminacién entre las formas individuales, ya sean organismos, especies,
poblaciones o comunidades (Schaefer, 1991).

El Truss Network es un conjunto de marcas y medidas que deben ser homoélogas de forma

a forma y ademas partir de ciertas coordenadas. Este protocolo representa grandes ventajas con
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respecto a otros métodos; por ejemplo, el patrén resultante garantiza una cobertura balanceada a
través de la forma y se puede reconstruir la forma original del pez (Carpenter et al., 1996; Strauss y
Bookstein, 1982). El método ademas permite detectar sistematicamente la diferencia de formas en
direcciones oblicuas, verticales y horizontales; asegurar una cobertura uniforme con la
configuracion de marcas de referencia (landmarks); archivar la configuracion de landmarks de tal
suerte que la forma pueda ser reconstruida (mapeada) a partir del grupo de distancias entre dichas
marcas; reconocer y compensar el error de medicién aleatorio; promediar las formas de una
muestra de individuos, permitiendo mostrar y calcular formas multivariadas promedio; caracterizar
de manera breve la tendencia de crecimiento y la alometria dentro de las poblaciones y
estandarizar formas para la comparacion intergrupal, particularmente mediante el andlisis de
diferencias en forma (Strauss y Bookstein, 1982).

El método del Truss Network provee una mejor discriminacién entre dos poblaciones
mediante el uso de mediciones cruzadas, frecuentemente no consideradas en otros métodos
convencionales (Strauss y Bookstein, 1982).

Mas recientemente, se han desarrollado nuevos métodos que en su conjunto integran la
denominada “morfometria geométrica” (Marcus y Corti, 1996) y que se basan en las coordenadas
cartesianas de las landmarks (en dos o tres dimensiones) y no en las distancias entre ellas (e.g.,
andlisis procrustes (Goodall, 1991), el “Thin plate splines” y “Relative warps” (Bookstein, 1989,
1991). Estos métodos han proporcionado nuevas perspectivas sobre el como analizar la forma de
los organismos.

Es importante resaltar que los datos de distancias entre landmarks obtenidos mediante el
método del Truss Network son susceptibles de ser convertidos de manera exacta en datos de
coordenadas (Marcus, 1990). Esta transformacion de datos permitiria ensayar posteriormente otro

tipo de metodologias mas vanguardistas.
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6.5.3. EFECTO DE LA TALLA DE LOS PECES SOBRE LA DISCRIMINACION DE

GRUPOS

Al analizar la variacién morfol6gica entre grupos de organismos, normalmente se usan
individuos dentro de un intervalo de tallas dado. La talla de muchos organismos es afectada, mas
que su forma, por fluctuaciones del ambiente externo (Jolicoeur y Mossiman, 1960), lo cual puede
ser particularmente importante en organismos con crecimiento indeterminado, es decir aquellos
que continuan creciendo después de alcanzar la madurez sexual, como los peces (Okuda et al.,
1998; Strauss, 1985). Es por ello que la talla puede ser un componente muy significativo en las
diferencias entre grupos (Humphries et al., 1981) resultando necesario distinguir las diferencias
debido a la talla de las discrepancias en forma para comparaciones como las que nos interesan.

Las descripciones diagnosticas de la mayoria de los taxa han sido sobre la base de la
pigmentacion y de las diferencias en las mediciones del cuerpo expresadas en razones (cocientes
0 proporciones), las cuales frecuentemente son variables dentro y entre las poblaciones
conespecificas. Las razones de los caracteres con respecto a la longitud patrén son
frecuentemente usadas como mediciones “libres del efecto de la talla” para comparaciones
especificas (Nijssen, 1970). Sin embargo, estas razones se incrementan con la longitud del cuerpo
para algunos caracteres y decrecen para otros indicando un cambio sistematico en la forma del
cuerpo con el incremento de la talla (Strauss, 1985). Las proporciones tienen frecuentemente
amplios intervalos de variacion, especialmente en localidades muy separadas y varian
sistematicamente debido al crecimiento alométrico (Nijssen, 1970). Las razones o proporciones no
remueven el efecto de la talla de un grupo de datos y por el contrario, a su uso como descriptores
“sin dimension” de la forma se asocian muchos problemas biologicos y estadisticos (Albrecht,
1978; Atchley et al., 1976; Bookstein et al., 1985). Strauss y Bond (1990) enumeran diversos de
estos problemas, sefialando por ejemplo, que las razones generalmente tienen errores de
muestreo mas grandes que las mediciones originales, ademas de que sus distribuciones de
frecuencias son no-normales por lo que violan las suposiciones de las pruebas estadisticas
estandar. Se ha concluido que las razones, al estar fuertemente relacionadas con la talla, no son

por si mismas Utiles como caracteres taxondmicos (Strauss, 1985).
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Otro mecanismo para intentar remover la variacion debida al efecto de la talla ha sido
mediante una regresién bivariada, pero presenta la desventaja de que los residuales no
concuerdan necesariamente con las tendencias de variacion del caracter original (Humphries et al.,
1981). Por consiguiente, para eliminar el factor talla de los datos se han propuesto diversas
soluciones, tales como el método de andlisis de componentes principales para grupos multiples
(MPGA) (Thorpe, 1988), el método de funciones invariantes a la talla (size-invariant functions) de
Burnaby (1966), el analisis de componentes principales corregido (sheared principal components) de
Humpries et al. (1981) y el andlisis de variacién candnica libre del efecto de la talla (Size free-CVA
de Strauss, 1985).

Sélo hasta que se ha removido el efecto de la talla en los datos originales es posible aplicar
razonablemente al andlisis de discriminacion, cualquiera que éste sea. Sin esto, los resultados

obtenidos podrian tener sesgos importantes (Dos Reis et al., 1990).

6.5.4. DISCRIMINACION DE GRUPOS

Una técnica exploratoria para conocer cuales serian los posibles grupos presentes en una
serie de datos y poder efectuar un andlisis de discriminacién, es el analisis de componentes
principales (PCA, por sus siglas en inglés). Diaz-Avalos (1993) menciona que el PCA tiene mucho de
artesanal y que puede no ser tan objetivo como otras técnicas, por lo que algunos autores se
muestran escépticos sobre su valor. Este autor agrega que sin embargo, dentro del analisis
exploratorio de los datos es muy Util como técnica descriptiva y resulta de gran ayuda para la
explicacion de otras técnicas analiticas.

El analisis de funciones discriminantes es un procedimiento Util para clasificar individuos
dentro de grupos conocidos y determinar cuales caracteres diferencian mejor a éstos, ademas de
calcular la combinacion de caracteres originales que separen de manera Optima a los grupos
conocidos. (Fisher, 1936; Albrecht, 1980, citados por Strauss y Bond, 1990). No obstante, sin la
correccién del efecto de la talla este método podria presentar al menos dos problemas. Primero, la
técnica es sensible a las diferencias de talla entre grupos, esto es, si los grupos difieren en la talla

promedio, la funcion discriminante resultante separa, por lo menos en parte, sobre la base de esa
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diferencia de talla, aunque sea pequefia. El segundo problema es que los coeficientes de los
caracteres producidos por el andlisis discriminante no siempre son interpretables biolégicamente con
respecto a las diferencias de forma (Bookstein et al., 1985).

Cuando la discriminacion se hace entre dos grupos, este andlisis se denomina analisis de
discriminacion lineal (LDA). Es una herramienta Gtil para la deteccién de variables que permiten
discriminar entre grupos definidos a priori y para la clasificacion de casos dentro de diferentes
grupos (StatSoft Inc., 1995). El programa LINDA (Linear Discriminant Analysis; Cavalcanti, 1995)
incluye este procedimiento estadistico que brinda las ventajas mencionadas.

Otra herramienta es el andlisis de variacién canénica (CVA por sus siglas en inglés) libre
del efecto de la talla. Es un procedimiento estadistico multivariado empleado en biologia evolutiva y
sisteméatica (Campbell y Atchley, 1981; Neff y Marcus, 1980). Este andlisis es usado en estudios de
diferenciacion geogréfica y en el analisis de diferenciacion de especies y macroevolucion (Thorpe,
1988; Lessa y Patton, 1989; Patton y Smith, 1989, citados por Dos Reis et al.,, 1990.) EI CVA
también proporciona informacion sobre los caracteres que mas contribuyen a la discriminacion entre

poblaciones (Neff y Marcus, 1980; Pimentel, 1979).

6.6. PROCESOS DE VARIACION FENOTIPICA

La capacidad de un genotipo para producir un fenotipo diferente en respuesta a un cambio
en el ambiente se conoce como plasticidad fenotipica (Schlichting y Pigliucci, 1998). Estas
respuestas pueden ser de tipo fisiolégico, morfolégico o de comportamiento. La variacion en las
tasas de crecimiento, fecundidad, edad y talla de madurez son ejemplos de respuestas debidas a
condiciones de temperatura diferentes y al abastecimiento de alimento que se han observado en
diferentes especies de peces (Miller, 1979; Nelson y Soule, 1987, citados por Nelson, 1993). El
andlisis de estas respuestas se puede realizar desde la perspectiva de la variacion individual
dentro de una misma poblacién o de una generacién, hasta la variaciébn entre poblaciones
diferentes.

Asi, el estudio de la plasticidad fenotipica puede ser una medida de la variacion de los

atributos (e.g., caracteres morfologicos) estimados en un tiempo particular de los individuos en
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consideracion. Esta variacion también puede medirse siguiendo a los individuos a través del tiempo
en condiciones ambientales diferentes (Lewontin, 1992).

Ademas de la plasticidad fenotipica, las diferencias entre poblaciones pueden deberse
también a la especiacion por aislamiento geografico. La seleccion natural (relacionada con cambios
en la frecuencia génica) (Steams, 1982, citado por Lewontin, 1992) actuando durante periodos
relativamente largos de aislamiento entre dos o méas poblaciones, produciria diferencias en el
genoma de éstas (Mayr, 1942).

Dado que ambos procesos pueden producir patrones de variacion similares, no es sencillo
atribuir a uno de ellos las posibles diferencias que se observan cuando se comparan grupos de
organismos utilizando solamente caracteristicas morfologicas, sin embargo los resultados
reportados en otros estudios pueden aportar elementos de apoyo en uno u otro sentido.

Por ejemplo para el caso de la sardina monterrey (Sardinops caeruleus), estudios sobre
crecimiento (Philips, 1948), distribucion espacio-temporal del desove (Ahlstrom, 1954), asi como
estudios morfométricos y meristicos (Clark, 1947; Hubbs, 1925; McHugh, 1950) realizados a lo
largo de la distribucion latitudinal de la especie indicaron diferencias que sugirieron la existencia de
dos o mas poblaciones diferentes de sardina. Sin embargo, estudios de genética mostraron que
estas poblaciones son virtualmente idénticas para los loci y genes examinados (Hedgecock et al.,
1989).

En cuanto a E. mordax, a partir del analisis electroforético de diferentes aloenzimas en la
poblacién central, Hedgecock et al. (1989) reportaron que los niveles de variacién genética
encontrados parecen ser tipicos a los obtenidos en otros clupleoideos marinos. Asimismo,
concluyeron que la variacion genética encontrada refleja diferenciacién y subdivision poblacional
resultado de procesos ecolégicos mas que histéricos. Sin embargo es importante sefialar que
todavia no se cuenta con estudios genéticos comparativos entre la anchoveta nortefia de la
Corriente de California con la del Golfo de California.

Por otra parte, Nelson et al. (1994) realizaron comparaciones morfoldégicas entre

anchovetas en etapas similares de desarrollo de las poblaciones central y surefia, sugiriendo que
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las diferencias encontradas podrian deberse a la heterogeneidad del ambiente que los peces

encuentran a una edad temprana.
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7. OBJETIVOS

OBJETIVO GENERAL:

Comparar la morfologia de la anchoveta nortefia (Engraulis mordax) del Golfo de California y

de la costa occidental de Baja California, con el fin de evaluar las diferencias o afinidades entre estas

unidades poblacionales o grupos geograficos.

OBJETIVOS PARTICULARES:

a)

b)

c)

d)

Calcular los coeficientes alométricos para las diferentes mediciones de E.
mordax para cada area geografica.

Comparar la morfometria de los dos grupos.

Establecer cuales son las variables morfométricas que discriminan a los dos
grupos.

Inferir, a partir de la variacion morfométrica entre grupos, si la anchoveta en el
Golfo de California corresponderia a la hipétesis de ingreso reciente o por el
contrario a un grupo residente dentro del Golfo que se manifiesta como un
ecofenotipo diferente al de la costa occidental de Baja California.

Inferir si la variacién morfométrica encontrada entre grupos pudiera corresponder
al efecto de las diferentes temperaturas del mar que existen en las dos areas de
estudio, principalmente las que los afectan durante las etapas tempranas de su
desarrollo.

Revisar la hipétesis que supone el ingreso reciente de E. mordax al Golfo de
California en 1986 como resultado de un periodo con condiciones
andmalamente frias, mediante el andlisis de mapas de distribucién anual de
registros de captura de anchoveta nortefia alrededor del extremo sur de la
peninsula de Baja California y la variacion interanual de las anomalias de la

temperatura superficial del mar en el periodo 1980-1997.
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8. MATERIALES Y METODOS

8.1. FUENTE DEL MATERIAL BIOLOGICO

Se analizaron ejemplares de Engraulis mordax de la costa occidental de Baja California y del
Golfo de California que se encuentran preservados en las colecciones cientificas de peces del
Instituto Scripps de Oceanografia (SIO), del Museo de Historia Natural de Los Angeles (LAMNH) y
del Instituto Tecnolégico y de Estudios Superiores de Monterrey (ITESM) campus Guaymas. Los
especimenes revisados del Golfo de California pertenecen a las primeras colectas catalogadas de
esta region (1987 y 1988). Respecto a la costa occidental de Baja California, se emplearon
ejemplares colectados entre 1950 y 1971, lo que permite suponer que la posible variabilidad
morfoldgica debida a la variabilidad ambiental interanual esta siendo considerada. Se seleccionaron
2 muestras del Golfo de California que sumaron un total de 100 organismos y 10 muestras de la
costa occidental de la peninsula con un total de 98 ejemplares (Tabla 1), tratando de que los
intervalos de talla de ambas zonas fueran semejantes. La identificacion especifica de los organismos

se verificd utilizando las claves de Whitehead et al. (1988).

Tabla 1. Relacién de muestras de E. mordax por localidad de colecta (ordenadas de norte a
sur dentro de cada regién) y fecha de muestreo. Para cada muestra se indica el nUmero de
ejemplares seleccionados para el analisis morfométrico.

