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RESUMEN 

La alometría ontogenética es la relación entre el tamaño y la forma de un organismo. 

El tamaño de un organismo varía en el tiempo y según las condiciones que existan en el 

medio. La temperatura del agua, el viento y la marea juegan un rol importante en aspectos 

biológicos de los peces marinos, por lo que se puede inferir que variaciones y el conjunto de 

estas condiciones ambientales tengan un efecto sobre la forma y la alometría, debido a la 

variabilidad en las condiciones oceanográficas de la zona costera. El objetivo de este estudio 

es determinar el efecto que las condiciones ambientales in situ (temperatura del agua y el 

esfuerzo del viento) y las mareas, generan en la morfología y la alometría ontogenética en 

larvas de chalaco Auchenionchus crinitus (Labrisomidae), durante primavera y verano. Para 

visualizar el cambio de forma y tamaño durante la ontogenia temprana y el potencial efecto 

de la variabilidad ambiental costera se utilizó morfometría geométrica por medio del análisis 

de los landmarks. El patrón de alometría ontogenética en esta especie se da en 3 etapas y con 

una curva sinusoidal. La mayor alometría se observó en larvas en flexión. El desarrollo 

integrado de los módulos neurocráneo-mandíbula y neurocráneo-aleta pectoral, y desarrollo 

modular de la mandíbula con la aleta pectoral se relacionan con el desarrollo osteológico y 

la funcionalidad de estas estructuras. Existen diferencias significativas en la alometría y la 

forma entre condiciones de afloramiento (primavera) y estratificación de la columna de agua 

(verano). La variabilidad estacional de la temperatura del agua de mar fue el factor que más 

influyó en la morfología, además de la ontogenia. Los cambios en el patrón de alometría y la 

forma en el desarrollo larval de A. crinitus podrían ser una respuesta fenotípica a los cambios 

en las condiciones ambientales que generan afloramiento y estratificación de la columna de 
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agua, más las mareas, como una forma de compensar la variabilidad del ambiente y así 

sobrevivir a la etapa pelágica.  



1 
 

INTRODUCCIÓN 

Los análisis de forma son una aproximación para entender las diversas causas que 

existen en la variación y transformación morfológica, debido a que son muchos los procesos 

biológicos que producen diferencias en los organismos o en parte de ellos, tales como 

enfermedades, mutaciones, desarrollo ontogenético, adaptación a factores geográficos 

locales o diversificación evolutiva. Estas diferencias en forma pueden mostrar diferencias en 

procesos de crecimiento y morfogénesis (Zelditch et al. 2012).  

Las variaciones en tamaño son determinantes de la variación de muchos rasgos de los 

organismos, ya que el tamaño tiene mucha importancia en aspectos biológicos. Por ejemplo, 

los procesos de desarrollo van acompañados de un crecimiento en tamaño por parte de los 

organismos y la diversificación evolutiva involucra la diferenciación en tamaño entre 

distintas taxa relacionadas. Muchos estudios de alometría han investigado la influencia del 

tamaño en el rol ecológico o en el rendimiento funcional de los organismos (Zelditch et al. 

2012, Klingenberg 2016).  

La asociación estadística entre el tamaño y la forma se define en general como 

alometría, la cual muestra una determinada relación entre el tamaño corporal y otros 

caracteres de un organismo. Es importante porque indica la variación en un gran número de 

rasgos morfológicos, fisiológicos y de la historia de vida de los organismos, lo que está 

fuertemente relacionado con las variaciones en tamaño (Mitteroecker et al. 2013, Pelabon et 

al. 2014). Estos cambios resultan del crecimiento de sus distintos componentes corporales a 

distintas velocidades, por lo que la alometría puede ser negativa o positiva: un rasgo presenta 

un crecimiento alométrico negativo si es que éste aumenta menos en tamaño que otros rasgos 



2 
 

o que el tamaño total del organismo, en cambio, un rasgo con alometría positiva aumentará 

más en tamaño que otros caracteres (Mitteroecker et al. 2013). Es así que los estudios sobre 

morfometría alométrica muestran cómo la forma específica de un órgano varía en tamaño, 

cuando cambia el tamaño corporal del organismo, produciendo un cambio en la forma.  

Los patrones alométricos se pueden observar en distintos niveles taxonómicos 

(individual, poblacional o en la diferenciación de especies) y dependiendo como actúa dentro 

de ellos, es que se distinguen 3 tipos de alometría: alometría estática, se estima a través de 

una población o especie en un mismo estado de desarrollo; alometría evolutiva, que se refiere 

a cambios evolutivos en la forma correlacionados con cambios evolutivos en el tamaño, y 

por último la alometría ontogenética, la cual es estimada ya sea a nivel individual o 

poblacional, pero durante el desarrollo de los organismos (Zelditch et al. 2012, Pelabon et al. 

2013).  

La alometría ontogenética entonces es la asociación existente entre el tamaño y la 

forma a través de las distintas clases de edad. Generalmente se utiliza como una estimación 

de la trayectoria ontogenética de una población (se refiere al patrón de crecimiento promedio 

de una población), preferentemente cuando no se conocen las edades individuales 

(Mitteroecker et al. 2013). Este crecimiento alométrico provoca la madurez morfométrica 

(Alemán 2015), ya que por medio del proceso ontogenético, el cual involucra un crecimiento 

y diferenciación, las larvas se someten a grandes cambios con respecto a la morfología, 

metabolismo y comportamiento, con el fin de transformarse en juveniles, sin dejar de ser 

organismos funcionales (Koumoundouros et al. 1999).  
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Los organismos están integrados para actuar como un todo. Los individuos y sus 

principales unidades morfológicas están compuestos de múltiples partes, las cuales son 

distintas en función, anatomía u origen embrionario. Esta coordinación en subunidades es 

conocida como integración morfológica y se centra principalmente en la biología evolutiva 

del desarrollo bajo el título de modularidad (Klingenberg 2009).  

La integración y modularidad se encuentran conectadas. La integración es la 

tendencia de diferentes rasgos a variar conjuntamente de manera coordinada a lo largo de 

una estructura morfológica o de un organismo completo. Existe modularidad si la integración 

se concentra dentro de ciertas partes o regiones de una estructura, los módulos, pero es 

relativamente débil entre estos. La modularidad por lo tanto significa que la integración en 

una estructura está dividida en compartimientos, con una fuerte integración intra módulos y 

débil entre módulos (Klingenberg 2014).  

La modularidad y la integración han sido estudiadas en diferentes sistemas de estudio, 

como, alas de insectos, mandíbulas de roedor y muchos esqueletos de mamíferos, incluidos 

los humanos (Klingenberg 2009).  

Dependiendo de los procesos de la integración y modularidad se distinguen distintos 

niveles de integración, tales como, integración estática, del desarrollo, funcional, ambiental, 

evolutiva y ontogenética, ésta última describe la integración de rasgos a través de los estados 

ontogenéticos, relacionándose de forma estrecha con la alometría ontogenética (Klingenberg 

2014).  
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Para el análisis de la forma, la morfometría geométrica otorga una gran ventaja, no 

sólo porque permite una descripción precisa, sino también porque genera análisis estadísticos 

rigurosos y visualización, interpretación y comunicación de los resultados. Gracias a esto es 

posible encontrar diferencias en estructuras que a simple vista son similares, como las 

estructuras circulares (Zelditch et al. 2012).  

La morfometría geométrica se utiliza como una herramienta utilizada para medir el 

crecimiento alométrico, ya que permite visualizar las trayectorias de crecimiento y los 

cambios de forma relacionados con el tamaño (Loy et al. 2001). Dentro de ésta el método 

más usado para estimar la alometría es por medio del análisis de regresión multivariada de la 

forma y el tamaño del centroide (Klingenberg 2016).  

La morfometría geométrica ha abierto nuevas posibilidades para el estudio de la 

integración morfológica (Klingenberg 2009). Una amplia gama de métodos morfométricos 

se han utilizado para estudiar la integración morfológica y la modularidad (Klingenberg 

2014).   

Los datos que se utilizan para realizar estas estimaciones corresponden a un conjunto 

de “landmarks” (hito o marca), los cuales son puntos del espacio que tienen un nombre y 

coordenadas cartesianas; estos son los datos que luego se someterán a análisis. Estos puntos 

representan caracteres anatómicos que deben ser reconocidos en el mismo punto en todos los 

organismos de estudio, lo que los hacer ser puntos homólogos (Toro et al. 2010, Zelditch et 

al. 2012).  Por lo mismo, la selección de los landmarks debe ser rigurosa ya que permite 

visualizar las implicancias biológicas de las variaciones observadas (Toro et al. 2010). 
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En los peces, la mayoría de las configuraciones de landmarks utilizadas están 

enfocadas a las estructuras de alimentación y locomoción, ya que son considerados motores 

primarios de la coexistencia y riqueza de especies, y también de la forma del cuerpo, el cual 

es un factor que contribuye a la multitarea de muchos rasgos, como la natación, captura del 

alimento, depredación y el desove (Farré et al. 2016).  

El tamaño de un organismo varía en el tiempo y según las condiciones que existan en 

el medio en el que se encuentren. La temperatura del agua es importante, ya que influye 

directamente en aspectos biológicos de los organismos, tales como la alometría, tamaño 

corporal, crecimiento, diferenciación muscular, caracteres merísticos, entre otros (Osse & 

Van den Boogaart 1995; Loy et al. 2001). Ésta además controla la tasa de desarrollo y 

supervivencia en rangos óptimos, ya que determina la duración de los estadios ontogénicos, 

el tamaño larval en la eclosión, la eficiencia en el uso del saco vitelino, inicio de la primera 

alimentación y posibles deformaciones embrionarias (Azocar et al. 2014). En base a la 

importancia de la temperatura del agua en la vida de los organismos marinos es posible inferir 

que ésta tendrá un efecto en la forma de ellos. El viento también tiene efectos en los 

organismos, por ejemplo, en el crecimiento, dado que mueve aguas superficiales y con eso 

fuentes de alimento, ya sea lejos o a lo largo de la costa (Bergenius et al. 2005). Por último, 

el ciclo lunar, a través de las distintas fases proporcionan un conjunto de señales ambientales 

para los organismos, por medio de los ciclos mareales (deBruyn & Meeuwig 2001). Estas 

condiciones provocarían un aumento del tamaño de los organismos, producto de una mayor 

disponibilidad de alimento y disminución de la depredación, dependiendo de la fase lunar 

(Hernández-León 2008). 
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Es plausible entonces inferir que estas variaciones regulares y el conjunto de estas 

condiciones ambientales tengan un efecto sobre la forma y la alometría de los organismos. 

Lo anterior se debe a que la región costera es un ambiente importante para el desarrollo de 

estados adultos de peces bentónicos dada la variabilidad en las condiciones oceanográficas 

de la zona, además de tener un rol importante en la retención, dispersión y suministro de 

larvas hacia áreas adecuadas para el asentamiento (Narváez et al. 2004, ).  

En esta región la alta disponibilidad alimentaria, baja abundancia de depredadores, 

las características físico-químicas favorables y los patrones de circulación que promueven la 

retención en áreas de desove, la temperatura, salinidad y la estratificación de la columna de 

agua pueden afectar la abundancia y el estado de condición de las larvas (Díaz-Astudillo et 

al. 2017). Lo cual podría verse reflejado en cambios en el patrón de alometría y la morfología 

de estados tempranos de peces que habitan en la región cercana a la costa.  

La especie modelo seleccionada en este estudio corresponde a un pez costero, el 

chalaco Auchenionchus crinitus (Jenyns, 1842) (Perciformes: Labrisomidae). La Familia 

Labrisomidae posee características comunes, como la presencia de espinas en las aletas 

dorsal, anal, o una espina en la aleta pélvica y ausencia de aleta adiposa (Watson 1996). 

Auchenionchus crinitus pertenece al suborden Blennioidei; estos son peces pequeños de 

menos de 20 cm, se ubican en arrecifes rocosos o coralinos a baja profundidad, su cuerpo es 

alargado, comprimido y flexible, con lo cual tiene un movimiento de natación fluido, 

presentan cirros en la zona anterior a la nariz, los ojos y la nuca. Las aletas pélvicas son 

torácicas y están insertadas delante de las pectorales; presenta una larga aleta anal y 

generalmente solo una aleta dorsal, y la aleta caudal es redondeada. En su mayoría son 
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crípticos, con el color marrón como predominante y presentan manchas o rayas en el cuerpo; 

esta característica junto con su tamaño los hace relativamente poco visibles.  

