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Resumen

Los estudios de conectividggermiten determinarel grado de aislamiento de las poblaciones
distribuidas en parches y son importantes para implemeetdrategias de manejy establecer
areas marinas protegidaPor esta razénes imperativeel desarrollo demdltiples acercamientos
metodologicoshacia la conectividay generar modelogjue permitan entendecémo ocurren
estos procesasprincipalmente en las especies que presentan mayor vulnerabilRkze estdin,
seutilizo al cangrejo rey del Cariithrax spinosissimusomo un modelo de especie benténjca
determinandosdas diferencias morfométricas de tamafio y conformacién del caparazén como un
posible indicador del grado de conectividad ecolégica funtienae tres localidades distantes
Para ellpse realizaron analisis de morfometria geométideahitos discretos sobre eaparazon

de ejemplarescolectados en lsslaoceanica de Providencia y las islas continentales de Rosario y
Tintipan del Caribe cdmbiano. Sedeterminaron diferencias de tamafio y conformacion,
aplicando estadistica univariada y multivariada y se estimé el efdamétrico mediante
regresion y analisimultivariadosde covarianzaSe demostro la existencia de dimorfismo sexual y
diferencias por estado demadurez por lo que el efecto regional se establecié solo con
ejemplares maduros y discriminados psexq evitando que otros efectos que modifican la
expresion fenotipica enmaaren las diferenciaslos machos y hembragnaduros fueron
analizados juntos y por separadibteniéndosediferencias en las tres localidaddssdistancias
morfogeamétricas se encuentran correlacionadas con las geogréficas, indicando que existe una
fuerte sefial genética y/o ambiental para afirmar que los gsiple las tres islas samidades
fenotipicasdistintas Las distanciay el proceso de evolucion geomorfolégica caracterizado por
varios episodios de extinciones locales y cambios en el nivel del mar, asékefaatode los

giros cicdénicosle la cuena Colombiasoportan la evidencide una conectividaécolOgicabaja

entre Proviéncia y las islas continentalessldiferencias entr&®osario y Tintipan parecen estar
relacionadas comna posiblecirculaciénde corrientes amicro-escalapoco estudiadéhasta el
momentoy por el comportamiento de las larvgsie favorece el reclutamiento en las localidades
parentales ya quela especie presenta un ciclarval muy corto y el desplazamiento hacia otras
regionesimplica unmayor gasto energéticoLa varabilidd fenotipica permite demostrar que
existen diferenciaggue indican una conectividadcoldgicafundonal baja, importanteen el
desarrollo de politicas de gesti ambiental parasta especigya que indican quse requiere de
estrategias de manejo diferees parda especie egada region

Palabras Clave: ConectividadarMbidad fenotipica, Especies bentonicasantas Mithrax
spinosissimus
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Abstract

Connectivity studies determine the isolation degree of populations patchily distributed and are
also important to implement management strategies. These studies are relevant in the
establishment of marine protected areas therefore, it is imperative to develop multiple
methodological approaches to generate precise models that allow understanding on the
occurrence of these processes, primarily on most vulnerable species. This work aims to determine
the correlation between distant locations through shape adaptive responses to the environment,
using the benthic Caribbean King CMltrax spinosissimuas a malel. For this purposewere
performed morphogeometric analysis applied to the carapace of specimens collected in the
oceanic island of Providence and the continental islands Rosaro and Tintipan from The
Colombian CaribbearDifferences in size and shapeem determined using univariate and
multivariate statistical analyses. The allometric effect was estimated by regression and
multivariate analysis of covariance. The existences of sexual dimorphism and differences on
stages of maturity were demonstrated arder to avoid the masking by other effects. Therefore,

the regional effect was established only with mature individuals discriminated by sexes. These
were analyzed together and separately, obtaining differences in the three localities. The
morphogeometrc distances found are correlated with the geographical distances, indicating
there is a strong genetic and / or environmental signal to assure that the groups of the three
islands are different populations.

The distances, the difference in geomorpholadjievolutionary processes and the cyclonic gyres
effect in the Colombian Basin, are the characteristics that best support the evidence of a low
connectivity rate between Providence and the continental islands. However, the differences
between Rosario andifitipan seem to be related with a possible effect of poorly studied micro
scale currents and with the larval behavior itself, which allows recruitment in parental localities. A
short larval lifespan and the enommous energy expenditure of larvae migratme\adences of

the very few chances of survival for a migrating larva. This indicates that under current
conditions, selection favors setbcruited individuals to parental ecosystems compared to
migrants. Because the recruitment is even observed in berdgpecies with a longer larval stage,

it would be thought that drifting mechanisms as the larva, only work actively while environmental
conditions are subject to strong tension that can lead to extinction. Under stable condition, these
mechanisms only paye food or shelter within the parental locality.

Key Words: Conectivitfenotipic variablility Benthic speciedarvae Mithrax spinosissimus.
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1.Problema de investigacion

Establecerel grado de amenaza das poblaciones silvestrees una accion prioritaria hacia
donde dirigir los esfuerzoy estrategias de conservacioia cual, hace parte de las
responsabilidades apliridas por Colombia desde 1992uando se incorpor6 a los paises
integrantes del convenio de diversidad biologica (Arellal., 2002). Sin embargo, a pesar de los
esfuerzos del pais ynegeneral de todas las nacionpsr establecer mas y mejores patés para
asegurar la conservacionslaetas propuestagara elafio 2010 con el fin deeducirel ritmo de

la pédida de la diversidad biol6gicap pudieroncumplirsea cabalidadde acuerdo con los
indicadbres. El panorama para los ecosistemas marinesdiales es aun mas dificil, ya que sdélo
0,6% de la superficie de las aguas oceanicas y cetch,4% de las aguas de la plataforma
continental se encuentran protegidas (Secretaria del Convenio Sobre Diversidad Bioldgica, 2006;
Stuartet al., 2010 y sinlas medidas de proteccidn suficientes, se incrementa la posibilidad de
perdida de la varabilidad genética debid lavulnerabilidad delas poblacionesque s, mas
susceptiblesle perecer por enfermedades o cambios en las condiciones del entoiien,por
efectos naturales y antropicobléal,2004)

Uno de los principales vacios que se ha detectado es el desconocimiento de las interacciones que
ocurren entre paisajes fragmentados y la desarticulacion de las estrategias de manejo entre
regiones que ptencialmente podrian ser edependientes Obien, todo lo contrario, la aplicacion

de estrategiasle conservacion que se han desarrollado de forma eficiente yraa@oblacid en
particular, que no sonde igual utilidad para otrapoblacionesde la mismaespecie cuyas
caracteristicas no son equiparables (Salkristzer, 2008 Por esta razénalconectividad ha sido
incluida en elConvenio sobre DiversidadBygica como un indicador eficiente y con un alto nivel

de confianza que permite detectar cambies la biodiversidae integridad de los ecosistemas
(Secretaria del Convenio Sobre Diversidad Bioldgica,.2006)

En la actualidaduna de las necesidades principales para el estudio de la conectividad es la
integracién multidisciplinaria y el uso de tcas y tecnologias que permitan entender mejor
como es la interaccion de laspesies en paisajes fragmentad@specialmente en el entomo
marino, en el cualla dinamica de las corrientes y los atributos biolégicos, son aspectos
fundamentales para la naelacion de los eventos actuales, asi como para realizar proyecciones a
futuro ante un entorno cada vez mas cambiante, por lo que es importante ampliar el aporte
desde distintas areas del conocimiento hacia estos procesos (Caateal., 2002; 2007). Un
enfoque que pemitiria expandir laproximacion de otras discipliasu estudig proviene de la
forma en que la definicidn misma de conectividad es utilizada, razon por la cual, el concepto de
conectividad ecolégica y mas aun, los métodos empleados paudiaga, contindan siendo
tema de debate académico.

Una de las aproximaciones mas popularstaeonectividad poblacionadue estudia la forma en
gue lasespecies se mueven entraetapoblacionesdesarrollando una dindmica de extinciones

l|Péagina



locales corpensadas por d¢onizacionesasociada a las tasas de migracion, colonizacion o flujo
génico entre parches discretodonde el intercambio de genes y la dispersion las@h los
métodos mas representativqggralasespecies marindsentonicagCrooks & Sanyean, 2006) Sn
embargola definicion originalde conectividades mas ampligy presenta diferentes vertientes
(GutierrezSalcedoet al., en prep

La conectividad ecologican su sentido original se refierela interacciéno correlacionentre
diferentes procesos u organismos en un espacio determinaflopartir de esta definicion
fundamental se derivan varias corrientes a considerar:.Clanectividad poblacionalantes
mencionadala conectividad ecoldgica estructuraue es el arreglo espacial de lofedentes
tipos de habitats u otros elementos del paisaje yedaectividad ecologica funcionajue es la
respuesta de los individuos, ante la dindmica de la estructura fisica de los pd&@eks(&
Sanjayan2006)

Lainclusion del elemento paisagjenda conectividad ecoldgica funciongbermite un enfoque
distinto, donde no solo se tiene en cuenta la dinamica del flujoigg¢a partir de corredores
biol6gicos, sino que ademgse ponen en consideracion la continuidad estructural y funcideal
los pasajesa través del tiempo y el espacifCrooks & Sanjayar£006) Debido a que la
variabilidad fenotipica es sensible al ambierds posible detectar si las condiciones ecoldgicas
son diferentes cuando se observa variabilidad fenotip@yeor el contraro, evidencia que existe
continuidad ecoldgicacuando no se observa variabilidad fenotipecaesardel distanciamiento
espacial Bajo esta Optica es posible entender quendependiente deque exista o no
conectividad poblacionala variabilidad fenoipica puede ser lo suficientemente sensibleomo
para mostrardiferencias ecoldgicas y posiblemente funcionategre las poblaciondmeta-
poblaciones es decir, ser un indicador d€onectividad ecoldgica funcidnadestinada a
responder algunos aspectos teConectividad ecoldgicque no pueden abarcarse mediante el
estudio del flujo génico o de los patrones de dispersion.

Asimismg el estudio de especies en estado de vulnerabilidad o en peligro de extirszmne
todo cuandoestasson potenciales ragsos pesquerosepresenta modelosusceptiblegpara la
implementacion de estrategias de conservacion, ya que en su condicidn, se ven reflejados tanto
el impactodebido al cambio climatic@omoel deteriorode los ecosistemas en los que habitan
la preson ejercidadirectamentepor el hombre por lo queel cangrejo reyMithrax spinosissimus
es un modelo destudio degran pertinenciaA pesar de tener una distribucién amplia en el gran
Caribe la especie se encuentra restringida a condiciones paisagsimuy particulares ge
encuentra atalogadg en el libro rojo de invertebrados marina®©mo una especie en estado de
vulnerabilidad debidoa su palatabilidadabundancia escasaa que enColombiatiene una baja
probabilidad de captura y distribuciénmitada (Bermudezet al., 2002). Por esta razon, la
Universidad Nacional de Colombi@ede Caribecon el apoyo de COLCIENCldeSarrollo el
proyecto 1361521-28198 titulado Evaluacién del estado de las poblaciones de algunas especies

de cangrejos listados en la serie Libro rojo de invertebrados marinos de Colombia, con énfasis

en Mithrax spinosissimus(Lamarck, 1818), mediante el cual, evatu algunos aspectos
poblacionales del cangrejo resu conectividady diversidad genética, con el fin de implementa
planes de recuperacion y uso sostenible.
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Estatesis de maestrignmarcadalentro de los propdésitos y métodos propuestos a COLCIENCIAS
espera aportar al conocimiento de ¢anectividadecoldgica funcionadel cangrejo reycon base

en la variabilidadefnotipica observada etres localidades espacialmente distanciadasel mar
Caribe colombianolas islas de ProvidenciRosario y San Bernardblediante este estudice
esperaproveer un modelo para las formade vida bentdnicague presentaruna fase gnctonica
movil, que aporte informacion que permita complementdgsde la perspectiva ecoldgiltaque

se conoce a cerca d®mo ocurre la conectividad entre poblaciones marinas benténec@mtir

de la variacién fenotipica

2. Objetivos

2.2 Objetivo general

Deteminarel grado deconectividadecoldgica funcionagntre las poblaciones/metpoblaciones

de una especie benténica como el cangrejo rey, en el Mar Caribe colombiano, mediante el grado
de variabilidad fenotipica que existe entre individa@mhiltos de diferentes localidades, haciendo
uso del método morfegeométrico.