Ejemplares

No. Catalogo Localidad Fecha de muestreo .
seleccionados

Golfo de California

ITESM 88-12 Estero San José, Son 16-Dic-1988 41

ITESM 87-17 Bahia San Rafael, BC 29-Sep-1987 59

Costa occidental de la
peninsula de Baja California

SIO 60-394 Bahia Vizcaino, BC 19-Ago-1960 10
SI0 59-71 Isla de Cedros, BC 07-Jul-1958 2
LACMNH 32064 Punta Rompiente, BCS 22-Oct-1971 6
LACMNH 3598 Bahia Tortugas, BCS 03-Ago-1956 16
SIO 60-337 Bahia Tértolo, BCS 29-Nov-1950 3
LACMNH 3626 Bahia Asuncion, BCS 24-Sep-1957 1
SIO 59-72 Bahia Asuncién, BCS 08-Jul-1958 13
LACMNH 33087-1 Bahia San Hipdlito, BCS 19-Ago-1959 19
UCLA W56-368 Bahia Ballenas, BCS 10-Ago-1956 17
LACMNH 33093-1 Bahia Magdalena, BCS 1956 11
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8.2. ANALISIS MORFOMETRICO

El estudio morfométrico de los ejemplares incluyé la medicion de los organismos utilizando
el protocolo Truss Network, andlisis multivariado de las alometrias, la correccién del efecto de la talla
de los ejemplares y la comparacion morfométrica entre ejemplares de ambas areas a través del
andlisis de discriminacion lineal (LDA) y del andlisis de variacién canénica (CVA). Estos andlisis
estadisticos se efectuaron en una computadora PC compatible, mediante los programas de
computo Quattro Pro (Corel Corporation, 1998), Statistica (StatSoft Inc., 1995), LINDA (Cavalcanti,

1995) y SAS (Statistical Analysis System, 1985-1991).

8.2.1 MEDICION DE LOS ORGANISMOS

Los caracteres morfométricos utilizados para comparar la forma y estructura externa de los
ejemplares de ambas regiones se obtuvieron siguiendo el protocolo de medicion denominado Truss
Network (Strauss y Bookstein, 1982). Para ello se seleccionaron 9 marcas anatomicas, tomando en
cuenta que fueran las mas evidentes, relevantes y que puedan ser consistentemente usadas en el
cuerpo de E. mordax (Fig. 2). Ademas de la longitud patron (LP), las distancias entre ellas se
midieron con un vernier de precision de 0.05 mm. Las mediciones realizadas en cada ejemplar se
enlistan en la Tabla 2. En lo sucesivo estas variables se citardn por medio de su letra cddigo, dado
gue nombrarlas por su definicion completa es poco préactico, por ello se invita al lector a referirse a

esta tabla y la figura que le sigue para situar cada variable con facilidad.

Tabla 2. Relacion de medidas en E. mordax siguiendo el protocolo Truss Network.

CODIGO | CARACTERES ANATOMICOS ENTRE LOS QUE SE EFECTUO LA MEDICION

A Punta del rostro a la extensién posterodorsal del neurocraneo (nuca)
B Punta del rostro al punto mas distal de la maxila
C Nuca a la punta mas distal de la maxila

I Nuca al origen de la aleta dorsal

J Nuca al origen de la aleta pélvica
K Origen de la aleta dorsal al origen de la aleta pélvica
L Punto mas distal de la maxila al origen de la aleta dorsal
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Punto mas distal de la maxila al origen de la aleta pélvica

Zz | Z

Longitud de la base de la aleta dorsal

Origen de la aleta dorsal al origen de la aleta anal

Insercion del dltimo radio de la aleta dorsal al origen de la aleta anal

Origen de la aleta pélvica a la insercion del dltimo radio de la aleta dorsal

Origen de la aleta pélvica al origen de la aleta anal

Insercion del Gltimo radio de la aleta dorsal a la insercién dorsal de la aleta caudal

Insercion del Gltimo radio de la aleta dorsal a la insercion ventral de la aleta caudal

Insercion dorsal de la aleta caudal a la insercion ventral de la aleta caudal

Origen de la aleta anal a la insercion dorsal de la aleta caudal

<|C|dA|lw|W|O|T|O |2

Origen de la aleta anal a la insercion ventral de la aleta caudal

Figura 2. Representacion esquematica de mediciones realizadas en ejemplares de E. mordax
de acuerdo al método del Truss Network. Cada letra representa una medicién de acuerdo a
lanomenclatura de la tabla 2.
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8.2.2 COEFICIENTES ALOMETRICOS

Debido a que las tendencias alométricas afectan de manera importante la discriminacion
de grupos asi como la identificacién y comprension de adaptaciones funcionales especificas
(Strauss, 1984), se calcularon de manera independiente para cada region los coeficientes
alométricos para las diferentes mediciones de los ejemplares. Para lograrlo, con los datos
trasformados logaritmicamente se calculé la matriz de covariancia de cada zona y se realizé el
analisis de componentes principales. El primer componente resultante (PC1) se interpreta como un
vector de coeficientes alométricos (Jolicoeur, 1963) que representan la covariancia relativa de cada
mediciéon al cambiar con la talla del pez (Humphries et al., 1981) y pueden reflejar diferencias en la

forma de los organismos (Marcus, 1990).

Para facilitar la explicacién de los coeficientes obtenidos del primer componente principal,
éstos se multiplicaron por la raiz cuadrada del nimero de variables. Los valores resultantes pueden
ser interpretados como coeficientes habituales de alometria bivariada de Huxley (Klingenberg,
1996) y se representan en diagramas del Truss Network para cada region. Para la discusion de
éstos coeficientes, se dividid el Truss Network en las celdas que lo componen: el triangulo de la
region cefélica es descrito por las variables A, B y C, igualmente los cuadrilateros siguientes son
numerados del 1 al 3 comenzando con el adyacente al area cefélica y finalizando con el de la
region caudal. El primer cuadrilatero esté definido por I, C, M y K; el segundo cuadrilatero por N, K,
Q y O; vy el tercer cuadrilatero se describe por las variables R, O, V y T (Figura 3). Ademas se
calcularon las diferencias entre los coeficientes de cada grupo y también se representaron en un
diagrama del Truss Network. Esta representacion de las diferencias habitualmente ayuda a
identificar las variables con los mayores contrastes en cuanto a su patron de crecimiento alométrico
(Bookstein et al., 1985). En el contexto de este analisis, una variable es isométrica si el coeficiente
alométrico es igual a 1, la alometria positiva estd dada para valores mayores de 1, mientras que la

alometria negativa por valores menores de 1.
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8.2.3 CORRECCION DEL EFECTO DE LA TALLA

El estudio de la alometria tiene una aplicacién importante en la correccién del efecto
debido a la talla para la comparacion morfométrica entre grupos de organismos (Klingenberg,
1996). La manera de corregir la variacion debida a los cambios ontogénicos es removiendo
estadisticamente el efecto de la talla presente dentro de los ejemplares de cada grupo (Dos Reis et
al., 1990; Humphries et al., 1981; Thorpe, 1988). Sélo después de ajustar las diferencias debidas a
la talla se pueden aplicar las técnicas de discriminacion de grupos como el analisis de
discriminacion lineal y el andlisis de variacion canénica (Dos Reis et al., 1990).

En este trabajo, la correccién se realizé6 mediante la regresion lineal de cada caracter con
respecto al primer componente principal (PC1) (Strauss, 1985, citado por Dos Reis et al., 1990).
Los residuales resultantes expresan principalmente la variacion debida a la forma de los

organismos. Los pasos detallados de esta correccion se presentan en el Anexo 1.

8.2.4 DISCRIMINACION DE GRUPOS.

ANALISIS DE DISCRIMINACION LINEAL (LDA)

El analisis de discriminacion lineal tiene como objetivo clasificar a los individuos dentro
cada grupo, adicionalmente es Util para detectar las variables morfolégicas que mejor discriminan a
los dos grupos geogréficos en estudio, en este caso la anchoveta del Golfo de California y de la
costa occidental de la peninsula de Baja California.

En el andlisis se emplearon los residuales libres del efecto de la talla calculados en el
punto 8.2.3, utilizando el programa LINDA (Linear Discriminant Analysis, Cavalcanti, 1995).
Durante el proceso se tuvo que eliminar a la variable S (ver tabla 2) debido a la alta correlacién que
presenta con la variable R, lo que producia una matriz singular e impedia el examen.

Los estadisticos obtenidos de este estudio son la distancia de Mahalanobis (D2) entre las
medias multivariadas (centroides) de los dos grupos, la T de Hotelling y la lambda (1) de Wilks. La
T2 de Hotelling provee una generalizaciéon multivariada de la prueba t de Student, en la que un valor
alto indica que los vectores de las medias son diferentes para las dos poblaciones muestreadas

(Manly, 1994). Por su parte, la A de Wilks es una medida multivariada que indica la cantidad de
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discriminacién contenida en las variables. Dado que A es una medida inversa, cuando los valores
de ésta son cercanos a cero denotan una alta discriminacion, es decir, los centroides estan
ampliamente separados (Klecka, 1980).

Ademds de estos estadisticos, se calcularon los coeficientes de la funcién discriminante,
los porcentajes de contribucion de cada variable, la posicion relativa de cada organismo en la
funcién lineal discriminante y la matriz de clasificacion de los ejemplares, que presenta el nimero
de organismos asignados a cada grupo con base en la funcion discriminante previamente
calculada. La proporcion de ejemplares correctamente clasificados confirma indirectamente el
grado de separacion de los grupos, pues es una medida adicional a las diferencias de grupo y
permite definir cuando los errores de clasificacion ocurren mas frecuentemente (Klecka, op.cit.).

Por ultimo, se obtuvo el punto medio entre los centroides que puede ser usado como punto
de corte para asignar a los individuos al grupo al que mas se asemejan en funcion de su posicion
relativa en la funcion discriminante.

Los centroides de cada grupo, el punto de corte y los histogramas de la distribucion de
frecuencias de la posicién relativa de los individuos se presentan simultaneamente con el fin de

ilustrar el nivel de separacion de los grupos de acuerdo con este analisis.

ANALISIS DE VARIACION CANONICA (CVA)

De manera complementaria se realizd un analisis de variacidon canonica a través de un
programa escrito en el lenguaje de programacion del paquete SAS (Statistical Anaysis System,
1985-1991) (Anexo 2: Rutinas en SAS para la correccion del efecto de la talla y analisis de
variacidn candnica). Dentro de este programa esta incorporada la correccion del efecto de la talla,
por lo que se alimenta con la matriz original de datos. EI CVA permite comparar el nivel de
variabilidad existente entre los dos grupos con respecto al que se presenta dentro de cada uno de
ellos (Morrison, 1976; Chatfield y Collins, 1980, citados por Dos Reis et al., 1990). Este tipo de
analisis puede considerarse como un analisis de discriminacién generalizado que puede usarse
para mas de dos grupos y cuyo proposito principal es la reduccion de dimensiones (Neff y Marcus,

1980).
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Como resultado de esta reducciéon de dimensiones s6lamente se puede extraer un vector
canénico cuando se tienen dos grupos. Sin embargo, para fines de representacion gréafica se

calcula un segundo vector candnico, el cual no debe ser interpretado (ver Anexo 2).

Cada grupo se describe graficamente por el poligono que circunda a los valores que
representan a los ejemplares proyectados en el espacio de vectores canénicos y el centroide
correspondiente a cada grupo. Asimismo, la contribucion de cada variable se representa mediante
vectores en el mismo espacio, donde la longitud del vector es proporcional a la contribucién de la

variable correspondiente solamente en relacién con el primer vector canénico.

Debido a la gran similitud existente entre el LDA y el CVA, los estadisticos de prueba

calculados en este Ultimo también son la D* de Mahalanobis y la A de Wilks.

8.3. VARIABILIDAD AMBIENTAL

Con el proposito de analizar la posible influencia de la variabilidad ambiental en la variacion
morfométrica y en el eventual intercambio geografico de la anchoveta, se consideré a la
temperatura del mar como la variable a examinar, para lo cual se obtuvo informaciéon de dos
fuentes:

a) Para inferir el posible efecto de la temperatura durante las primeras etapas de la vida de
esta especie se obtuvieron los ciclos anuales promedio de la temperatura superficial del mar (TSM) y
a 33 m (100 pies) de profundidad, donde de acuerdo a la bibliografia se conoce que ocurren los
desoves y crecen los juveniles de esta especie (costa occidental de Baja California; Bakun, 1996;
Golfo de California: Green-Ruiz et al., 1992; Green-Ruiz y Aguirre-Medina, 1989). Los ciclos se
obtuvieron a partir de la digitalizacién de las figuras del trabajo de Robinson (1973). Debido a que
cada figura es representativa de cuadrantes de 1° de latitud-longitud, se utilizé la informacion de cinco
areas dentro de la distribucion de anchoveta. Para la digitalizacién de las figuras se utiliz6 el
programa WinDig version 2.5 (Lovy, 1994-1996). Los valores promedio de las temperaturas durante
los meses de reproduccion y desarrollo larval en cada area se contrastaron entre si y se discutié su

posible influencia en la morfologia.
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b) A través de la digitalizacion del trabajo de Rodriguez-Sanchez (2002), se obtuvieron los
valores de las anomalias de la TSM de la regién costera de la Corriente de California para el
periodo de 1980 a 1996. Esta informacién se analizé en conjunto con los mapas anuales de
distribucién de anchoveta que se describen en la siguiente seccion (8.4) con el propésito de discutir
la hipotesis que supone el ingreso reciente de la anchoveta al Golfo de California favorecida por

condiciones oceanograficas extremas del evento La Nifia de 1986.

8.4. DISTRIBUCION GEOGRAFICA

Se elaboraron los mapas de distribucién anual de la anchoveta en el periodo 1980-1997
utilizando los registros de captura de las especies de clupeoideos usados como carnada viva para
la pesca del attin por la flota varera que opera en el Pacifico Central Oriental (Rodriguez-Sanchez,
2002; Rodriguez-Sanchez et al., 2001). Los registros fueron compilados y facilitados por la
Comisién Interamericana del Atlin Tropical (CIAT).

Para este periodo se conté con registros mensuales de captura de anchoveta en “scoops”
(un “scoop” ~ 4.5 a 6.8 kg) y el esfuerzo estandarizado asociado (en dias de busqueda) para
cuadrantes de 1° de latitud-longitud. Para cada afio se calculé la suma total de la captura de
anchoveta y la suma total del esfuerzo por cuadrante, asimismo al dividirlas se obtuvo la captura
por unidad de esfuerzo (CPUE) anual, expresada en kg por dias de bisqueda.

Posteriormente, con ayuda del programa Surfer (Golden Software Inc, 1993-1996) los
valores de CPUE anual por cuadrante se utilizaron para construir los mapas de distribuciéon anual
desde el sur de California hasta Cabo Corrientes, Jalisco y dentro del Golfo de California. En los
mapas resultantes se procedié a reconocer los afios en los que hubo capturas de anchoveta

alrededor del extremo sur de la peninsula de Baja California.
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9. RESULTADOS

9.1. MATERIAL BIOLOGICO

Del total de organismos analizados, 98 de la costa occidental de la peninsula (CO) y 100
del Golfo de California (GC), se eliminaron 19 del Golfo de California, debido a su mal estado de
conservacion. En algunos casos estaban encorvados y otros tenian la regiéon abdominal
deteriorada, lo que restaba confiabilidad a la medicién o la impedia completamente para algunos
de los caracteres descritos en la seccion 9.2.1. El intervalo de LP para la muestra del Golfo de
California fue de 81.4 — 125.6 mm mientras que para la costa occidental de la peninsula fue de

75.2 =130 mm.

