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RESUMEN

Se utilizan métodos de Morfometria Geométrica y Analisis de Componentes Principales para cuantificar los
patrones de cambio ontogenético en el contorno externo de Mylossoma duriventre. En fotos digitales y
mediante el método de las cerchas, en 49 ejemplares juveniles y adultos se determinaron las coordenadas
cartesianas de 12 hitos homdlogos, que permiticron describir 25 variables inferhitos anatémicos homologos
(distancias). Los analisis permitieron evaluar la relativa importancia de cada variable en la descripcion de los
cambios de forma; el calculo de los coeficientes alométricos vy la descripcion del cambio diferencial durante ¢l
crecimiento. Los cambios ontogenéticos se reflejan en un cuerpo relativamente més alargado en los juveniles
en relacion con los adultos; éstos Gltimos presentaron un desarrollo dorso-ventral relativamente mayor en la
regién postcraneal, y reduccién de la cabeza, por lo cual la forma del cuerpo de los adultos es casi discoidal.
La comparacion del crecimiento ontogenético de M. durivenire, con lo reportado en la literatura para especies
relacionadas, muestra un mosaico de caracteristicas apomdrficas y plesiomdficas gue plantean un estudio mds
riguroso del género Mylossoma. Tales comparaciones nos permitiran tener una idea mas precisa de los proce-
sos que han determinado la gran variedad de formas que¢ presentan los miembros de la familia Characidae,

ABSTRACT

Geometric Morphometric methods and Principal Component Analysis were used to quantify patterns of
ontogenetic body form changes in Mylossoma durivenire. Using the box truss method on digital photographs
-of 49 juvenile and adult specimens Cartesian coordinates of 12 morphelogical landmarks that resulted in 23
inter homologous landmarks variables were calculated (distances). Data analysis allowed us to asses the
relative importance of each variable in describing body form, the calculation of allometric cocfficients and the
description of differential body form changes. Ontogenetic changes show a relatively more elongated body in
the juveniles while a relatively more developed dorso-ventral growth of the posteranial region and a relative
reduction of the head area determine an almost discoidal body form in aduli: Comparisen of allometric
growth of M. duriventre with reports in the literature for related species shervs 2 mosaic of plesiomorphic
and apomorphic characteristics that requires a more rigorous study of the genus Mylosssoma. Comparative
studies of these changes will allow us to have a more precise idea of the process involved in the
determination of the many different body forms present in the Characidac family.

Palabras clave: Characidae, Mylossoma duriventre, alometria, ontogenia, morfometria geométrica.

Key words: Characidae, Mylossoma duriventre, allometry, ontogeny, geometric morphometrics.



22 ACTA BIOLOGICA VENEZUELICA, VOL. 24 (1)

INTRODUCCION

La cuantificacion de la forma de los organismos
mediante el analisis de sus caracteristicas
morfologicas ha tenido una extraordinaria relevancia
en estudios sistematicos y taxonomicos y se man-
tiene aun vigente como una importante herramienta
de trabajo dentro del campo de la biologia compa-
rativa. En contraste con los andlisis morfologicos
tradicionales, basados exclusivamente en la determi-
nacion de distancias lineales entre estructuras en
los organismos, el analisis morfométrico moderno
incluye la determinacion y analisis de hitos anatomi-
cos homdlogos, los cuales son estructuras o puntos
homélogos en los organismos, que se corresponden
univocamente de forma a forma y que representan
variables que expresan aspectos del tamafio y de la
forma de los individuos. Mas formalmente, el estu-
dio de la forma geométrica de los organismos, que
combina las ciencias bioldgicas, la geometria y la
estadistica, se define como el analisis cuantitativo
de la homologia biolégica, tratada como una defor-
macién geométrica. La descripcion cuantitativa de
los organismos permite llevar a cabo estudios com-
parativos entre’'y dentro de grupos de organismos y
localidades geograficas, asi como de estudios del
desarrollo o de modificaciones de la forma biologica
producida por efectos ambientales, genéticos o his-
toricos (Bookstein, 1982; Bookstein y col., 1985;
Strauss y Fuiman, 1985; Rohlf y Slice, 1990; Rohlf
y Marcus, 1993; Fink y Zelditch, 1995, 1996;
Valentin y col., 2002).

El tamafio es un atributo de todos los organis-
mos que influencia diferentes aspectos de su exis-
tencia en maneras frecuentemente predecibles
(Sweet, 1980), por lo que una de las principales
aplicaciones de la morfometria cuantitativa, y que
tiene interés especial por el desarrollo de este tra-
bajo, es el estudio de los cambios ontogenéticos,
entendiéndose como ontogenia a la secuencia de
estadios a través de los cuales atraviesa un orga-
nismo durante su ciclo de vida. Este proceso, par-
cialmente bajo control genético y que constituye el
“programa” que produce cambios en la forma y
en el tamafio durante el desarrollo, se conoce mas
comunmente con el nombre de alometria, término
que designa al estudio de los cambios de las rela-
ciones de tamafio de un organismo, o de partes
diferentes del mismo, durante su crecimiento. Estos

cambios de forma, y lo que es mas importante, el
estudio de tales cambios independientes del tamarfio,
es lo que se procura cuantificar mediante los anali-
sis geométricos modernos (Bookstein y col, 1985;
Fink y Zelditch, 1996).