2.3 Objetivos especificos

Identificar si existe variabilidad fenotipica a partir de los componentes de tanaifimetria y
conformacion que presentan los individuos y disteshesta variabilidad se debe al crecimiento,
dimorfismo sexual o a diferencias entre localidades espacialmente distanciadas.

Establece el grado deconectividad ecoldgica funciondél cangrejo ey del Caribeen la cuenca
de Colombia, al comparar laawacion fenotipica entre los individuos de las regiones de
Providencia, Islas del Rosario y San Bernardaliante morfometria geométrica
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3. Antecedentes

3.1 Taxonomiay descripcion de Mithrax spinosissimus

3.1.1 Biologiay caracteristicas ecoldgicas

El cangrejo rey del Carigesenta talla promediode ancho de caparazon de 14 cm en los
machos y 11 cm en las hembradifiams 1984), encontrandoseejemplares de hasta 17 cm
(Rathbun, 1925). El caparazéacolor rojo carmin brillante o vincon algunos tintes amarillos,
subtriangular, un poco mas ancho que largo, con un rostro pequefio formaddgsocuernos
cortos truncadoslas dos primeragspinas del borde anterolaterabn bifidas.La @ma de los
quelipedosesrosada rojizaconespinasen el borde superior externgrigura2-1).

Se registra&nel mar Caribe incluyendGarolina deSur, La FloridaJas Antillas, Venezuela, Golfo
de México, Nicaragua, Panama y Colom@idlliams, 1984; Feldeat al., 2009).Habitaentre las
grietas quese formanen los coralesy es abundate en aguas someras entre-ZDm de
profundidad. Puede encontrarse compartiendo su refugion la langosta espinosBanulirus
argus y es usado en maricultura en Panama, La Florida y las ArRiftesenta habitos noatnos

y se alimenta de macroalga®) obstante en cautiverio puedeser omnivoro facultativq Guzman
& Tewfik, 2004) Aunque & conoce poco sobre su biologia en estado silvesgediceque
presentauna muda terminal en la pubertad, después declia) su crecimiento se detieneomo
ocurre con la mayoria de los cangrejos ar@fiartnoll, 1965; Munro, 1983)a cOpula tiene lugar
después de la muda ya que no requiere que el caparazon se encuentre suave y por esta razon la
hembra puede presentar desoves ¢mios (Creswelét al., 1989 .

3.1.2 Desarrollo larval

Los huevosestan sujetos a los pleépodos de la madre y tienen cercarden Ide diametrg
inicialmente son de coloracién naranja, tornandose en un color rojizo que sechdaeveanas

intenso hasa alcanzar un tonacafé cuando eclosionan, por lo general durante la tarde.
desarrollo, desde la incub@n hasta el estado de megalopa dsaa 6 dias, con una tasa de
supervivencia, entre 26,7 y 434 La larva lecitotrofica presenta un breve perode prezoea

gue dura menos de 12dnasy dos estadios de zoea, el primero con una duracién de 1,5 a 2 dias,

y el segundo entre 1 a 2 dias, para luego alcanzar el estadio de megalopa, que dura de 3 a 4 dias,
alcanzando tallas entre 1,2 y IyBn; periodo aspués del cual, el individuo es considerado un
juvenil (Provenzan& Bronwell, 1977; Boltovskoy, 1981; Creswallal., 1986; Turnberg &
Creswell, 1991).
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Mithrax spinosissimus (Lamarck, 1818)

Orden Decapoda Latreille, 1802

Suborden Pleocyemata Burkenroad, 1963
Infraorden Brachyura Latreille, 1802

Superfamilia Majoidea Samouelle, 1819

Familia Mithracidae Balss, 1929

Género Mithrax Desmarest, 1823

Figura 2-1. Mithrax spinosissimugjasificacion tomada d&'lS, (consultado eenero 10 de 2014 ilustracién basada en Wiliams 849
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3.2 Conectividad en las poblaciones marinas

La conectividad ecoldgica es la interaccion entre poblaciones de organismos en diferentes lugares
y tiempos ando existe poca o ninguna conectividad entre las pofihes, estas se consideran
cerradas; por otra parte, siu conectividades alta se considerarabiertas.Hasta hace pocse
pensaba queeranescasasasbarreras capaces de limitar la deriva de las larvas en el plagcton
gue la fauna marina se distribu@pliamente entre meta-poblaciones no obstante, a medida

gue se conoce masobre los patrones locales de corrientes y la biologia de las especies, se
observa quda interaccién no siempre es abierta y preseateespectro amplio de posibilided
(Figuraz2-3) (Cowenet al., 200Q 2007. El retenimiento en las costa®curre ya quelas larvas
pueden acoplarse con flujos estratificados verticalmergenerando altas tasade auto-
reclutamientoy minimizandda dispersién haciendo que eitercambiq incluso ettre regiones
cercanasno seasuficiente para mantener el flujo poblaciong{Cowenet al., 2006; Callwood,
2010; Salet al.,2010).

Figura 2-3. Curvas de dispersion tedricas de las larvas desde su ubicaciéon de origen. Ante una
retencion alta las poblagnes tienden a ser cerradas, mientras que ante una dispersion amplia
las poblaciones que tienden a ser abiertas, tomado de Cewvah(2007).

Conectividad Poblacional

Retencién local Dispersion amplia
(Cerrada) (Abierta)

< >

Distancia desde la fuente

La fase larval es la Unica etaga gran actividad mévil durante el cido de vida muchos
organismos betonicosy por lo general, la Unica donde es posible que ocurra conectiviiaul.

en los crustaceos, que se desplazan activamente, esta capagdiaiita a ser una estrategia
para conseguirecursos coma@limento o paeja, dentro de la mismaoblacién. Dagual manera

la transferencia de larvas no es suficiente para determinar el grado de conectividad entre
poblaciones/metgpoblaciones; el asentamiento, el éxito post metamorfico y la mortalidad, son
tambiéndeterminantes. En los crustace@mr ejemplq el tiempo que una larva permanece a la
deriva, puede implicar problemas en el desarrollo gastal, tasas de crecimiento lentas e
incluso la muert§Rodriguezet al.,1992; Gebaueet al.,2002).
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3.2.1 Conectividad en el Mar Caribe

A pesar que el co&LJi2 LI NBT OF aSNJ aNBOASYy(iSénpue SSEAEGSY
relacionan con conectividad entre ellas la biogeograftzon base en 266 especies de
gasterdépodos y aplicando un indice de amplitud de grado geogréfico y singulardad faunistica
Diaz 1995) propuso la existencia decinco areas zoogeograficas el Caribe indicanad que el
sistema de corrienteda heterogeneidad ambiental y dimensiones del area, fmtores que
determinan el aislamiento y endmismo. Bsteriormente, Salazar Vallejo (D00) retoma el
trabajo de Diaz (1995) y establece que en el Gran Caribe exésssuilsprovincias.Cowenet al.

(2000) discuterel conceptode comunidad abierta y cerrada en el medio marinmediante
dispersién larvalindicando quelas tasa de conectidad son menores b que se pensabae

igual maneralos modelos aplicados a la dispersion larval en peces por Cawvext., (2006)
relacicnan lasvariables biolégicas con las condiciones climatisasanograficay el efecto de las
distancias entre agcifes coralinosjemostrandoque en el Caribéga dispersion larval no @oza

a superar los 50100 km y queen Colombialos nveles de retencion larval alcanzaen 57%.
Bustamante & Paris (200@roponen 14 unidades bioldgicas de conectividad en eib€aron

base en estudiopreviosrealizados emarvasde peces cincode estas unidadesseencuentran en

la cuenca Colombia

En el Mar Caribe colombiano, se han realizado estudios para determinar la conectividad de las
poblaciones de crustace@momuros, mediante los cualese demostrouna influencia importante

del giro Panam&olombia y del rio Magdalena. De igual manera, los procesos de evolucion
geomorfologica han propiciado que algunas areas presentenguan diversidad paisajistiqae

al estar dstribuida en mosaicogenera aislamientos locales dentro de las poblacioAssnismo,

las aguasnasprofundas presentan componentes faunisticos diferentes a las aguas somerasy en
éstas ademas, existe una mayor conectividad debido a la homogeneidadadsdje (Bermudez

2007, MartinezCampos 2010; Navas 2010).

3.3 Variabilidad fenotipica y su importancia en las adaptaciones locales
y la conectividad ecoldgica funcional.

Pocas veces se ha reconocido la importancia deal@acion fenotipicgpara detaminar la
conectividad entre poblaciones/metapoblaciongs que ha sido tratada como " ruido”, o tenida

en cuenta para estudiar otros procesos. Ahora bien, muchos autores reconocen que tal "ruido "
puede ser undsefial importante paraentenderlos proce$s que ocurren en las primeras etapas

del desarrolloplancténico ya queel desarrollode los patronesorporales de lalarvas delos
crustaceosafecta la capacidad de migrar de una localidad a eétsgltando la importancia de la
variabilidad natural B las caracteristicas de los individuos y su apt{i@Banénez, 2006)Para
algunos ejemplos sobre la relacion entre la expresion fenotidiaa garacteristicadel paisajeen
crustaceogefiérase aPardoet al., (1997); McCormick, (1998MicCormick y Hoe(2004).Estos
trabajos muestran como la plasticidad fenotipica que se desaarole forma temprana en
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crustaceos y peceguede determinarel comportamiento de las larvasifectando la forma en

como responden los organismos a los estimulos del amhidateapacidad de natacion, la
preferencia espacial que afecta su posicién en la columna vertical y por consiguiente la
probabilidad de permanecer en las localidades parentales o bien ser arrastradas aguas afuera,
convirtiéndose en un aspecto relevante enclanectividad. Segun estos estudios es durante la
fase larval y no durante la vida adultge los estimulos ambientales inducen la plasticidad
fenotipica por lo que puede existir una relacién estre entre la variabilidad fenotipicael
potencial de conetividad de una especie distribuida en un paisaje fragmentado

3.4 Morfometria geométrica

La morfometriageométricaestudiala covariazade lss formas mediante factores subyacentes

gue permiten su descripcidén cuantitativa, andlisis e interpretaciéiendo de gran valor en
estudios sistematicos, genéticos, ecolégicos y pesquétoih, 1990; Cadri& Friedland, 1999
Parasu desarrollometodolbgicose precisda definicionde Forma, comod G 2 Rl £ I Ay F2 NY
geométrica que resulta de retirar losestosque no definen la geometria del objeto, como $an
posicién, escalay rotacioné. Asimismo,se retira elefecto deltamafio para describir lad F 2 N |
LJdzNJ ¢ NB & 1302 @ldeAidud s indluye el tamafigKendall, 1977)La obtencion de la

a T 2 NJdANJ parir de- una seleccion de puntos (hitos) que defineafigura, se lleva a cabo
mediante etapas sucesivagen distintos ¢ Sa LJ OA 2 & Y ZUeFsBrvcBrstNdiod 2 & ¢
geométricos ymatriciales cada configuracion de hitos tiene un centro geométric @entraidee X

que es el punto que describe su posicion en este espacio matenfAélditchet al. 2004)

(1) El espacio morfométrico presenta khitos x 2 dimensionesy sobre este se realiza la
translaciony se obtiene elamafio centroideque es un congeo geométrico independiente de la
forma, ya quedos organismos pueden ser distintos y tener el mismo tamafio de centidie
vez obtenido, éste sescalg para llevar las configuraciones a un tamafio comlord et al.,
2010.