En cuanto a la reproducción y desarrollo, presentan huevos demersales esféricos, con 

cuidado parental (generalmente por machos). En las especies que presentan estados larvales, 

éstas eclosionan con los ojos pigmentados, boca abierta y un saco vitelino de tamaño 

pequeño. Las larvas son generalmente alargadas con una pigmentación ligera, con 

melanóforos más marcados en la zona dorsal de la vejiga gaseosa, el intestino y a lo largo del 

margen ventral de la cola. Las larvas generalmente se encuentran limitadas a aguas costeras 

poco profundas (Watson 1996; Zaniolo et al. 2004). Específicamente, A. crinitus posee de 

20 a 45 cirros nucales y orbitales, sus aletas pélvicas son cortas y gracias al número de cirros 

y de dientes en el palatino es fácil identificarlo (Saez & Pequeño 2009).  
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OBJETIVOS 

Objetivo General 

Determinar el efecto que las condiciones ambientales in situ, como la temperatura del 

agua de mar y la magnitud del esfuerzo del viento junto con las mareas, generan en la 

morfología y la alometría ontogenética en larvas de chalaco, Auchenionchus crinitus en la 

bahía El Quisco, Chile central, durante condiciones de primavera y verano.  

Objetivos específicos   

1. Analizar la variabilidad de las condiciones ambientales durante el períodos de estudio 

(2015-2016) (condiciones de marea, temperatura del agua de mar y magnitud del esfuerzo 

del viento).  

2. Cuantificar en larvas de cohortes de primavera y de verano (2015-2016), los cambios 

morfológicos y la alometría ontogenética larval entre los diferentes factores meteorológicos 

(magnitud del esfuerzo del viento) y oceanográficos (temperatura del agua de mar y 

condiciones de marea). 

 3. Determinar la influencia de factores meteorológicos (magnitud del viento) y 

oceanográficos (temperatura del agua de mar y condiciones de marea) en los cambios 

morfológicos de las larvas de peces pertenecientes al período de estudio 2015-2016.  

4. Evaluar el grado de integración y modularidad del desarrollo morfológico del neurocráneo, 

aparato mandibular y aletas pectorales, a lo largo de la ontogenia larval de Auchenionchus 

crinitus, en larvas tratadas con tinción mixta, por medio de morfometría geométrica para el 

período de estudio 2016-2017. 



9 
 

HIPÓTESIS 

Las condiciones ambientales in situ, tales como la temperatura del agua de mar y la 

magnitud del esfuerzo del viento, además de las condiciones de marea provocadas por las 

distintas fases lunares, producen diferencias en los cambios morfológicos durante el 

desarrollo larval y alometría ontogenética en larvas de chalaco, Auchenionchus crinitus 

(Jenyns, 1842).  

Las predicciones asociadas a la hipótesis de trabajo son las siguientes:  

1. Los cambios morfológicos de Auchenionchus crinitus ocurren temprano en la ontogenia 

larval y van disminuyendo a medida que se avanza en ella.   

2. La alometría ontogenética será influida positivamente con un aumento de la temperatura 

del agua de mar, mientras que con la magnitud del esfuerzo del viento será influida 

negativamente.  

3. En períodos de cuadratura (sicigias) se esperan cambios morfológicos acelerados (lentos) 

en las larvas de A. crinitus, lo que se traduce en una mayor (menor) alometría.  
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MATERIALES Y MÉTODOS 

Área de estudio  

La bahía El Quisco (33.4° S, 71,7° O) presenta una orientación noroeste, y 

corresponde a una orilla rocosa que se utiliza como Área de Manejo de Recursos Bentónicos. 

Es un área marina protegida explotada de manera controlada por pescadores artesanales. La 

línea costera se caracteriza por la presencia de playas arenosas y arrecifes rocosos, albergan 

varios peces cripto-bentónicos. Junto con esto también es posible encontrar altas abundancias 

de peces en su estado larval, tales como Engraulis ringens (Jenyns, 1842) (Engraulidae), 

Gobiesox marmoratus (Jenyns, 1842) (Gobiesocidae), Strangomera bentincki (Norman, 

1936) (Clupeidae), Helcogrammoides cunninghami (Smitt, 1898) (Tripterygiidae) 

Auchenionchus crinitus (Jenyns, 1842) (Hernández-Miranda et al. 2006, Díaz-Astudillo et 

al. 2017).  

 La bahía se ubica entre dos áreas de surgencia importantes, Punta Curaumilla al norte 

y Punta Toro al sur. La temperatura superficial del agua presenta un ciclo estacional, con un 

aumento en primavera, encontrándose valores máximos en verano y mínimos en invierno. El 

viento también presenta una fuerte estacionalidad, marcada principalmente por el 

componente este-oeste durante primavera y verano, con una velocidad del viento alta, donde 

la dirección oeste-suroeste es predominante. Se generan condiciones de surgencia favorables 

a lo largo de todo el año, intensificándose durante primavera y verano (Narváez et al. 2004).  

Es posible observar también una alta estratificación e ingreso de agua oceánica en verano y 

fuertes tormentas en invierno (Hernández-Miranda et al. 2003). 
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Trabajo de terreno 

Las larvas utilizadas fueron recolectadas en la bahía El Quisco (33°24’S - 71°42’ O) 

(Figura 1), dentro del proyecto FONDECYT 1150296.  

Figura 1. Mapa de la bahía El Quisco. La estrella gris corresponde a la posición del anclaje, 

la estrella negra muestra la posición de la estación meteorológica y las líneas corresponden a 

la posición de los lances en el muestreo (Díaz-Astudillo et al. 2017).  

Los muestreos se realizaron a 1 km de la costa aproximadamente. Se realizaron 16 

muestreos en total entre septiembre del 2015 y febrero del 2016 (período 1) y septiembre del 

2016 y febrero del 2017 (período 2), ambos según el ciclo lunar. Los muestreos fueron 

nocturnos y en cada uno de ellos se efectuaron 3 lances oblicuos con red Bongo, de 60 cm 

de diámetro y 300 μm de apertura de malla, a una profundidad de 20 m y con una duración 

de 15 min, en una zona con profundidad máxima de 30 m. La red fue equipada con un 

flujómetro TSK, donde el volumen de agua filtrada varió entre 17,08 y 591,62 m3 con un 

promedio (± DE) de 71,98 ± 81,35 m3 para el período 1 (2015-2016), mientras que para el 

período 2 (2016-2017) el volumen de agua filtrada varió entre 5,03 y 1823,27 m3 con un 
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promedio (± DE) de 129,49 ± 240,06 m3. Una vez que las muestras fueron extraídas del copo 

se les aplicó una sobredosis de benzocaína (BZ-20), y para disminuir los efectos de la fijación 

en la forma de los organismos y la degradación de los tejidos, las larvas se fijaron en 

formalina al 5% tamponada con borato de sodio, todo esto a bordo de la embarcación. 

Posteriormente, y en menos de 24 h, fueron traspasadas a etanol al 96%, para evitar 

degradaciones producto de la formalina, siguiendo el protocolo planteado por Nikolakakis et 

al. (2014).  

Registro de datos  

La temperatura del agua se registró mediante termistores marca HOBO © water Temp 

modelo ProV2 en un sistema anclado a 1 km de la costa ubicado en 33°23’0.85’’S latitud 

sur, 71°41’56,4’’O longitud oeste. Este sistema anclado constó de una serie de termistores 

situados en profundidades fijas, las cuáles se detallan en la Tabla 1. El nivel del mar fue 

registrado con un sensor de presión HOBO U20 que estuvo situado cerca del fondo (a 20 m) 

en la misma línea anclada de los termistores (Tabla 1).    

El viento fue registrado mediante el uso de información de una estación 

meteorológica. Para el período entre los años 2015-2016 se obtuvo información del vector 

viento con una estación meteorológica HOBO modelo U30 ubicada en la bahía Las Cruces 

(Tabla 1).   
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Tabla 1. Información parámetros ambientales registrados para el período 1 (2015-2016). T: 
termistores.   

Parámetros Modelo Latitud/longitud Profundidad 
(m) 

Inicio – termino 
(dd/mes/año) 

Temperatura 
del agua  

 
T3 

 33°23’0.85’’S/ 
71°41’56,4’’O 5 29/09/15 – 14/06/16 

T6 
HOBO © 

water Temp 
Pro V2 

33°23’0.85’’S/ 
71°41’56,4’’O 10 29/09/15 – 14/06/16 

T8  33°23’0.85’’S/ 
71°41’56,4’’O 15 29/09/15 – 14/06/16 

T10  33°23’0.85’’S/ 
71°41’56,4’’O 20 29/09/15 – 14/06/16 

Nivel de 
Marea HOBO U 20 33°23’0.85’’S/ 

71°41’56,4’’O 20 28/09/15 – 14/06/16 

Magnitud del 
esfuerzo del 

Viento 
HOBO U 30 33°29’46’’S/ 

71°37’3’9’O 
 
- 28/09/15 – 08/02/16 

 

Trabajo de laboratorio 

Las muestras se analizaron en el Laboratorio de Ictioplancton (LABITI) de la 

Facultad de Ciencias del Mar y de Recursos Naturales de la Universidad de Valparaíso. Se 

realizó una separación del ictioplancton y se identificó la especie según Landaeta (com. pers.) 

en base al pigmento característico de esta especie en su zona ventral (Figura 2). Una vez 

identificada la especie, se seleccionaron 15 fechas correspondientes al período 1 y para el 

período 2 se seleccionaron 5 fechas.  
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Figura 2. Medición de la longitud estándar (línea roja) en larvas de Auchenionchus crinitus. 

El círculo rojo indica la posición del pigmento ventral característico de esta especie.  

Luego se estandarizaron las abundancias a individuos por 100 m3 por medio del 

programa Microsoft Excel. La cantidad de larvas que fueron utilizadas por fecha, se detallan 

en la Tabla 2. Éstas se fotografiaron por medio de una lupa Olympus SZ-61 conectada a una 

cámara Moticam 2500 de 5.0 Mpx, y posteriormente se midió su longitud estándar (desde la 

punta de la premaxila a la punta de la notocorda) (Figura 2) utilizando el programa Motic 

Images Plus 2.0.  
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Tabla 2. Número de larvas de Auchenionchus crinitus correspondiente a cada fecha de 
muestreo.  

Período de 
muestreo Fecha Fases lunares Cantidad (n) 

 
 
 
 
 
 

2015-2016 

28/09/2015 Llena 45 

05/10/2015 Cuarto menguante 59 

20/10/2015 Cuarto creciente 22 
 

27/10/2015 Llena  43 
 

03/11/2015 Cuarto menguante 22 

11/11/2015 Nueva 60 

03/12/2015 Cuarto menguante 3 
 10/12/2015 Nueva 3 
 23/12/15 Llena  46 
 30/12/15 Cuarto menguante 8 
 11/01/16 Nueva  23 
 18/01/16 Cuarto creciente 2 
 25/01/16 Llena 9 
 01/02/16 Cuarto menguante 26 
 08/02/16 Nueva  51 
 30/09/2016 Nueva 11 
 07/10/2016 Cuarto creciente 49 

2016-2017 14/10/2016 Llena  19 
 21/10/2016 Cuarto menguante  8 
 07/11/2016 Cuarto creciente  7 
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Las larvas correspondientes a cada año de estudio se dividieron en 3 rangos de 

tamaño, el cual se usó como un proxy de los estados larvales, los rangos de tamaño para las 

larvas correspondientes a los años 2015 y 2016 se encuentran en la Tabla 3, mientras que las 

larvas pertenecientes a los años 2016 y 2017 se presentan en la Tabla 4.  

Tabla 3. Rangos de tamaño de larvas correspondientes al período de muestreo 2015-2016.  

Grupo Estado larval Rango de tamaño 
Grupo 1 Preflexión 2,90 – 7,0 mm 

Grupo 2 Flexión 7,01 – 9,95 mm 

Grupo 3 Postflexión >10,0 mm 

 

Tabla 4. Rangos de tamaño a de larvas correspondientes al período de muestreo 2016-

2017. 