El estudio de estas relaciones es importante no
solamente en la comprension del desarrollo especifi-
co de aspectos morfoldgicos, sino también, en un
contexto evolutivo, en el estudio de modelos de
especiacién y en la comprension de las limitacio-
nes impuestas a los patrones de desarrollo. Los
cambios ontogenéticos revelan también una gran
cantidad de informacion acerca de la naturaleza de
la secuencia de adquisicion filogenética de noveda-
des evolutivas, de alli su importancia para el estudio
de los problemas de la historia natural de los orga-
nismos, puesto que las inferencias que revelan so-
bre el proceso evolutivo dependen mucho de la
secuencia evolutiva entre los miembros del grupo
en estudio (Klingenberg y Spencer, 1993; Lopez
Rojas, 1993; Fink y Zelditch, 1996; Bonilla y col.,
2002; Gonzalez y Lopez Rojas, 2002; Alfonsi y col.,
2003). Tradicionalmente el estudio de la forma se
fundamenta en medidas lineales predominantemente
longitudinales, con escasa informacion acerca de
otros atributos como profundidad y ancho del orga-
nismo. Este enfoque tradicional describe relaciones
sencillas del crecimiento de los organismos, pero no
provee una base cuantitativa efectiva para entender
las maultiples complejidades del crecimiento diferen-
cial, tomando al tamafio de los organismos y su
forma como variables simples.

La morfometria moderna permite detectar cam-
bios en la forma en varias direcciones y separar
los diferentes componentes del cambio de tamaiio y
de forma. En la perspectiva multivariada moderna,
expresada principalmente por el analisis de compo-
nentes principales y por el andlisis de Procrustes
(Gower, 1975), se toman estos atributos como una
combinacién lineal de varias variables, por lo que
pueden considerarse como un vector multidimensio-
nal. Esta separacién facilita el estudio de cambios
funcionalmente importantes en la forma, provee una
expresién cuantitativa de la misma y una facil
visualizacién de tales cambios (Meyer, 1990).

El Orden Characiformes representa posiblemente
el grupo mas diverso de peces en las aguas conti-
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nentales de América del Sur. Sus representantes
son generalmente pequeiios, plateados, comprimidos
lateralmente, de hébitos diurnos y de alimentacién
variada. Dentro de este orden se encuentra la
subfamilia Serrasalminae representada por peces
que poseen, en mayor o menor grado, escamas
modificadas en forma de procesos aserrados en el
borde ventral del cuerpo (Gery,- 1977, Machado-
Allison, 1982; 1983). Dentro de 'esta subfamilia, el
género Mpylossoma, descrito por Cuvier en 1818,
tiene una amplia distribucién en las principales
cuencas hidrograficas del pais como la del Orinoco,
Apure y Lago de Maracaibo. A sus representantes
se les conoce comunmente como “palometas de
rio” o “pampanos”.

Los representantes de Mylossoma duriventre
son peces con el cuerpo muy comprimido y eleva-
do, casi discoidal; con una serie de sierras fuertes
que se extienden a lo largo del abdomen hasta el
ano, 24-31 prepélvicas y 18-22 postpélvicas; los ra-
dios de la aleta anal, generalmente entre 30 y 38
en namero, son muy rigidos y forman una estructu-
ra compacta; la aleta anal es escamada y de borde
externo convexo; presentan una coloracién platea-
da muy vistosa en los adultos, los juveniles poseen
un gran ocelo tan grande como el didmetro del ojo
(Lopez Rojas y Nass, 1989; Taphorn, 1992;
Machado-Allison y Fink, 1995). Se trata de una
especie omnivora, con migracion reproductiva for-
mando grandes cardiimenes, de distribuciéon sim-
patrica y sin dimorfismo sexual aparente.

La importancia que tiene la caracterizacion
cuantitativa de las particulares caracteristicas
morfolégicas de los representantes de la familia
Characidae, puede apreciarse en numerosos traba-
jos publicados en representantes de este grupo:
morfometria y meristica de Mylossoma duriventre
y su comparacién con Mylossoma paraguayense
(Lopez Rojas y Nass, 1989); morfometria y
meristica en series ontogenéticas de Pristobrycon
striolatus y morfometria, meristica y osteologia de
Pygocentrus caribe. En este trabajo se utilizd el
método de cerchas y se realizaron comparaciones
entre series ontogenéticos entre P. caribe y otras
especies del género descritas para las cuencas del
Amazonas (Brasil, Colombia y Pert) y San Fran-
cisco (Brasil) (Machado y Fink, 1995); morfometria
y meristica del género Mylossoma (M. acantho-