(2) El espacio pre-Kendalliano o pre-forma G A Sy S YSy2a RAYSyaizySa @&l
matematicamente debido a que ekcaladoresta una dimension y laanslaciondos Sobre este

espacio, se puedeotar una configuraciérhasta llegar a un punto en que todas las formas se
encuentrenlo mas cerca posibl@una forma consenso promedio(Toroet al.,2010.

(3) El espacio de la forma o espacio de Kendall: tiene menos dimensiones que el pre
Kendelliano yse generaluego deeliminar elefecto de larotacion por lo quetiene 2k- 4
dimensimes €1 por escala-2 por translacion -1 por rotacion). En el espacio de Kendadl
tamafio de las configuracionesufre un segundod (i NJ G | Yk &l yfueds Xamafos te
centroide varian hasta que sus formas encuentaala menor distanciamediante elmétodo
generalizado de minimos cuadrados’mcrustes cuyo estimador es la distancia &eocrustes
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gue se mide en radianes y captura la curvatura del espacio por descomposicion vectorial,
permitiendo la obtencion de los elementos que diferencian una todm otra Toroet al.,2010.

La estadisticanultivariadano se realizaobre los spaciosmorfométricosyaque corresponden a
espacios matematicos reuclidianos o curvogor lo tantoesnecesaricconvertirlos erd S a LJ- OA 2 &
0 I y 3 S goinddlasécanfigiracionesson proyectadas de mera estereogréafica u ortogonal

punto de tangencianés usadcentre ambos espacios es el de la configuraagdnsenso Con

este, se pueden realizar diversos analisis usando métodos estadisticos exploratorios y analisis de
deformacion relativa qérelative warps analysés equivalentes al andlisis de componentes
principalesR S paztial wakps scores(Rolhf, 1999; Monteiret al.,2002; Toroet al.,2010).

3.5 Morfometria como indicador de conectividad: alcances, limitesy
aspectos a tener en cuenta

Existen varias razones pgasque puede variar el fenotipd1) Crecimiento y madurez (alometria)
(Cadrin& Friedland, 1999; Baez al.,2012) (2) Dimorfismo sexual (Baezst al.,2012; Baeza &
Asorey2012)y (3) Adapacionesal ambiente que peden deberse a quda) las condiciones dle
entomo sontan distintas que los organisos desarrolin fenotipos dferentes aun existiendo
flujo genético(Hayeet al., 2010} o bien(b) cuandolos individuosde una misma poblaciéson
fenotipicamente distintospor ejemplo, en algunos casdende existermachos"  gShuster,
2007; (4) El flujo genéticentre regioneses limitado o no existe(Bermudez2005 y 2007) La
variacion del tamafio de los organismes una de las caractisticas que se ve influenciada en
mayor medida por el efecto dembiente, especialmente poaltemperatura yla alimentacion,
esos cambios con el tiempo pueden afectarctmformacion morfométricade los organismos
generandaeefectos alométricos entre polationes de una misma espe¢iujardin, 2008).

La posibilidad de que los rasgos morfométricos sean heredables es consistente cuando se
observan junto con cambios importantes las condiciones dedmbiente, o bien asociadas al
efecto de la deriva génichibridacién y mutacion. Actualmente se reconape la variacion de la
forma al ambientepuede fijarse enla descendencia mediante asimilacion y acomodacion
genéticay adquiere importancia evolutiva a través de la epigenética (Dujardin, 2008). No
obstante, la limitante principal del método morfométrico, es que resulta dificil definir si la
variacién regional observada obedece al aislamiento genético o a respuestas plasticas de los
organismos (Monteiroet al.,2002). Algunasestrategias para&vitar que loscomponentes de la
variabilidad fenotipica enmascaren el efecto de la regionalizacién consisten en separar los
individuos maduros de los no maduros; analizar su efecto alométrico y analizar por separado
hembras y machos para observar si en ambos sexostigmen los mismos resultados

Por otra parte conocer la variabilidad fenotipiparmite discernir el efecto que hizo posible el

aislamiento genético continta ejerciendo un efecto ecolégidcoseSampliael enfoquede la

conectividad poblacionapara intuir el aspecto funcional, como en el enfoque denectividad
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funcional y estructural del paisajéCrooks & Sanjaya006)es posibleentender queincluso los
cambios en el fenotipo que no tienen una base genética, pueden afectar el gapébicoque

un individuo desempefia cambiando, por ejemplo, el tipo deug® que utiliza, sus presas y
predadores. Este aspectiebe entenderseentoncescomo un estudio independiente, en donde
el conocimiento de la biologia del organismo y esutorno son determinantesque puede
complementarseposteriormente con otros acercamientos como el estudio de flujo larval o los
analisis genéticos.

Laelecciéon del método mas adecuagiescoger hitos relacionados con puntos de insercion de
tejidos y 6érganospuede contribuir paraobtener resultados con una base genétagdida(Cadrin

& Friedland, 1999 mostrado congruenciaon los andlisis genéticoBor ejemplq Bermidez

(2005 y 200y, mediante estudiosde galateideos o langostillaan el Mar Caribe colombiano,
aplicé tanto anbisis de morfometria geométrica, como andlisis genéticos AFLP (Amplified
Fragment Length Polimorphism), y demostré que los modelos de dispersion por distancia y de
islas, no siempre explican los esquemas de conectividad poblacionales, por lo que lasesoyrie

la biologia de las especies, pueden determinar que exista mayor conectividad entre poblaciones
distanciadasNavas (201Q)mediante andlisis de morfologia geométrica y de maxima parsimonia

y maxima verosimilitud, usando el gen mitocondrial 16S, destner que las especies colombianas

de Galatheidae, presentan un &mbito de distribucion extenso, debido a un espectro alimenticio
amplio y un desarrollo laraomplejo, con varios estadios. Tambideantific que la corriente de

las Guyanas limita la digbucion de algunas especies.

3.6 Areade estudio

La cuenca de Colombia (Figurd)3abarca cerca del 40% del mar Caribe y tiene mas de 4000 m
de océano profundo.En la region septentrionalinhita con la Espafola(Haiti y Republica
Dominicana) y Janaica, siendo la elevacion centroamericana, incluidos los bancos del
Archipiélago de San Andrés, los que separan fisicamente la cden€olombia de la fosa
Caiman. Al occidente limita con la cuenca de Venezuellas masas contineates de
Centroamérica efPanama; Nicaraguaonduras y parte de la masantinental de Colombia en
Sudanérica (Andrade, 2000). En la region colombiariuye los margenes costerds| Darién
hasta las proyecciones costerad dimturdn fragmentado de San Jacinto; cuya estnetes una
cadena volcanica que se prolonga hacia el norte en el lecho marino siendo la dorsal de la Beata su
limite méas septentrional (Duqu€aro, 1980).Asimismo presenta pasajes que permiten el flujo
de las corrientes comunicandose con las cuencas adyeseEl pasajde Jamaica, la comunica
con el @éano Atlantico, ghasaje Aruba con la cuenca Venezuela yebcCHdcha con lawenca
Caiman con umbrales de profundidad inferiores a 2000 m (Tomczak y Godfrey, 1994).
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Figura 3-1. Cuencale Cobmbia. Modificadade Bustamante & Paris (2008).
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La Depresion Providences la continuacion geomorfologica de la elevacion Centroamericana
(Figura 31) pero no hace parte de ellga que suformacion proviene denovimientos recientes

del suelo submarim relacionads probablementecon una prolongacion de la zona de fractura de
Panama consiste en una profundizacion abrupta del fondo marino, con forma alargada en
direccién NS, cuyas partesmasconspicuagorman el archipiélago de San Andrés, providercia
Santa Catalina incluyend®l Banco Quitasuefio y las islas de Serrana, RoncadogniBer
Alburquerque y Boliva(Molares, et al., 2004). El archipiélagse conforma por atolones
dispuestos a lo largo de fracturas tectonigass uno de los sistemasracifales mas extensos del
Atlantico y elde mayor extension de Colombipgr lo queestacatalogado como reserva de la
biosfera (Diazt al., 2000; CORALINAVEMAR, 2012)Como parte del sistemdas islas de
Providencia y Santa Catalisaformarona partir de un volcan andesitico extintbos procesos de
vulcanismo, que culminaron en el Plioceno fueron seguidos por pro@Esasnsgresions y
regresiones. Drante el Holoceno una gran transgresion formé el complejo moderno del arrecife
barreraen Provilencig y con ella suslepdsitos de playas y manglarésaforma actual de los
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arrecifesse debea procesosNedgenosde hundimiento de los basamentos volcanicos y su
recubrimiento con carbonatdsiogénicogPosadat al.,2011).

El Archipiélago de lad#s del Rosario se encuentra en el centro de la costa continental del Caribe
colombiano y es considerado una de las areas coralinas con mayor desarrollo geomorfolégico y
estructural en Colombia. Abarca unos 165°kmse encuentra influenciado por las desgs
continentalesde los riosMagdalenay Sinu(Diazet al., 2000; Lope¥ictoria & Diaz, 2000El
archipiélago deSan Bernardee encuentra al norte del golfo de Morrosquillegel sistema de

islas alcual pertenece la isla de TintipAn. Ambos hacemtgodel area marina protegida Parque
Nacional Natural Corales del Rosario y San Bern&idarchipiélages producto del diapirismo

de lodo y la actividad tectonicga quese localiza enal zona de interaédn delasplacas Mzca
Suramericana y Caribe,cuyos desplazamientos generan fendmenos de compresion y
cizallamiento H relieve originado como consecuencia del plegamigrte colonizado por
sistemas oralinos durante el Pleistocenoguedaron expuestos en los periodos glaciatesndo

el nivel delmar descendi6.Su exposicion a los agentes atmosféricos y el agua dulce favorecio el
desarrollo de una morfologia karstica. Este proceso se repitié6 durante el Holoceno, cuando hubo
colonizacion de nuss corales sobre los antiguogsslcambios en el nivelel mar, permitieron la
consolidacion de las islémceaproximadamente 2500 afios, conformdmlos arrecifesactuales
(LépezVictoria & Diaz, 200@0sadeet al.,2011)

Aspectos climaticos y oceanogréficos de la cu€é&anbia

La dindmica supefficide la Cuenca Colombia esté controlada por la Corriente del Caribe (CC) y el
Giro Panam#&olombia (GPCjAndrade 2001) EI GPC se formpor un ciclénintensq mas
anticiclones y ciclones adyacentes, embebidos dentro de una circulacion mas gereddé bil

En el aroeste y cerca de la costa, se forma woariente superficial hacia elsée, conocida como

la Contracorriente Panam@olombia (CCPC) y/o la Contracorriente del Darién que llega hasta La
Guajira e incluso Venezuela, entre septiembaviembre. LaCCPC es evidente en superficie
hasta 75°W, donde la mayor parte del flujo recircula en el GPC y atea qguantinta fluyendo
hacia el ste como la Contracorriente Subsupeidl Costera del Caribe (CSCRYNizOchoa,
2011).La circulacion oceanica del arelel Archipiélago de San Andrés y Providencia depende
principalmente deda configuracién geografica de la region que obliga a las atpibes corriente
Caribe,que vienen del estea recircularhacia el sur hasta llegar al cicla@asi permanentedel

Goffo de Mosquitos (Andradet al., 2003) asimismodependen dea limitacion geogréfica que
ofrece el Paso Chibcha a las aguas que se dirigen haunareTaiman, el cuate encuentra al
oeste del mar Carib@ara referencias sobre el mar Cainmamitasea Andrade, 20002001)).