9.2. ANALISIS MORFOMETRICO

Se construyé una matriz de 179 renglones (individuos) por 18 columnas (variables)
conteniendo los datos crudos a partir de los cuales se realizaron los analisis subsecuentes.

En el Anexo 3 se presentan de manera resumida las matrices parciales, calculadas
durante el procedimiento de correccion del efecto de la talla hasta la obtencion de los residuales

utilizados en el LDA y el CVA.

9.2.1. ANALISIS MULTIVARIADO DE LA ALOMETRIA

En la figura 3 se presentan los coeficientes alométricos por area (redondeados a dos
decimales) y sus diferencias correspondientes en diagramas de Truss Network. Los coeficientes igual
a 1 representan isometria, mientras que los coeficientes menores de 1 representan alometria
negativa y los mayores de 1 alometria positiva.

Las variables que presentaron alometria negativa en la forma del Golfo de California son: A,
B,C,M, N, T,UyV, siendo A la que presentd la mayor alometria negativa (0.60). En cuanto a las
variables con alometria positiva destaca K con el valor mas alto (1.36) ademas de I, L, N, O, Py Q.
En lo que respecta a la forma de la costa occidental, las variables alométricas negativas fueron A, B,

C, T, Uy V siendo nuevamente A la que presentd el mayor valor (0.69). Las variables que
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presentaron alometria positiva fueron I, K, L, M, N ,N, O, P y Q; siendo O y Q las que presentaron el
valor mas alto (1.16). Finalmente en ambas formas las variables isométricas fueron J, Ry S.
Las mayores discrepancias entre los coeficientes de ambas areas se observaron para las

variables (citadas en orden alfabético): K, M, Q, P, y N.

b)

c)

d)

Figura 3. Coeficientes alométricos superpuestos en diagramas Truss Network para los dos
grupos de E. mordax, asi como sus diferencias. a) Costa occidental de la peninsula de Baja
California. b) Golfo de California. ¢) Diferencias entre los coeficientes de ambas areas. d)
Representacién esquematica de las mediciones en E. mordax de acuerdo con el método del
Truss Network.
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9.2.2 DISCRIMINACION DE GRUPOS
ANALISIS DE DISCRIMINACION LINEAL (LDA)

En la tabla 3 se muestran los estadisticos obtenidos del LDA libre del efecto de la talla. La
D? de Mahalanobis, la T? de Hotelling y la A de Wilks apuntan hacia la separacién entre los dos

grupos comparados. En los tres casos, los valores de probabilidad asociados a las pruebas de F

son muy pequefios (<0.000001).

Tabla 3. Estadisticos obtenidos del Analisis de Discriminacién Lineal para los grupos de E.
mordax comparados.

Grados de libertad
Estadistico Valor F Probabilidad (No.variables-1/
No.indvs.-No.variables)
Distancia de 17/161
Mahalanobis (D?) 5.81 13.8001 <0.000001
T2 de Hotelling 257.934 13.8001 <0.000001 17/161
A de Wilks 0.40696 13.8001 <0.000001 17/161

Los coeficientes de la funcién discriminante utilizados para calcular la posicion relativa de
cada organismo en dicha funcién se enlistan a continuacion:

= -17.970
= 153.264
= 36.366
= -23.694
= 108.718
= 54.386
59.464
94.959
49.029
47.320
77.570
92.677
41.593
106.068
64.814
-37.644
91.716
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De entre los coeficientes, los que presentaron valores positivos tendieron a “jalar” a los datos

hacia la derecha, mientras que aquellos con valores negativos lo hicieron hacia la izquierda. Sin
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embargo, al ser una combinacion lineal, la posicion final de un organismo determinado en la funcion
discriminante dependié también de la magnitud de sus variables. De igual manera, el hecho de que el
valor de un coeficiente fuera grande no implicé necesariamente que su contribucién a la distancia
multivariada (D) fuera mayor, pues dicha contribucién dependié también de la magnitud de la
diferencia entre las medias de ambos grupos.

El porcentaje que cada variable aporto a la discriminacion de los grupos se muestra en la
Tabla 4, notandose que las variables que mas contribuyeron en orden de importancia fueron M, B y
J. Si el porcentaje en que contribuyeron fue negativo, significa que se incluyé a una variable

discriminante “debil” que puede disminuir la fuerza del andlisis (Ludwig y Reynolds, 1988).

Tabla 4. Importancia relativa o porcentaje de contribucion de cada variable a la Distancia
Total Multivariada de acuerdo con el Analisis de Discriminacion Lineal.

VARIABLE PORCENTAJE DE
CONTRIBUCION (%)
Log (A) -2.9
Log (B) 40.8
Log (C) 2.9
Log (1) 5.4
Log (J) 31.6
Log (K) -13.8
Log (L) -4.3
Log (M) 72.4
Log (N) 5.7
Log (N) 0.9
Log (O) 5.7
Log (P) -18.4
Log (Q) -15.4
Log (R) -7.3
Log (T) -0.4
Log (U) 3.6
Log (V) - 6.6

La matriz de clasificacién de los organismos en cada grupo se presenta en la tabla 5, donde
la primera columna indica el niumero total de organismos por cada grupo y en la segunda y tercera
columnas se presentan estos organismos clasificados por grupo de acuerdo con la funcion lineal
discriminante. En esas dos columnas, los nimeros subrayados representan a los organismos
clasificados correctamente. La cuarta columna contiene el porcentaje de organismos clasificados

correctamente por grupo. Como puede observarse, de los 98 organismos del grupo de la costa
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occidental de la peninsula 89 fueron correctamente clasificados, mientras que para el grupo del Golfo

de un total de 81 organismos 67 fueron clasificados adecuadamente.

Tabla 5. Matriz de Clasificacion de los especimenes de E. mordax de la costa occidental de
Baja California (CO) y del Golfo de California (GC), obtenida del Analisis de Discriminacion
Lineal.

Clasificacion CcO GC Clasificacion
Total de P=0.54749 | p=0.45251 | Correcta (%)
indiv. por grupo
98 de CO 89 9 90.81633
81 de GC 14 67 82.71605
Total 103 76 87.15084

Los histogramas de distribucion de frecuencias de la posicién relativa de cada organismo en
la funcién lineal discriminante, asi como los centroides de cada area y el punto de corte se presentan
en la figura 4a. Para facilitar su comparacioén con la figura 4b estos valores se multiplicaron por —1. De
esta figura destaca observar la alta proporcién de los organismos que fueron clasificados
correctamente por la funcion discriminante, asi como aquellos pocos que fueron clasificados en el

otro grupo. Esta figura se complementa con la matriz de clasificacién (Tabla 5).
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Figura 4. a) Histogramas de distribucién de frecuencias de la posicion relativa de los
organismos de cada grupo de E. mordax en la funcion lineal discriminante. También se
muestran los centroides de cada area y el punto de corte. b) Individuos proyectados en el
espacio de variacion candnica junto con los poligonos que engloban a cada grupo y sus
centroides correspondientes. En ambas figuras, CO: costa occidental de la peninsula de
Baja California, y GC: Golfo de California.
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ANALISIS DE VARIACION CANONICA (CVA)

En la figura 4b se representan los individuos proyectados en el espacio de variacion
canoénica, junto con los poligonos que engloban a cada grupo y los centroides correspondientes.
Aparentemente en la figura se observa un alto nivel de solapamiento entre los dos grupos, aunque
cabe aclarar que los dominios en el espacio son distintos, ademas de recordar que el CV2 se
calcul6 solo para los fines de la representacion gréfica, por lo que no debe ser interpretado.

El biplot que representa graficamente la importancia de cada variable en la discriminacion de
los dos grupos se muestra en la figura 5. Entre mayor es el vector, mayor es la contribucion de la
variable correspondiente a la separacion de los grupos, asimismo su orientacion indica la direccién de
la influencia en cada grupo. Al igual que en la figura 4b, la magnitud de los vectores solo se interpreta
en relacion con el CV1. Para el grupo del Golfo de California, las variables mas importantes fueron M,
J y B, por lo que en los organismos de esta area el valor promedio de esas variables es mayor que
en los organismos del otro grupo. Para los ejemplares de la costa occidental, las variables Q, | y K
fueron las mas importantes, lo que significa variables con valores promedio mas altos comparados
con los organismos del Golfo. Las variables J, K, M y Q estan relacionadas con la insercién de las
aletas pélvicas y anal; por su parte, las variables K e | corresponden con la zona de insercion de la
aleta dorsal. Este analisis resalté también como importante a la variable A que no habia sido valorada
como significativa anteriormente, ademas de que al orientarse hacia el lado derecho del CV1 sefiala
que ésta variable en promedio sera mayor en los organismos del Golfo. Las variables A y B estan

relacionadas con el area cefalica.
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Figura 5. Representacion gréafica de la importancia de cada variable en la discriminacion de
los grupos de E. mordax de la costa occidental de la peninsula de Baja California y del Golfo
de California de acuerdo a la correlacién de las variables con el primer vector canénico. La
maghnitud de los vectores solo se interpreta en relaciéon con el CV1.

Un esquema que sintetiza a las variables (excepto K) que mas influyen en la discriminacion
de los grupos del Golfo y de la costa se presenta en la figura 6. En la representacion se hace énfasis

en la posicion de la aleta pélvica y en el tamafio relativo de la region cefalica.
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Figura 6. Representacién esquematica de las variables morfométricas mas importantes que
discriminan a los grupos de E. mordax del Golfo de Californiay de la costa occidental de la
peninsula de Baja California.

9.3. VARIABILIDAD AMBIENTAL

En la figura 7 se muestran los ciclos anuales promedio de la temperatura superficial del mary
a 33 m (100 pies) de profundidad para las areas donde se conoce que ocurren los desoves y crecen
los juveniles de E. mordax en la costa occidental de Baja California y en el Golfo de California. Los
ciclos representativos de tres areas de la costa occidental de Baja California (A, B y C) muestran de
manera general que durante el verano la temperatura del mar es mas fria (entre 18 y 26°C) en
comparacion al Golfo de California (ciclos D y E) con temperaturas en el verano mas calidas (hasta

30°C).
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Figura 7. Ciclos anuales promedio de la temperatura superficial del mar (linea continua) y a
33 m de profundidad (linea punteada) en cinco cuadrantes de 1° latitud-longitud del noroeste
de México (digitalizadas de Robinson, 1973). A) Ciclo de temperatura representativa del area
de reproduccién y crecimiento de la poblacion central de E. mordax. B) y C) Ciclo de
temperatura representativa del area de reproduccién y crecimiento de la poblacién sur de E.
mordax. D) y E) Ciclo de temperatura representativa del area de reproduccién y crecimiento
de E. mordax en el Golfo de California.

36



Resultados

Las anomalias anuales de la temperatura superficial del mar de la Corriente de California
que se presentan en la figura 8 para el periodo de 1980 a 1996, fueron calculadas con respecto al
promedio del periodo 1900-1996 en el trabajo original del cual se digitalizaron (Rodriguez-Sanchez,
2002). Se observan en la figura anomalias positivas en los afios de 1983 y 1992 asociadas a
eventos El Nifio, mientras que en 1985, 1988 y 1991 se observan las anomalias con los valores

mas bajos, particularmente 1988 considerado un afio frio La Nifia (Rodriguez-Sanchez, op. cit.).

1 1
o
=
(%)
'_
ow 0 0
8
©
£
o
c
<
-1 -1
1980 1985 1990 1995 2000

Figura 8. Anomalias anuales de la temperatura superficial del mar (TSM) en la Corriente de
California de 1980 a 1996 (digitalizadas de Rodriguez-Sanchez, 2002).

37



Resultados

9.4. DISTRIBUCION GEOGRAFICA

En la figura 9 se presentan los mapas de distribucién de la abundancia relativa anual (CPUE)
de la anchoveta en el noroeste de México durante el periodo de 1980 a 1997, obtenidos a partir de la
base de datos de capturas de carnada viva de la CIAT.

De los 18 afios analizados, en los afios de 1980, 1981, 1985, 1986, 1988 y 1994 se capturo
E. mordax en la boca del Golfo, pero en particular en los afios 1984, 1985, 1989, 1991, y 1997 se

registraron capturas de anchoveta dentro del Golfo de California.
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Figura 9. Mapas de distribucién anual de la abundancia relativa (captura en “scoops” por
dias de busqueda) de E. mordax en cuadrantes de 1 grado de latitud-longitud, obtenidos a
partir de los registros de captura de carnada viva por la flota varera que operd en el

noroeste de México de 1980 a 1997. Informacion proporcionada por la CIAT.
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10. DISCUSION

FUENTE DEL MATERIAL BIOLOGICO

Geogréaficamente, las muestras representativas de la poblacion surefia de anchoveta en la
costa occidental de Baja California fueron colectadas entre Bahia Vizcaino, B.C. y Bahia
Magdalena, B.C.S. (Tabla 1). En cuanto a la cobertura temporal, las muestras fueron colectadas
entre 1950 y 1988, afios en los que la variabilidad interanual de la temperatura superficial del mar
afectd notablemente al tamafio de la poblacion de anchoveta (Rodriguez-Sanchez, 2002;
Rodriguez-Sanchez et al., 2001). Esta amplia cobertura espacial y temporal permite suponer que
en las muestras analizadas se contdé con una representacion adecuada en cuanto a la posible
variacion morfométrica que pudiera expresar la poblaciéon surefia a la variabilidad ambiental y
latitudinal.

Las muestras del Golfo de California fueron mas escasas y en algunos casos se
encontraron en mal estado de conservacion, lo que impidio utilizar todos los ejemplares disponibles
para el andlisis. Esto sucedi6 con la muestra de los desembarques de 1986 que originalmente se
uso en el reporte de Hammann y Cisneros (1989). Sin embargo, en este trabajo se utilizaron
muestras adicionales obtenidas durante 1987 y 1988, que representarian inmigrantes recientes de
acuerdo con la hipotesis que sugiere la entrada de esta especie al Golfo de California en 1986
(Hammann y Cisneros, op. cit.), por lo que se esperaria que no existieran diferencias
morfométricas significativas entre éstos ejemplares y los de la poblacion surefia. Otra posibilidad,
acorde a la misma hipétesis de Hamman y Cisneros (op. cit.), seria esperar que las caracteristicas
morfométricas de las muestras del Golfo de California correspondieran a una parte de la
variabilidad morfol6gica de la poblaciéon surefia y por lo mismo tales caracteristicas estuvieran

incluidas dentro del intervalo total de variacién de la poblacion de la cual emigraron.