gaster, M. aureum y M. duriventre) de Vene-
zuela, en el cual se describen detalladamente los
cambios ontogenéticos y la variacién en el patrén
de coloracion durante el crecimiento (Machado
Allison y Castillo, 1992); morfometria y meristica
en series ontogenéticas de Serrasalmus neve-
riensis, y descripcion de Serrasalmus medinai
(Machado-Allison y col.,1993); analisis morfoldgico,
meristico y patrones electroforéticos de las especies
Moenkhausia pittieri 'y Gephyrocharax valencia
(Bonilla, 1994); morfometria comparativa del patron
del crecimiento ontogenético de Pygocentrus cari-
be y Mylossoma duriventre (Bricefio y Visconti,
1995); morfometrfa, alometria y desarrollo
integracional del crecimiento del cuerpo en
Pygocentrus nattereri; anélisis filogenético de las
transformaciones ontogenéticas de la forma y ca-
racteres meristicos, mioldgicos y osteoldgicos en
caribes del género Pygocentrus (Fink y Zelditch,
1995); andlisis morfométrico uni, bi y multivariado
de Astyanax altior (Characidae) en la peninsula de
Yucatéan, (Schmitter, 1998).

En la presente investigacion se utilizan métodos
multivariados y geométricos cuantitativos para ca-
racterizar los patrones de variacién intraespecifica
de la forma externa en series de desarrollo de
Mylossoma duriventre, se describen los patrones
de diferenciacion alométrica entre los ejemplares,
se identifican aquellas variables con mayor contri-
bucion a las variaciones observadas y se comparan
con otras especies hermanas relacionadas filogené-
ticamente. Este trabajo provee informacién morfo-
légica cuantitativa adicional acerca de la historia
evolutiva de los Serrasalminae, importante grupo de
peces entre los cuales se encuentran especies de
interés pesquero para el pais y el continente.

MATERIALES Y METODOS

Los ejemplares, pertenecientes a la Coleccién de
Peces del Museo de Biologia de la Universidad
Central de Venezuela (MBUCV), provienen del Rio
Apure y de cuerpos de agua o lagunas estacionales
conocidos comunmente como préstamos, en las
cercanfas de las ciudades de San Fernando de
Apure (Apure) y Camaguan (Guérico). La circuns-
cripcién de las muestras estudiadas a localidades
cercanas entre si, trata de evitar los efectos que
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podrian presentarse por la escogencia de ejempla-
res de diferentes poblaciones, los cuales podrian
presentar patrones diferentes de crecimiento. Las
localidades de las muestras estudiadas, el nimero
de catalogo y, entre paréntesis, el nimero de ejem-
plares, se especifican a continuacion: en el Estado
Gudrico, Camaguan: MBUCV-V-6614, (6);
MBUCV-V-6899, (7): MBUCV-V-8440, (9);
MBUCV-V-23592, (5); En el Estado Apure, San
Fernando de Apure: MBUCV-V-23841, (1); Lagu-
na Las Guanotas MBUCV V-19177, (20); El
Negro, MBUCV-V-11086, (1); Rio Capanaparo,
MBUCV-V-21686, (1). La informacidon proveniente
del catalogo del MBUCYV vy de las etiquetas en las
muestras indican que los ejemplares fueron colecta-
dos utilizando artes de pesca convencionales: chin-
chorros, redes de mano, atarrayas y redes de
ahorque. Una vez colectados, los ejemplares fueron
fijados en formol al 10% y posteriormente preser-
vados en alcohol etilico al 70%.

Se estudiaron un total de 49 ejemplares, de los
cuales 28 fueron identificados como juveniles y 21
como adultos, de acuerdo al criterio propuesto por
Lopez Rojas y Nass (1989), quienes encontraron
que entre los 50 y 70 mm de longitud estandar,
desaparecia el ocelo dorsal caracteristico de los ju-
veniles de esta especie. Los juveniles son aquellos
comprendidos entre 15.4 y 66.5 mm, mientras que
los ejemplares mayores de 72.2 mm fueron consi-
derados como adultos. No se incluyeron en este
estudio formas larvarias muy pequefias, que son
muy delicadas y en las cuales es muy dificil ubicar
los hitos anatémicos homologos, ni ejemplares muy
torcidos o mal preservados.

El método utilizado para establecer las variables
para la cuantificaciéon de la forma fue el de
cerchas o “box truss” (Straus y Bookstein, 1982).
Una de las principales ventajas de este método so-
bre los tradicionales, es que permite cubrir toda el
area del cuerpo en varias direcciones (longitudinal,
diagonal, transversal), permitiendo de esta manera
un registro exhaustivo de la forma externa. La co-
nexion de los hitos anatémicos homologos entre si
resulta en una configuraciéon de lineas que repre-
sentan un arreglo bidimensional de cuadrilateros
contignos, cada uno conteniendo dos diagonales in-
ternas. Esta disposicion provee una excelente re-
presentacion de la forma externa del individuo.