12| Pagina



Figura 3-2.Dindmica media superficial del mar @ar obtenida a partir de los resultados de
velocidad [cm 4] del Parallel Oceanic Circulation Modéhs abreviaturas son CG, Corriente de
Guayana; CC, Corriente del CariBSCC, Contracorriente Subsuperficial Costera del Caribe; CCPC,
Contracorriente Panam@olombia; GPC, Giro Pana@dombia; CY, Corriente de Yucatan.
Modificadode RuizOchoa (2011).
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4 Métodos

4.2. Fase de Campo

El muestreo se realizd6 desde septbre de 2011 hasta marzo de 2012, disponiendo de
aproximadamente una semana por mes para visitar las tres regiones. La colecta se realiz6 con una
intensidad de 43 dias por sitio en jomadas de aproximadamente ocho horas, mediante captura
por buceo a puhon. & registrocon GP&I punto exacto de @ectade cada individuo, o bien,
cuando todos los ejemplares provenian del mismo parsbebicd un solo punto de muestreo
como referencia de todo el stock capturado en la faet@s individuos fueron registdas
fotograficamente, identificando el sexo y estado de madurez sexual y posteriormente liberados
nuevamente al medioPara tomar las imagenes, se diéaina estructuraa la cualse ajustaba
unacamara fotogréficaiempre a la mismdistancia focalapuntando la lentehacia el suelo. La
base de la estructura eradvil y provista de una cuadritai para facilitar la ubicacién de éascala

y de amarrapara inmovilizatos apéndicesaminadores y quelipedael cangrejqFigura 41 aj

de manera talque cuadrando la base del aparat@e lograra tomar la fotografisiempe en la
misma posicién y angulpero manteniendo al animal inmié, facilitando su manipulacion.

Para el andlisis se utilizaron en toBa5 imagenes cada una de un individuo diferetdemadas

en alta resolucién: 90 de Providencia, 157 de islas del Rosario y 78 de isla Tintipan; este valor
excluye aquellas fotografias que no presentaron las condiciones de calidad necesaria y a los
organismos con una cobertura de epibiontdEmmasiadadensa, ge no permitia la identificacion

de los hitos. Para la edicion das imagenese utilizoel programa Adobe PhotoShop C86,el

cual,se optimizaron, se acoptan a una resolucion adecuada, aplicAndose ajudéesorreccion
selectiva, brillo ycontraste asi como una manipulacién selectiva des lcanales RGB, que
permitieron disminuir el grado de saturacidel color rojo del caparazdn con el fin de facilitar la
ubicacion de los hitod-igura 41 b).

Se realizaron tres mapas para identificar la comp@sig caracteristicas de las areas coralinas
donde se realizaron las colectas mediante el programa ArGIS version 10.2, en los cuales se
sobrepusieron cuatro capas de datos: limites del Caribe colombiano; coordenadas de los
registros; profundidad y unidadearrecifales; ésta Ultima capa fue tomada de la clasificacion
propuesta por Diaet al(2000). La unidades son producto de una clasificacion geomorfologica de

la zona que presentan una definicion particular, basada tanto en las caracteristicas debsustrat
como en la fauna coralina, algas y otros organismos formadores de estructuras arrecifales. De
igual manera se realizaron algunas inspecciones mediante buceo en las areas de estudio.
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Figura 4-1. a. Base de la estructura disefiada parajesar y fotografiar los cangrejos.
Tratamiento de las imagenes.

4.3 Variabilidad morfologica mediante el método de hitos

4.3.1 Eleccién de los puntos de referencia o hitos

Segun lo propuesto por Bermudez (2005) y Navas (2010) se eligierors prugodemarcaron
organos internos como los surcos que separan las regiones cardiaca, branquial, gastrica, gonadal
y hepética de los crustaceos; asimismo, se ubicaron algunos puntos que delimitaron el contorno,
resumiendo geométricamente la forma external deaparazén del cangrejd.os puntos se
marcaron solo en una de las mitades, ya que al tomar la estructura completa se puede cometer
un error por redundancia debida a la simetria (Cadrin, 2000). Siguiendo esos criterios, se eligieron
doce hitos, dandgrelacion a los tipo 1Higura 42 Tabla 41), de acuerdo al criterio propuesto

por Bookstein (1991), el cual, indica que existen tres tipos de hitos:

Tipo 1 Representan layuxtaposicion de diferentes tejidos o centros de pequefias inclusiones.

Tipo 2 Puntos de maxima curvatura, concavidades o valles.

Tipo 3 Se obtienen a partir de la proyeccion de ciertas caracteristicas geométricas de una escala
mayor que sélo se pueden identificar respecto a su relacion con los ejes de la estructura.
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Tabla 4-1. Hitosseleccionados

4.3.2 Localizacion de los hitos sobre las imagenes

Sobre lasfotografias de los cangrejase digitalizaron la escala, doce puntos de referencia
previamente seleccionado®i base en criterios bioldgicos y de relevancia morfométnce vez

hecho, se repite de nuevo el proceso obteniéndose dos copias de los datos, las onassdas

en una prueba posterior de repetibilidad, con el fin de determinar la precision dedtigador al

ubicar los hitos.La digitalizacion se lleva a cabo en el médulo COO del programa de libre
RAAGNAOdZOAsY a/2ttSOGAYy3a [AOYBWRANY G AZEN aRBYGA
puede acceder mediante la pagimaome-clic.com(Dujardn, 2012). El programa crea un archivo

gue incluye la escala de tamafio y las coordiasade cada uno de los hitos ubicadasel

caparazon déos individuos.
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Figura4-2. Esquema de las regiones que conforman el caparazon con los doce puntos anatomicos
elegidos; al lado izquierdo se observan los principales 6rganos que se encuentran bajo las
estructuras. Abreviaciones: G: ganglio; helpatopancreas; E: estdmago; @Onada;
Br:branquia; C: corazon; L_ProG: I6bulo protogastrico; L_MeG: I6bulo mesogastrico;
L_UrGidébulo urogastrico; L_EpBdbulo epibranquial; L_MesBr: [6bulo mesobranquial; L MetBr:
I6bulo metabranquial; L_C: I6bulo cardiadBp:region gonadal.
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4.3.3 Tratamiento de los datos

'aFyR2 Sf YsRdzZ 2 SRAGZ2NINKRS(GZSBEOF2MXLOESG BB 1S
ONHzi2é 3 LI NI} 1jdS LIWzZRASNIY aSNJ FylftAllR2a Sy
donde se sobreponen las coordenadas de los individuos mediante el métalgeeosicion de

procrustes removiéndose los componest no bioldégicos dda forma: ecala, dentacion y

posicion. Posteriormente se calcularon las deformaciones pargatesnponentes uniformes y

no uniformesRS f I a 022 NR S partit waips BVR Ot RSy I RAE & Y RA FA Rdz
consenso y losamarios de los centroides, que son usados como variables de conformacion y
tamafia respectivamente. Asimismo, se calcularon los componentes principales de las
deformaciones parcidle®2 6 1 SYASYR24S fl1 & RST2NMSOxZNEHS BB IL
RW) (Dujardin, 2012).

4.3.4 Pruebas de repetibilidad

Para las pruebade repetibilidad se usaron los archivos que contienen los tamafios promedio de
los centroides como indicadores del tamafio (_CS.txt), los archivos con la terminacion
(_ALIGNED.txtloscuales, permiten conocer la precision con la que fueron marcaddsttisen

forma de coordenadas cartesiana$os archivos con la terminaci@nRW.tx), que contienen las
deformaciones relativas y son indicadores de la variacién por conformakcam.adlisis se
llevaron a cabo en ehdduloVAR de CLiOujardin, 202).9f O2S¥A OA Sy (i SesRS NBLJ
dado por la relacion entria varianzandividualsobrela varianza totalque se contrasta mediante

una ANOVA de una via, model@Aingvist & Matensson, 1998)Los valores fueron expresados
como una proporcion que va de cero a uno, un valor de uno indica que la medida es consistente y
repetible y que el investigador no comete ningan error en la medicion de ese caracter, por otra
parte, el valor ero indica que las medidas repetidas de ese caracter son tan distintas como si se
hubieran tomad de dos individos diferentes. Eerror de esta medidaes la variacion de la
proporcion fenotipica de un caractgue esatribuible al errorcometidoen la melicion(Harper,

1994)

4.4 Analisis estadisticos

4.4.1 Categorias

Los individuos se cdlasificaron mediante tres categorias: s€o; (2) madurez sexual:
discriminando los individuos entre juvées (Mjuv) y madurogM) en el caso de los machqsra
las hembradas categorias fueron Juvenifjiv) y Madura ) se incluy6, ademas, la categoria
ovada (Hov) para aquellas o@ se capturaron portando @nmasa de huevog3) regones:
ProvidenciaRrov), RosarioRos) y Tintipan Tin).

18| Pagina



4.4.2 Andlisis de tamano

Para determinar la variacion deamarq se uso el estimador isométrico tamaitiel centroide
(CS) & calculd lamedia, mediana, varianzg desviacion estandar, con el fin demprobarla
calidad de las estimaciones (Sokal & Rohlf, 1995e repesentaron graficamente mediante
boxplot. Asimism@ se determiné si los residuales exhibian una distribucion normediante la
prueba de Kolmogore@mirnov. La homocedasticidad se comprobé mediante la prueba de
Leveney las diferenciaentre las agrupaciwes sefialadas en las categoriasgdiante ANOVA
haciendo uso del software STATISTSGASoft(2017).

Quando se presentaron distribuciones no paramétrisasealizaron comparaciones entre las
medias sobre 10 000 permutacionasando el modulo VAR de ICLL& diferencias entre los
grupos se estimaromediante contrastesle las medias, aplicandouna prueba de t coruna
correccion secuencial de Bonferrdiiujardin,2012).