ANALISIS MORFOMETRICOS
ANALISIS MULTIVARIADO DE LA ALOMETRIA
Los estudios de alometria se usan frecuentemente para analizar las consecuencias del

cambio de las proporciones entre estructuras morfoldégicas durante la ontogenia en relacion a
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variables ecolégicas o fisioldgicas. Por ejemplo, Futuyma (1986) comenta el valor adaptativo de
algunas relaciones alométricas como el crecimiento del intestino en relacién con la masa corporal.
A su vez Pauly (1981) sefiala que una de las consecuencias del crecimiento alométrico negativo de
la superficie branquial en peces es que limita el crecimiento corporal, mientras que Emerson (1994)
analiza las consecuencias funcionales de la alometria de algunas variables relacionadas con
aspectos troficos. No obstante, en este trabajo sélo se discute la alometria de las diferentes
variables usadas desde la perspectiva de cémo influye en la caracterizacion de la forma de los dos
grupos comparados.

Las variables asociadas a la region cefélica (A, B y C) tienen crecimiento alométrico
negativo (Fig. 3), condicién que indica que un organismo adulto tendra la cabeza mas pequefia que
uno juvenil en términos relativos al resto del cuerpo, fendbmeno que se ha observado en varias
especies de aterinidos (Atherinella spp., Bookstein et al., 1985; Menidia beryllina, Chernoff, 1982).

Otra regidn del cuerpo en que se presenta crecimiento alométrico negativo es en el tercer
cuadrilatero, particularmente en algunas de las variables que tienen que ver con la insercién de la
aleta anal (Uy V) y la altura del pedinculo caudal (T).

En general, los cuadrilateros 1y 2 presentan crecimiento alométrico positivo, excepto en la
forma del Golfo en que las variables M y N tienen coeficientes alométricos negativos (0.82 y 0.80,
respectivamente). Es justamente en esta region donde se presentan las diferencias mas grandes
entre los coeficientes de ambas areas. Destacan las variables que convergen en la insercion de las
aletas pélvicas (K, M, P y Q), asi como aquellas que de manera indirecta se relacionan con la
insercion y amplitud de la base de la aleta dorsal (K, N y P). Aparentemente existe un efecto
compensatorio que mantiene la estabilidad de la forma, expresada principalmente en la posicién de
las aletas pélvicas. Por ejemplo, en los organismos del Golfo el coeficiente alométrico negativo en
M se compensa con la fuerte alometria positiva de K, Py Q.

Por otro lado la variable K, que representa la altura del cuerpo al nivel de las inserciones
de las aletas pélvicas y dorsal, presenta una alometria positiva (1.36) en el Golfo comparada con el

de la costa occidental (1.10).
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Es evidente que estas diferencias afectan la discriminacién de los grupos como se ha
sefialado con anterioridad (Bookstein et al.,, 1985; Klingenberg, 1996), pero no invalidan la
obtencién del vector comun de coeficientes alométricos para los dos grupos (anexo 1), a partir del
cual se hizo la correccién debido al efecto de la talla descrito en la metodologia. La discusién del
efecto de estas diferencias en la discriminacion de los dos grupos se retomara después de

considerar el analisis del LDA y del CVA.

DISCRIMINACION DE GRUPOS POR LDA y CVA

Dado que algunos autores (Neff y Marcus, 1980) consideran al LDA y al CVA como analisis
gue podrian ser equivalentes so6lo cuando se trabaja en la discriminacion de dos grupos, la discusion
de estos andlisis se hara de manera conjunta, ya que ademas sus graficos se complementaron para
la presentacion de resultados (Figs. 4a 'y 4b).

Los resultados del LDA y CVA mostraron concordancias importantes. Dada la similitud
entre ambos andlisis, los estadisticos de prueba calculados fueron los mismos, igualmente en
todos los casos resultaron significativos (F=13.8001 con 17/161 g.l.; p < 0.000001). La A de Wilks
(A=0.40696) indic6 que la distancia entre los centroides (D?=5.81) fue suficiente para separar a los
grupos, mientras que la T2 de Hotelling (T?=257.934) sefial6 la existencia de diferencias entre las

medias de los grupos.

Estas diferencias se hicieron evidentes en la figura 4, donde se represent6 de dos formas
complementarias la comparacion de la anchoveta del Golfo de California y de la costa occidental
de la peninsula de Baja California. Aunque en el espacio de vectores canonicos aparentemente
existi6 una considerable regiébn de solapamiento, no es correcto asegurar que en esta area
estuvieran mezclados individuos de ambos grupos, dado que sus respectivos dominios en el
espacio no son idénticos (Klecka, 1980). Esto ultimo fue méas evidente en los histogramas de
frecuencias de la posicion relativa de cada organismo en la funcion lineal discriminante, pues la
proporcién de organismos de cada grupo clasificados de manera incorrecta es baja comparada con
aquellos que fueron correctamente clasificados. Aunque en ejemplos tipicos de analisis de

discriminacion lineal se suele representar a los organismos y sus centroides justamente sobre una
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linea recta (Davis, 1973), en la figura 4a se representé cada grupo en un nivel diferente y los
centroides y punto de corte en otro, esto con el propésito de destacar las diferencias entre ambos

grupos y contrastarla con la representacion obtenida del CVA.

En este punto resulta util la revision de la matriz de clasificacion (Tabla 5), que muestra
gue mas del 87% del total de organismos fueron clasificados correctamente por la funcion
discriminante, especificamente en la costa occidental de la peninsula fue mayor (90.8%) que en el

Golfo de California (82.7%).

En la literatura se reportan trabajos que han utilizado métodos de discriminacion similares
en diversos grupos de peces, principalmente con la finalidad de buscar diferenciacion a nivel de
especies. Por ejemplo, variaciones alométricas en diferentes especies del género Corydoras
(Strauss, 1985), diferencias entre especies de cétidos (familia Cottidae) (Strauss y Fuiman, 1985) y
de aterinidos (familia Atherinidae) (Creech, 1992), diferenciacion morfolégica de Acipenser
fulvescens (Guénette et al., 1992), formas ecolégicas diferentes de Salvelinus alpinus (Gardner et
al., 1988), variabilidad morfométrica multivariada en salmén del Pacifico (familia Salmonidae)
(Winans, 1984), asi como algunos trabajos sobre morfotipos de coregoénidos (familia Salmonidae)
(Bronte et al., 1999). También existen trabajos de discriminacion similares en otros grupos de
vertebrados, como variacion geogréafica en salamandras (Tumlison et al., 1990), tortugas (Jolicoeur

y Mossiman, 1960), roedores (Dos Reis et al., 1990) y delfines (Douglas et al., 1992).

De acuerdo con el CVA las variables que mejor discriminaron a los dos grupos en orden de
importancia fueron M, J, B, |, Q, y K. En la figura 5 se observa que M, J, y B tienen un efecto
positivo en el grupo del Golfo de California describiendo la dispersién de los puntos de éste grupo
hacia la derecha (Fig. 4b). Por otro lado |, Q, y K tienen mayor importancia en el grupo de la costa
occidental afectando su poligono hacia la izquierda. Los resultados del LDA confirmaron en parte lo
anterior. Por ejemplo, se obtuvo que la variable M contribuyé con un 72.4% a la distancia total
multivariada entre los grupos, seguida de B (40.8%) y de J (31.6%). El hecho de que estos
porcentajes sumen mas de 100% se explica porque algunas de las variables resultaron con

porcentajes de contribucidon negativos, lo cual aparentemente fue consecuencia de haber incluido
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una o mas variables discriminantes “debiles” en el andlisis (Ludwig y Reynolds, 1988). No obstante
lo anterior, en este trabajo se usaron todas las variables (excepto S que impedia el andlisis dada su
alta correlacién con R) para fines comparativos con el CVA.

Las diferencias en los coeficientes alométricos detectadas entre ambos grupos y las
variables que resultaron importantes para la discriminacién de acuerdo con ambos analisis reflejan
diferencias en la morfologia de los organismos, principalmente a nivel de la posiciéon de las aletas
pélvicas, del tamafio de la cabeza y la altura del cuerpo. Estas diferencias se integran y discuten a

continuacion.

POSICION DE LAS ALETAS

Las variables asociadas con la insercion de las aletas pélvicas presentaron las mayores
diferencias a nivel de su coeficiente alométrico, asimismo algunas de ellas influyeron
significativamente en la discriminacion de ambos grupos. La variable M resulté ser una de las que
mas contribuyd a la distancia multivariada que separé a los dos grupos, repercutiendo
positivamente en el grupo del Golfo y negativamente en el grupo de la costa occidental, mientras
gue Q presentd el comportamiento opuesto en los mismos grupos. El efecto combinado de estas
diferencias indica que la posicion de las aletas pélvicas es afectada de manera diferente en cada
area. En las anchovetas del Golfo de California las aletas pélvicas estan relativamente mas
distantes con respecto a la region cefalica, que en los organismos de la costa occidental de Baja
California, pues en los primeros se observaron valores mayores en M y menores en Q. Es
importante destacar que los coeficientes alométricos difieren en sentido opuesto, es decir, en el
Golfo M presentd alometria negativa, mientras que Q tuvo una fuerte alometria positiva, a
diferencia del grupo de la costa occidental en que M estuvo muy cercano a la isometria y el
coeficiente de Q, aunque también presentd alometria positiva, fue menos fuerte que en el Golfo.

En lo referente al significado funcional de la posicién de las aletas pélvicas, Lauder (1983)
menciona que podria tener relacién con los procesos de alimentacién para algunas especies.
Asimismo, se sabe que las aletas pares son particularmente importantes en el control de la

inclinacion y durante el proceso de frenado de la natacion (Jobling, 1995). Sin embargo, la
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informacion obtenida del analisis morfométrico resulta insuficiente para extender las explicaciones
de las diferencias en la posicion de las aletas pélvicas entre estos dos grupos de E. mordax, mas
alla del &mbito ya discutido.

Por otro lado, las variables | y K estan directamente relacionadas con la posicion de la
aleta dorsal. La insercion de la aleta dorsal de los organismos de la costa occidental esta
relativamente mas distante de la region cefélica que en los organismos del Golfo de California.

Segun Jobling (1995), en otras especies las aletas impares generan el poder de natacion
hacia delante, pero aqui tampoco tenemos elementos para explicar el significado de la diferencia

en la posicién de la aleta dorsal entre los grupos de anchoveta comparados.

TAMANO DE LA CABEZA

La direccién en que contribuyen las variables relacionadas con el area cefalica del pez (A y
B) en el primer vector canénico sugiere que los organismos del Golfo de California tendran una
cabeza relativamente mayor que los de la costa occidental (Fig. 6). En cuanto a los coeficientes
alométricos, fue en A en el que se presentd la diferencia mas grande de las tres variables de la
region cefalica (0.09).

Un resultado similar fue obtenido durante la comparacion de las tres poblaciones de
anchoveta en la Corriente de California, utilizando métodos de morfometria clasica. Se observé una
cabeza mas larga en la poblacién surefia en comparacion con las poblaciones central y nortefia,
mientras que la altura de la cabeza fue ligeramente mayor en las poblaciones norte y sur (Vrooman
et al., 1981).

Por otro lado, Hubbs (1925) reportdé que la anchoveta de la Bahia de San Francisco
presentaba la longitud de la cabeza mas grande (31.9 % respecto a LP) que las anchovetas de mar
abierto (18.1 % respecto a LP).

Las ventajas o desventajas de presentar diferencias en la regién cefalica permanecen
desconocidas. Es posible que se relacionen con los mecanismos de alimentacion, pues se ha
observado que la maxila y el opérculo elongado en engradlidos estan asociados con la manera de

filtrar su alimento, pues las camaras bucales y faringeas se expanden ampliamente durante este
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proceso (Leong y O"Connell, 1969). Por otra parte, Nelson et al. (1994) también han mencionado
que la longitud de la mandibula, entre otras caracteristicas, podria estar relacionada con aspectos

tréficos.

ALTURA DEL CUERPO

Otra diferencia importante se presenta en la altura del cuerpo, representada por la variable
K. Esta caracteristica resulté mayor en organismos de la costa occidental que en los del Golfo,
ademas de que presento la mayor diferencia entre sus coeficientes alométricos, al tener una fuerte
alometria positiva en el Golfo.

En la comparacion morfométrica realizada por Vrooman et al. (1981) se detecté que la
poblacion nortefia de E. mordax presentaba una altura del cuerpo mayor que en las poblaciones
central y sur.

Con la finalidad de resumir los resultados obtenidos del LDA y del CVA, particularmente los
presentados en las figuras 4b y 5, se construyé un esquema general (Fig. 6) para destacar las
variables mas importantes que separan a los grupos estudiados. En el esquema se muestran las
variables del area cefalica (A y B), las variables relacionadas con la insercién de la aleta pélvica (M
y Q) y de la aleta dorsal (I). Las anchovetas de la costa occidental de Baja California con respecto
a las anchovetas del Golfo de California poseen una regidn cefalica menor, la distancia de la nuca
a la insercion de la aleta dorsal (I) es mayor, la distancia de la maxila a la aleta pélvica es menor
(M), pero la distancia del origen de la aleta pélvica a la aleta anal (Q) es mayor. Las variables J y K
que también son importantes para separar a los grupos y que estan relacionadas con las aletas
pélvicas, no fueron esquematizadas en dicha figura, ya que s6lo se muestran aquellas variables
gue sobre el eje longitudinal del cuerpo exhibieron la mayor importancia en la discriminacion entre
grupos.

No es sencillo hacer inferencias sobre la funcionalidad o el por qué y para qué de las
diferencias encontradas entre los grupos estudiados y se debe decir también que existe la
posibilidad de que las discrepancias halladas no tengan valor adaptativo alguno. Sin embargo, en

cuanto a la primera posibilidad, existen estudios sobre la relacion entre los patrones de locomaocion
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y el comportamiento alimentario. Por ejemplo, Lauder (1983) menciond que probablemente exista
una relacion funcional entre la captura de la presa por succién a alta velocidad y la posicion de la
aleta pectoral en peces.

Por su parte, Felley (1984) aplic6 la morfometria multivariada para estudiar la posible
asociacion entre morfologia y las preferencias de habitat de ciprinidos del sur y centro de Estados
Unidos. Este autor observé que el tamafio de las aletas pectorales y pélvicas y de la vejiga
natatoria estuvo asociado con la profundidad preferida en la columna de agua. El tamafio del ojo, la
longitud y nimero de branquiespinas, la longitud del intestino y el tamafio del cerebelo fueron
asociados con habitos alimenticios. Sin embargo, Felley (op.cit.) recomienda que se tenga
precaucion al extrapolar las relaciones ecomorfoldgicas hacia otras especies.

El desarrollo de caracteristicas tales como la forma del cuerpo, las aletas y la pigmentacion
estan relacionados con la alimentacion y el comportamiento de locomocion de las larvas de peces
(Koumoundouros et al., 1999).