Los doce hitos anatémicos homologos estableci-
dos en cada ejemplar fueron: 1 el extremo anterior
del hocico; 2 el borde anterior de la fontanela cra-
neal; 3 el extremo posterior del proceso supra-
occipital; 4 el origen de la aleta dorsal; 5 el final
de la aleta dorsal; 6 el origen de la aleta adiposa; 7
el final del complejo hipural; 8 el final de la aleta
anal; 9 el origen de la aleta anal; 10 el origen de la
aleta pélvica; 11 el origen de la aleta pectoral y 12
el origen del istmo branquial (Figura 1). Los valores
de las coordenadas cartesianas de los hitos anato-
micos homoélogos permiten, mediante un sencillo
calculo matematico, determinar las distancias inter
hitos homologos y sus diagonales. Muchas de estas
distancias, que han sido estandarizadas desde el traba-
jo de Hubbs y Lagler (1964), ain se utilizan profusa-
mente como variables morfologicas en estudios ictio-
l6gicos. Asi, por ejemplo, la distancia entre los hitos
homélogos | y 4 corresponde a la distancia predorsal,
la distancia entre los hitos homdlogos 8 y 9 corres-
ponde a la base de la aleta anal, etc. (Tabla 2).

Las coordenadas cartesianas de los hitos anat6-
micos homoélogos se determinaron sobre fotos digi-
tales tomadas con una camara digital Sony Cyber
Shot, Modelo DSC-P7, con una resolucion de 1600
x 1200 pixeles. Para el procesamiento de las foto-
grafias digitales se utilizo el programa Scion Image
(Scion Corporation, 2000). Las distancias interhitos
anatomicos homologos en las cerchas se calcularon
utilizando rutinas del programa Microsoft Excel.

En la descripcion de los cambios de la forma
durante la ontogenia, se utilizé un conjunto de méto-
dos de analisis geométricos (Bookstein y col., 1985;
Bookstein, 1991; Rohlf y Bookstein, 1990; Rohlf y
Slice, 1990) y el programa PAST (Qyvind y <ol
2003). El procedimiento de analisis morfoménico
geométrico del programa PAST, mediante la remo-

~cion de informacion acerca de posicion, tamafio y

rotacion de los ejemplares, transforma las coorde-
nadas de las distancias interhitos anatomicos homdlo-
gos en coordenadas de Procrustes. Adicionalmente,
mediante el médulo Componentes Principales de For-
ma del mismo programa, se llevé a cabo un Andlisis
de Componentes Principales en los residuales de las

_coorde- nadas Procrustes, lo cual permite visualizar el

desplazamiento de las coordenadas a partir de una
forma promedio, en la direccidn de los Componentes
Principales. Una alternativa utilizada en este trabajo
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Figura 1. Diagrama de un ejemplar juvenil de Mylossoma duriventre mostrando lalocalizacién de los hitos anatémicos
homélogos (1 al 12). Las distancias inter hitos (variables) que conforman las cerchas y sus diagonales internas en
el contorno externo del cuerpo (distancia predorsal 1-4, base de la dorsal 4-5, etc.), se describen en la Tabla 2.

fue representar las deformaciones de la forma cor-
poral, no con relacién a la forma promedio, sino
entre el ejemplar juvenil mas pequefio y el ejemplar
adulto més grande disponibles. Esto permite analizar
las deformaciones en grandes areas de la forma de
una manera mas simple, relacionando los cambios
de la forma corporal evidenciadas en los ejempla-
res, a medida que crecen en tamaiio.

Para estudiar la preponderancia de cada una de
las variables morfolégicas que expresan los cambios
de forma durante la ontogenia, se realizéo un Anali-
sis de Componentes Principales (ACP), el cual per-
mite expresar la estructura de la covariacion del
conjunto de distancias interhitos (variables) en una
forma mas simple, conservando la estructura origi-
nal de los mismos. (Blackith y Reyment, 1971). Se
utilizo el programa JACKIE (Calvacanti, 2000) en
la matriz de covarianza de los logaritmos de las 25
distancias interhitos (variables de la Tabla 2), que
fueron calculadas a partir de las coordenadas de
los hitos anatémicos homdlogos (Blackith vy
Reyment, 1971; Bookstein y col., 1985).

La investigacion de la alometria multivariada en
un conjunto de datos se basa en la generalizacion
multivariada de la ecuacion alométrica realizada por

Jolicoeur (1963). Al utilizar los logaritmos de la ma-
triz de varianza-covarianza de los datos, se puede
asumir al Componente Principal 1 (CP1) como un
componente de tamafio. Esta generalizacion es vali-
da solo si la variacion explicada por CP1 es gran-
de, como es el caso de nuestros datos. Este
procedimiento permite formular los patrones de va-
riacién ontogenética de la forma mediante los deno-
minados coeficientes alométricos estaticos mul-
tivariados, que expresan la relacion entre el coefi-
ciente de cada variable en el primer componente
(CP1) y la media de todos los coeficientes en ese
componente (Jolicoeur, 1963).