Grupo Estado larval Rango de tamaño 
Grupo 1 Preflexión 4,85 – 7,1 mm 

Grupo 2 Flexión 7,2 – 9,99 mm 

Grupo 3 Postflexión >10,0 mm 

 

Análisis de datos  

 Análisis ambientales 

Con el objetivo de utilizar la información ambiental de manera cualitativa se efectuó el 

siguiente análisis para la magnitud del esfuerzo del viento, la temperatura del agua y el nivel 

del mar. Con la información antes indicada se establecieron las condiciones máximas de cada 
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uno de los parámetros, obteniendo condiciones, por sobre o bajo este umbral. Luego se 

obtuvieron series de tiempo binarias, donde condiciones bajo el umbral fueron calificadas 

con 0. Por el contrario, las condiciones sobre el umbral fueron prescritas con 1. Con este 

procedimiento, las series ambientales determinaron las condiciones cualitativas sobre las 

cuáles se desarrollaron las larvas correspondientes al período 1 de muestreo (2015-2016).  

 Abundancia larval 

Para determinar diferencias en la abundancia larval entre las fechas de estudio, se realizó 

un test Kruskal-Wallis, ya que los datos de abundancia, para este estudio muestran una 

distribución no normal (Test Shapiro-Wilk: W=0,668 p<0,0001). Lo anterior se realizó en el 

programa STATISTICA 7.  

 Morfometría geométrica 

Para visualizar el cambio de forma y tamaño de las larvas de peces durante la 

ontogenia temprana y el potencial efecto de mareas (asociadas a las fases lunares), 

temperatura del agua y la magnitud del esfuerzo del viento, se utilizó morfometría geométrica 

por medio del análisis de los landmarks. Para llevar a cabo los análisis se creó una base de 

datos utilizando el programa TpsUtil (versión 1.58, FJ Rohlf). Luego la digitalización de los 

landmarks se llevó a cabo en el programa TpsDig (versión 2.17, FJ Rohlf). Las larvas se 

organizaron por tamaño (en orden creciente). Para las larvas recolectadas en el período 2015-

2016 se creó una configuración de 10 landmarks (Figura 3), mientras que para el período 

2016-2017 la configuración de landmarks se centró en la zona de la cabeza, correspondiendo 

a 12 landmarks (Figura 4). Para este período (2016-2017), con el fin de poder visualizar los 
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cambios morfológicos en la ontogenia larval e identificar las estructuras cartilaginosas y 

óseas que constituyen las estructuras del área de la cabeza larval, al conjunto de larvas se le 

aplicó una tinción mixta modificada por Zavala-Muñoz et al. (2016), de Menegola et al. 

(2001) y Gillis et al. (2009). Para esto, las larvas fueron rehidratadas en alcohol al 70%, luego 

se colocaron en una solución ácida de Alcian Blue y Alizarin Red. Posteriormente, se les 

aplicó 3 baños en etanol al 95% y se traspasaron a una solución básica de Alizarin red, para 

luego aclararlas en un gradiente de KOH y glicerol, por último, se fijaron en glicerol al 100%.  

 

Figura 3. Configuración de 10 landmarks para las larvas de Auchenionchus crinitus. 1: 

Premaxila; 2: Extremo anterior del cartílago de Meckel; 3: Centro del ojo; 4: Ceratohial; 5: 

Sínfisis cleitral; 6: Inserción anterior de la vejiga gaseosa; 7: Ano 8: Margen dorsal del 

neurocráneo; 9: Inserción ventral de la aleta pectoral; 10: Inserción dorsal de la aleta pectoral.  
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Figura 4 Configuración de 12 landmarks para larvas de Auchenionchus crinitus tratadas con 

tinción mixta. La coloración azul muestra estructuras cartilaginosas y la morada muestra 

estructuras  óseas. 1: Extremo anterior del cartílago de Meckel; 2: Extremo posterior del 

cartílago de Meckel; 3: Extremo anterior de la premaxila; 4: Angular (zona del arco hioideo); 

5: Zona anterior del Paraesfenoides (base del neurocráneo); 6: Zona posterior del 

Paraesfenoides (base del neurocráneo); 7: Limite dorsal del neurocráneo; 8: Margen dorso-

lateral del neurocráneo; 9: Supraoccipital; 10: Inserción dorsal de la aleta pectoral; 11: 

Inserción ventral de la aleta pectoral; 12:Coracoescapural. Las letras muestran los grupos de 

larvas según la tabla 4. Grupos de tamaño 1 (A), 2 (B), Módulos para análisis de modularidad 

e integración, (C) y 3 (D).  

Los siguientes análisis se realizaron en el programa Morpho J versión 1.0e, según 

Klingenberg (2011). En primer lugar, a los 2 set de datos se les aplicó una Superposición de 

Procrustes para centrar, rotar y escalar las coordenadas y así obtener la figura consenso. Estas 

coordenadas son las que se utilizaron para los análisis posteriores. Para estimar el error de 

digitalización de los landmarks se realizó un Procrustes ANOVA a un set de 25 individuos 
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con una réplica de cada uno, para ambos sets de datos correspondientes al estudio; de esta 

forma, se pudo cuantificar la variabilidad entre individuos y entre réplicas. 

1. Cambios ambientales y su efecto en los cambios morfológicos  

Con el primer set de larvas (2015-2016) se efectuó una regresión lineal por mínimos 

cuadrados entre la longitud corporal y el tamaño del centroide, para estimar si el tamaño del 

centroide es representativo del tamaño de los organismos y así poder utilizarlo en análisis 

futuros. Para cuantificar la alometría ontogenética se realizó una regresión entre las 

Coordenadas de Procrustes (las cuales reflejan la forma de los organismos) y el tamaño del 

centroide. A su vez en el programa PAST versión 3.0, se efectuó un análisis de covarianza 

(ANCOVA) para cuantificar las diferencias de alometría entre las condiciones de marea, 

anomalías de temperaturas del agua y anomalías de la magnitud del esfuerzo viento.  

Para observar la variación de la forma a lo largo de la ontogenia de los organismos, 

se llevó a cabo un análisis de componentes principales (ACP), además se agregaron 

wireframes para visualizar las variaciones de la forma según la disposición de los landmarks. 

Posteriormente, se realizaron Análisis de Variables Canónicas (AVC) y por medio de las 

Distancias de Procrustes se determinó si es que existían diferencias en la forma larval que 

puedan existir entre los períodos estacionales de primavera y verano y a las distintas 

intensidades de cada parámetro ambiental antes mencionado, la significancia de cada grupo 

se determinó mediante un análisis de permutación. Adicionalmente, se realizó un análisis de 

Mínimos Cuadrados Parciales (PLS) con el fin de relacionar las condiciones ambientales 

junto con el cambio morfológico para determinar si es que existe covariación entre la matriz 

de forma y la matriz ambiental y evaluar cuál de las condiciones ambientales es la que influye 
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más en la varianza en forma. En este caso el Bloque 1 corresponde a los cambios de forma y 

el Bloque 2 a las distintas variables ambientales.  

2. Integración y modularidad en el desarrollo larval  

Con el segundo set de larvas se establecieron patrones de covariación entre rasgos, 

evaluándose por medio de un análisis de mínimos cuadrados parciales y se puso a prueba la 

hipótesis de modularidad, en la cual se compara la fuerza de la covariación entre módulos 

hipotéticos con distribuciones alternativas de landmarks (Klingenberg 2014).  

Para lo anterior se establecieron 3 módulos, neurocráneo, aparato mandibular y aleta 

pectoral. Para llevar a cabo este análisis se realizó un PLS para los grupos Neurocráneo - 

Aleta pectoral, Neurocráneo - Mandíbula y Aleta Pectoral - Mandíbula.  

La hipótesis de modularidad se evalúa usando el coeficiente de Escoufier (RV), el RV 

es una medida escalar de la fuerza de asociación entre las coordenadas de dos sets de 

landmarks, se usa para establecer si el desarrollo morfológico es modular o integrado, donde 

valores de RV >0,2 indican integración, mientras que un valor menor indica modularidad 

(Klingenberg 2009; Adams 2016).  
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RESULTADOS 

 

Variables Ambientales  

Figura 5. Condiciones meteorológicas e hidrográficas para el período de estudio 2015-

2016 en la bahía El Quisco. A: Temperatura del mar entre las profundidades de 5-6m, 9-

10m, 12-15m y 18-20 m, B: Componentes u (este-oeste) y v (norte-sur) del esfuerzo del 

viento y C: Serie de tiempo de la anomalía (datos sin la media) del nivel del mar.  
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La temperatura del mar mostró un claro patrón estacional, donde se presentaron aguas 

de menor temperatura (con un mínimo de 11,5ºC) durante la primavera, con un evidente 

aumento estacional hacia el verano (registrando un máximo de 18,6ºC). Esta tendencia 

estacional de las aguas costeras fue modificada a finales de octubre de 2015 y durante la 

segunda semana de noviembre de 2015, ocasiones donde se observaron calentamientos en la 

columna de agua que alcanzaron los 17°C. El calentamiento de las aguas del sector se 

relaciona con una disminución del esfuerzo del viento en la misma fecha (Figura 5.A y B). 

La mayor variación de temperatura se observó a 5-6 m. En verano, desde enero en adelante 

se observó un patrón de estratificación de la columna de agua, la cual se mantiene debido a 

la baja intensidad del esfuerzo del viento en esa fecha (Figura 5.A). El esfuerzo del viento 

que predominó fue el suroeste, con una mayor intensidad para el período de primavera, a 

diferencia del verano. En primavera se observaron 3 eventos de mayor intensidad de esfuerzo 

del viento a principios de octubre, principio y finales de noviembre, además, a mediados de 

octubre se observó un aumento en el esfuerzo del viento noreste (Figura 5.B). Tanto la 

temperatura del agua como el viento se encuentran estrechamente relacionados, ya que a 

medida que aumenta la temperatura, la intensidad del esfuerzo del viento disminuye. El 

patrón de mareas es semidiurno, las más altas amplitudes de mareas se relacionan con las 

mareas de sicigias y las más bajas con las mareas de cuadraturas (Figura 5.C).  
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Abundancia Larval 

A lo largo de las fechas de muestreo asociadas al ciclo lunar, existieron diferencias 

significativas en la abundancia larval (H=56,226 p<0,0001) (Figura 6).  

 

 

Figura 6. Gráfico de Caja y Bigotes. Abundancias larvales de Auchenionchus crinitus (ind. 

100 m-3) correspondientes a cada fecha de muestreo. Las letras indican diferencias 

significativas.   

Cambios Morfológicos y Alometría Ontogenética  

Los resultados del Procrustes ANOVA indicaron que el error de digitalización de 

los landmarks fue de un 4,9% (Tabla 5), por lo tanto, un 95,1% de la variación de la forma 

se debe a variables externas.  
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Tabla 5. Resultados del Procrustes ANOVA de estimación del porcentaje de error en la 

digitalización de los landmarks para el período de estudio 2015-2016. 

Efecto Suma de 
cuadrados 

Cuadrados 
medios 

Grados de 
libertad 

F p 

Individuo 0,128 
 

2,968E-04 
 

432 
 

20,04 
 

<0,0001 

Error 0,006 
 

1,481E-04 
 

450 
 

 

La regresión entre el logaritmo del tamaño del centroide (Log TC) y la longitud 

corporal (LC) fue significativa y positiva, con un porcentaje de predicción de 90,44% 

(p<0,001; R2= 0,90) (Figura 7). En base a esto es que se utilizó el logaritmo del tamaño del 

centroide como un representante de la longitud corporal de las larvas en análisis posteriores.  

 

Figura 7. Regresión entre el logaritmo del tamaño del centroide (Log TC) y la longitud 

corporal (LC) en larvas de Auchenionchus crinitus. 
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 Alometría Ontogenética   

La regresión entre las Coordenadas de Procrustes (CorPr) y el logaritmo del tamaño 

del centroide (Log TC) fue significativa y positiva (p<0,0001; R2= 0,72) y el porcentaje de 

cambio que representa la alometría ontogenética fue de 26,15%. La alometría ontogenética 

varió significativamente entre los 3 rangos de tamaños (ANCOVA de una vía, F=15,06; 

p<0,0001). Las larvas en flexión fueron las que experimentaron mayores cambios de forma, 

mientras que las larvas en estado de preflexión presentaron una menor alometría (Figura 8, 

Tabla 6). 