Para poder definir qué factores influyen en la variacion morfométrica encontrada en las
anchovetas harian falta otro tipo de estudios. No obstante, a continuacion se discute uno de los

factores que pudiera ser significativo en la variacion morfométrica hallada.

TEMPERATURA

La temperatura ha sido estudiada intensivamente con respecto a su efecto en la ontogenia
de peces, principalmente en cuanto a las tasas de crecimiento. Se ha detectado que la temperatura
puede alterar la talla a la que ocurren eventos ontogénicos, tales como la etapa larval de
terminacion del saco vitelino, la formacién de las aletas, la metamorfosis y el desove
(Koumoundouros et al., 2001). Estos autores mencionaron que la ontogenia de los peces no es un
proceso estable y la forma del cuerpo depende fuertemente de las condiciones ambientales.

Para la anchoveta se tiene evidencia de que la temperatura determina la duracién de los
estadios de huevo y de saco vitelino, asi como la tasa a la cual los pre-reclutas maduran (Butler et

al., 1993).
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Diferentes autores han postulado los mecanismos ambientales que podrian explicar la
distribucién y la regulacion del tiempo de desove de la sardina y la anchoveta en la Corriente de
California. Por ejemplo, Parrish et al. (1983) sugieren una fuerte relacién entre la temperatura
superficial del agua, la turbulencia y el transporte con el proceso reproductivo.

Hernandez-Vazquez (1994) reporta que la temporada de reproduccion de la anchoveta en
la Corriente de California no varia latitudinalmente desde Punta Concepcion, California hasta Bahia
Magdalena, B.C.S. y puede extenderse a todo el afio, aunque parece ser mas intensa de diciembre
a abril. Se ha reportado la presencia de huevos en aguas con temperaturas tan bajas como 11°C y
hasta los 18.9°C, aunque la mayoria de los autores coinciden en un intervalo de 11.5 a 17°C
(Ahlstrom, 1959; Fiedler, 1983; Green-Ruiz e Hinojosa-Corona,1997; Lasker, 1964; Lasker et al.,
1981; Lluch-Belda et al., 1991; Messersmith, 1969). La presencia de larvas en las costas de
California y Baja California ha sido reportada a temperaturas entre 14 y 17.4°C (Ahlstrom, 1959).
Para el Golfo de California la informacién es mas escasa. Sin embargo, se ha detectado que la
principal area de desove de la anchoveta es entre la punta norte de la Isla Angel de la Guarda y
aproximadamente 30 millas al sur de Isla Tiburén. En esa area las anchovetas desovan entre los
15y 17° C y se ha observado que ocurre durante el mes de Febrero (Green-Ruiz e Hinojosa-
Corona, 1997). Gonzéalez-Armas et al. (1997) han reportado larvas en la parte sur del Golfo de
California a temperaturas entre los 21.7-25° C en la zona de El Bajo Espiritu Santo (24°42' N,
110°18' W).

Sobre la base del ciclo anual promedio de la temperatura superficial del mar y a 33 m de
profundidad en las areas donde ocurre el desove de anchoveta en la costa occidental de la
peninsula de Baja California y en la parte central del Golfo de California (Fig. 7), se observa que si
el desove de la anchoveta en la costa occidental de Baja California ocurre de diciembre a abril
(Hernandez-Vazquez, 1994), las temperaturas que prevalecen en esos meses van de 14.4 a
17.5°C con un promedio de 15.2°C en el area A, lo que coincide con los intervalos reportados por
diversos autores para la poblacion central (Fiedler, 1983; Green-Ruiz e Hinojosa-Corona, 1997;
Lluch-Belda et al., 1991). En la zona sur (areas B y C) prevalecen temperaturas entre 17.1 y

22.9°C, con un promedio de 19.3°C. Por otro lado, en la parte central del Golfo de California (areas
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D y E) durante el mes de febrero predominan temperaturas entre 15.3 y 16°C, intervalo similar al
reportado por Green-Ruiz et al. (1992) para el desove de anchoveta en esa area.

La etapa de larva temprana tiene una duracion de entre 8 y 23 dias (con una media de 12
dias). Segun Butler et al. (1993), parece que la larva temprana (talla de 4 a 10 mm) es la mas
sensible a la temperatura en cuanto a variaciones en crecimiento y supervivencia se refiere. Al
término de esa etapa inicia el desarrollo de las aletas, lo que probablemente sera afectado por las
temperaturas a las que los individuos crecen. De acuerdo con Matarese et al. (1989) el orden de
aparicion de las aletas es dorsal, pélvicas, pectorales y caudal. En este trabajo se ha mostrado que
las diferencias morfométricas mas importantes fueron encontradas precisamente en las zonas de
insercion de las aletas dorsal y pélvica, regiones del cuerpo que seguramente fueron afectadas por
las condiciones ambientales desiguales que se presentan entre la costa occidental y el Golfo de
California. Segun Jobling (1995), las tasas de desarrollo se incrementan con el incremento de las
temperaturas.

Después de la etapa de larva temprana la anchoveta empieza su transicién a larva tardia
(duracién de 35 a 71 dias). Durante esta etapa del desarrollo las larvas estan sometidas a
temperaturas diferentes en cada zona, lo cual probablemente se refleja en su morfologia, sabiendo
gue la metamorfosis también es dependiente de la temperatura (Gerking, 1994).

Asi, un aspecto importante que se observa en los ciclos de temperatura promedio donde se
desarrollan los productos del desove de las diferentes poblaciones de anchoveta, es que la
variacion mensual es menor en el area representativa de la poblacién central, mientras que para la
poblacién surefia las diferencias entre las temperaturas invernales y de verano son de casi 8°C. En
el Golfo de California esta diferencia es de alrededor de 14°C. Esto ultimo implicaria que el
desarrollo de los huevos y larvas en cada area ocurre a temperaturas diferentes. Las diferentes
condiciones sin duda afectaran el desarrollo de las larvas tempranas y tardias de esta especie,
manifestandose en ecofenotipos diferentes.

La diferencia de temperaturas observadas entre la costa occidental de la peninsula de Baja

California y las del Golfo de California es sélo una muestra de las condiciones oceanograficas
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diferentes entre estas zonas (Lavin et al., 1997) y puede implicar no sélo diferencias morfométricas
sino también que se registren diferentes tasas de mortalidad en huevos o larvas.

Son varios los procesos que pueden tener un impacto en los estadios tempranos de la vida
de esta especie (Parrish et al., 1983). Cuando los valores de temperatura, salinidad, turbulencia,
densidad y de concentracion de oxigeno disuelto son diferentes, afectan directamente a las
diversas etapas del ciclo de vida de los organismos, las condiciones de desove y las diferentes
etapas larvales, incluyendo el momento en que se presenta la primera alimentacion después de la
absorcion del saco vitelino (Lasker, 1964).

Autores como Green-Ruiz e Hinojosa-Corona, (1997) mostraron que la region de las
grandes islas en el Golfo de California es una area de alta concentracién de huevos de anchoveta,
porque las temperaturas y los procesos oceanograficos tales como frentes, plumas y eddies se
conjugan en la retencidn y transporte de éstos (Parrish et al., 1983). Ademas, existen mecanismos
como el que propone Cushing (1968, citado por Green-Ruiz e Hinojosa-Corona, 1997) en el que un
grupo de peces puede hacer uso de las corrientes y de las mareas de muy diversas maneras y en
diferentes estaciones, de tal forma que queden retenidos dentro de una regién determinada.
Algunos autores como Parrish et al. (1983) y Bakun (1990) indican que los afloramientos costeros
pueden ser favorables si se presentan con un retraso apropiado, pero que son perjudiciales si
coinciden en espacio y tiempo con el desove, ademas de que su intensidad puede afectar la
distribucién y la dinamica de los grupos de peces. Cuando los huevos o larvas queden retenidos en
esas zonas estardn expuestos a diversas condiciones ambientales, de tal suerte que seran
afectados irremediablemente.

La existencia de diferencias en las condiciones ambientales en que se da el desove y el
desarrollo de las etapas larvales y juveniles de anchoveta en una y otra area seguramente tiene un
impacto en mayor o menor medida sobre estas poblaciones, las que podran responder con
cambios en su morfologia, su fisiologia 0o su comportamiento. Las temperaturas altas pueden
repercutir ademas en un aumento de la incidencia de malformaciones y anormalidades en el

embrion o en la muerte de los huevos (Jobling, 1995).
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LA POSIBLE CONSECUENCIA: PRESENCIA DE ECOFENOTIPOS

Es bien sabido que una especie puede tener varias poblaciones morfolégicamente
diferentes y que estas diferencias pueden ser el resultado de cambios en las condiciones del medio
ambiente durante el periodo critico del desarrollo embrionario, 0 bien pueden ser debidas a
diferencias en el genoma producidas por la seleccion natural actuando durante largos periodos de
aislamiento geografico (Howard, 1954; Hubbs, 1922, 1925; McHugh, 1954).

Las especies de gran extensién geografica desarrollan casi siempre poblaciones localmente
adaptadas (designadas como ecotipos) y poseen grados optimos y limites de tolerancia adaptados a
las condiciones del lugar (Odum, 1973). La forma en los peces Gseos puede ser alterada
fuertemente durante el crecimiento por cambios en algunas condiciones ambientales, tales como la
temperatura y la salinidad (Barlow, 1961; Holliday, 1988). Estas expresiones son generalmente
conocidas como ecofenotipos (Mayr, 1963).

Los diferentes patrones de crecimiento entre poblaciones de una misma especie existentes
en diversos habitats conduce a diferencias notables en la forma del cuerpo. Por ejemplo, poblaciones
de lagos y de rios de la misma especie pueden diferir marcadamente en caracteres morfométricos y
meristicos (Hubbs, 1941). La problematica de los ecofenotipos se denot6 en un trabajo con muestras
de Dicentrarchus labrax (familia Moronidae) criados en dos diferentes salinidades (marina y
dulceacuicola). El trabajo se realiz6 con el fin de mostrar cambios en la forma y probar
estadisticamente las diferencias morfoldgicas, usando la morfometria geométrica (thin plate splines
en inglés) desarrollada en afios recientes (Loy et al., 1996). Sobre la base de las diferencias
observadas los autores se cuestionaron si tales modificaciones reflejaban restricciones metabdlicas,
diferentes estrategias de alimentacion o diferentes estrategias de natacion requeridas en agua dulce.
Los autores concluyeron que los cambios en forma fueron un puro efecto ecofenotipico relacionado
con la salinidad y cuestionaron si puede haber un efecto confuso del ecofenotipismo acerca de los
caracteres morfométricos normalmente usados en la taxonomia de peces, tales como por ejemplo la
longitud de la cabeza y la altura del cuerpo, que necesita ser explicado antes de ofrecer cualquier

inferencia (Loy et al., 1996).
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En otra especie (Dentex dentex, familia Sparidae) se trabaj6é con dos poblaciones
desarrolladas en condiciones de cultivo. Se detecté que siguieron un desarrollo similar en la
pigmentacién y el comportamiento, pero presentaron una alta plasticidad de desarrollo donde el
crecimiento alométrico estaba involucrado (Koumoundouros, et al., 1999).

Si efectivamente los organismos de E. mordax estan respondiendo a ambientes diferentes,
las diferencias morfolégicas encontradas en este trabajo indicarian la manifestacion de plasticidad
fenotipica, por lo que se estarian observando dos ecofenotipos. Los resultados de este trabajo
mostraron diferencias morfol6gicas significativas, las cuales se supone que son producto de las
diferentes temperaturas donde se da la reproduccion y los eventos ontogénicos subsiguientes en
cada una de las zonas estudiadas, lo que de manera similar ha sido reportado entre las 3
poblaciones de E. mordax distribuidas a lo largo de la Corriente de California (Vrooman y Smith,
1971; Vrooman et al., 1981).

Para reforzar la conclusién alcanzada sobre la base de las diferencias morfoldgicas y los
datos de temperatura encontrados en este trabajo, a continuacion se aportan y discuten elementos
de la dinAmica de las poblaciones de anchoveta que en su conjunto se contraponen a la hipétesis

del ingreso reciente de la anchoveta al Golfo de California.

DISTRIBUCION GEOGRAFICA

La peninsula de Baja California y las condiciones oceanograficas de la Boca del Golfo han
sido en parte consideradas como las caracteristicas responsables de que la fauna del Golfo de
California sea distinta a la de otras zonas del Pacifico (Walker, 1960). No obstante, las diferencias
han sido enfatizadas por la suposicién empirica de que el libre flujo de organismos entre el Golfo
de California y la costa occidental de la peninsula de Baja California esta limitada por tales
caracteristicas fungiendo como barreras fisicas. Sobre la base de esta suposicion se planted la
posibilidad de que la anchoveta hubiese entrado por primera vez al Golfo de California durante
condiciones oceanogréficas extremas (Hammann y Cisneros, 1989).

Sobre la base de los registros de captura de la flota varera, la presencia de E. mordax en la

regiéon cercana a la boca del Golfo resultd ser frecuente. Los mapas de la figura 9 muestran la
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posibilidad de intercambio de individuos entre ambas areas en diez de los 18 afios analizados,
incluyendo afios previos al reporte de 1986. En los afios 1980, 1981, 1985, 1986, 1988 y 1994 se
detect6 la presencia de E. mordax en la boca del Golfo, también durante los afios 1984,1985, 1989,
1991, y 1997 se observaron capturas de anchoveta dentro del Golfo de California.

De las anomalias de la temperatura superficial del mar que se muestran en la figura 8,
destaca sefalar que solamente los afios de 1985, 1988 y 1991 correspondieron a afios frios,
especialmente 1988 que fue catalogado como afio La Nifia (Rodriguez-Sanchez, 2002). En
consecuencia, es dificil explicar la presencia de anchoveta en la boca del Golfo durante los otros
siete aflos solamente en funcién de temperaturas frias. Esto sugiere que el intercambio de la
anchoveta entre el Golfo y la costa occidental de la peninsula es mas frecuente y no se limita a
afios con condiciones oceanograficas extremas como afios La Nifia, tal y como ha sido propuesto

por Hammann y Cisneros (1989).

ESTUDIOS CRONOLOGICOS

En el estudio paleoecoldgico de Holmgren-Urba y Baumgartner (1993) en la cuenca de
Guaymas en el Golfo de California, se reporté la deposicion de escamas de sardina y anchoveta en
sedimentos laminados. Ese resultado ofrece la perspectiva de que han existido fluctuaciones
naturales en la biomasa de esas poblaciones dentro del Golfo independientes de los efectos de la
pesca. Ademas, destaca la presencia casi continua de registros de anchoveta en la parte central
del Golfo, desde el comienzo del estrato (aproximadamente 1730) hasta los inicios del siglo XX,
mostrando un maximo en la tasa de deposicion de escamas cerca del afio 1875.