Con el fin de excluir del efecto que en el anali-
sis pudiera producir el tamafio desigual de los ejem-
plares, se utiliz6 el procedimiento conocido como
cizallamiento (shear). Este consiste en la remocion del
efecto del tamafio general de un conjunto de datos
mediante la utilizacion de coeficientes derivados de la
regresion del tamaflo sobre cada componente principal.
Los resultados de este cizallamiento producen compo-
nentes que no estin correlacionados con el tamafio de
los ejemplares bajo estudio. Para este fin se utilizaron
procedimientos de célculo en los programa NEWPC
(Humphries y Swofford, 1985) (Cavalcanti, 1997-2001) y
JACKIE. Los intervalos de confianza del 95% se
obtuvieron mediante el método de bootstrap.
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Los resultados del ACP y del analisis geométri-
co se presentan en graficas de dispersion en el
morfoespacio definido por cada componente y en
graficas que muestran comparativamente las defor-
maciones del espacio morfologico definido por las
variables estudiadas, respectivamente.

RESULTADOS

Alometria

Aunque el analisis alométrico multivariado reveld
una sustancial variacién en el tamafio entre los ju-
veniles y los adultos de M. duriventre, las limita-
ciones impuestas por la imposibilidad de disectar los
ejemplares de museo disponibles en el MBUCV y
la ausencia de dimorfismo sexual en la especie, no
permitié la evaluaciéon de posibles diferencias entre
sexos. Los valores de los coeficientes alométricos
para cada variable que se detallan en la Tabla 1
son, en consecuencia, un agregado de ejemplares
de ambos sexos; valores superiores a 1.0 indican
alometria positiva, los inferiores a 1.0 alometria
negativa y los iguales a 1.0 sefialan un crecimiento
isométrico.

Las variables que presentaron alometria positiva
representan el 44% del total de las distancias entre
los hitos anatémicos homologos, distribuyéndose és-
tas mayormente en la region media (tronco) y re-
gion posterior del cuerpo. Esto indica que estas
regiones estan creciendo a una tasa relativamente
mayor en relacién al resto de las variables. Entre
estas alometrias positivas destacan la regién supra-
occipital, que se encuentra bien extendida hacia la
parte posterior y la regiéon dorsal posterior, que
involucra el final de la aleta dorsal y el origen de
la aleta adiposa. Como resultado de este crecimien-
to, el cuerpo de los adultos es casi discoidal en
comparacion con el de los juveniles que es més
alargado. Los valores de alometrias de la regién
comprendida entre los hitos 2, 10, 5 y 9, sugieren
un crecimiento en sentido dorsoventral. Las alome-
trias negativas (32% en total) estuvieron localizadas
en la regién cefélica, comprendida entre los hitos 2,
12, 3 y 11, la cual muestra la reduccién proporcio-
nal de esta region durante el crecimiento. La region
de la aleta dorsal, la caudal y la distancia entre la
cresta supraoccipital y la aleta pélvica, mostraron

valores de isometria, indicativos de una tasa cons-
tante de crecimiento ontogenético.

Andlisis de Componentes Principales

Los tres primeros componentes extraidos de la
matriz de covarianza de los logaritmos de 25 dis-
tancias inter hitos (variables) en 49 ejemplares, ex-
plican el 99.50% de la variacién total de los datos
(Tabla 1). El CP1 es unipolar con coeficientes po-
sitivos aproximadamente de la misma magnitud y
explica el 98.82% de variacion total de los datos,
por lo cual puede ser interpretado como un compo-
nente de tamaifio y sus coeficientes como coeficien-
tes alométricos, segun vimos anteriormente. Se
seleccionaron los tres primeros componentes princi-
pales, los cuales suministran suficiente informacion
para la discriminacién de los patrones de forma
entre juveniles y adultos. Los componentes 2 y 3
fueron cizallados (sheared) para eliminar el efecto
residual del tamafio, con la finalidad de que repre-
senten la verdadera variacion de la forma de los
individuos, independiente del tamafio.

Con la Figura 2, donde se representa el
morfoespacio definido por los tres primeros compo-
nentes (CP1, CP2 y CP3), y los valores de las
cargas de las variables que se dan en la Tabla 1,
es posible observar una segregacién de los juveniles
y los adultos en cuanto a tamafio y forma: una
nube de puntos correspondientes a los ejemplares
juveniles (cruces) a la derecha de la figura y otra
nube correspondiente a los adultos (cuadrados) a la
izquierda. Los cambios que se observan estan aso-
ciados principalmente con el CP2, el cual expresa
el decrecimiento de la regién cefélica, casi exclusi-
vamente explicado por la disminucion relativa de la
distancia entre el hocico y el borde anterior de la
fontanela (variable 1). Otras distancias que
coadyuvan a esta disminucién relativa de la regi6n
anterior de la cabeza son: hocico-istmo (distancia
2); borde anterior de la fontanela-proceso
supraoccipital (distancia 3) y borde anterior de la
fontanela-istmo (distancia 5). A lo largo del CP3,
se describe una variacion de la forma casi exclusi-
va de la regién dorsal posterior: final de la dorsal-
origen de la adiposa (distancia 14) y final de
complejo hipural- final de la anal (distancia 21).
Esto se expresa como cambio en la forma de la
region. caudal, producto de la elongacion de la zona
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Tabla 1. Varianza acumulada, coeficientes (CP1 sin cizallar, CP2 y CP3 cizallados) y coeficientes
alométricos multivariados (intervalo de confianza resultado de 2000 bootstraps). Las variables corres-
ponden a las distancias inter hitos anatémicos homélogos, segiin la Tabla 2.