4.4.3 Andlisis de conformacion

Los andisis de conformacion se aplicargrara determinar el componente bioldgico de la
variacion de la formaindependiente al tamafio y orientacioRara realizar los contrastese
utilizaron losRW y severifico k distibucion nomal multivariada mediante el programa
acceso gratuitoPASTV.3 (Famer et al., 2013 folk.uio.no/ohammerpastk. Para aceptar el
supuesto de normalidad multivariada, el programa utliza tres pruebas: asimetria y Kurtosis
multivariante que se basan en calculo Mardia (1970) en el cual se aplicapruebasde chi
cuadrado (asimetria)listribucionnormal Kurtosi$ y Doornik & Hansen (1994). Cuangdor lo
menos una de estas pruebasostré desviacion de la normalidad, se considerd que los datos no
se ajustaban a la distribucion gaussiana homocedasticidad multivariada se corroboro
mediante la prueba M de Box (PARJ).

Cuando se cumplieron los supuestos de normalidad y homocedasticidad, las variables se
sometieron a un andlisis discriminante y las diferencias emlfgeupacionesse calcularon
mediante las distancias de Mahalanobis, usando el médulo PAD de gA@i(P2012) Cuando

la distribucién multivariada no se ajusté a la curva Gaussiana, las variables se analedieorie

el calculo de las distancias euclidianasu significana estadistica se calculgobre 10000
permutacionesjustadas a correccidde Bonferroni. & prueba se realizdsandoel médulo COV

de CLIGDujardin 2012) Las ditancias entre las agrupaciones se representaron graficamente
mediante un arbol o dendrograma.
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4.4 .4 Efecto alométrico

Para determinar el efecto del tamafio &ndiferencias de conformacion de los individuos (efecto
alométrico), se realfzuna regresién multivariada entre cada componente principal y el tamafo
del centroide, mediante el médulGOV de CLI@ujardin 2012) El grado de correlacion entre
estas vambles, se explica con base eneleuacién de alometria simple déuxley (1932), que
estima las relaciones de dos rasgos durante el periodo de crecim{@aémdo se encontr6 efecto
alométrico, se hizo uso de la prueba MANCOVA (Andlisis Multivariado deiaBpap para
determinar si las pendientes alométricas eran iguales y comparaBleando las pendientes
alométricas fueron comparables se recalcularon nuevametds distancias eudlidianas
eliminando el efecto del tamafioy la significancia estadistica smalculé sobre 10000
permutaciones ajustadas a correccion de Bonferrgnicon base astas distancias se grafici
arbolbasado en el algoritmo UPGMA
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5. Resultados

5.1 Variabilidad morfologica mediante el método de hitos

5.1.1 Repetibilidad

Los indices de repetibilidad fueron mayore®©2% en todas las coordenadas de los hitpen los
componentes de tamafio (Csey loscomponentesde conformacion (R Por lo cua) se asume

gue las medidas son consistentgsque loshitos selecionados son facilmente identificables en

todos los individuogpresentando urmargen de erropor medicionexiguo (Tablas-1).

Tabla 5-1. Repetibiidad de los componentes de tamafio y conformacion por gru@ss

representael del tamafio delcentroide En la columna comlenadas alineadas se encuentra la

repetibilidad delos componentes bidimensionales de cad#o. RW indicdas deformaciones

relativas

X11 0,9842Y11 0,9324

X12 0,9723y12 0,9555

REPETIBILIDAD
CENTROIDES | COORDENADAS ALINEADAS RW
X1 0,9615Y1 0,9607
X2 0,9592Y2 0,9563RW1  0,9814RW10 0,981
X3 0,9921Y3 0,9794RW2  0,9186RW11 0,9673
X4 0,9388Y4 0,9463RW3  0,9723RW12  0,9597
X5 0,9592Y5 0,9623RW4  0,9894RW13  0,9338
s 0,0923 X6 0,9672Y6 0,9623RW5  0,9462RW14  0,933(
X7 0,9828Y7 0,9662RW6  0,9807RW15 0,958§
X8 0,9661Y8 0,9679RW7  0,9739RW16 0,947]
X9 0,9890Y9 0,968QRW8  0,9587RW17  0,946(
X10  0,9743Y10 0,9824RW9  0,9826

21| Pagina



5.1.2. Madurez

Variacién morfométrica respecto al tamafio

El estado de madurez sexual en staceos se identifica mediante caracteres secundaibs.
abdomen de las hembras juveniless agudo y angosto ge encuentrasellado por dos
protuberancias que encajan, a maneraldee y cerradura, con una muesipae se encuentra en
los esternitos torados Por otra parte, & abdomen de las hembras madurass ancho,
redondeadoy se abre facilment@-igurab-1).

Lossignosprincipales de madurez sexual &3 machosson eldesarrollo de las quelas y la talla
(figura5-2). No obstante presentar quelagpequefias no siempre esnundicio del estado de
madurez debido a la capacidad de los crustaceos para liberar los apéndices de su cuerpo ante el
ataque de predadaso situaciones de estré€sta capacidathmbién representa un problema

en campgya que &gunos machos caren de estos apéndiceg en esos caspsl tamafioesel
principal indicador, sin embargen poblaciones donde los animales adultos presentan tallas
variables, el tamafio no es un indicativo figlger lo que esimportante discriminarlosestados

de madurezanediantevariacion morfométrica

Figura 5-1. Vista ventral de las hembras mostranids indicios de madurez sexual.abdomen

de las hembrasjuveniles (ay b), es agudo, con ganchos sujetadores en la parte interna que lo
mantienen umndo al cefalotoraxflechasfoto a), lashembrasmaduras (c) presentan ebdomen
redondeado y ancho.
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Figura 5-2. Macho juvenil (a), con las quelas poco desarrolladas a diferencia de los machos
maduros cuyas quelas son notablemente mas largas y rab(is}.

Las pruebas se realizaron separando los individuos por regiones y sexos evitando que estos
efectos enmascaren la variacion por rnoaekz. En Providencia no se encontraron machos
juveniles, por lo cual, los andlisis se llevaron a cabo en cincoggH#prov; H-Ros; M- Ros; H-Tin

y M-Tin.

Las pruebas de normalidad y homocedasticighatican que la distribucion demafios centroide

de las hembras de Providencia, se ajusta a la curva Gaussiana y que las varianzas son
homogéneas, por lo cual, se doastaron mediante ANOVA. Los machos de Rosario presentaron
distribucién normal, pero las varianzas entre los grupos no fueron homogéneas y los demas
grupos no presentaron gaussianidad, por lo que, en los cuatro grupos restantes, se determinaron
mediante & contraste no paramétrico de las medias (tabt2)5Los resultados indican que el
tamafo promedio de los ejemplares juveniles y maduros, tanto en los machos y las hembras de
Rosario como en los machos de Tintipan es distinto; las hembras maduras o@gutasentaron
diferencias de tamafio frente a las no ovadas en ninguna de las tres regiones {2bla 5

Variacion morfométrica de la conformacién y efecto alométrico

El nimero de machos colectados en Tintipan no fue suficiente para poder realizaglists de
normalidad multivariada ya que se requiere un n> 50; en los grupos restantes, los componentes
de conformacién PW, no se ajustan a una distribucion normal multivariada (Faplaos lo que

se usaron pruebas no paramétricas para contrastardiferencias.La regresion multivariada
indica que no existe efecto alométrico entre las hembras de Providencia y Tintipan. Los grupos
restantes presentaron efecto alométrico por lo que fue necesario realizar las respectivas
correcciones del tamafio en lasardenadas (Tabla%).
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Tabla 5-2. Significancia de la varaci@ntre esados de madurezmedidas de tendencia central igpreseracion grafica mediante
02ELX 20T
prueba induye el limite de aceptacién del estadistico F entre paréntesis, el valor F observado y el p valor que se@@ntfasta h
Quando no se cumplierolos supuestogel contraste se hizoediante unacomparacidémo paramétricajue incluyelas veces quel valor
aleatorio fue mayor al limite de rechazo al correr M permutacione®ntre las mediay el limite de rechazacon correccionde

Bonferroni

t 2a

L) @I t 2 Niasiierendas e déiranitian gon ANDYAcuéntiosencimplietodns supuestosla

nnpl

34 13,102 12,936 1,084 -0,707 1,694 |0,108p>0,20 p>0,20  Normal F(lgs) p . o
1 318 0 254 Homogeneas ANOVA NO 1 T T e
56 13,363 13,421 0,872 -0,335 -0,303 |0,087p>0,20 p>0,20 Normal 0,034 0,854 e
Bonferroni < 0,016
11 7,913 7,857 1,035 1,349 3,492 (0,196p>0,20 p>0,20 Normal . | T |
_ Hjuv: H = 0,000 Si
0,836 0,438 Homogeneas A —
29 9,910 10,114 0,835 -0,815 0,661 |0,138p>0,20 p<0,15 No Normal | ' ! NP  Hjuv:Hov = 0,000 Si o
24 10,095 10,207 0,953 0,148 -0,533 |0,159p>0,20 p<0,15 No normal H:Hov = 0,451 No —
Bonferroni < 0,05
17 8666 8610 0,666 -0,178 0,832 |0,132p>0,20 p>0,20  Normal No Media (o o
5‘790 0,018 PO e |
Homogeneas| NP 0,000 Sj I -
76 11,587 11,458 1,295 0,384 0,298 (0,078 p>0,20 p>0,20  Normal (AT LY T TR
Bonferroni < 0,05
7 9155 9352 0,721 -0,223 0,969 | - - - - Medl ’ HIEEH
0,957 0,336 Homogeneas edia e
! ! NP 0,891 No —
23 9,205 9,217 0,844 0,293 -1,418 0,192p>0,20 p<0,05 No Normal 0w 1
Bonferroni < 0,06
. H—
5 10,328 10,353 0,812 -0,493 0846 | - - = - 0,381 0,540 Homogeneas M;:'a e
. —T
0,001 Si =
43 8911 8,941 0,612 0,099 -0,903 |0,089p>0,20 p>0,20 No Normal [ TR
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Tabla 5-3. Componentes de nomalidad multivariada: AsingtKkurtosisy la prueba de Doornic
& Hansense observa el coeficiente (Ep) y el p valae se contrasta con un limite de 0,@ solo
una de las pruebas no es significativa se asume que la distribucion no se ajusta a la normal.

Hjuv-

H-Hov Mijuv-M H-Hov Mijuv-M
H-Hov

116,3 151,5 151,6 258 -

1745 1699 1792 1432 -

0,000 < 0,00,000 < 0,080,000 < 0,000,976 > 0,06 -
440,9 434,3 442,9 - -
14,81 | -0,7655 | 0,4673 - -

0,88 > 0,00,444 > 0,050,640> 0,050,000< 0,0

OT
1

57,1 47,02 111,9 37,05 -
0,389 > 0,080,207 > 0,080,000 > 0,080,604 > 0,0p -
Distrib. Normal No No No No -

Tabla 5-4. Signifcancia de las diferencias de conformacion por madurez sexual, contrastadas con

el p valor de la correccion Bonferronia regresién multivariada indica si existe o no efecto
Ff2YSGNRAO2 & fF LINUHSo6F a!b/ hx! s @Y, indidnsSadl RN
las pendientes alométricas son comparables.