 

Figura 8. Regresión entre las Coordenadas de Procrustes (CorPr) y el logaritmo del tamaño 

del centroide (Log TC) en larvas de A. crinitus,  mostrando el patrón de alometría 

ontogenético. Los colores indican los grupos de tamaño larval. 
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Tabla 6. Resultados del Análisis de Covarianza y Porcentajes de alometría ontogenética 

según los rangos de tamaño y períodos estacionales. F: valor del estadístico, gl: grados de 

libertad y p: valor de significancia. En rojo los valores que muestran diferencias.  

 

 

En primavera y verano la alometría ontogenética fue significativa y positiva 

(p<0,0001; R2= 0,71; p>0,0001; R2= 0,66) para ambos períodos, variando significativamente 

(F=10,09; p=0,001), con un mayor porcentaje de alometría en primavera (25,82%), mientras 

que en verano el porcentaje de alometría fue de 17,92% (Figura 9; Tabla 6). Los resultados 

sugieren un efecto estacional, que afecta significativamente a la alometría ontogenética 

larval.  

 

  

 
Rangos de 
tamaños 

(mm) 

%Alometría valor p Pendiente F gl valor p 
 
 
 

26,15% 

  
 
 

0,10 
0,23 
0,14 

 
 
 

15,06 
 

 
 
 

2 , 416 

 
 
 

<0,0001 2,90 – 7,0 
7,01 – 9,95 
10,0 – 22,05 

<0,0001 

Períodos  
25,82%, 
17,92% 

  
0,23 
0,18 

 
10,49 

 
1 , 412 

 
0,001 Primavera 

Verano 
<0,0001 



28 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 9. Regresión entre las Coordenadas de Procrustes (CorPr) y el logaritmo del tamaño 

del centroide (Log TC), para el período de primavera y verano.  

Para la temperatura del agua, las regresiones entre las coordenadas de Procrustes 

(CorPr) y el logaritmo del tamaño del centroide (Log TC) fueron significativas y positivas 

para cada una de las profundidades de la columna de agua, y a aguas con mayor y menor 

temperatura respectivamente, entre 5-6 m (p<0,0001; R2= 0.77; p<0,0001; R2= 0.72); 9-10 

m (p<0,0001; R2= 0,79); a 12-15 m y 18-20 m la configuración fue la misma, por lo que se 

realizó sólo un gráfico (p<0,0001; R2= 0.729).  

No se observaron diferencias significativas en la alometría entre el periodo de mayor 

temperatura del agua, y el de menor temperatura del agua (ANCOVA de una vía, F=10,49; 

p=0,23) (Figura 10 ; Tabla 7), 
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Tabla 7. Resultados Análisis de Covarianza y porcentaje de alometría ontogenética para la 

temperatura del agua, magnitud del esfuerzo del viento y mareas. F: valor del estadístico, gl: 

grados de libertad y p: el primero corresponde al valor de significancia de la alometría y el 

segundo al valor de significancia del ANCOVA.  

 

  

 
Temperatura 

del agua 

Alometría valor p Pendiente F gl valor p 
 
 

22,30% 
26,35% 
23,90% 
27,17% 
26,15% 
26,15% 

  
 

0,21 
0,22 
0,21 
0,21 
0,20 
0,20 

 
 

10,49 
 
 

 
 

1 , 412 

 
 

0,23 5-6 m-alta 
5-6 m-baja 
9-10 m-alta 
9-10 m-baja 
12-15 m-baja 
18-20 m-baja 

<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 

Magnitud del 
esfuerzo del 

viento 

 
 
 

23,58% 
26,41% 

  
 
 

0,20 
0,20 

 
 
 

11,74 

 
 
 

1 , 417 

 
 
 

0,84 
 

Alto 
Bajo 

<0,0001 
<0,0001 

Mareas  
27,71% 
25,62% 

  
0,20 
0,18 

 
1,24 

 
1 , 414 

 
0,26 Cuadraturas  

Sicigias  
<0,0001 
<0,0001 
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Figura 10. Regresión entre las Coordenadas de Procrustes (CoPr) y el logaritmo del tamaño 

del centroide (Log TC) para distintas profundidades de la columna de agua de mar y a 

temperaturas del agua más y menos intensas. 5-6 m (A), 9-10 m (B), 12-15 y 18-20 m (C).   

Para la magnitud del esfuerzo del viento a intensidades altas y bajas, las regresiones 

entre las Coordenadas de Procrustes (CorPr) y el logaritmo del tamaño del centroide (Log 

TC) fueron significativas y positivas (R2= 0.64, p<0,0001; R2= 0.73, p>0,0001) 

respectivamente.  

Intensidades de esfuerzo de viento menores presentaron un porcentaje de alometría 

de 26,41%, mientras que a intensidades mayores el porcentaje de alometría fue de 23,58%, 

no encontrándose diferencias significativas (F=11,74, p=0,84), por lo que el efecto del 

esfuerzo del viento en la alometría ontogenética no fue significativo (Figura 11, Tabla 7).  
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Figura 11. Regresión entre las Coordenadas de Procrustes (CorPr) y el logaritmo del tamaño 

del centroide (Log TC) para la magnitud del esfuerzo del viento a intensidades altas y bajas. 

En las mareas (cuadraturas y sicigias) la regresión entre las coordenadas de Procrustes 

(CorPro) y el logaritmo del tamaño del centroide (Log TC) fue significativa y positiva (R2= 

0,71, p<0,0001; R2= 0,66 p>0,0001, respectivamente). En cuadraturas el porcentaje de 

alometría fue similar (27,84%) al de sicigias (25,62%) sin diferencias significativas (F=1,24; 

p=0,26). Por lo tanto, el efecto de las mareas en la alometría ontogenética no fue significativo 

(Figura 12, Tabla 7).  
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Figura 12. Regresión entre las Coordenadas de Procrustes (CorPr) y el logaritmo del tamaño 

del centroide (Log TC) para mareas de cuadratura y sicigia.  

Cambios morfológicos  

 Análisis de Componentes Principales (ACP) 

4 de 16 componentes fueron los que explicaron un mayor porcentaje de la varianza 

de los cambios morfológicos que ocurren en la ontogenia larval, con un porcentaje de 

varianza total de 68,72% (Figura 13).  
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Figura 13. Porcentaje de Varianza de cada componente principal de los cambios 

morfológicos durante el desarrollo larval de A. crinitus.  

Se detectó una correlación significativa del CP1 con el tamaño larval (rs = 0,87; 

p<0,0001; Tabla 8), mientras que los otros CP fueron independientes de la longitud larval 

(Figura 14.A). Lo anterior se observa de manera más fácil en los CP promedios, tanto en el 

CP1 como en el CP2. Larvas en flexión son las que más se diferencian de los otros dos estados 

(Figura 14.B). Lo mismo ocurre con los CP3 y CP4, no es posible observar los grupos 

diferenciados (Figura 14). Entonces en el CP1, los cambios morfológicos se atribuyen a un 

factor ontogenético (Figura 14.C). 
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Tabla 8. Correlación de Spearman para cada componente principal y la longitud corporal en 

larvas de Auchenionchus crinitus. Rs: valor de la correlación. En rojo los valores que 

muestran diferencias.  

Componente principal rs Valor p 

CP1 0,87 <0,0001 

CP2 0,01 0,82 

CP3 0,01 0,81 

CP4 0,02 0,56 

  

 

 

 

 

 

 

 

Figura 14. Análisis de componentes principales para observar los principales ejes de 

cambios morfométricos a lo largo de la ontogenia larval de Auchenionchus crinitus. CP1 vs 

CP2 (A), CP1 vs CP2 promedio (B) y CP3 vs CP4 (C).  
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El cambio morfológico a lo largo del CP1 (cambio ontogenético) muestra que a 

medida que las larvas aumentan de tamaño, ocurre una protrusión de las estructuras que 

constituyen la mandíbula, debido a un desplazamiento hacia adelante y a una zona dorsal del 

cartílago de Meckel en los ejes corporales antero-posterior y dorso-ventral, respectivamente, 

además de un leve desplazamiento hacia arriba de la premaxila.  Adicionalmente, existe un 

engrosamiento del tronco a la altura de la vejiga gaseosa, junto con un desplazamiento hacia 

atrás de las aletas pectorales en el eje antero-posterior (inserción ventral) y hacia abajo en el 

eje dorso-ventral (inserción dorsal). 

Por otra parte, el neurocráneo se desplazó hacia una zona ventral. La posición del ano 

también cambia, con un desplazamiento hacia adelante (Figura 15). Lo anterior se sustenta 

en que las estructuras anteriormente mencionadas presentan las mayores cargas factoriales 

de cambios morfológicos (Tabla 9).  
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Figura 15. Cambios morfológicos asociados al CP1, el cual corresponde al componente 

ontogenético en larvas A. crinitus. Rangos de tamaño: 2,90 – 7,0 mm (A), 7,01 – 9,95 mm 

(B) y >10,0 mm (C).  
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En el CP2 los cambios morfológicos se caracterizan por un cambio en la posición de 

la mandíbula, generado por un desplazamiento hacia una zona dorsal del área del cartílago 

de Meckel y un desplazamiento leve de la premaxila haca una zona dorsal. 

Además se observó un ligero adelgazamiento en la zona de la vejiga gaseosa, debido 

hacia un desplazamiento hacia adelante en el eje antero-posterior del cuerpo en esta área, lo 

cual genera que la inserción ventral de las aletas pectorales se desplace hacia adelante en el 

eje antero-posterior y hacia abajo en un eje dorso-ventral, y el neurocráneo se desplace hacia 

abajo en este mismo eje. El ano se mueve hacia una zona posterior y hacia arriba (Figura 

16.A) (Tabla 9).  
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Figura 16. Ejes de cambio morfológico (wireframes) en 3 componentes principales. CP2 

(A), CP3 (B) y CP4 (C). En azul la figura que indica la forma final.  
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En el CP3 el cambio morfológico se explica por un desplazamiento hacia una zona 

dorsal del cartílago de Meckel y hacia una zona ventral de la premaxila en el eje dorso-

ventral. Se observa a un ligero engrosamiento del cuerpo en la zona de la vejiga gaseosa, 

debido al desplazamiento hacia arriba de esta área en el eje dorso-ventral del cuerpo, lo que 

genera un desplazamiento hacia delante de la aleta pectoral en su inserción ventral y del 

neurocráneo en el eje antero-posterior, este movimiento del neurocráneo genera un 

desplazamiento del ojo hacia atrás en el eje antero-posterior, lo que provoca que el ceratohial 

también se desplace de este misma forma y en el mismo eje. El ano también presenta 

movimiento en el eje dorso-ventral, con un desplazamiento hacia abajo (Figura 16.B) (Tabla 

9).  

Tabla 9. Cargas Factoriales de cada landmark para los 4 CP, las X representan el eje antero-

posterior del cuerpo mientras que las Y el eje dorso-ventral. En rojo y destacados los 

landmarks con mayor carga factorial y en rojo sin destacar los con carga media. La estructura 

que representa cada landmark se encuentra definida en la Figura 3.  

 

Landmarks PC1 PC2 PC3 PC4 
X1 / Y1 0,261  0,122 0,140  0,152 -0,043  -0,392 0,017 0,059 
X2 / Y2 0,274  -0,325 0,012  0,572 0,076  0,454 0,019 -0,055 
X3 / Y3 0,011  0,128 0,057  -0,204 0,153  -0,251 -0,014 -0,078 
X4 / Y4 0,017  0,032 -0,128  -0,006 0,319  -0,106 0,101 0,044 
X5 / Y5 -0,016  0,034 0,006  -0,089 -0,005   0,079 0,108 0,105 
X6 / Y6 -0,325  -0,259 -0,140  -0,133 -0,120  0,243 0,714 0,127 
X7 / Y7 0,481  -0,156 0,315  0,437 0,122  -0,385 -0,085 0,026 
X8 / Y8 -0,040  0,136 0,029  -0,284 -0,342  0,073 0,026 -0,061 
X9 / Y9 -0,343  0,092 -0,205  -0,226 -0,150  0,164 -0,517 -0,074 

X10 / Y10 -0,320  0,193 -0,086  -0,218 -0,008  0,120 -0,370 -0,040 
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En el CP4 los cambios morfológicos se dan por un desplazamiento hacia adelante de 

las aletas pectorales en el eje antero-posterior y un leve desplazamiento hacia abajo en el eje 

dorso-ventral de la inserción ventral de la aleta pectoral. Cercano a esta zona, se produce un 

leve desplazamiento en ambos ejes de cuerpo (hacia arriba y adelante) de la sínfisis cleitral. 