Varianza Acumulada 98.80% 99.80% 99.50%  Coeficientes. Alométricos

Variables CP1 CP2 CP3 Coef. Inter. 97.5%
1 0.138 0.890 -0.123 0.69 0.79
2 0.137 -0.128 -0.003 0.69 0.72
3 0.179 0.231 0.179 0.90 0.94
4 0.16 0.019 0.035 0.81 0.83
5 0.148 -0.206 0.021 0.75 0.78
6 0.252 0.135 -0.013 1.28 131
7 0.199 0.071 -0.161 1.00 1.02
8 0.183 0.072 -0.123 0.93 0.94
9 0.177 -0.015 0.015 0.89 091
10 0.193 -0.041 0.047 0.98 1.00
11 0213 0.076 -0.149 1.08 1.09
12 0.204 0.113 -0.257 1.03 1.05
13 0.205 0.113 -0.146 1.04 1.05
14 0.232 -0.034 0.647 1.18 122
15 0213 0.012 0.207 1.08 1.09
16 0218 0.080  -0.205 110 L
17 0211 0.098 0278 1.065 1.08
18 0205 -0.033 -0.042 1.04 107
19 0.202 0.045 0.072 1.02 104
20 0219  0.050 -0.096 1.17 1.12
21 0203 - -0.020 0.381 103 - 1.06
2 0.22 0.006 0.042 111 1.13
23 0.242 0.079 -0.031 125 1.28
24 | 0212 0.015 -0.046 1.07 1.09

25 0.176 0.038 0.225 - 0.89 0.92
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Figura 2. Espacio morfoldgico definido por el Analisis de Componentes Principales de veinticinco distan-
cias intehitos homoélogos, en 49 ejemplares de M. duriventre. (Cruces = juveniles; cuadrados = adultos).

comprendida ente el final de la aleta dorsal, aleta
adiposa y final de la aleta anal. La dispersion de
los puntos correspondientes a cada uno de los gru-
pos (juveniles o adultos) en La Figura 2, indica una
mayor variabilidad de la forma de los juveniles con
respecto a los adultos.

Las diferencias de la forma de los juveniles y
los adultos, fue ratificada a través del analisis dis-
criminante de las 25 distancias interhitos homologos
en los dos grupos, mediante un andlisis de varianza
multivariado (MANOVA) del programa PAST, que
permite hacer inferencias acerca de la igualdad de
las medias de datos multivariados. Los resultados
de este analisis mostraron diferencias significativas
entre los juveniles y los adultos de la especie estu-
diada, con un valor de lambda de Wilk de 0.1221,
un valor de F= 6.616 y probabilidad de p= 1.107 E-
5. Si bien esta prueba no permite discriminar cuales
de las variables interhitos homdlogos intervienen en
la diferenciacion de los dos grupos, revela una
diferencia significativa entre la forma de los juveni-
les y la de los adultos. Una evidencia adicional de
estas diferencias se puede observar en la Figura 5
donde se muestran histogramas de discriminacién
de los datos multivariados para juveniles y adultos,
utilizando las rutinas para discriminacién multivaria-
da de T? de Hotelling (Hotelling, 1933). La prueba

discriming correctamente al 95.9% de los ejempla-
res como pertenecientes a la forma juvenil o adulta,
con una alta significacién (p=0.001).

Analisis de Procrustes

Con la matriz de valores de las coordenadas
cartesianas para cada hito y mediante el programa
PAST, proyectamos la configuracion de hitos de
cada ejemplar en un morfoespacio bidimensional,
para asi establecer las diferencias en la forma de
los ejemplares, posterior a la rotacion, traslacion,
dilatacién y escalamiento de todas las configuracio-
nes. Las diferencias en la forma externa de los
organismos se muestran por la deformacién y las
tonalidades de gris de las cuadriculas que definen a
Jos organismos en este espacio. Se tomé como re-
ferencia para la comparacion al ejemplar juvenil de
menor tamafio. En la Figura 3, se resume la varia-
cién de la forma durante el crecimiento: las cua-
driculas se ensanchan en las regiones de mayor
crecimiento relativo (gris mas oscuro, en la region
media de los ejemplares) y se contraen (gris mas
claro) en aquellas regiones de menor crecimiento
relativo. Los tonos de gris y el patrén de expansion
de las cuadriculas indican el crecimiento dorsoven-
tral de la zona media y la contraccién de la zona
cefalica, a medida que los ejemplares crecen.
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Tabla 2. Descripcién de las distancias interhitos homologos, que se utilizan como variables representati-

vas de la forma corporal de M. duriventre.