Contraste distancias
euclidianas con > < < > < < >
correccion Bonferroni 0,05 0,017 | 0,017 0,017 0,05 0,05 0,05
Si Si No Si No No Si
0,391 0,000 0,044 | 0,263 | 0,000
> < < > <
0,05 0,05 0,05 0,05 0,05
Si No No Si No
Lambda-
Wilks - 0,425 0,789 - 0,568
Estadistico - 1,041 0,938 - 0,951
USNEO LS 0,430 0,54 0,540
- > > - >
0,05 0,05 0,05
- Si Si - si
0,005 | 0,000 | 0,000 | 0,000 0,1249
Distancias Euclidianas - < < < < - >
0,017 | 0,017 | 0,017 0,05 0,05
- Si Si Si Si - No
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Solo se encontraron hembras juveniles en Rosario y estas presentaron diferencias de
conformacion con las hembras ovadas y con las maduras no ovadas, las diferencias indican un
aumento del valmen, ancho de caparazoén, e incremento y desplazamieniagieegiones del
caparazon que demarcan los érganos intefrgpge indican que su crecimiento res isométrico
(Figura5-3); asimisno, se demostro que las hembragesentaron diferencias de conformman

entre ovadas y no ovadas en Tintipan (Figb#§, las diferenciason mas evidentes hacia los
margenes centrales del caparazéon y en las regiones branquial y gohadalhembras de
Providencia no presentaron diferencias significatitas machoguveniles presentan diferencias

de conformacion frente los individuos sexualmente madweodfRkosario Aunquela talla por lo
genera) es un buen indicio sumado a los caracteres secundas@presentaron solapamiertgo

entre las tallas de individis que terdan rasgos de adultoson aquellos corrasgos juvenilegpor

lo que el uso de la morfometria geométrica es Gtil pacemplementar las observaciones en
campo (Ver Boxplot, tabl&-2).

Las formas promedio de los caparazodedosmachoguveniles tiendera semmas angosta que

en los ejemplares maduros, la disposicion de los puntos que se relacionan con los 6rganos
internos parecermas estrechogntre siy mas elevados conformavanza el desarrolldo cual

indica una ganancia deolumende los 6rganosntemos que haria que el caparazon se hiciera
mas globosqFigura5-5). Los machos juvenilede Tintipan, se identificaron como tal, porque
presentaron quelas menos prominentes que las de los adultos tipicos, no obstante, los resultados
morfometricos indian que no existen diferencias entre estos con respecto a los adultos; lo cual,
pudo deberse a que el numero de individuos no fue lo suficientemente grande como para poder
determinar la significancia de las diferencias, o bien atribuirse a un polimorfisdas djuelas en
individuos adultos.

Con base en los resultados obtenidos en los andlisis de madurez sexuab peropsarpara el
estudio de conectividadolo aquellos individuos de los que se tiene plena certeza de su estado de
madurez; esto con din de evitar qudas conformaciones libres de alometria que difieren entre
los diferentes estadiosenmascaren el efecto de las distancias geogréficas, razon por la cual, para
determinar las distancias morfométricas entre las regiones, solo se trabegarfas hembras
ovadas y los machos maduros.
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Figura 5-3. Representacion de las formas promedio de las hembras juveniles, maduras ovadas y no ovadas deRtezaiipe se
muestranlas diferencias de conformacion morfométritas flechas indicda dreccion de desplazamientte los hitos entre los grupos.

Hembras Juveniles @

0,015 Hembras maduras @

Hembras ovadas ®

0,013
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Figura 5-4. Representacion de las formas promedio de las hembras ovadas y no ovadas de
Tintipan,en las que se muestrdas diferenciagn su conformacion morfométricdas flechas
indican la deccién de desplazamiento de los hitos mas relevantes entre 10s grupos.

@ Hembras

® Hembras ovadas
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Figura 5-5. Representacion de las formas promedio de los machos juveniles y maduros de
Rosarioen las que se muestralas diferencia®en su conformacion morfométricd.asflechas
indican la direccion de desplazamiento de los hitos entre los grupos.

© Machos juveniles
® Machos Maduros
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5.1.3. Diferencias entre regiones

Variacion morfométrica respecto al tamafio

Laspruebas de distribucion indican que los valores observadaerajustan anodelo Gussiano
(Tabla5-5), por lo que seaplicaronpruebas no pramétricas Para determinada homogeneidad

de lasvarianzasse realizO n contraste pareadot), la comparacion entreok grupos M Rosario -

M Tintipan y M Rosario - M Providencia, indica que naexiste homogeneidad de varianzas entre
tallas los demas grupos presentaron homogeneidads diferencias entre los grupos se
identificaron mediante pruebas pareadds. (Los gruposiov Rosario - Hov Tintipany M Rosario

- Hov Rosario no exhibieron diferacias respecto a la talla, los demas grupos presentan
diferencias en el tamafio del centroide (Tabl@)5

Tabla 5-5. Medidas de tendencia central, prueba de distribucién normal y representacion grafica

de los tamafios de los centroides de los machos midrtas ovadas de Providencia Rosario y

Tintipan mediante boxplotLa prueba de normalidad de Kolmogoi®mirnov incluye el
SadlrRNaAGAO2 RX St LI @Lf2NJ oh nZnpo & f1 O2NNBC

56 13,363 13,421 0,872 -0,335 -0,303 | 0,09 p>0,20 p>0,20 Si I| o HI.-‘"“" |-||||I|
' ——
54 14,821 15,087 1,175 -0,337 -0,134|0,11 p>0,20 p<0,15 No (I TRTINTT YT AT
—
24 10,095 10,207 0,953 0,148 -0,533|0,16 p>0,20 p<0,15 No WITL timm 1o
—a
76 11,587 11,458 1,295 0,384 0,298 | 0,08 p>0,20 p>0,20 Si | UL T L L |

23 9,205 9,217 0,844 0,293 -1,418 | 0,19 p>0,20 p<0,05| No | HiEEEEH

43 10,328 10,353 0,812 -0,493 0,846 | 0,09 p>0,20 p>0,20 No ——aa—

Variacion morfométrica respecto a la conformacion y efecto alométrico

Diferencias entre sexos

Los analis de conformacion para deteminar las diferencias entre sexos se realizaron en cada
region de forma independiente. Las pruebas multivariadas indican que los datos no presentan
una distribucion normal (TablaB), por lo que se usaron métodos no paramétsico
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Tabla 5-6. Comparacionpareadano paramétrica de las varianzas y de los promededsamano

entre las hembras ovadas y los machogdevidencia, Rosario y Tintigael limite de rechazo se

da por la correcciéde Bonferroni. E significativacuando el valor observado e90:00333 En el

caso ddas varianzas un valor significativo indica que no hay homocedasticidad y en el caso de los
promedios demuestra que existen diferencias de tamaro.

Compa.ramon Homoced. Comparacpn Diferencias

de varianzas de promedios
0,005 Si 0,000 Si
0,514 Si 0,000 Si
0,818 Si 0,000 Si
0,313 Si 0,000 Si
0,002 No 0,000 Si
0,022 Si 0,022 No
0,465 Si 0,465 No
0,000 No 0,000 Si
0,162 Si 0,000 Si

Las pendientes alométricas entre los machos y é&amldnas fueron distintas en las tres regiones,

por lo que debio realizarse la respectiva correccion; una vez se rectifico el efecto alométrico se
encontr6 que los machos y las hembras ovadas presentan diferencias de conformacion en la
estructura de su capazon en las tres regiones (Tabt8)5

La distancia entre la bifurcacién de la espina rostral y el punto de insercion sobre el margen
preocular indica que los machos tienden a tener la region cefélica menos pronunciada y mas
ancha que las hembras, asemio, el cuerpo de los machos tiende a ser mas ancho y con
margenes laterales ligeramentectoshacia la region torécica, mientras el cuerpo de las hembras
tiende a presentar unos margenes mas redondos y uniformes. La disposicién de los puntos de
inserciénen los 6rganos intemos es relativamente conservativa, no obstante, entre las hembras
ovadas y los machos de Providencia hagrdiicias en el I6bulo cardiacka region gonadal y la
branquial, estas ultimas también se observan sutiimente en Rosarogd&igb, 37y 58).

Diferencias entre las regiones

Las pruebas indican que la distribucion multivariada no se gjusta a la curva Gaussiana (Asimetria:
coeficiente Mardia 36,06, estadistico 1675, P (normal) = 0,01805 < 0,05; Kurtosis: coeficiente
Mardia 487,3, estadistico 14,95, P (nomal) = 0,0006 < 0,05; Doornic & Hansen= EP 64,31, P
(normal) = 0,0087 < 0,05), por lo que las diferencias entre regiones se determinan mediante el
calculo de las distancias eudlidianas entre las agrupaciones (Tapla 5
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Tabla 5-7. Componentes de normalidad multivariada: Asimetria, Kurtosis, Doornic & Hansen y la
prueba de homocedasticidadultivariada M de Box. Los (*f)dican desviacién de la normalidad
oh nZnpo®

9,17 96,8 -

1681 1613 -

0,0006 < 0,05 *F 0,0957 > 0,06 -

443,7 435,3 -

0,652 -0,787 -

0,5144 > 0,050,4313 > 0,0p -

48,02 52,22 -

0,1797 > 0,06 0,0934 > 0,06 -
No Si No

- 369,78 -

- 0,0244 < 0,05 -

- No -

Tabla 5-8. Significancia de las diferencias de conformacion entre las hembras ovadas y rhachos.
regresion multivariada muestra el efecto alométrico, la prueba MANCOVA, indica si las
pendientes alométricas son comparables. La significareclagidiferencias de conformacién una
vez corregido el efecto alométrico muestra si las diferencias son significativas

0,011 0,005 0,115

< < >
0,05 005 | 0,05
Si No No
0,000 | 0,012 | 0,000
< < <
0,05 005 | 0,05

No No No
0,846 | 0873 | 0,608

0,789 0,873 1,388
0,720 0,928 0,181
> > >
0,05 0,05 0,05

comparables

0,000 0,000 0,000

< < <
0,05 0,05 0,05
Significativo Si Si Si
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La regresion multivariada (p = 0,000 < 0,05) indica que existe efecto alométrico. Para determinar
si las pendientes alométricas scomparables se aplica una prueba MANCOVA (Lambda Wilks=
0,6228, F= 1,2230, gl (numerador)= 100 gl (denominadi®$,9, p= 0,0738). Debido a que el p
valor > 0,05, las pendientes alométricas son iguales; por lo cual, el efecto alométrico puede ser
corregido. Con la correccion del efecto alométrico sobre las distancias euclidianas, se encuentra
gue todas las agrupaciones presentan diferencias significativas, por lo tanto, existe una influencia
tanto del sexo como de la region en la conformacion morforoatrdel caparazén en las
poblaciones (Tabla-1£0).

El arbol construido sobre las distancias eudlidianas de los grupos (Fig)ranblestra dos ramas
principales separando la poblacion de Providencia de las regiones de Rosario y Tintipan; lo cual,
conclerda con las distancias geograficas que separan estas regiones. La rama superior, a su vez,
se divide separando, primero, a losachos de Rosario; luego, a los machos de Tintipan y
finalmente muestra que la menor distancia morfométrica, dada por la fornksl caparazones,
ocurre entre las hembras ovadas de Rosario y Tintipan, indicando que si bien existen diferencias
entre las dos regiones, el sexo, presenta un efecto morfométrico mas acentuado. Para confirmar
gue las hembras ovadas y los machasentarel mismo patrén de agrupamientse realizan los
analisis discriminados por sexta vez corregido el efecto alométrico, las distancias euclidianas
(Tabla B11), indican que tanto las hembras ovadas como los machos presentan una sefial fuerte,
genética Yo ambiental, de diferencias entre las tres regiones. Los dos arboles presentan la misma
ordenacién conforme al efecto de las distancias geograficas (Figdtag 511).