El ojo también presenta movimiento en el eje dorso-ventral, desplazándose hacia abajo. 

Además, se observó un engrosamiento del cuerpo en el área de la vejiga gaseosa, debido al 

desplazamiento de esta zona en ambos ejes del cuerpo (hacia atrás y hacia arriba) (Figura 

16.C).  Lo anterior se sustenta en que estas estructuras presentan las mayores cargas 

factoriales de cambio morfológico (Tabla 9).   

 Análisis de Variables Canónicas (AVC) 

El AVC permitió cuantificar el efecto de las condiciones ambientales (primavera y 

verano, mareas, magnitud del esfuerzo del viento y temperatura del agua) sobre la morfología 

larval.    

- Primavera – Verano  

Las dos primeras VC explicaron el 92,24% de la varianza respecto a la forma larval 

(Figura 17.a). Los grupos que mostraron diferencias se presentan en la Tabla 10.   
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Tabla 10. Distancias de Procrustes para los períodos estacionales de primavera-verano. A la 

izquierda, los valores de cada distancia y a la derecha, el valor p del test de permutación. En 

rojo los grupos que muestran diferencias.  

 

La VC1 explicó un 82,32% de la varianza en forma, dado principalmente por un factor 

ontogenetico. El cambio morfológico se caracterizó por una modificación en la posición de 

estructuras de la mandíbula, específicamente la premaxila, un ensanchamiento en el área de 

la vejiga gaseosa, generando un movimiento hacia atrás (inserción ventral) y ventral 

(inserción dorsal) de las aletas pectorales; un desplazamiento ventral de la sínfisis cleitral; El 

neurocráneo se mueve a una zona ventral y el ano se desplaza hacia adelante. (Figura 17.b). 

Este patrón de cambo morfológico se da a medida que las larvas aumentan de tamaño. Lo 

anterior se sustenta en que todas estas estructuras presentan las más altas cargas factoriales 

(Tabla 11).  

 

 

Grupos de 
tamaño 

Grupo 1 -
verano 

Grupo 2 - 
verano  

Grupo 3 - 
verano 

Grupo 1 - 
primavera 

Grupo 2 -  
primavera 

Grupo 2 - 
verano 0,09 - <0,001 - - - - 

Grupo 3 - 
verano 0,14 - <0,001      0,07 - 0,04 - - - 

Grupo 1 - 
primavera 0,02 - <0,001 0,09 - <0,001 

    0,14 - 
<0,001 - - 

Grupo 2-  
primavera 0,09 - <0,001     0,01- 0,17 0,07 - 0,01 0,08 - <0,001 - 
Grupo 3 - 

verano 0,13 - <0,001 0,05 - <0,001 0,03 - 0,917 0,13 - <0,001 0,06 - <0,001 
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Figura 17. Análisis de variables canónicas en larvas de A. crinitus para primavera y verano 

y los grupos de tamaño. Los wireframes muestran los cambios de forma negativos (b) y 

positivos (c) para la VC1 y negativos (d) y positivos (e) para la VC2. 
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Tabla 11. Cargas Factoriales de cada landmark para los períodos estaciones de primavera y 

verano y los grupos de tamaño. X: eje antero-posterior del cuerpo, Y: eje dorso-ventral. Los 

números representan a los landmarks descritos en la Figura 3. 

 

La VC2 explica un 9,92% de la varianza en forma. Los cambios de forma están dados 

por una componente ambiental, donde el morfotipo de larvas de verano presenta la mandíbula 

orientada ventralmente, ojos y aletas pectorales (inserción ventral) más hacia una zona dorsal, 

la sínfisis creital hacia adelante, cuerpo más robusto (Figura 17.d y Tabla 10). Mientras que 

el morfotipo de las larvas de primavera posee la mandíbula orientada dorsalmente, aletas 

pectorales (inserción ventral) y ojos más hacia una zona ventral, la sínfisis creital se ubica 

más hacia atrás, dando como resultado que las larvas presenten el cuerpo más estilizado 

(Figura 17.e y Tabla 11).  

 

 

 

           Landmarks        VC1 VC2 
X1  Y1 25,11 1,33 41,84  16,46 
X2  Y2 -1,74 -6,35 -16,17 0,72 
X3  Y3 -2,72 -0,68 -23,41 26,77 
X4 Y4 -0,90 -8,97 -3,13  -8,01 
X5  Y5 -8,99 1,58 -6,94  29,81 
X6  Y6 -4,56 -16,55 -8,88  11,87 
X7  Y7 11,92 -0,19 6,08  -0,33 
X8 Y8 -5,09 17,75 0,08  -0,55 
X9 Y9 -7,97 -2,6 2,49  12,08 

X10  Y10 -5,02 14,67 8,05  33,81 
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- Mareas  

El AVC mostró que las dos primeras VC explicaron el 92,65% de la varianza en forma 

(Figura 19). Los grupos que muestran diferencias se observan en la Tabla 12.  

Tabla 12. Distancias de Procrustes para las mareas de cuadraturas y sicigias. A la izquierda 

los valores de cada distancia y a la derecha el valor p del test de permutación. En rojo los 

grupos que muestran diferencias.  

 

La VC1 explicó un 82,65% de la varianza en forma de los grupos que muestran 

diferencia, acá las diferencias se dan por un factor ontogenetico. Los cambios de forma 

fueron los mismos que para los períodos de primavera – verano en la VC1 (Figura 17.b y c, 

Figura 18 y Tabla 13). 

 

 

  

Grupos 
Grupo 1 - 

cuadratura 
Grupo 2 - 

cuadratura 
Grupo 3 - 

cuadratura 
Grupo 1 – 

sicigia 
Grupo 2 - 

sicigia 
Grupo 2 - 

cuadratura 0,08 - <0,001 - - - - 
Grupo 3 - 

cuadratura 0,15 - <0,001 0,08 - 0,04 - - - 
Grupo 1 – 

sicigia 0,02 - <0,001 0,08 - <0,001 0,14 - <0,001 - - 
Grupo 2 – 

sicigia 0,10 - <0,001 0,02- <0,001 0,06 - <0,001 0,09 - <0,001 - 
Grupo 3 - 

sicigia  0,13 - <0,001 0,05 - <0,001 0,03 - 0,43 0,12 - <0,001 0,04 - <0,001 
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Figura 18. Análisis de variables canónicas en larvas de A. crinitus para las mareas y los 

grupos de tamaño. 

La VC2 explicó un 9% de la varianza, en este caso las diferencias se dieron por la 

marea.  El morfotipo de larvas caracteristico de sicigias poseen forma similar  al morfotipo 

de larvas del período de verano (Figura 15.d y Tabla 13).  A su vez, el morfotopio larval 

asociadas a las cuadraturas es de forma similar al morfotipo de primavera (Figura 17.e y 

Tabla 13).   
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Tabla 13. Cargas Factoriales de cada landmark para las mareas de cuadratura y sicigias y los 

grupos de tamaño. X: eje antero-posterior del cuerpo, Y: eje dorso-ventral, los números 

representan a los landmarks descritos en la Figura 3.  

 

 

 

 

 

 

 

 

- Magnitud del esfuerzo del viento  

El AVC mostró que las dos primeras VC explican el 96,04% de la varianza en forma 

(Figura 19). Los grupos que mostraron diferencias se observan en la Tabla 14. 

 

 

 

 

  

           Landmarks             VC1         VC2 
X1  Y1 24.49 1,96 46,34  19,07 
X2  Y2 -1,46 -5,48 -19,71 -3,85 
X3 Y3 -3,08 -0,89 -22,70 -23,59 
X4  Y4 0,89 -8,96 -8,87  -7,82 
X5  Y5 -8,28 0,19 -3,37  25,26 
X6  Y6 -5,34 -16.69 -4,23  14,59 
X7  Y7 11,97 -0,19 4,80  -0,93 
X8  Y8 -4,86 17,32 -4,53  -7,41 
X9  Y9 -9,07 -0,65 2,83   6,88 

X10  Y10 -5,21 13,41 8,44  -22,21 
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Tabla 14. Distancias de Procrustes para la magnitud del esfuerzo del viento. A la izquierda 

los valores de cada distancia y a la derecha el valor p del test de permutación. En rojo los 

grupos que muestran diferencias.  

 

La VC1 explica un 96,04% de la varianza en forma de los grupos que muestran 

diferencia, las diferencias se dan por un factor ontogenetico. Los cambios de forma son los 

mismos que para los períodos de primavera – verano en la VC1 (Figura 17.b y c, Figura 19 

y Tabla 15). 

 

 

 

 

  

Grupos 
Grupo 1 - 
alta_mag 

Grupo 1- 
baja_mag 

Grupo 2 -  
alta_mag 

Grupo 2 - 
baja_mag 

Grupo 3 
alta_mag 

Grupo 1 – 
baja_mag 0,02 - 0,21 - - - - 
Grupo 2 – 
alta_mag 0,07 - <0,001 0,09 - <0,001 - - - 
Grupo 2 – 
baja_mag 0,07 - <0,001 0,09 - <0,001 0,02 - 0,22 - - 

Grupo 3 –  
alta_mag 0,11 - <0,001 0,12- <0,001 0,05 - 0,17 0,05 - 0,07 - 
Grupo 3 – 
baja_mag 0,12 - <0,001 0,14 - <0,001 0,06 - <0,001 0,06 - <0,001 0,04 - 0,64 
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Figura 19. Análisis de variables canónicas en larvas de A. crinitus para la magnitud del 

esfuerzo del viento y los grupos de tamaño. Alta magnitud (alta_mag) y baja magnitud 

(baja_mag).  

La VC2 explicó un 9,83% de la varianza en forma, en este caso las diferencias se dan 

por la variable asociada a la magnitud del esfuerzo del viento.  El morfotipo larval asociado 

a una baja magnitud del esfuerzo del viento posee un morfotipo larval similar a los de verano 

(Figura 17.d y Tabla 15).  A su vez, morfotipos larvales asociadas a una alta magnitud del 

esfuerzo del viento presentan un morfotipo similar a larvas del período de primavera (Figura 

17.e y Tabla 14).   
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Tabla 15. Cargas Factoriales de cada landmark para la magnitud del esfuerzo del viento y 

los grupos de tamaño. X: eje antero-posterior del cuerpo, Y: eje dorso-ventral, los números 

representan a los landmarks descritos en la Figura 3. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Landmarks     VC1         VC2 
X1  Y1 23,68 1,7 50,22  15,26 
X2  Y2 -1,19 -6,22 -22,24 -2,65 
X3  Y3 -1,54 0,07 -25,87 -24,81 
X4  Y4 -0,48 -10,15 -6,51  -4,19 
X5  Y5 -8,9 1,41 -6,22  25,84 
X6  Y6 -5,11 -17,08 -4,87  12,22 
X7  Y7 11,69 -0,15 5,63  -0,2 
X8  Y8 -4,91 17,83 -3,03  -3,39 
X9  Y9 -8,19 -1,93 1,25   7,42 

X10 Y10 -5,02 14,52 11,64  -25,48 
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- Estratificación de la columna de agua  

El AVC mostró que las dos primeras VC explican el 91,78% de la varianza en forma 

(Figura 20). Los grupos que mostraron diferencias se observan en la Tabla 16. 

Tabla 16. Distancias de Procrustes para la estratificación de la columna de agua. A la 

izquierda los valores de cada distancia y a la derecha el valor p del test de permutación. En 

rojo los grupos que muestran diferencias.  

 

 La VC1 explica un 84,6% de la varianza, las diferencias se dan por un factor 

ontogenetico. Los cambios de forma son los mismos que para los períodos de primavera – 

verano en la VC1, expecto por el movimiento de la aleta pectoral, en este caso es la inserción 

ventral la que poesee un movimiento hacia adelante y dorsal (Figura 17.b y c y Figura 20 y 

Tabla 17). 

 

Grupos 

Grupo 1 - 
alta_estrati

f 
Grupo 2 - 

alta_estratif 

Grupo 3 -  
alta_estra

tif 

Grupo 1 - 
baja_estrati

f 

Grupo 2 – 
baja_estrati

f 
Grupo 2 – 

alta_estratif 0,08 - 0,01 - - - - 
Grupo 3 – 

alta_estratif 0,16 - 0,05 0,11 - 0,1 - - - 
Grupo 1 – 

baja_estrati
f 0,07 - <0,001 0,07 - 0,04 0,16 - 0,02 - - 

Grupo 2 –  
baja_estrati

f 0,02 - <0,001 0,03- 0,43 0,10 - 0,06 0,09 - <0,001 - 
Grupo 3 – 

baja_estrati
f 0,14 - <0,001 0,07 - 0,01 0,06 - 0,27 0,13 - <0,001 0,05 - <0,001 
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Figura 20. Análisis de variables canónicas en larvas de A. crinitus para la estratificación de 

la columna del agua y los grupos de tamaño. Alta estratificación (alta_estratif) y baja 

estratificación (baja_estratif) de la columna de agua.  