Por su parte, Lluch-Belda et al. (1992) documentaron que los regimenes de alta
abundancia de sardina (Sardinops spp. y Sardina pilchardus) han alternado con regimenes de alta
abundancia de anchoveta (Engraulis spp) en cada una de las regiones del mundo donde los taxa
co-ocurren (sistemas de corrientes de las Canarias, California, Humbolt, Benguela y Kuroshio). Los
mismos autores sefialaron que los sistemas parecen estar en un estado de flujo desde los afios
1980s y que el incremento de la abundancia del taxdn subdominante es frecuentemente uno de los

primeros signos de cambio de régimen.
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Ademas de esta variacion de las abundancias de las poblaciones de peces pelagicos
menores en el tiempo, Rodriguez- Sanchez et al. (2001) consideraron en su estudio el efecto de la
variacion geogréfica de las poblaciones de sardina y anchoveta en la corriente de California. Estos
autores sefalaron la posibilidad de que la abundancia de la sardina sea deletérea para la
anchoveta, pues esta Ultima coloniza y aumenta su abundancia donde el nivel de la poblacion de
sardina es bajo o esta ausente.

Parece ser que en el Golfo de California se observé recientemente un ejemplo de este tipo
de fluctuaciones entre la sardina y la anchoveta. Alli, los desembarcos de sardina disminuyeron
rapidamente de 294,095 t durante 1988-1989 a 6,431 t durante 1991-1992, mientras que en 1985-
1986 se registré por primera vez anchoveta nortefia dentro del Golfo y se empez6 a capturar
comercialmente. Los desembarcos de anchoveta aumentaron de 39 t en 1986-1987 a 18,493 t en
1989-1990 (Cisneros et al., 1995). Posteriormente los desembarcos de sardina se recuperaron y
recientemente casi no hay ningin desembarco de anchoveta. Ademas, la distribucién de la
anchoveta se ha restringido alrededor de las grandes islas.

Para el caso de las poblaciones de sardina, Lluch-Belda et al. (1992) propusieron la
existencia de éareas de refugio donde las poblaciones restringen su distribucion cuando su
abundancia es baja durante condiciones ambientales no favorables. En particular la poblaciéon de
sardina monterrey en la Corriente de California, la ubican en la parte central de la costa occidental
de la peninsula de Baja California, donde las condiciones oceanograficas permiten el desove de
esa especie durante la mayor parte del afio. Para el caso de la E. mordax, Rodriguez-Sanchez
(2002) basado en los cambios interanuales de distribucion y abundancia en dos de las tres
poblaciones en la Corriente de California, propuso la ubicacién de las zonas de refugio en ellas y
extendio sus conclusiones para la poblacién en el Golfo de California. Este autor sefialé que la
interaccion de las corrientes de marea con las grandes islas en la parte central del Golfo de
California, principalmente en lugares con restricciones batimétricas y umbrales como el caso del
Canal de Ballenas, propicia mezclas y otros procesos fisicos que incrementan la disponibilidad de
nutrientes, favoreciendo una produccién biolégica alta durante todo el afio en esa zona comparada

con otras regiones del Golfo, ademas de ser un area Unica de agua fria permanente en el Golfo.
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Estas condiciones, aparentemente son favorables como area de refugio para la que la anchoveta
permanezca en esa parte del Golfo de California con niveles de abundancia bajos durante periodos
de condiciones no favorables (Rodriguez-Sanchez, 2002). Esto Ultimo coincidiria con el reporte de
que los pescadores locales creen que la anchoveta siempre ha estado presente en el Golfo,
aunque en abundancias mas bajas que lo observado a finales de los 1980s (Velarde et al. 1994).

Si como lo sugiere el andlisis de la distribucién espacial de la anchoveta presentado en
este trabajo, el ingreso de organismos provenientes de la costa occidental no se limita a afios frios,
entonces es posible que los volimenes de interés comercial observados a mediados de los 1980°s
no se debieran al ingreso de organismos durante el afio La Nifia de 1986. Estos resultados, los
antecedentes documentados de la variabilidad natural de las poblaciones de anchoveta, asi como
las diferencias morfologicas encontradas entre ambos grupos que pudieran resultar de las distintas
condiciones oceanogréficas en las que se desarrollan en cada area, en su conjunto apoyarian la
hipétesis de que ha existido una poblacion residente de E. mordax dentro del Golfo de California
cuyo desarrollo fue favorecido a mediados de los 1980s hasta niveles en que pudo ser detectada y
capturada comercialmente.

Sin embargo, éste es solo el inicio de una investigacion en la que se debera aportar
mayores elementos para detectar que es lo que esta ocurriendo en esos ecosistemas, ya que
como lo mencionan Fiedler et al. (1986) y Nelson et al. (1994), “el mecanismo mediante el cual, la
morfologia de la anchoveta nortefia y sus fases de vida responden a cambios espaciales y

temporales en el medio persiste alin como un misterio“.
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11. CONCLUSIONES

- Se encontraron diferencias morfométricas estadisticamente significativas entre E. mordax del
Golfo de California (GC) y de la costa occidental de Baja California (CO).

- Las diferencias entre los coeficientes alométricos de ambos grupos se centran en la region
cefélica del pez asi como en la regién de las aletas pélvicas. Resultado del LDA y del CVA las
diferencias mas importantes se observaron a nivel de la posicién de las aletas pélvicas (J, K, M
y Q), en la insercién de la aleta dorsal (I y K), el tamafio de la cabeza (A y B) y en la altura del
cuerpo (K).

- Enlas anchovetas del Golfo de California las aletas pélvicas estan relativamente mas distantes
respecto a la region cefélica que en los organismos de la costa occidental de la peninsula. La
region cefalica es mayor también en los organismos del Golfo de California. La insercién de la
aleta dorsal en los organismos de la costa occidental esta relativamente mas distante de la
nuca que en los organismos del Golfo. Respecto a la altura del cuerpo, ésta resultd ser mayor
en las anchovetas de la costa occidental que en las del Golfo.

- Estas diferencias podrian deberse a una respuesta diferencial de los organismos a ambientes
distintos, particularmente a la temperatura en que suceden los eventos de reproduccion y
ontogenia en cada area dando como resultado dos ecofenotipos de E. mordax.

- Lafrecuente presencia de anchoveta en la zona de la boca del Golfo de California sugiere que el
flujo de esta especie entre ambas areas no se restringe solamente a afios con condiciones frias

extremas.
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12. RECOMENDACIONES Y SUGERENCIAS PARA TRABAJOS FUTUROS

Obviamente, los analisis cuantitativos de variacion morfolégica intraespecifica son s6lo una
de las aproximaciones usadas en estudios de biologia evolutiva y sistematica. Otros andlisis
incluyen estudios de la variacion citogenética y la variacion de aloenzimas y molecular (Dos Reis et
al., 1990). Se sugiere se realicen este ultimo tipo de estudios que permitan detectar diferencias
genéticas entre estos dos grupos geograficos para ayudar a construir un conocimiento basico mas
sélido sobre las poblaciones de Engraulis mordax en nuestro pais.

No obstante, se recomienda el uso de estudios morfométricos aplicando la metodologia del
Truss Network como una primera aproximacion para la discriminacion entre poblaciones, grupos, o
especies. Ya no es valido trabajar sélo con mediciones o con metodologias tradicionales (como la
triangulacion o mediciones a lo largo del eje mayor del cuerpo) para detectar diferencias entre

grupos, ya que se han demostrado deficiencias y sesgos en los resultados obtenidos.
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Anexo 1. Pasos de la correcciéon del efecto de la talla.

A partir de las mediciones (A, B, C,.....,V) realizadas para cada ejemplar segun el protocolo
truss network, se construye una matriz en la que los ejemplares corresponden a los renglones y las
variables a las columnas. De esta manera resultdé una matriz [A] de 179 renglones por 18
columnas, donde los primeros 98 renglones corresponden a los ejemplares de la costa occidental
de la peninsula de Baja California (CO) y los siguientes 81 corresponden a los del Golfo de
California (GC).

Esta matriz de datos crudos ([A]) fue transformada para obtener los residuales libres del
efecto de la talla sobre los que se aplic6 el LDA y el CVA. Los pasos detallados de esta correccion

son los siguientes:

1. Transformacion logaritmica. La matriz original [A] se transforma en logaritmos base 10 con la
finalidad de homogenizar las variancias (Jolicoeur, 1963), y se denomina Matriz [B]. En esta matriz

las columnas ahora corresponden a: log A, log B, log C,......, log V.

2. Centrar por grupos. Para los dos grupos (CO, GC) se calcula la media de cada variable (es
decir 18 por grupo, resultando 36 medias en total). A cada elemento de la matriz [B] se le resta la
media correspondiente, de tal forma que ahora todas las variables de ambos grupos tienen media

cero. Esta matriz centrada se denomina Matriz [Z].

3. Covariancia. A partir de la matriz [Z], se calcula la matriz de covariancia, denominada matriz [Q].

En esta matriz simétrica, los elementos diagonales son las variancias de cada variable, mientras que

los elementos por arriba y por debajo de la diagonal son las covariancias correspondientes.

4. Andlisis de componentes principales. Con la matriz [Q] se efectla un analisis de componentes

principales, del que se extrae solamente el primer eigenvector [e; ].
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5. Estimacién del patron alométrico comin. A partir de [e; ] y [Z] se calcula el vector de
crecimiento que representa el patrén alométrico comin para ambos grupos. Este vector ([S,]) se

denomina “vector talla dentro del grupo” (Bookstein et al., 1985).

[Swl =[Z] - [e1]

6. Restaurar medias. Se restauran las medias de las variables de cada grupo, multiplicando [e,] por

la matriz [B], obteniéndose el “vector talla entre los grupos” ([S4)).

[Sa] = [B] - [e4]

7. Regresiones lineales. Se realiza una serie de regresiones entre cada una de las variables
transformadas logaritmicamente (columnas de [B]) y el vector [S,]. El modelo de regresién utilizado
es un modelo lineal con ordenada al origen: y = b x

[log Al = oca - [Su]

log B] = ocg - [Su]

log V] =ccy - [Si]
donde o«; es un escalar que corresponde a la pendiente de la regresion. Todas las pendientes se

pueden arreglar en un vector renglon [oc].

8. Calcular valores predichos por la regresidon. Se calcula la matriz de valores predichos por el

vector [S,], multiplicando este vector por el vector de pendientes [oc] obtenido en el punto 7.

[B] (pred) = [Sa] [OC]

9. Calcular residuales. Se calculan los residuales restando a los valores observados ([B]), los

valores predichos ([B] req)) Calculados en el paso anterior.

[B] - [B] (pred) = [R]
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10. Centrar los residuales. Finalmente, la matriz de residuales es centrada con respecto a su gran
media. Esta matriz de residules centrados representa las nuevas variables libres del efecto de la

talla con las cuales es posible aplicar las técnicas del LDA y del CVA.
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Anexo 2. Rutinas en SAS para la correccion del efecto de la tallay posterior andlisis de
variaciéon canonica.

[* SIZEFREE.SAS *
[* <<< Biplot of a Size-invariant Canonical Variate Analysis >>> */
I* *

/* Performs a 'size-invariant' CVA by (1) finding either a pooled  */

[* within-group principal component or an among-group principal component */
[* (user's choice) from a subset of the data (deleting the single least */

[* size-correlated variable from the dataset to avoid a singular residual */

[* matrix, (2) regressing the PC from each character independently, and */

* (3) using the residuals in a CVA. */

/* From the output of PROC CANDISC, uses annotated SAS/GRAPH to produce CVA */
[* scatterplots with hulls & centroids and vector plots of loadings.  */

I* */

/* All information supplied by the user is contained within the section */

[* called "Define Libraries, Datasets, and Variables". A DATA stepis  */

[* optional here; a permanent dataset can be used if it was previously */

[* created and exists within the PERM library. The command file from the */

[* "Define Macros" section onward should not be altered. */
[* */
/* RE Strauss, May 1992 Current version: 19 June 1994 */
[* */

/* Need to fix the following bug: all CVs must be computed in the CANDISC */
[* step so that the percentage variances will be correctly computed; but */

[* then when there are only two groups, only a single CV is computed. */

I* Need to specify (k-1) or 2 CVs, whichever is greater. Find the point */

[* at which the number of groups is identified, and create a macro */

[* variable specifying the proper number of CVs. */

[* Meanwhile, there is an extra "commented" CANDISC statement in the */
/* command file that can be used to force 2 CVs for 2 groups. *
/***************************************************************************** /

options linesize=79 pagesize=54;

[* e DEFINE LIBRARIES, DATASETS, AND VARIABLES */
*libname user 'C:\CLG\INDRAVY

*libname perm 'C:\CLG\INDRA';

libname user 'e:\temp’;

libname perm 'e:\temp’;

*data peces; infile 'b:\combin.dat’;

data peces; infile 'e:\temp\combin.dat’;
input#1 Loc$ Num chl ch2 ch3 ch4 ch5
#2ch6é ch7 ch8 ch9 c¢chl10 chll
#3 chl12 ch13 ch14 ch15 ch16 chl7
#4 ch18 ch19 ch20 ch21 ch22 ch23
#5ch24 ch25 ch26 ch27 ch28 ch29;
array tr{29} ch1-ch29;

array Ich{29}ich1-Ich29;

do I=1 to 29;

if tr{l}="." then delete;

Ich{l}=log(tr{1});

end;
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%let group = loc; [* Variable identifying groups */
%let title = Size-Free CVA by locality;
%let datafile = peces;
%let vars = Ich7 Ich8 Ich9 Ich15 Ich16 Ich17
Ich18 Ich19 Ich20 Ich21 Ich22 Ich23
Ich24 Ich25 Ich26 Ich27 Ich28 Ich29;
[* Vars included (no hyphenated series) */

%let sizekind = 'within’; /* Kind of size vector (withinfamong) */
%let x_cv = 1; /* Canonical variates to be plotted */
%lety cv =2; /*(e.g.,2vs 1, 3vs 2, etc.)*/

%let scatter = 'yes';  /* Produce scatter plot with polygons? (yes/no) */
%let polygon ='yes'; /* Produce polygon plot with centroids? (yes/no) */
%let vector = 'yes'; /* Produce vector plot? (yes/no) */

%let labels ='no'; /* Label groups and variables on plots? (yes/no) */
%let datetime = 'no’; /* Print date and time on plots? (yes/no) */

/* --- IMPORTANT: DON'T CHANGE ANYTHING FROM HERE TO THE END OF THE FILE --- */

[* - DEFINE MACROS */

goptions device=win target=winprtm rotate ftext=swiss;

%let out =scores; /* CANDISC out= dataset */
%let outstat =cancorr; /* CANDISC outstat= dataset */

[* Define title macro */

%macro DO_TITLE;

%if &datetime = 'yes' %then %do;
titlel height=0.7cm " *;
title2 height=0.6cm justify=center "&title"

height=0.4cm justify=left "&sysdate &systime";