Tabla 5-9. Distancias euclidianas entre las agrupaciones sobre 10 000 permutaclargevalores
con (**) indican significancia estadistica después de la correccion Bonferroni (P < 0,00333).

Prov_Hov
Prov_M |**0,0084
Ros_Hov |**0,0008 **0,0013

Ros_ M  |**0,0000 **0,0001
Tin_Hov [**0,0000 **0,0000 0,3834 0,016
Tin_M **0,0000 **0,0004 0,244 0,0441 0,161
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Figura 5-6. Representacién de las formas promedio de las hembras ovadas y los machos de
Providenciagn las que se muestrdas dferencias en su conformacion morfométritas flechas
indican la direccion de desplazamiento de los hitos mas relevantes entre los grupos.

@® Hembras
@ Machos
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Figura 5-7. Representacion de las formas promedio de las hembras ovadas y los machos de
Rosarioen lasque se muestrarlas diferencias en su conformacion morfométritas flechas
indican la direccion de desplazamiento de los hitos mas relevantes entre los grupos.

® Hembras
@ Machos
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Figura 5-8. Representacion de las formas promedio de las hembras ovadas y Idwsnde
Tintipan,en las que se muestrdas diferencias en su conformacién morfométritas flechas
indican la direccion de desplazamiento de los hitos mas relevantes entre los grupos.

@® Hembras
@ Machos
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Tabla 5-10. Significancia estadistica de ldistanciaseudidianasentre las agrupaciones sobre
10000 permutaciones, una vez corregido el efecto alométrico. Los valores con (**) indican
significancia estadistica después de la correccion Bonferroni (P < 0,00333).

**0,0000
**0,0000 **0,0000
**0,0000 **0,0003 **0,0000
**0,0000 **0,0002 **0,0000 **0,0000

Tabla 5-11. Significancia estadistica de lastdnciaseuclidianasentre las agrupaciones sobre
10000 permutacioned.a regresion multivariada muestra que existe efecto alométrico; la prueba
MANCOVA, indica que las pendientes alométricas son comparaladsesdistancias eudlidianas
después de la caerccion Bonferroni son significativas entre las tres regiones en ambos sexos.

Distancias
euclidianas
Bonferroni < 0,016 ** (), 0000

**0,0000 **0, 0000
Existe
Correlacion

0, 000

0,632 1,004 0,4739 0,792 0,792 0,6245
Las pendientes son comparables Las pendientes son comparables

Distancias
euclidianas con
correccion del
efecto alomérico **, 0000

Bonferroni < 0,016 **() 0002 **(0,0000 **0, 0000
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Figura 5-9. Arbol UPGMA de ladistancias eudidianas entre los grupos

0,001
L TIN_M
TIN_HOV
ROS_HOV
ROS_M
0,008
PROV_HOV
PROV_M
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Figura 5-10. Representaciéon de las formas promediel caparazérde las hembras ovadas por reges,en las que se muestrdas
diferencias en soonformacion morfométrica.

Hembras Providencia @

Hembras Rosario Q@

Hembras Tintipan @
0,011

0,008
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Figura5-11. Representacion de las formas promedi caparazéule los machogor regionesen las que se muestrdas diferencias en
su conformacién morfométrica.

Machos Providencia @
Machos Rosario @

0,008 ®

Machos Tintipan
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6. Discusion

6.1 Variabilidad fenotipica por madurez

6.1.1 Diferencias de tamano.

Lasdiferencias de tamafio entre los juveniles y los adultos de ambos sexos en Islas del Rosario y
en los machos de Tintipan, se encuentran relacionadas con el inoterde peso y talla que
ocurre durante la madurez. En los Brachyura el proceso de crecimiento, una vez superada la
etapa de postarva, ocurre de forma discontinua y a través de multiples mudas, (Hartnoll, 1878);
investigaciones en maricultura con el cagjgrrey del Caribe, sefialan que un individuo puede
llegar a presentar aproximadamente seis mudas incrementando su talla en cada una ellas
26,8+7,2% (Creswellet al.,, 1986) Los cangrejos arafia, en particular se caracterizan por
presentar una muda pubekaen la cual, se desarrollan los caracteres sexuales secundarios y una
muda terminal, donde el individuo se hace sexualmente activo (en ocasiones ambos procesos se
encuentran fusionados); después de esta etapa el crecimiento se detiene y a este prot®so se
conoce como desarrollo determinado (Hartnoll5892001).

Los tamafios promedide los juveniles y adultos de Rosafueron 7,91 y 10,10 cm en las
hembras, incrementando en promedio 2,19 cm. En los machos las tallas promedio pasaron de
8,66 a 11,5@m, presentando un incremento promedio de 2,93 cm. Si bien las hembras juveniles
presentaron un incremento promedio mayor que los machos, los tamafios de los caparazones de
los ultimos son mayores cuando llegan a la madurez sexual. Ambas observacianesdzon

con laidea de que durante la muda puberé terminal, las hembras invierten gran parte de su
energia metabdlica en el proceso de ovogénesis, mientras que los machos utilizan su energia para
crecer y desarrollar caracteres sexuales secundariass@o & Vinuesa, 2011).

El mayor incremento del tamafio promedio de las hembras juveniles puedenseestrategia

para compensar la poca ganancia de talla que ocurre durante las etapas previas a la madurez
sexual, lo cuake presentauando las hembmajuveniles mudan de forma asincrénica respecto a

los machos. Esto genera variaciones en la duracion de la etapa de integuedzs menor en las
hembras,favoreciendo a que alcancen tallas mas gran(etriella & Boshi, 1997)Si bien se
desconoce si e@gten asincronias entre géneros para la especie, Hartnoll (2001) indica que el
namero demudas que ocurren antes de la pubertgiede ser variablen los cangrejos arafia

Los machos de Tintipadn pasaron de 8,91 a 10,33 cm, con un incremento promegibate. En
este caso, la talla de los juveniles fue mas grande, pero el incremento de tamafio fue menor que
el observado en los machos juveniles de Rosario, asimismo, algunos presentaron durante los
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muestreos quelas en un estado de desarrollo intermedigicendo queposiblemente los
individuos se encontraban cerca a la madurez morfolodtcalos cangrejos arafilg madurez
morfoldgica y fisioldgica, corresponde a procesos que bien pueden desarrollarse en varias mudas.
Cuando la madurez morfol6gica comianma o varias mudas antes, los individuos pueden llegar

a presentar caracteres intermedios y un tamafio muy cercano a del a@Uéiesco & Vinuesa,
2011).

El tamafio promedio de los individuos adultos en Providencia fue significativamente mas grande
gue en los Individuos de las islas continentales de Rosario y Tintipan, presentando tamarfios
promedio de 13,36 cm para las hembras y 14/82para los machoslesafortunadamente no se
colectaron juveniles en esta zonaoMbstante, es posible que existan pates de crecimiento
diferentes en las Islas continentales, respecto a los que ocurren en las islas oceénicas.

No se presentaron diferencias de tamafio entre las hembras ovadas y no ovadas en ninguna de las
tres estaciones; para lo cual, existen dos pesilaxplicaciones: (1) no existen distinciones entre

la muda terminal y prepuberal en las hembrasMespinosissimus(2) es probable que, como
ocurre en otros cangrejos arafia, la coOpula ocurra cuando el caparazOn ya se encuentra
endurecido por lo que algnuas hembras podrian hallarse fecundadas mas no ovddiagnoll,

1965).

6.1.2 Efecto alométrico

En el presente estudio sietermind que existe efecto alométrico en el caparazén de las hembras
juveniles respecto a las ovadas y de las juvenilepereto a&s no ovadasnas no se encontrd
evidencia de efecto alométrico entre las hembras ovadas y no ovadas. Lo cual, se encuentra en
concordancia con los resultados obtenidos por Bastzal., (2012) en estudios realizados en las
poblaciones déV. spinasissimugn la Florida. Los cuales, interpretan esto como evidencia de que
solo existen dos fases de crecimiende (uvenil apre-puberal, o biende puberal aadulto) y no

las tres fases que se reconocparala mayoria ddos Majoidea: (1) juvenil inmadato, (2) pre

puberal y (3) adulto sexualmente maduro, las cugbespone originalmente Pérez (1928) y son
identificadas en varias especies de cangrejos arafia, por Hartnoll (1978) y Cobo & Alvez (2006)

Los machos solo se separaron en dos categoriadifss durante los muestreospsenandose
crecimiento alométrico y diferencias de conformacion entre juveniles y maduros en Islas del
Rosario. En Tintipan, se observaron estados intermedios de desarrollo en la quela de los machos
perose incluyeron dentrale los juveniles. En esta regidmw, se observé@fecto alométricoBaeza

et al (2012) plantean la posibilidad de que existan dos morfotipos sexualmente aati®os,
machos oportunistas y dominantes, por lo que existe la posibilgpados intermedios fuean

adultos, aunque en el presente estudio, estos resultados también pueden atribuirse al escaso
namero de juveniles colectados en Tintipan.
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6.1.3 Diferencias de conformacion

Los analisis de conformacion, no obstante, muestran evidencias signifiaddiwagiacion entre

las hembras juvenilesasno ovadas yasovadas en las regiones de Rosario y Tintipan, por lo que
existen cambios en la disposicion y proporcion de las estructuras. Debido a que muchos de los
puntos elegidos para estos andlisis de foomacion corresponden guntos de insercion de
tejidos oregiones que delimitan 6érganos que subyadmjo el caparazon, su varacion no es
evidente con los estudios convencionales de alometria, pero pueden tener implicaciones
importantes en la morfologiduncional, demostrando queen algunas poblacionesxisten
cambios prepuberales. Las formas consenso muestraambios que a parecer estan
relacionados con un incremento de las gonadga que los hitos que cambiaron mas
evidentemente se encontraban relashados con la region gonadal y con la espina del margen
mesobranquial mostrando uensanchamient@nel caparazéren las hembras maduras

No obstante, estas diferencias de conformacion no se presentaron entre las hembras oleadas y

no ovadas de Provideia, por lo cual, esos cambios freberales, no siempre se conservan en

las poblaciones del cangrejo rey. Lo observado en Providencia podria estar relacionado con el
hecho de que la poblacién presenta tallas mas grandes que las observadas en Rosépary Ti

Se sabe quéos cangrejos arafia, pueden llegar a la madurez sexual sin haber terminado el
crecimiento, conservando caracteristicas juveniles como el tamafio, dependiendo del momento
en que se produzcan los cambios hormonales (Wagner 1991); porpatta, elincremento
notable en las partes del cuermpo relevantes para la reproduccion, antes o en el inicio de la
madurez sexual, se considera una adaptacion para el aumento del rendimiento reproductivo
(Andersonet al, 2013).Si algun factor esta provoedo que el cambio hormonal de las hembras

de Rosario y Tintipan sea mas pronto, esto daria origen a cuerpos de tamafios mas pequefios,
pero al ser funcionalmente adultos, estructuras como las génadas, en especial cuando comienzan
a producir huevos, deberarracer en un espacio mas comprimido desplazando a los demas
organos de manera asimétricAl contrario, en las hembras de Providencia, que alcanzan una
mayor talla, probablemente el crecimiento gonadal no desplaza otros érganos internos, por lo
qgue el desaollo de los mismos es mas isométrico. De ser asi, la presencia de un estado
intermedio podria ser producto de una respuesta adaptativa relacionada con la estrategia de
madurar precozmente.