La VC2 explicó un 7,18% de la varianza en forma, en este caso las diferencias se dan 

por la variable asociada a la estratifiación de la columna de agua. El morfotipo de las larvas 

que se asocian a una baja estratificación presentan un morfotipo similar al de larvas 

correspondientes al período de primavera (Figura 17.e y Tabla 17).  A su vez, morfotipos de 

larvas asociadas a una alta estratificación de la columna de agua, presentan una forma similar 

al morfotipo larval de verano (Figura 11.d y Tabla 17).  
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Tabla 17. Cargas Factoriales de cada landmark para la estratificación de la columna de agua 

y los grupos de tamaño, X: eje antero-posterior del cuerpo, Y: eje dorso-ventral, los números 

representan a los landmarks descritos en la Figura 3.  

 

 

 

 

 

 

 Mínimos Cuadrados Parciales (PLS) 

El analisis de mínimos cuadrados detectó covarianza entre los cambios de forma y la 

varibilidad ambiental costera (mareas, temperatura del agua y magnitud del esfuerzo del 

viento). La covarianza fue baja pero significativa (RV=0,03; p<0,0001) y la matriz 

morfológica con la ambiental se correlacionaron de forma negativa y significativa (rs=-0,19 

; p<0,0001). La temperatura a 5-6 m de profundidad sería la que más influye en la forma de 

las larvas de Auchenionchus crinitus (Figura 21). Sólo se utilizó el PLS1, el cual explicó un 

98,94% de la covarianza.  

 

  

Landmarks VC1 VC2 
X1  Y1 28,17 -1,28 -48,45  -11,45 
X2  Y2 -6,64 -4,66 22,07 0,45 
X3  Y3 -4,23 3,79 -31,09 27,49 
X4  Y4 4,24 -14,34 5,42  -4,94 
X5  Y5 -8,60 5,22 4,59  -20,52 
X6  Y6 -2,01 -27.1 -1,19  -2,89 
X7  Y7 9,84 3,42 -4,43  -4,73 
X8  Y8 -5,57 21,06 3,71   -3,71 
X9  Y9 -3,76 5,64 -1,27  -0,89 

X10 Y10 -11,42 8,25 -11,54  21,2 
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Figura 21. Mínimos Cuadrados Parciales. Bloque 2: Matriz ambiental. Se observa la variable 

ambiental que produce una mayor influencia en la forma de las larvas de A. crinitus. 
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Modularidad e Integración  

- Desarrollo osteológico de los 3 módulos (mandíbula-neurocráneo, aleta pectoral-

neurocráneo y mandíbula-aleta pectoral).  

En larvas en preflexión la mandíbula, el neurocráneo y la aleta pectoral tiene una 

estructura cartilaginosa. A partir de los 8 mm de longitud la premaxila comienza a osificarse 

desde su extremo anterior y el cartílago de Meckel empieza a osificarse y transformarse en 

el dentario, ya finalizando el estado de flexión comienza a osificarse el Paraesfenoides (piso 

del neurocráneo), mientras que la aleta pectoral no muestra signos de osificación. En larvas 

en postflexión sobre los 10,5 mm de longitud estándar, las larvas exhiben la mandíbula 

completamente osificada, el neurocráneo comienza a mostrar un mayor grado de osificación 

(hueso supraoccipital) y las aletas pectorales mantienen su matriz cartilaginosa (Figura 22).  
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Figura 22. Desarrollo osteológico en larvas de A. crinitus. Grupos de tamaño 1 (A), 2 (B), 3 

(C) y (D). 

Tabla 18. Resultados del Procrustes ANOVA de estimación del porcentaje de error en la 

digitalización de los landmarks para período 2016-2017 de estudio.  

Efecto Suma de 
cuadrados 

Cuadrados 
medios 

Grados de 
libertad 

F p 

Individuo 0,476 
 

1,035E-03 
 

460 
 

32,79 
 

<0,0001 
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Figura 23. Módulos para análisis de modularidad e integración en larvas de A. crinitus. En 

violeta el módulo mandíbula, en morado oscuro el módulo neurocráneo y en amarillo el 

modulo aleta pectoral.  

En el desarrollo ontogenético larval de Auchenionchus crinitus los módulos que 

componen el neurocráneo y aleta pectoral presentaron integración (RV= 0,32; p<0,001) 

(Figura 24.A). Lo mismo ocurre entre las estructuras que conforman el cráneo y la mandíbula 

(RV=0,33; p<0,001) (Figura 24.B), por lo que el desarrollo de estas estructuras se da de 

forma conjunta. Al contrario de lo que ocurre con las estructuras que componen la mandíbula 

y la aleta pectoral, ya que estas presentan modularidad, por lo que se desarrollan de forma 

independiente (RV=0,17; p<0,001) (Figura 24.C).  
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Figura 24. Mínimos Cuadrados Parciales. A: bloque 1 (mandíbula) y 2 (neurocráneo), B: 

bloque 1 (neurocráneo) y 2 (aleta pectoral) y C: bloque 1 (mandíbula) y 2 (aleta pectoral).   
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DISCUSIÓN 

A lo largo de la ontogenia larval de Auchenionchus crinitus los cambios de forma en 

relación a un cambio de tamaño se dan de manera sinusoidal, con la menor tasa de cambios 

en estados de preflexión, aumentando en flexión y luego disminuyendo en postflexión, por 

lo que a lo largo del desarrollo pueden identificarse 3 etapas.  

Los cambios morfológicos más evidentes a medida que las larvas aumentan de 

tamaño se caracterizaron por una protrusión hacia adelante de las estructuras de la mandíbula, 

un ensanchamiento del cuerpo, un desplazamiento posterior y ventral de la aleta pectoral y 

un acortamiento de la cavidad gástrica, visualizado por un desplazamiento del ano hacia una 

zona frontal.  

El desarrollo integrado del neurocráneo - aparato mandibular y neurocráneo - aleta 

pectoral y el desarrollo modular del aparato mandibular - aleta pectoral, podría estar 

relacionado con el grado de osificación de estas estructuras. En el aparato mandibular se 

observó el mayor grado de osificación, en tanto sólo el piso del neurocráneo mostró un grado 

de osificación, mientras que en la aleta pectoral se mantuvieron las estructuras cartilaginosas.  

La alometría y los cambios morfológicos estuvieron mayormente marcados por un 

factor ontogenético, y hubo una baja pero significativa influencia del ambiente. En el caso 

de la alometría sólo se observaron diferencias según período estacional (primavera-verano), 

siendo mayor la alometría en primavera. Adicionalmente, larvas asociadas a primavera, 

cuadraturas, alta intensidad del esfuerzo del viento y baja estratificación de la columna de 

agua presentaron un morfotipo similar. Lo mismo ocurre con larvas asociadas a verano, 

sicigias, baja magnitud del esfuerzo del viento y alta estratificación de la columna de agua. 
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Dentro de las variables ambientales, la variabilidad estacional en la temperatura superficial 

(5-6 m) fue la que más influyó en la morfología larval.  

Cambios morfológicos y alometría ontogenética  

El patrón de alometría sinusoidal de las larvas de A. crinitus es distinto al que se ha 

observado en otros estados tempranos de peces marinos; mientras que en A. crinitus la curva 

de cambios morfológicos ocurre en 3 etapas, en la gran mayoría de los organismos se ha 

observado en 2 etapas, con cambios rápidos en estados tempranos de la ontogenia, para luego 

ir disminuyendo cuando finaliza su estado pelágico.   

En los peces damisela (Pomacentridae) y en peces pertenecientes al Genero Diplodus 

(Sparidae) este patrón está muy marcado, con cambios acelerados en la ontogenia temprana 

para ir disminuyendo a medida que la transición a un hábitat bentónico comienza a ocurrir. 

En Diplodus la segunda etapa muestra un cambio de tamaño no acompañado por un cambio 

en la forma, los autores lo describen como un cambio isométrico (Loy et al. 1998; Loy et al. 

2001, Frederich et al. 2008, Frederich et al. 2012). Sin embargo, Loy et al. (1998, 2001) para 

la curva de cambios alométricos sólo consideró los cambios morfológicos que ocurren en el 

CP1, en vez de las coordenadas de Procrustes que reflejan la forma de los organismos 

(Klingenberg 2016).   

En el pejesapo (Gobiesocidae) Sicyases sanguineus, Bernal-Durán & Landaeta (2017) 

observaron que el crecimiento alométrico ocurría temprano en la ontogenia de esta especie, 

principalmente entre 4 y 12 mm; después de ese tamaño, el cambio de forma fue 

comparativamente bajo.  
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Pero otros patrones de alometría han sido estudiados, por ejemplo, en la doncellita 

Myxodes viridis (Clinidae), donde el patrón de alometría es continuo, experimentando 

cambios de forma durante toda su ontogenia larval; la mayoría de los cambios ocurrieron 

durante las etapas de preflexión y flexión (Zavala-Muñoz et al. 2016).  

Es así como en la alometría existen distintas tipologías de cambios morfológicos en 

el desarrollo temprano, pudiendo tener más de una etapa en la curva de cambios; estos pueden 

ser (1) cambios abruptos para luego estabilizarse, (2) ser constantes todo el tiempo o (3) 

mostrar una forma sinusoidal, como se observó en este estudio.  

Lo anterior puede ser explicado por la teoría de la ontogenia saltatoria descrita por 

Balon (1984); este autor describe que el desarrollo puede darse de dos formas, la primera se 

da por una continua acumulación de cambios pequeños y discretos, de acuerdo con las etapas 

formales del desarrollo, mientras que la segunda es una secuencia rápida de cambios 

morfológicos, mostrando una prolongada acumulación de estructuras complejas que se 

desarrollan a distintas tasas, generando el cambio, ésta última no considera las etapas 

formales, ya que busca como etapas los limites funcionales.  

Kovac (2002) en base a la teoría de la ontogenia saltatoria de Balon (1984), postula 

que los organismos pueden auto-organizarse y crear sus propios tiempos para su desarrollo; 

no es posible que todas las estructuras se sincronicen y desarrollen a la misma velocidad, por 

lo que estructuras aún en desarrollo no forman ni pueden contribuir completamente a un 

sistema funcional. Sin embargo, para que los organismos mantengan su funcionalidad, se 

debe alcanzar un nivel superior de sincronización en cierto punto. Este alto nivel de 

sincronización se logra al pasar a un estado más avanzado, esta transición asegura que los 
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organismos adquieran nuevas funciones y habilidades. Al lograrse el más alto nivel de 

sincronía, ocurre una estabilización y estos cambios persisten en la ontogenia.  

La mayoría de los autores atribuyen los patrones de cambios morfológicos a la 

transición del hábitat. En Epinephelus marginatus (Serranidae) y Diplodus vulgaris 

(Sparidae), el crecimiento alométrico es en dos etapas, la primera con cambios acelerados, 

los cuales se estabilizan en una segunda etapa. En E. marginatus es en la primera etapa donde 

ocurre la transición de hábitat, acompañado de cambios en la alimentación y el desarrollo de 

la natación (Loy et al. 2001, Russo et al. 2009).  

Loy et al. (2001) sugieren que cuerpos hidrodinámicos y cabezas redondeadas son 

característicos de larvas pelágicas, mientras que un desplazamiento de la mandíbula hacia 

una zona frontal en etapas tardías como en juveniles, se genera por el cambio de dieta debido 

al cambio de hábitat. Los cambios de forma que se generan con el cambio de hábitat se deben 

a que la transición involucra muchos cambios, concentrados en la dentición, comportamiento 

alimentario y capacidad natatoria.   