%end;

%else %do;
titlel height=0.7cm " ";
title2 height=0.7cm justify=center "&title";
%end;

%mend DO_TITLE;

[* Define gplot macro */
%macro DO_GPLOT;
%if &doplot = 'yes' %then %do;
proc gplot data=&data;
plot CV&y cv * CV&x cv/
vaxis=axisl haxis=axis2 frame annotate=&annotate;
run;
%end;
%mend DO_GPLOT;

f* e BEGIN EXECUTION *

[* Sweep the size vector from the data matrix, giving residuals */
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PROC IML;
* oo MODULE DEFINITIONS ----- :
* Module: Zero-center a set of variables;
start ZCENTER (X,2);
Z =X - j(nrow(X),1,1)*X[:,];
finish ZCENTER ;

* Module: Center all variables by group, maintaining same variance;
start CNTRGRPS (X,grps,Xc);

G = design(grps);

mean_w = inv(G *G)*G *X;

Xc =X - G*mean_w;

finish CNTRGRPS;

* Module: Covariance matrix;
start COVAR (X,cov);

n = nrow(X);
Z=X-jn,1,1)*X[.,];

cov = (1/(n-1)) * Z°*Z,;

finish COVAR,;

* Module: PCA of covariance matrix;
start PCA_COV (X,evalues,evectors);
run COVAR (X,cov);

call eigen (evalues,evectors,cov);
finish PCA_COV;

* Module: Unstandardized PC scores on a subset of eigenvectors;
start PCA_SCRS (X,evectors,npcs,scores);

scores = X*evectors[,1:npcs];

finish PCA_SCRS;

* Module: Predictive multiple regression;
start REGR (Y,X,B,pred,resid);

Xaug = X || j(nrow(X),1,1);

B = inv(Xaug *Xaug) * Xaug *Y;

pred = Xaug * B;

resid = Y - pred;

finish REGR ;

¥ END OF MODULE DEFINITIONS ----- ;

/* Get data */

use &datafile;

read all var{&vars} into X [colname=varnames];
read all var{&group} into groups;

p = ncol(X);

if &sizekind = 'within' then do; /* Pooled within-group size vector */

run CNTRGRPS (X,groups,2); /* Grp-center all vars */

run PCA_COV (Z,evalues,evectors); /* PCA of within-grp covar matrix */
run PCA_SCRS (Z,evectors,1,size); /*PC scoresonS_z */

slopes = j(1,p);

doi=1to p;

run REGR (Z[,i],size,B,pred,res); /* Calc regr slopes on size vector */
slopesJi] = B[1]; /* Save slope for current var */
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end;
run PCA_SCRS (X,evectors,1,S); /* Among-grp size scores S */
pred = S * slopes; /* Pred values based on within-grp slope */

r=X- pred; [* Size-invariant residuals, */
run ZCENTER(r,resid); [* centered on grand mean */
end;
else do; /* Among-group size vector */
run PCA_COV (X,evalues,evectors); /* PCA of among-grp covar matrix */
run PCA_SCRS (X,evectors,1,S); [* PC scores on S */
slopes = j(1,p);
do i=1to p;
run REGR (X[,i],S,B,pred,res); /* Calc regr slopes on size vector */
slopesJi] = B[1]; [* Save slope for current var */
end;
pred = S * slopes; [* Pred values based on among-grp slope */
r=X- pred; [* Size-invariant residuals, */
run ZCENTER(r,resid); [* centered on grand mean */
end;

create RESID from resid [colname=varnames];
append from resid;
close RESID;

quit; /* End IML */

data mergedat;
merge &datafile resid;
run;

/* Execute CVA on residuals */

titlel "&title";

proc candisc ncan=&y_cv distance data=mergedat outstat=&outstat;
*proc candisc distance data=mergedat outstat=&outstat;

class &group;

var &vars;

run;

[* Prepare dataset containing CV loadings */
data temp;

set &outstat;

where _type ='STRUCTUR;

drop _type_; /* Debug */

run;

/* Debug */

proc print data=temp;
run;

[* Debug */

proc transpose data=temp out=t_loads;
run;

datat_loads;
sett loads;
newname = translate(_name_, /* Translate var name to lowercase */
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"abcdefghijkimnopgrstuvwxyz", "ABCDEFGHIJKLMNOPQRSTUVWXYZ" );
rename CAN&x_cv=CV&x_cv CAN&y cv=CV&y cv; /* Rename components */
keep newname CAN&x_cv CAN&y cv; /* Keep only var names and */

run; /* CV loadings to be plotted */
[* Prepare dataset containing CV scores */
PROC IML;

reset fuzz;

* oo MODULE DEFINITIONS ----- ;
* Module: Unstandardized PC scores on a subset of eigenvectors;
start PCA_SCRS (X,evectors,npcs,scores);

scores = X*evectors[,1:npcs];

finish PCA_SCRS;

* e END OF MODULE DEFINITIONS -----

/* Get data */

use &datafile;

read all var{&vars} into X;

read all var{&group} into groups;

/* Get loadings */

uset loads;

read all var{CV&x_cv CV&y_cv} into evectors [colname=varnames];
close t_loads;

/* Calculate scores */
run PCA_SCRS (X,evectors,2,scores);

/* Output group identifiers and scores */

create t_grps from groups [colname={&group}];
append from groups;

closet_grps;

create t_scores from scores [colname=varnames];
append from scores;
close t_scores;

quit; /* End IML */

data &out;
merge t_grpst_scores;
run;

[* Calculate and save CV variance percentages from canonical correlations */
data t_cancor;

set &outstat;

where _type_ ='CANCORR’;

run;

proc IML;

/* Save CV-variance percentages from canonical correlations */
/* (eigenvalue = CanRsg/(1-CanRsq) */

use t_cancor;

read all var {&vars} into cancorr;

close t_cancor;
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/* For two groups (1 CV), set the second CanCorr to zero */
ncans = nrow(cancorr);

if ncans=1 then do;

¢ = cancorr[1,1];

cancorr = j(2,2);

cancorr[1,1] = c;

end;

eigenval = j(ncans,1);

do can=1 to ncans;

rsq = cancorr[can,1] * cancorr[can,1];
eigenval[can] = rsq / (1-rsq);

end;

percx = round(100*eigenval[&x_cv]/sum(eigenval),.1); /* Calc percent-var */

percy = round(100*eigenval[&y_cv]/sum(eigenval),.1);

if percx = 100.0 then
px = char(percx,5,1);
else
do;

if percx < 10 then

px = char(percx,3,1);

else

px = char(percx,4,1);
end;

if percy = 100.0 then
py = char(percy,5,1);
else
do;

if percy < 10 then

py = char(percy,3,1);

else
py = char(percy,4,1);
end;
call symput(‘percx’, px); /* Save as macro vars */

call symput('percy’, py);
quit; /* End IML */

/* Annotate convex hulls for groups and vectors for variables */
PROC IML;

function = 'label’; /* Initialize 'annotate’ variables */
style = 'swiss’;

color = 'black’;

text = "XXXXXXXX';

hsys = '3"; /*'3" indicates percent graphics output area */
Xsys = "2 [* 2" indicates data values */

ysys =2},

x=0;

y=0;

position = '6';

size = 0.12; /* Line width */

75



Anexo 2

line = 1;

* Module: Calculate and store CV-score axis limits;
start SCORELIM;
min = j(1,2); max = j(1,2);
doi=1to 2; /* Min & max of individual axes */
min[i] = min(scores,i]);
max[i] = max(scoresl,i]);
end;
range = max - min; /* Individual ranges */
d = 0.5*(max(range)+(0.05*max(range))) + 0.05; /* Larger half-range + 5% */
dev = repeat(d,1,2);
mid = 0.5#range + min; /* Individual midpoints */
min = mid - dev; /* New individual bounds */
max = mid + dev;
minx = char(round(min[1],.1),5,1); /* Round to 1 decimal position */
maxx = char(round(max[1],.1),5,1);
miny = char(round(min[2],.1),5,1);
maxy = char(round(max[2],.1),5,1);

call symput('minx’, minx); /* Save as macro variables */
call symput('maxx’, maxx);
call symput('miny’, miny); /* Save as macro variables */

call symput('maxy’, maxy);
finish SCORELIM;

* Module: write to hull dataset;

start ANNOHULL,
crd = j(gsize[grp],2); [* Create crd matrix */
=0;
do i=1 to nobs; /* Pull out crds for group */
if G[i,grp]=1 then do;
=it
crdlj,]=scoresli,];
end;
end;
z = cvexhull(crd); /* Get convex hull */
ch = z[loc(z>0),];
npts = nrow(ch); /* Number of hull pts */
size =0.12;
function = 'move ', /* Move to first hull point */
lab_x =0; /* Initialize search for label position, */
lab_y =-100000; /* to be at top of hull *
do pt = 1 to npts; [* Cycle thru hull points */
i = ch[pt]; /* Index to point */
x = crd[i,1]; [* Get point coordinates */
y = crd[i,2];
append; /* Write to dataset */
if y > lab_y then do;
lab_x =x;
lab_y =y;
end;
function = 'draw ', /* Draw to next hull point */
end;
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x = crd[ch[1],1]; /* Close polygon */
y = crd[ch[1],2];
append;

if &labels ='yes' then do;  /* Write grp label if requested */
function="label;

* size = 3;
size = 2;
style="swiss';
position="B';
text=index[grp];
X =lab_x;
y =lab_y;
append;
end;

finish ANNOHULL;

* Module: Position char name with respect to vector;
start POSNAME;

if y > 0 then
position = 'B';
else

position = 'E';

if x > 0.2 then position ='C";
if x < -0.2 then position ='A’;
finish POSNAME;

* Module: Write to vector dataset;

start ANNOVECT,;

text = vars|var]; [* Variable name */

size =0.12;

function = 'move ', /* Move to origin */
x=0;y=0;
append;

function = 'draw ; /* Draw to end of vector */

x = loadings]var,1];
y = loadings|var,2];
append;

if &labels = "yes' then do; [* Print var name if requested */
function = 'label’;
size = 2;

run POSNAME; [* Position string with respect to vector */

append;
end,;
finish ANNOVECT;

/* Get CV scores and corresponding statistics */
use &out;

read all var {&group} into groups;

read all var {CV&x_cv CV&y_cv}into scores;
close &out;
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nobs = nrow(scores); /* Number of observations */

index = unique(groups); /* Symbols for groups */

ngrps = ncol(index); /* Number of groups */

G = design(groups); [* Design matrix */

gsize = G[+)]; /* Group sample sizes */

centroid = inv(G™*G)*G *scores; [* Within-group centroids */

run SCORELIM; [* Calculate and save limits of CV-score axes */

/* Annotate convex hulls */
text = "XXXXXXXX'; [* Establish text length */
create HULL var { function style color text

hsys xsys ysys x y position size line };

do grp=1 to ngrps; [* Cycle thru groups for hulls */
run ANNOHULL; /* Write hull to dataset */
end;

close HULL;

/* Annotate convex hulls plus group centroids */

text = "XXXXXXXX'; [* Establish text length */

create VOIDHULL var { function style color text
hsys xsys ysys x y position size line };

do grp=1 to ngrps; /* Cycle thru groups for hulls */
run ANNOHULL; /* Write hull to dataset */

end;

function='"label’; /* Create setup for centroid symbol */

*size = 3;

size = 2;

if &labels = 'no' then do; /* Print asterisk if labels not requested */
style='special’;

text="m";

position='5";

end;

do grp=1 to ngrps; /* Cycle thru groups for centroids */
if &labels ='yes' then do;  /* Print group label if requested */
style="swiss';
position='5",;
text=index[grp];
end;
x = centroid[grp,1];
y = centroid[grp,2];
append;
end,;
close VOIDHULL;

/* Get loadings and annotate vectors for variables */
uset_loads;

read all var {newname} into vars;

read all var{CV&x_cv CV&y_cv} into loadings;

close t_loads;

nvars = nrow(vars); /* Number of variables */
text = "XXXXXXXX'; [* Establish text length */
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create VECTOR var { function style color text /* Open 'annotate' dataset */
hsys xsys ysys x y position size line };
style = 'swiss';

do var=1 to nvars; [* Cycle thru variables */

run ANNOVECT; /* Output vector and var name */
end;

close VECTOR;

quit; /* End IML */

/* Produce plot of CV scores with convex hulls */
%DO_TITLE
symbol value=dot
height=0.13cm
width=4;
axis1 label=(angle=90 height=0.55cm "CV&y_cv (&percy %)")
value=(height=0.40cm)
order=(&miny &maxy)
major=(height=.15cm width=3)
minor=none
length=5.5in
width=4;
axis2 label=(height=0.55cm "CV&x_cv (&percx %)")
value=(height=0.40cm)
order=(&minx &maxx)
major=(height=.15cm width=3)
minor=none
length=5.5in
width=4;

%let data = &out;

%let annotate = hull;
%let doplot = &scatter;
%DO_GPLOT

/* Produce plot of empty hulls */
symbol value=none;
axis1 label=(angle=90 height=0.55cm "CV&y_cv (&percy %)")
value=(height=0.40cm)
order=(&miny &maxy)
major=(height=.15cm width=3)
minor=none
length=5.5in
width=4;
axis2 label=(height=0.55cm "CV&x_cv (&percx %)")
value=(height=0.40cm)
order=(&minx &maxx)
major=(height=.15cm width=3)
minor=none
length=5.5in
width=4;

%let data = &out;

%let annotate = voidhull;
%let doplot = &polygon;
%DO_GPLOT
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[* Produce vector plot */
symbol value=none;
axis1 label=(angle=90 height=0.55cm "Correlation with CV&y cv")
value=(height=0.40cm)
order=(-1to 1 by 0.5)
major=(height=.15cm width=3)
minor=(number=4 height=.09cm width=3)
length=5.5in
width=4;
axis2 label=(height=0.55cm "Correlation with CV&x_cv")
value=(height=0.40cm)
order=(-1to 1 by 0.5)
major=(height=.15cm width=3)
minor=(number=4 height=.09cm width=3)
length=5.5 in
width=4;
%let data = t_loads;
%let annotate = vector;
%let doplot = &vector;
%DO_GPLOT

quit;
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Anexo 3. Matrices parciales obtenidas durante la correccion del efecto de la talla.

En este anexo se muestran secciones de las matrices parciales que se obtuvieron en el
proceso de correccion del efecto de la talla (Anexo 1), hasta la obtencién de los residuales que fueron
utilizados como nuevas variables en el LDA y en el CVA. En el caso del CVA, no fue necesario hacer
previamente la correccion, pues esta se realizo dentro de la propia rutina incluida en el anexo 2.

En la matriz inicial de datos crudos (Matriz [A]) y en las transformaciones subsecuentes las

partes de las matrices que se ejemplifican son para 20 organismos y 10 variables.