variables hitos Descripcion de la variable
1 (1-2) Hocico - Borde anterior fontanela
2 (1-12) Hocico - Itsmo
3 (2-3) Borde anterior fontanela - Proceso supraoccipital
4 (2-11) Borde anterior fontanela - Origen aleta pectoral
5 (2-12) Borde anterior fontanela - Itsmo
6 (3-4) Proceso supraoccipital - Origen aleta dorsal
7 (3-10) Proceso supraoccipital - Origen aleta pélvica
8 (3-11) Proceso supraoccipital - Origen aleta pectoral
9 (3-12) Proceso supraoccipital - Itsmo
10 (4-5) Base aleta dorsal
11 (4-9) Origen aleta dorsal - Origen aleta anal
12 (4-10) Origen aleta dorsal - Origen aleta pélvica
13 (4-11) Origen aleta dorsal - Origen aleta pectoral
14 (5-6) Final aleta dorsal - Origen aleta adiposa
15 (5-8) Final aleta dorsal - Final aleta anal
16 (5-9) Final aleta dorsal - Origen aleta anal
17 (5-10) Final aleta dorsal - Origen aleta pélvica
18 (6-7) Origen de la aleta adiposa - Final complejo hipural
19 (6-8) Origen de la aleta adiposa - Final aleta anal
20 (6-9) Origen aleta adiposa - Origen aleta anal
21 (7-8) Final complejo hipural - Final aleta anal
22 (8-9) Base aleta anal
23 (9-10) Origen aleta anal - Origen aleta pélvica
24 (10-11) Origen aleta pélvica - Origen aleta pectoral
25 (11-12) Origen aleta pectoral - Itsmo
DISCUSION pecies dulceacuicolas del pais, tales como el de

Mediante la comparacion cuantitativa de los pa-
trones de forma de los organismos durante su tra-
yectoria ontogenética es posible establecer y com-
parar variaciones de tamaiio y forma entre los indi-
viduos de una misma especic o de especies dife-
rentes. Por su parte, los analisis multivariados y
geométricos nos brindan la oportunidad de estable-
cer, visualizar y comparar los cambios en la forma
en regiones especificas del cuerpo durante el creci-
miento de los organismos. Trabajos recientes en es-

Martinez y col. (2001) en tres especies en dos
géneros de la subfamilia Characinae; el de Bonilla
y Lopez Rojas, (2001) en tres especies del género
Gephyrocharax; el de Gonzalez y Lopez Rojas
(2002) en Astyanax bimaculatus y el de Alfonsi y
col. (2003) en Cyprinodon dearborni, son una
muestra de la utilidad creciente de este tipo de
estudio en la cuantificaciéon de los cambios en la
morfologia externa de los individuos, en aplicaciones
que van desde investigaciones taxondmicas y filo-
genéticas, hasta el establecimiento de hipétesis de
especiacion en peces dulceacuicolas de Venezuela.
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Figura 3. Patrén de cambio corporal que se obtiene al comparar el juvenil de menor tamafio y el adulto de mayor
tamaiio de M. duriventre. Los nimeros 1 al 12 designan los hitos anatomicos homologos determinados en el contorno
externo. Tonos més oscuros y un mayor tamafio de las cuadriculas indican mayor crecimiento relativo.

En M. duriventre, los resultados obtenidos me-
diante los modelos de analisis geométrico y multi-
variado, muestran un crecimiento ontogenético dife-
rencial. Los juveniles presentan una forma relativa-
mente mas alargada en sentido antero-posterior,
con una regién cefalica mas desarrollada, mientras
que en los adultos la forma del cuerpo es casi
discoidal, con la region cefalica relativamente me-
nos desarrollada.

Las modificaciones que contribuyeron predomi-
nantemente a producir los cambios observados en
el contorno externo del cuerpo durante el desarrollo
ontogenético de M. duriventre fueron: la extensién
posterior de la region supraoccipital; la reduccion
de la regién frontal del neurocraneo; la dilatacion
de la regiéon comprendida entre el final de la aleta
dorsal y el origen de la aleta adiposa; la extension
dorso ventral de la regién post craneal y un incre-
mento en la elevacion en la posicion de las aletas
pélvicas con respecto al nivel del origen de la aleta
anal. Tomadas en su conjunto, estas modificaciones
producen el ensanchamiento dorso ventral de la re-

gién post craneal y media del cuerpo, concomi-
tantemente con la reduccion de la region cefélica
anterior. Estos cambios producen la forma discoidal
que caracteriza a los adultos de esta especie.