En A. crinitus los cambios de forma son similares, las larvas poseen cabezas 

redondeas y ventrales, junto con un cuerpo más hidrodinámico, mientras que larvas en 

postflexión presentan una mandíbula frontal y protruida hacia adelante y un cuerpo más 

robusto. Es plausible entonces que las larvas tengan este patrón de forma y sean más 

hidrodinámicas en estados más temprano, ya que viven en la columna de agua, son pelágicas, 

mientras que a medida que se avanza en la ontogenia van tomando la forma de un organismo 

asociado al bentos, donde la forma hidrodinámica no tendría más funcionalidad (Russo et al. 

2009). Esta funcionalidad en el cambio de forma se da porque el comportamiento de 
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alimentación bentónica exige más maniobrabilidad en lugar de un ataque rápido (Russo et al. 

2007).  

Zavala-Muñoz et al. (2016) observaron que en M. viridis los mayores cambios 

morfológicos ocurrieron en etapas de preflexión y flexión y que estos cambios están dirigidos 

a aumentar el éxito de alimentación, debido a que los mayores cambios se centran en la 

cabeza, con una orientación ventral de la mandíbula y a un aumento en la digestión dado por 

un acortamiento del intestino. También ocurre una compresión del área abdominal. Los 

autores atribuyen estos cambios a variaciones en la dieta y a una preparación a las tácticas de 

alimentación de una vida bentónica.  

 En A. crinitus los cambios más notorios se centran en el aparato mandibular, 

específicamente una protrusión de la mandíbula y también hay un acortamiento de la cavidad 

gástrica. ¿Estarían reflejando estos cambios de forma un cambio en la dieta para así 

prepararse a la vida bentónica? Si bien no hay estudios de dieta para esta especie, en otro 

miembro de la Familia Labrisomidae Vera-Duarte & Landaeta (2015) encontraron 

diferencias significativas en la composición de la dieta a lo largo de la ontogenia larval y a 

distintos tamaños, ocurriendo la mayor variación desde el estado de preflexión a flexión; pero 

al no encontrarse diferencias significativas en la incidencia alimentaria a lo largo del 

desarrollo larval, los cambios de dieta no se atribuyeron a un cambio en la morfología.  

Los cambios morfológicos por cambios de dieta y cambios de tamaño no siempre se 

acoplan con la transición del hábitat, pueden ocurrir antes o después de este evento. Bernal-

Duran & Landaeta (2017) describieron en S. sanguineus que los cambios de forma más 
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significativos ocurrieron antes que el organismo cambie de hábitat, mientras que los cambios 

de dieta ocurrieron después del asentamiento.  

En el presente estudio, no se pudo establecer una relación entre dieta y cambio de 

forma, porque gran parte de los estómagos de las larvas a estudiar se encontraban vacíos.  

Osse & van den Boogaart (1995) relacionaron el tamaño del huevo con las tasas de 

desarrollo en el besugo Pagrus major (Sparidae) y la carpa Cyprinus carpio (Cyprinidae), 

los tamaños de los huevos fueron de 0,9 mm y 1,9 mm de diámetro, respectivamente, 

existiendo una relación positiva entre el tamaño del huevo y el tiempo de desarrollo; por lo 

que la carpa se demora más en terminar su desarrollo, lo que se debe a que tener huevos de 

mayor tamaño provoca un retraso en la eclosión. Larvas provenientes de huevos más grandes 

presentan ventajas, ya que son más grandes al eclosionar y al inicio de la alimentación 

exógena. En la familia Labrisomidae los tamaños de los huevos varían entre 0,6-1,5 mm de 

diámetro, las larvas eclosionan con la boca abierta y los ojos pigmentados (Watson 1996). 

Por lo tanto, la menor alometría encontrada en estados de preflexión, pueden deberse a que 

cambios de forma más abruptos estén ocurriendo dentro del huevo. 

Modularidad e integración ontogenética en el desarrollo larval  

  La modularidad e integración depende de la funcionalidad de las estructuras. Las 

larvas para poder alimentarse, nadar, y realizar procesos de ventilación y osmorregulación 

establecen prioridades durante el desarrollo temprano, para crear condiciones primarias para 

sobrevivir (Osse et al. 1997). En el caso de A. crinitus a lo largo del desarrollo ontogenético 
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larval parece existir una relación entre el proceso de osificación y la integración de las 

estructuras que se someten a ambos procesos.  

La mandíbula y el neurocráneo se desarrollan de forma integrada en A. crinitus, 

debido a que presentan una funcionalidad similar: mientras que la mandíbula permite la 

captura e ingestión de presas (Zavala-Muñoz 2015), el neurocráneo funciona como soporte 

de estructuras críticas para la alimentación, respiración y función neurológica (Zavala-

Muñoz et al. 2016). Además, refuerzan el piso craneal (paraesfenoides) evitando que se dañe 

durante la alimentación (Loffler et al. 2008). La osificación también ocurre antes en estas 

estructuras, siendo la mandíbula la primera en osificarse y el piso del neurocráneo después, 

patrón que se observó en larvas de Myxodes viridis y en la lucioperca Sander lucioperca 

(Percidae) (Loffler et al. 2008, Zavala-Muñoz et al. 2016).  

El desarrollo de la aleta pectoral y el neurocráneo también es integrado, aunque su 

función es distinta; la aleta pectoral tiene como fin aumentar el oxígeno en las capas límites 

del cuerpo, facilitando la absorción de oxígeno a través de la piel (Green et al. 2011); la 

integración de estas estructuras podría deberse a que el proceso de desarrollo se da a un 

tiempo similar, ya que la aleta pectoral mantiene sus estructuras cartilaginosas y el 

neurocráneo sólo muestra osificación en el paraesfenoides, mientras que las demás 

estructuras que lo componen mantienen una matriz cartilaginosa.  

 La mandíbula y la aleta pectoral se desarrollan de forma modular, esto se debe a que 

ambas presentan función y tiempo de desarrollo distintas. En E. marginatus, el desarrollo del 

tronco y la cabeza ocurren en distintas etapas del desarrollo, los estados tempranos se asocian 

con cambios en la cabeza y estados más avanzados con cambios en el tronco (Russo et al. 
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2009). En S. aurata los mayores cambios se asociaron a las estructuras de la cabeza y el 

tronco en la ontogenia temprana. Este patrón de crecimiento se produjo porque la energía se 

asigna para completar los aparatos más esenciales (alimentación y natación) y, por lo tanto, 

los caracteres morfológicos muestran un crecimiento relativamente rápido (Russo et al. 

2007). La aleta pectoral en larvas no se utiliza para el nado, como en juveniles y adultos 

(Green et al. 2011), por lo que no tendría la misma prioridad funcional que la mandíbula.  

En adultos, la relación morfo-funcional de las estructuras podría darse de otra forma, por 

ejemplo, en el trombollito Helcogrammoides cunninghami (Tripterygiidae), Winkler et al. 

(2017) encontraron una relación significativa entre la mandíbula y la aleta pectoral, 

atribuyéndole como función la alimentación.  

Cambios morfológicos y alometría asociada a la variabilidad ambiental costera 

 Las condiciones del ambiente también pueden afectar a la morfología larval, además 

de la ontogenia (Osse et al. 1997). La variabilidad en las condiciones oceanográficas, como 

la temperatura, estratificación de la columna de agua, salinidad, surgencia estacional y el 

viento, afecta a los organismos, los cuales responden funcionalmente, variando en 

abundancia y reproducción (Narváez et al. 2004, Aldana et al. 2017, Díaz-Astudillo et al. 

2017).  

En A. crinitus hubo una baja pero significativa influencia del ambiente en la alometría 

y morfología a lo largo de la ontogenia larval.  

Las condiciones ambientales durante el período de muestreo mostraron claras 

diferencias entre primavera y verano, con temperaturas más bajas en primavera, aumentando 
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hacia el verano, atribuyéndosele condiciones de afloramiento en primavera y estratificación 

de la columna de agua en verano. Para la bahía El Quisco, Narváez et al. (2004), Tapia et al. 

(2014) y Díaz-Astudillo et al. (2017) describen condiciones similares y una alta 

estacionalidad, asociándolo a condiciones de surgencia con mayor frecuencia en primavera.  

La costa de Chile central se caracteriza por una surgencia estacional impulsada por el 

viento suroeste. Este proceso oceanográfico induce la variabilidad en la disponibilidad 

alimentaria en los ecosistemas marinos, lo que influye en la estructura y dinámica del 

ambiente costero (Brandhrost 1963, Aravena et al. 2014, Fuentes et al. 2017).   

La alometría ontogenética en A. crinitus fue mayor en condiciones de afloramiento 

(primavera) que en verano (estratificación). Con morfotipos similares en primavera, mareas 

de cuadratura, alta intensidad en la magnitud del esfuerzo del viento y baja estratificación de 

la columna de agua, la morfología más característica fue la mandíbula orientada dorsalmente, 

ojos y aletas pectorales en posición ventral y el tronco hidrodinámico. Por otra parte, en 

verano, mareas de sicigia, baja intensidad en la magnitud del esfuerzo del viento y una alta 

estratificación de la columna de agua, los morfotipos también fueron similares, estos se 

caracterizaron por tener la mandíbula orientada ventralmente, ojos y aleta pectoral en 

posición dorsal y el tronco más robusto.   

Los impactos de la surgencia muestran que productores primarios e invertebrados 

marinos aumentan su rendimiento fisiológico, lo que se traduce en una mayor actividad 

depredadora y crecimiento de macroalgas. Estas variaciones fisiológicas otorgan un marco 

para comprender como la surgencia y no-surgencia influye en cambios en la ontogenia de los 

organismos (Menge et al. 2003, Aldana et al. 2017).  
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En Chile Central, las mayores abundancias y diversidad del ictioplancton coinciden 

con el periodo de mayor actividad de surgencia, los cuales van disminuyendo hacia el verano 

cuando la columna de agua se encuentra estratificada y la concentración de nutrientes es 

menor; aunque las condiciones de estratificación se consideran un factor determinante en la 

distribución y supervivencia de huevos y larvas de peces, un incremento de ésta da lugar a 

un decrecimiento en la abundancia total de huevos y larvas (Hernández-Miranda et al. 2003, 

Díaz-Astudillo et al. 2017). La intensidad de la luz solar en estaciones de verano si bien 

puede aumentar el crecimiento, en el cirujano Acanthurus chirurgus (Acanthuridae) se 

observó lo contrario: la correlación entre crecimiento y radiación solar fue negativa, por lo 

que altas condiciones de luz pueden afectar negativamente a las larvas de peces. La radiación 

ultravioleta puede inducir daño directo en el ADN y en las proteínas de huevos y las larvas, 

causando un crecimiento reducido o la muerte (Zagarese & Williamson 2001, Bergenius et 

al. 2005).  

La abundancia de los estados larvarios puede mostrar una asociación positiva con el 

tipo de hábitat o de desove de los estados adultos, en base a una condición oceanográfica 

óptima, por el acoplamiento de las futuras cohortes y la presencia de alimento (Hernández-

Miranda et al. 2003).  

Aldana et al. (2017) observaron que en el pez Scartichthys viridis (Blenniidae) y el 

gasterópodo Fissurella sp. (Fissurellidae) presentaron un peso de gónada mayor en 

condiciones de surgencia en contraste con condiciones de no-surgencia, pero tamaño y 

edades similares, esto trae efectos en la funcionalidad. Los autores atribuyen estas diferencias 

a que, en mayor presencia de alimento, los organismos pueden asignar más energía a la 
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reproducción. Se debe hacer hincapié en que los autores compararon áreas de surgencia 

(Quintay) con áreas de no-surgencia (Las Cruces), por lo que las diferencias también podrían 

deberse a las características locales de cada bahía.  

Otros peces marinos como Maurolicus parvipinnis (Sternoptychidae) e 

Hippoglossina macrops (Paralichthyidae) sincronizan sus desoves en primavera, donde 

aprovechan el transporte de aguas superficiales debido a la surgencia, hacia la costa, donde 

las condiciones de alimentación y retención larval son favorables para el desarrollo de los 

huevos (Landaeta & Castro 2002, Landaeta et al. 2006).  

En otro miembro de la familia Labrisomidae, Calliclinus geniguttatus Galeano-

Chavarria & Landaeta (2017) observaron que las larvas de esta especie presentaron una 

mayor respuesta de alimentación en condiciones de primavera en la bahía El Quisco (mismo 

período en que en este estudio se encontraron condiciones de afloramiento) a diferencia de 

condiciones de verano (estratificación de la columna de agua). Los rangos de tamaño también 

fueron más amplios en primavera; los autores lo atribuyen a la variabilidad que pudo estar 

influida por factores como la temperatura y la disponibilidad de alimento.  