MATRIZ ORIGINAL DE MEDICIONES (MATRIZ [A])

Num Loc A B C | J K L M

1 c 15.9 24.1 15.25 34.8 35.2 14.15 28.75 22.9
2 c 14.95 26.35 17.9 37.35 37.6 155 30.95 27.25
3 c 15.5 27 16.5 36.15 36.45 15.55 29.2 26.5
4 c 15.85 26.65 17.7 40.35 41.45 17.95 34.4 29.25
5 c 15.9 26.7 16.85 40.4 38.6 17.75 36.2 27.65
6 c 15.6 25.65 17.2 39.1 40.65 15.7 32.95 26.35
7 c 16.8 25.75 15 37.45 35.75 16.65 34.15 25.9
8 c 16.9 26.7 16.65 40.65 39.85 17.6 34.45 28.2
9 c 17.15 26.5 16.15 38.6 39.7 155 35.6 30.3
10 c 17.55 27.95 17.45 38.8 37.1 16.95 37.55 26.45
11 c 14.45 22.2 15.7 34.6 34.3 16 28.85 21.85
12 c 15.75 23.7 15.15 34.35 36.5 16.15 31.6 27.7
13 c 12.75 21.35 13.65 28.7 29.45 12.4 23.95 20

14 c 13.15 22.7 14.6 31.45 31 12.15 25 19.7
15 c 13.95 23 14.8 31.2 33.05 13.15 24.55 22.15
16 c 145 23.8 15.55 35.35 32.75 14.05 28.4 21.15
17 c 15.4 24.15 155 33.25 33.7 12.95 27.3 24.05
18 c 16.3 25.4 15 36.2 33.8 14.4 29.1 23.15
19 c 15 24.6 16.7 37.2 37.65 18.6 31 24.35
20 c 16.6 27.35 18.5 45.15 42.6 19.15 37.95 27.6
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1. Transformacion logaritmica

(Matriz [B])

Num Loc log.A log.B log.C log.l log.J log.K log.L log.M
1 c 1.201 1.382 1.183 1.542 1.547 1.151 1.459 1.36
2 c 1.175 1.421 1.253 1.572 1.575 1.19 1.491 1.435
3 c 1.19 1.431 1.217 1.558 1.562 1.192 1.465 1.423
4 c 1.2 1.426 1.248 1.606 1.618 1.254 1.537 1.466
5 c 1.201 1.427 1.227 1.606 1.587 1.249 1.559 1.442
6 c 1.193 1.409 1.236 1.592 1.609 1.196 1.518 1.421
7 c 1.225 1.411 1.176 1.573 1.553 1.221 1.533 1.413
8 c 1.228 1.427 1.221 1.609 1.6 1.246 1.537 1.45
9 c 1.234 1.423 1.208 1.587 1.599 1.19 1.551 1.481
10 c 1.244 1.446 1.242 1.589 1.569 1.229 1.575 1.422
11 c 1.16 1.346 1.196 1.539 1.535 1.204 1.46 1.339
12 c 1.197 1.375 1.18 1.536 1.562 1.208 15 1.442
13 c 1.106 1.329 1.135 1.458 1.469 1.093 1.379 1.301
14 c 1.119 1.356 1.164 1.498 1.491 1.085 1.398 1.294
15 c 1.145 1.362 1.17 1.494 1.519 1.119 1.39 1.345
16 c 1.161 1.377 1.192 1.548 1.515 1.148 1.453 1.325
17 c 1.188 1.383 1.19 1.522 1.528 1.112 1.436 1.381
18 c 1.212 1.405 1.176 1.559 1.529 1.158 1.464 1.365
19 c 1.176 1.391 1.223 1571 1.576 1.27 1.491 1.386
20 c 1.22 1.437 1.267 1.655 1.629 1.282 1.579 1.441
2. Centrado por grupos
Medias por grupo
Loc log.A log.B log.C log.l log.J log.K log.L log.M
Costa 1.18 1.394 1.212 1.573 1.573 1.245 1.509 1.407|
Golfo 1.204 1.425 1.234 1.583 161 1.254 1.528 1.471
Matriz centrada (Matriz [Z])
Num Loc log.A log.B log.C log.l log.J log.K log.L log.M
1 c 0.021 -0.012 -0.029 -0.032 -0.026 -0.094 -0.05 -0.047
2 c -0.006 0.026 0.041 -0.001 0.003 -0.055 -0.018 0.029
3 c 0.01 0.037 0.006 -0.015 -0.011 -0.053 -0.044 0.017,
4 c 0.02 0.031 0.036 0.033 0.045 0.009 0.027 0.059
5 c 0.021 0.032 0.015 0.033 0.014 0.004 0.05 0.035
6 c 0.013 0.015 0.024 0.019 0.037  -0.049 0.009 0.014
7 c 0.045 0.016 -0.036 0 -0.019 -0.024 0.024 0.007]
8 c 0.047 0.032 0.01 0.036 0.028 0 0.028 0.044
9 c 0.054 0.029  -0.004 0.013 0.026  -0.055 0.042 0.075
10 c 0.064 0.052 0.03 0.016 -0.003 -0.016 0.065 0.016
11 c -0.021  -0.048 -0.016 -0.034 -0.037 -0.041 -0.049 -0.067
12 c 0.017 -0.02 -0.031 -0.037 -0.01 -0.037 -0.009 0.036)
13 c -0.075 -0.065 -0.077 -0.115 -0.103 -0.152 -0.13  -0.106
14 c -0.061 -0.038 -0.048 -0.076 -0.081 -0.161 -0.111 -0.112
15 c -0.036 -0.033 -0.042 -0.079 -0.053 -0.126 -0.119 -0.061
16 c -0.019 -0.018 -0.02 -0.025 -0.057 -0.097 -0.056 -0.081
17 c 0.007 -0.012 -0.022 -0.052 -0.045 -0.133 -0.073 -0.026
18 c 0.032 0.01 -0.036 -0.015 -0.044 -0.087 -0.045 -0.042
19 c -0.004 -0.004 0.011  -0.003 0.003 0.024 -0.018 -0.02
20 c 0.04 0.042 0.055 0.081 0.057 0.037 0.07 0.034]
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3. Covariancia

Matriz de covariancia de [Z] (Matriz [Q])

log.A
log.B
log.C
log.l

log.J

log.K
log.L
log.M

log.A
0.0018
0.0018
0.0017
0.0022

0.002
0.0022
0.0022
0.0021

Log.B
0.0018
0.002
0.002
0.0025
0.0023
0.0025
0.0024
0.0023

log.C
0.0017

0.002
0.0024
0.0028
0.0026
0.0028
0.0027
0.0024

log.l
0.0022
0.0025
0.0028
0.0038
0.0033
0.0038
0.0037
0.0032

log.J

0.002
0.0023
0.0026
0.0033
0.0032
0.0034
0.0033
0.0032

log.K
0.0022
0.0025
0.0028
0.0038
0.0034
0.0047
0.0038
0.0032

log.L
0.0022
0.0024
0.0027
0.0037
0.0033
0.0038
0.0039
0.0034

log.M
0.0021
0.0023
0.0024
0.0032
0.0032
0.0032
0.0034
0.0039

4. Andlisis de componentes principales

Primer eigenvector

[ed]
log.A 0.156946)
log.B 0.175627|
log.C 0.192787
log.l 0.252324
log.J 0.232692
log.K 0.273124
log.L 0.25624
log.M 0.2334
Log.V 0.217132

5. Estimacion del patrén alométrico comun.

Vector talla dentro del grupo

[Su]

-0.152
-0.0675
-0.0434

0.0888|
0.0952
-0.0303
0.0098|
0.0982
0.0657
0.1181
-0.1895
-0.1295
-0.4669
-0.4224
-0.3133
-0.2982
-0.2535
-0.1815
0.0801
0.2232
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6. Restaurado de medias

Vector talla entre grupos
[Sd]
5.492
5.577
5.601
5.733
5.739
5.614
5.654
5.742
5.71
5.762
5.455
5.515
5.177
5.222
5.331
5.346
5.39
5.463
5.724
5.868

7. Regresiones lineales

Pendientes

oA o Olc o oy Ok oL oM
0.157 0176 0193 0.252 0.233 0273 0.256  0.233
8. Calculo de valores predichos por la regresion.
Matriz [B]pred)
Loc log_A log_B log_C log_| log_J log_K log_L log_M
Num

1 c 0.8577 0.9632 1.0611 1.3882 1.2788 1.5126 1.4061 1.2718
2 c 0.8709 0.9779 1.0773 1.4095 1.2984 1.5359 1.4277 1.2913
3 c 0.8747 09822  1.082 1.4157 1.304 1.5425 1.4339 1.2969
4 c 0.8953 1.0054 1.1076 1.4491 1.3348 1.5789 1.4678 1.3275
5 c 0.8963 1.0065 1.1088 1.4507 1.3363 1.5807 1.4694  1.329
6 c 0.8767 0.9845 1.0846  1.419 1.3071 1.5461 1.4373 1.2999
7 c 0.883 09915 1.0923 1.4292 1.3165 15572 1.4476 1.3092
8 c 0.8968  1.007 1.1094 1.4514  1.337 1.5815 1.4702 1.3297
9 c 0.8917 1.0013 1.1031 1.4432 1.3294 15726 1.4618 1.3221
10 c 0.8999 1.0105 1.1132 1.4565 1.3416  1.587 1.4753 1.3343
11 c 0.8519 0.9566 1.0539 1.3788 1.2701 1.5024 1.3966 1.2631
12 c 0.8612 0.9671 1.0654 1.3939  1.284 1.5188 1.4119 1.2769
13 c 0.8085 0.9079 1.0002 1.3086 1.2054 1.4259 1.3255 1.1988
14 c 0.8155 0.9157 1.0088 1.3199 1.2158 1.4382 1.3369 1.2091
15 c 0.8325 0.9349 1.0299 1.3474 1.2412 1.4682 1.3648 1.2344
16 c 0.8349 09375 1.0328 1.3513 1.2447 1.4724 1.3687 1.2379
17 c 0.8418 0.9453 1.0414 1.3625 1.2551 1.4846 1.3801 1.2482
18 c 0.8531 0.9579 1.0553 1.3807 1.2718 1.5044 1.3985 1.2649
19 c 0.894 1.0039 1.1059 1.4469 1.3328 15766 1.4656 1.3255
20 c 0.9163  1.029 1.1336 1.4831 1.3661 1.616 15022 1.3587
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9. Célculo de Residuales

Matriz [R]

Num Loc log_A log_B log_C log_| log_J log_K log_L log_M
1 C 0.3437 0.4189 0.1222 0.1533 0.2678 -0.3619 0.0525 0.0881
2 C 0.3038 0.4428 0.1755 0.1627 0.2768 -0.3455 0.0629 0.1441
3 C 0.3157 0.4492 0.1355 0.1425 0.2577 -0.3508 0.0315 0.1264
4 C 0.3047 0.4203 0.1404 0.1568 0.2827 -0.3249 0.0688 0.1386
5 C 0.3051 042 0.1178 0.1557 0.2503 -0.3315 0.0893 0.1127
6 C 0.3164 0.4246  0.151 0.1732 0.302 -0.3502 0.0806 0.1209
7 C 0.3423 0.4192 0.0838 0.1443 0.2368 -0.3358 0.0858 0.1041
8 C 0.3311 0.4195 0.112 0.1576 0.2634 -0.336  0.067 0.1206
9 C 0.3426 0.4219 0.1051 0.1434 0.2694 -0.3822 0.0896 0.1593
10 C 0.3444 0.4359 0.1286 0.1324 0.2278 -0.3578 0.0993 0.0882
11 c 0.308 0.3897  0.142 0.1602 0.2652 -0.2983 0.0635 0.0763
12 c 0.3361 0.4077 0.115 0.142 0.2783 -0.3106 0.0878 0.1655
13 c 0.297 0.4215 0.1349 0.1493 0.2637 -0.3325 0.0538 0.1022
14 c 0.3034 0.4403 0.1555 0.1777 0.2756 -0.3536  0.061 0.0853
15 c 0.3121 0.4269 0.1404 0.1467 0278 -0.3492 0.0252  0.111
16 c 0.3265  0.439 0.1589 0.1971 0.2705 -0.3247 0.0846 0.0874
17 c 0.3457 0.4376 0.1489 0.1593 0.2726 -0.3723 0.0561 0.1329
18 c 0.3591 0.4469 0.1208 0.178 0.2571 -0.3461 0.0654 0.0997
19 c 0.2821 0.3871 0.1168 0.1236  0.243 -0.3071 0.0258  0.061
20 c 0.3038  0.408 0.1336 0.1716 0.2633 -0.3338  0.077 0.0823

10. Centrado de residuales

Residuales libres del efecto de la talla centrados

Num Loc log_A log_B log_C log_| log_J log_K log_L log_M
1 C 0.3186 0.3938 0.0971 0.1283 0.2427 -0.387 0.0274  0.063
2 C 0.2787 0.4177 0.1504 0.1377 0.2517 -0.3706 0.0378  0.119
3 C 0.2906 0.4241 0.1104 0.1174 0.2326 -0.3759 0.0064 0.1013
4 c 0.2796 0.3952 0.1153 0.1317 0.2576 -0.3499 0.0437 0.1136
5 c 0.28 0.3949 0.0927 0.1306 0.2252 -0.3566 0.0642 0.0876
6 c 0.2913 0.3995 0.1259 0.1481 0.2769 -0.3753 0.0555 0.0958
7 c 0.3172 0.3941 0.0587 0.1192 0.2117 -0.3609 0.0607  0.079
8 c 0.306 0.3944 0.087 0.1325 0.2384 -0.3611 0.0419 0.0955
9 c 0.3175 0.3968 0.08 0.1183 0.2443 -0.4073 0.0645 0.1342
10 c 0.3193 0.4108 0.1035 0.1073 0.2027 -0.3829 0.0743 0.0631
11 c 0.2829 0.3646 0.1169 0.1352 0.2401 -0.3234 0.0384 0.0512
12 c 0.311 0.3826 0.0899 0.1169 0.2532 -0.3357 0.0627 0.1405
13 c 0.2719 0.3964 0.1098 0.1242 0.2386 -0.3576 0.0287 0.0771
14 c 0.2784 0.4152 0.1305 0.1527 0.2505 -0.3787 0.0359 0.0602
15 c 0.287 0.4018 0.1153 0.1216 0.2529 -0.3743 0.0002 0.0859
16 c 0.3014 0.414 01338 0.172 0.2454 -0.3498 0.0595 0.0623
17 c 0.3206 0.4125 0.1239 0.1342 0.2475 -0.3974 0.031 0.1078
18 c 0.334 0.4218 0.0957 0.1529  0.232 -0.3712 0.0403 0.0746
19 c 0.257 0.362 0.0917 0.0985 0.2179 -0.3321 0.0007 0.0359
20 c 0.2787 0.3829 0.1085 0.1465 0.2382 -0.3589 0.0519 0.0572
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