Para tratar de examinar estos resultados desde
un punto de vista histérico-evolutivo se establecid
un contraste con el trabajo filogenético realizado
por Fink y Zelditch (1996) con tres especies de
caribes (Pygogentrus cariba, P. natteri y P.
piraya), utilizando dos especies relacionadas
(Pygopristis denticulata 'y Serrasalmus goul-
dingi), como grupo externo. Alli los autores derivan
dos caracteristicas ontogenéticas plesiomorficas in-
tegradas en el grupo, representadas por la profun-
dizacién de la regién posterior del cuerpo relativo a
la cabeza y el incremento en la curvatura de la
region dorsal, asociada con un incremento en la
convexidad de la cabeza y del perfil posterior. En
contraste con el perfil dorsal convexo y la cabeza
relativamente masiva de los caribes, M. duriventre
presenta un perfil dorsal céncavo y una reduccion
relativa del tamafio de la cabeza durante el creci-
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miento, muy diferente de las condiciones reportadas
para el grupo de caribes. En cuanto al incremento
de la curvatura de la region posterior a la cabeza,
sin embargo, M. duriventre mantiene una condicién
similar a la reportada para el grupo de los caribes
citados anteriormente. De lo anterior puede con-
cluirse que M. duriventre presentaria la condicion
supuestamente primitiva de Fink y Zelditch (op.
cit.) para la curvatura en la regién posterior, pero
no la condicién de la convexidad de la cabeza.

De acuerdo con Vari (1979), la presencia de
una transicion ontogenética en un caracter determi-
nado en s6lo uno de los integrantes de dos grupos
hermanos cualesquiera, puede deberse a la ausen-
cia de dicha transicién en el ancestro comun de los
grupos y su posterior aparicién en uno de ellos, o a
la presencia de la transicion en el ancestro comun
de ambos grupos y pérdida posterior en uno de los
grupos. Tomando en cuenta que M. duriventre se
encuentra incluida dentro de la subfamilia Serrasal-
minae, como se puede observar en la Figura 4, que

ilustra el esquema de relaciones de la subfamilia
propuesto por Machado-Allison (1983) y que el
mosaico de caracteres que parece presentar M.
duriventre en las variables examinadas no permite
plantear una reinterpretacion de su posicion en el
esquema, nos planteamos como una futura linea de
investigacién el estudio de las caracteristicas del
crecimiento de las tres especies del género
Mpylossoma en Venezuela, a los fines de estudiar
la evolucién de este importante grupo de especies.

CONCLUSIONES

La comparacion de los patrones de crecimiento
diferencial en series de desarrollo es de gran utili-
dad tanto para estudios taxondémicos, como
filogenéticos. Meyer (1990) considera que la des-
cripcion de morfoespacios morfométricos intraespe-
cificos es importante porque podria ayudar al taxo-
nomo, por ejemplo, a asignar un morfotipo de
estatus taxondmico desconocido, a una determinada

Figura 4. Esquema de relaciones filogenéticas para los géneros de la subfamila Serrasalminae (Tomado de Machado-
Allison, 1983). En el rectdngulo se resalta la posicion de M. duriventre en el grupo.
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Figura 5. Discriminacion entre los dos grupos (juveniles y adultos) de M. duriventre, utilizando la rutina de analisis
discriminante y prueba de Hotelling de PAST. El porcentaje de clasificaciones correctas es 95.9%.

especie. Los patrones de alometria ontogenética re-
flejan asi mismo el crecimiento relativo de los ca-
racteres y por lo tanto pueden ser alterados por
cambios en la ontogenia y la heterocronia, entre
otros factores que modifican el crecimiento dinami-
co del cuerpo de los organismos (Klingenberg y
Spencer, 1993).

Aunque a simple vista los juveniles y los adultos
de los representantes de M. duriventre poseen di-
ferencias muy evidentes en su forma externa, el
uso de herramientas de la morfometria moderna
nos permitieron tanto la determinacion de las varia-
bles (distancias inter hitos) que describen el cambio
‘alométricos en el contorno externo del cuerpo de
los ejemplares, como la cuantificacién y visualiza-
cién de los mismos. Las graficas obtenidas nos
permitieron una interpretacion y visualizacion mas
objetiva de los cambios morfoloégicos que se produ-
cen durante el paso de juveniles a adultos. Pode-
mos afirmar entonces que las dos etapas en las
cuales nos fue posible dividir el crecimiento de M.
duriventre, son morfologicamente distintas e inde-
pendientes del tamario.

Pudimos evidenciar asi que durante el desarrollo
ontogenético de M. duriventre se observa el en-
sanchamiento dorso ventral de la regién post cra-

neal y media del cuerpo, concomitantemente con la
reduccion de la region cefélica anterior. Estos cam-
bios producen la forma discoidal caracteristica de
los adultos de esta especie.

La comparacion de algunas caracteristicas del
crecimiento ontogenético de M. duriventre, con lo
reportado en la literatura para grupos de especies
relacionadas, muestra un mosaico de caracteristicas
apomorficas y plesiomoéficas que plantean un estu-
dio maés riguroso con otras especies del género
Mpylosssoma del pais, grupo que presentan patrones
de crecimiento muy similares.
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