Se infiere que, si esta conexión positiva está ocurriendo en áreas de surgencia y las 

mayores alometrías de A. crinitus se observaron en condiciones similares, las condiciones de 

afloramiento podrían ser favorables para el desarrollo de los organismos en su etapa larval 

pelágica. Debido a que la surgencia influye en la disponibilidad de nutrientes y en la 

temperatura del agua, donde el aporte de nutrientes puede afectar de forma positiva, en la 

estructura y la dinámica de las comunidades marinas (Aldana et al. 2017). 
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Pero las condiciones ambientales que asocian a la surgencia costera podrían no estar 

dando una respuesta positiva en los organismos. El estudio de Lasker (1975) mostró que, en 

larvas de Engraulis mordax (Engraulidae) la alimentación dependía de la concentración, 

tamaño y especie de las partículas de alimento que se encuentran en el medio ambiente, la 

concentración podía ser alta, pero si el tamaño o la especie no era la adecuada para la 

alimentación de E. mordax había menos contenido en los estómagos. Por ende, en altos 

niveles de clorofila, que se usan como un proxy de un alto contenido en nutrientes, no 

necesariamente el alimento estará disponible y se hará uso de él.  Este estudio además 

observó que intensas condiciones de viento rompen la capa de clorofila, por lo que el 

alimento se dispersa y los organismos no pueden alimentarse.  

Peterman & Bradford (1986) probaron la hipótesis de Lasker (1975) de que la capa 

superior mixta del océano deber estar estable para que los alimentos se concentren. Ellos 

observaron que la mortalidad en E. mordax se correlacionó negativamente con el viento, 

además los desoves en temporadas donde la velocidad del viento fue alta se observó una 

mayor mortalidad de larvas jóvenes.  

En condiciones de surgencia, la temperatura del agua es más baja, y la intensidad del 

viento es mayor (Narváez et al. 2006). El 85% de las larvas se encuentran a menos de 50 m 

de la superficie, la cual es una zona rica en alimento, pero también está más sujeta a la 

perturbación del viento. Si bien la surgencia impulsada por el viento con aguas ricas en 

nutrientes puede aumentar la productividad del alimento larval, puede también no compensar 

el efecto perjudicial del viento (Peterman & Bradford 1986). Un ejemplo de esto se observó 
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en S. viridis y Fisurella sp., donde el tamaño fue mayor en condiciones de no surgencia 

(Aldana et al. 2017).  

Condiciones favorables de alimentación de larvas de peces pueden darse en distintas 

masas de aguas o picnoclinas, debido a que los organismos se acumulan por procesos pasivos 

o activos (Woodson & McManus 2007). Las larvas podrían encontrar mejores condiciones 

ambientales cuando la columna se encuentra estratificada, pero dependerá de la especie. Esto 

podría traducirse en un aumento de tamaño, por ejemplo, Boltaña et al. (2017) encontraron 

de forma experimental que en larvas del Salmo salar (Salmonidae) que se sometieron a 

amplios rangos térmicos presentaban tamaños mayores que aquellas que se encontraban en 

rangos más pequeños o restringidos, acompañado de una cantidad menor de fibras 

musculares. Por lo que un rango amplio de temperatura tiene efectos en el metabolismo, 

generando larvas de mayor tamaño. 

No todos los ensambles de algas, herbívoros y filtradores muestran mayores 

abundancias en condiciones de surgencia, incluso la riqueza de especies a nivel de comunidad 

puede ser mayor en condiciones de no-surgencia; es incorrecto suponer que la surgencia por 

si sola genera un efecto positivo o negativo en la abundancia o riqueza de los ensambles 

algales; factores locales o de mayor escala podrían sobreponerse a los efectos de la surgencia; 

es más factible detectar los efectos de la surgencia en donde los nutrientes son limitantes y 

donde el aporte externo varíe a lo largo del año (Camus & Andrade 1999).  

En este estudio se observó que en primavera hubo un mayor número de mareas de 

cuadratura asociadas y sicigia en verano. Ambas mareas mostraron morfotipos distintos. Esto 

se puede deber a que la actividad de los organismos se puede asociar al ciclo mareal, el cual 
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influye en varios aspectos debido a la alta variabilidad en forma, amplitud y frecuencia que 

presentan los ciclos mareales (Gibson 1992).  

En mareas de sicigias, en zonas de manglares se ha observado una mayor 

disponibilidad de presas. Sciades herzbergii (Ariidae) presentó una mayor abundancia y 

contenido estomacal asociado a esta marea, por lo que el ciclo de mareas de cuadratura-

sicigias regula la accesibilidad intermareal y, por lo tanto, el éxito de búsqueda de los peces; 

teniendo un mayor control en mareas de sicigias, lo que les permitiría alimentarse mejor 

(Krumme et al. 2008, Lima & Barletta 2016).  

 La variedad en el patrón de mareas y sus efectos en los hábitats marinos, pueden 

inducir a una amplia gama de patrones de comportamiento en peces, estos comportamientos 

están sincronizados con el ciclo de las mareas, ejemplo de estos son, la alimentación, 

evitación de la depredación y reproducción (Gibson 1992, Hernández-León 2008, Lima & 

Barletta 2016). Los morfotipos distintos entre mareas de sicigias y cuadraturas en larvas de 

A. crinitus podrían ser respuesta fenotípica a un comportamiento distinto o una mayor 

alimentación según lo observado por estos autores.  

Sin embargo, problemas de condiciones climáticas generaron que durante primavera 

se realizaran un mayor número de nuestros durante cuadraturas.  

 En este estudio la variación estacional de la temperatura superficial del agua (5-6 m) 

fue la variable ambiental que significativamente influyó más en la morfología larval de A. 

crinitus.  
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Tapia et al. (2014) en un estudio en la zona Central de Chile, detectaron que la 

temperatura del agua fue la variable ambiental que mostró una mayor variación a diferencia 

del viento. Entonces, si la temperatura muestra la mayor variabilidad oceanográfica, esto 

podría generar un mayor efecto en los organismos, y potencialmente en A. crinitus.  

La temperatura no sólo influye directamente en la biología de los organismos, por 

ejemplo, en el tamaño, crecimiento, diferenciación muscular, etc. sino también en aspectos 

físicos de la columna de agua, como en la viscosidad y densidad del agua, alterando la 

flotabilidad de huevos y el comportamiento locomotor en larvas de peces (Blaxter 1992, Osse 

& van den Boogaart 1995).  

Muchas especies presentan rangos óptimos de temperatura para su desarrollo, debido 

a la influencia de ésta en la duración del desarrollo y en procesos cruciales como la absorción 

del saco vitelino y el rendimiento en la natación; fuera de este rango la mortalidad y 

anormalidades se incrementan (Bergenius et al. 2005).  

Loy et al. (2001) observaron que en el desarrollo temprano de 2 larvas pertenecientes 

al género Diplodus había diferencias en el patrón de cambio de forma, atribuyéndole estas 

diferencias a las distintas temperaturas del agua durante el asentamiento, lo que finalmente 

llevaba a un patrón de alometrías distintos. D. sargus se asienta en verano, mientras que D. 

vulgaris se asienta en invierno, demorándose más en alcanzar un estado estable en la curva 

alométrica.  

La influencia de la temperatura del agua si bien fue significativa, fue muy baja en este 

estudio. Esto puede deberse a que es poco probable que un aumento de temperatura del agua 
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afecte de forma letal a las poblaciones de peces, debido a que en el ambiente natural los 

huevos y larvas de distintas especies de peces presentan rangos óptimos de varios grados 

Celsius (Blaxter 1992). Además, los cambios de temperatura en el mar no suelen ser lo 

suficientemente intensos como para causar mortalidad por trastorno del desarrollo, ya que las 

anomalías de temperatura superficial del mar por lo general son del orden de 4°C (Azócar et 

al. 2014). 

Distintas respuestas de las especies al comparar condiciones de surgencia 

(afloramiento para este estudio) con estratificación de la columna de agua, podrían deberse a 

que las zonas de surgencia representan hábitats físicamente complejos para los peces; los 

cuales podrían compensarse (Aldana et al. 2017).   

Estos cambios en el patrón de alometría y cambios de forma en el desarrollo larval de 

A. crinitus podrían ser una respuesta fenotípica a los cambios en las condiciones ambientales 

in situ (temperatura y magnitud del esfuerzo del viento) que generan afloramiento y 

estratificación de la columna de agua, más las condiciones de mareas (cuadratura y sicigia); 

como una forma de compensar la variabilidad del ambiente y así poder desarrollarse.  

La plasticidad fenotípica es la amplitud máxima que puede tener una característica 

estudiada bajo al menos dos condiciones ambientales. Diferentes rasgos tendrán distintos 

grados de plasticidad fenotípica (Eriksson 2000).  

La plasticidad se expresa en la morfología o la fisiología de los organismos y pueden 

variar en magnitud y patrón, por ejemplo, hacia donde se modifican los caracteres, esta 
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respuesta se da por distintos ambientes o la variación en ciertos factores (Núñez-Farfán et al. 

2003).  

En poblaciones de peces de la familia Characidae, Hemibrycon boquiase y H. 

rafaelense pertenecientes a distintas localidades, se observaron diferencias fenotípicas. Las 

magnitudes en las diferencias fenotípicas se asocian a caracteres merísticos como número de 

escamas y osteológicos como el número de huesos epineurales (Román-Valencia et al. 2009). 

Otro ejemplo de plasticidad fenotípica se observó en H. cunninghami, según la 

disponibilidad, tipo de presas y hábitat, los peces exhibían una morfología distinta en las 

estructuras que utiliza para alimentarse, así modifican su comportamiento alimentario 

dependiendo de lo que el ambiente les ofrece (Winkler et al. 2017).  

 Para esclarecer y reforzar los resultados encontrados en este estudio, es necesario en 

primer lugar, estudiar todo el patrón de desarrollo ontogenético desde embrión hasta adulto 

en A. crinitus, para evaluar si se mantiene la misma tendencia de cambios morfológicos en 

estados más avanzados del desarrollo. Lo anterior es más efectivo realizarlo de forma 

experimental, con el fin de eliminar cualquier perturbación del ambiente que pueda ocasionar 

diferencias y así evaluar solo el componente ontogenético. Al mismo tiempo, un estudio 

similar se debe realizar, pero en el ambiente, para así relacionar el patrón de alometría y 

cambios morfológicos con la alimentación y la transición del hábitat.   

 En segundo lugar, es necesario ampliar el tiempo de estudio, con el fin de evaluar si 

las respuestas fenotípicas asociadas a la variabilidad ambiental se mantienen a lo largo del 

tiempo y relacionarlo con otros aspectos de la ecología, como la alimentación, reproducción 
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y crecimiento, para determinar si esta respuesta fenotípica les trae una mayor o menor ventaja 

dependiendo de las condiciones ambientales o biológicas que gatillen esta respuesta.  

 Sería también provechoso estudiar si la relación entre funcionalidad y desarrollo 

(modular o integrado) se da no sólo en las estructuras de la cabeza, sino en todo el cuerpo.  

Finalmente es necesario hacer énfasis en que este es el primer estudio que intenta 

cuantificar la variabilidad ambiental en la alometría y morfometría en larvas, ya que la 

mayoría de los estudios se enfocan en determinar los patrones de abundancia larval o la 

relación entre dieta y morfología.   
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CONCLUSIONES  

Existen distintas tipologías en la curva de cambios de forma asociada a cambios de 

tamaño, la cual va a depender de la ecología de cada especie.  

Las larvas de Auchenionchus crinitus muestran un patrón sinusoidal en alometría 

ontogenética.  

El desarrollo integrado de los módulos estructurales neurocráneo-mandíbula y 

neurocráneo-aleta pectoral y modular de la mandíbula con la aleta pectoral responde a una 

funcionalidad y velocidad en el desarrollo.  

El factor ontogenético en larvas de A. crinitus explican el mayor porcentaje de 

varianza en forma y alometría (99,1%) en comparación a la influencia de las condiciones 

ambientales (9%).  

Dentro del 9% que influyeron las condiciones ambientales en la morfología larval de 

A. crinitus, la variabilidad estacional en la temperatura superficial del agua fue la que tuvo el 

mayor efecto.  

Las diferencias en la morfología en larvas de A. crinitus son una respuesta fenotípica 

a la variabilidad ambiental costera.  
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