6.2 Variabilidad fenotipica entre sexos

6.2.1 Diferencias de tamano, efecto alométrico y conformacion

Sedetecté dimorfismo sexual emelacién corel tamafio del caparazén a favor de los machos de
Providencia y Tintipan; no obstante en Rosario, las hembras y machos maduros no presentaron
dimorfismo de tallas,d cual, confirma que los individuos estan madurando de forma precoz en
Rosario. Asimismo, el caparazén presenta crecimiento alométrico y diferencias de conformacién
entre los sexos en las tres regiones. Los analisis de conformacion parecen indicar meritare
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de volumen que haria que el caparazon de los machos fuera mas globoso, robusto y anguloso
con una region cefdlica mas achatada y ancha; las regiones en las que méas se observan
diferencias son la cardiaca y la branquial, que parecen ser mas volasies$os machos que en

las hembras; lo cual, podria tener relacion con el mantenimiento de estructuras tan grandes y
pesadas como los quelipedos, con un ato grado de masa muscular que requieren de un
metabolismo basal més elevado y mayor vascularizapgiia su mantenimiento (Martinez
Porchast al.,2009).

Estudios anteriores eMithrax spinosissimugMunro, 1983; Creswelgt al, 1986; Winfree &
Weinstein, 1990; Guzman & Tewf#Q04 y Baezat al, 2012) resaltan el dimorfismo evidente

de las queks y un dimorfismo por talla que favorece a los machos. Existen diversas bases
conductuales que explican estas diferencias: estudios sobre el comportamiento territorial del
cangrejo rey del Caribe, indican que aunque los comportamientos agonisticos soentes en
crustaceos (Hazlett, 1972; Turra, 2005; AyPeseset al.,2011), los machos del cangrejo rey son
gregariosy poco agresivos, por lo que se les encuentra incluso compartiendo las mismas grietas
tanto con otros machos como con las hembras; jpague su dimorfismo, mas que relacionarse

con la fuerza para el combate es una herramienta de exhibicionjsfaett & Rittschof, 1979)

gue bien, puede tener implicaciones mas importantes en el apareamiento que en el
comportamiento precopulatorio; cuandlms machos sujetan a las hembras con sus enormes
guelas para acceder sexualmente a ellas. Otra alternativa para que se haya fijado esta
caracteristica en la especie, puede ser la predileccion por parte de las hembras hacia los
individuos con mayores taaDe cualquier manera, esta caracteristica debe ser importante en la
seleccidon sexual de los machos ya que se invierte gnaa cantidad de energia en su
mantenimiento (Wenner et al., 1974, Petriella & Boshi, 1997; Baeza & Asorei, 2012).

Una posible dérencia observada durante los muestreos entre machos y hembras, es que las
hembras adultas presentan caparazones con una cobertura densa de epibiontes y espinas romas,
mientras que en los machos el caparazon presenta espinas agudas y baa coberturd, lo cua
contrario a lo que es frecuente en los cangrejos arafia (Hartnoll, 1978; 2001), podria ser un indicio
importante de que los machos de esta especie, contintragiendoalun después de la muda en

la que alcanzan la madurez sexual o bien tienen un patrémplego de crecimiento, como el de
Carcinus maenagksta especie, luego de la muda puberal tiene varias etapadmiento antes

de la muda temminal dond@nalmente ocurre el proceso de anecdysis; de hechomaenags
identificado como maduro a partte la muda 1®ero solo llega al punto de anecdycis luego de la
muda 15Hartnoll, 2001)
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6.3 Variabilidad fenotipica entre regiones.

6.3.1 Diferencias de tamano

Al realizar los andlisis entre regiones, solo con aquellos individuos sexuelmaduros, se
encontraron diferencias respecto al tamafio entre las tres regiones, tantaseshembras como

en los machosque al parecer presentan un patron regional, cuando se comparan con otros
registros del Mar Caribe, éas cualeslas poblacionesontinentales parecen presentar tallas mas
pequefias que las poblaciones oceanicas.

Munro (1983) registra para Jamaica tamafios similares a los de Providencia con promedios de
caparazon de 13,14 cm para los machos y 12,28 cm para las hembras, mientfaaciguel
continente las tallas tienden a ser mas pequefas; por ejemplo, en la Florida las tallas registradas
por Winfree & Weinstein, (1990) estan entre 6 cm en-adhltos y 13 cm en adultos. Mientras

que Baezeet al., (2012) registran un intervalo de li@s para los machos maduros entre 6,85
14,46cm con una frecuencia modal entre-8 cm aproximadamente, indicando que si bien
pueden encontrarse tallas grandes, éstas son poco frecuentes en la poblacién; las tallas de las
hembras madurasegistradagpor ellosestabanentre 7,12- 10,45 cm, con una frecuencia modal
aproximada entre 7,128 cm, siendo inferiores al promedio de las hembras en Providencia.

Ladisminucidn en las tallas se hace méas evidente hacia Pasardénde la frecuencia modal
registmda es de 11 cm para las hembras y 12,5 cm para los machos (Guzman & Tewfik, 2004).
AUn asi, en comparacién con los demés registros conocidos del mar Caribe, los adultos de Rosario
y Tintipan son los méas pequefios. La comparacion con otros trabajos debeséndigjo la
precaucion de que el tamafio del centroide @s concepto geométrico independiente de la
morfometria lineaToroet al,, 2010) que si bien, es un tamafio muy aproximado a los maximos
extremos, no es igual a los valores morfométricos longitathgho del caparazédn, por lo que los
valores pueden variar ligeramente.

Los cangrejos arafia pueden presentar una plasticidad fenotipica amplia respecto a la talla entre
poblaciones (Wagner, 1991), debido a tres razones, que no son necesariamente erdufBnt
efecto de la temperaturg la salinidag(2) diferencias en el paisgje que afectan el fenotipo y (3)
evidencia de presion por explotacion del recurso o deterioro ambiental.

Efecto de la temperaturm salinidad

A pesar que Providencia es una isl@anica, mientras que las Islas del Rosario y Tintipan son de
origen continental, la temperatura superficial del mar y las skluhes son en promedio cercanas
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(Providencia: 28,6 +/1,2°C; las Islas del Rosario y San Bernardo 29 y 27°C); asimisrakoréss v

de salinidad se encuentratercanos a 3&n las tres regiones (Posadaal., 2011; CORALINA
INVEMAR2012)por lo que las diferencias observadas entre las poblaciones no son atribuibles a
las condiciones ambientales donde fueron encontrados lost@juo cual, no significa que las
diferencias de tamafios no estén relacionadas con dichos efectos ya que, de hecho, diversos
estudios en los cangrejos arafia (Wilstral.,1979; Scotto & Gore, 1980; Gelal.,1981; Rengel

et al.,199B; Larezet al., 2000), muestran que el efecto dinamico de la salinidad y la temperatura

e incluso la composicién del sustrato y las fuentes de alimentos, inducen cambios importantes en
el fenotipo, cuando ocurren en las primeras etapas de vida, afirmando incluso queieualqu
efecto ambiental en la etapa bentdnica es poco relevante, frente a la influencia ambiental
durante los ciclos larvales (Giménez, 2006).

Las diferencias de tallas encontradas en este esfudinado a que las condiciones ambientales

en las tres regiags son muy similares, podria ser indicio de que las larvas de Islas del Rosario y
Tintipan, podrian no estar desarrollandose en los ecosistemas parentales, migrando a zonas
aledafas, en las cuales, las condiciones fisiimicas son diferentes. Munro483), también
plantea esta posibilidad, al indicar que en estudios en las regiones de Port Royal, banco Pedro y
banco California; no se encontraron juvenilesMlespinosissimuson tallas inferiores a loscein

de longitud de caparazon en los ecosistenuss arrecifes, por o que los juveniles deben
permanecer en otros ecosistemas.

Es probable que las larvas que eclosionan en lIslas del Rosario y Tintipan migren hacia los
estuarioscontinentales y d ser asi, existirian diferencias de temperatura y skthirespecto a la

region oceanica, incluso con un marcado efecto temporal, encontrandose que en los periodos de
junio-agosto y septiembre noviembre, la temperatura superficial del mar (TSM) podria alcanzar
los 30°Ccerca de las desembocaduras de los ricausando un efecto importante en la talla de

los individuos (Figura®).

Para la mayoria de los crustaceos, cuando aumenta la temperatura se incrementa la velocidad en
qgue el individuo llega a la madurez, debido a la magnificacién de los procesalsoiitos y de
aguellos que intervienen en la acumulacion de las reservas necesarias para que ocurra la misma,
lo cual, conduce a una menor ganancia de tamafio durante la muda. En consecuencia, una
disminucion de la temperatura hace que el tiempo pararaea una etapa particular del ciclo de

vida se extienda, al mismo tiempo que el individuo adquiere un mayor tamafio (Hartnoll, 1982;
Anger, 1983; Giménez, 2006); asimismo, el efecto de la salinidad, ha sido reconocido como
determinante en la talla de los ustaceos, ya que el estrés osmotico causado por una baja
salinidad resulta en una capacidad reducida de asimilacion energética y por consiguiente en una
reduccion en la conversion de tejido para crecer (Anger, 2003).
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Diferencias paisajisticas que afectdrienotipo

Otro factor importante es la relacién del paisaje con el tamafio de los adultos: en Providencia, las
poblaciones se recolectaron sobre la terraza prearrecifal, aproximadamente enggdl4.2n de
profundidad,sobre la unidad ecoldgica octoctescorales mixtos. En esta zona, los individuos
habitan en formaciones coralinas altas, de aproximadamente 3 m de altura, en forma de
monticulos conformados principalmente plontastrea annularigFigura €2) (Diazt al.,2000),

entre las que se formaoavidades amplias que favorecen el cripticistiedos individuos incluso

los de tallas muy grande€ontrario a ellolos individuos en islas del Rosario y Tintipan, se
colectaron a una menor profundidadey corales que alcanzan poca altura: en islas del Rosario la
profundidad méaxima de la barrera de corales mixtos es de 8 m y los individuos se encontraron
sobre parches de altura baja a mediana Rlerites porites y Montastrea sppigura 63);
mientras qe en Tintipan, las formaciones arrecifales se desarrollan sobre un sistema de
depresiones karsticas con una plataforma somera de aproximadamente 5 m de profundidad, en
las unidade$Montastrea sppy Porites poritegFigura &4) (Diazet al,, 2000).

Figura 6-1. Distribucion espacial de la temperatura superficial del mar [°C] en los cuatro
trimestres climaticos de Colombia: a) diciemigriebrero b) mazo - mayo, c) juio - agosto y d)
septiembre - noviembre. Las flechas indican la zona oceanica de Providencia y las zonas
continentales estuarinas aledanas a las islas del Rosario y San Bemardo, a las cuales podrian
migrar las larvas d&. spinosissimysel efecto de los rios genera cambios evidentes en la
temperatura respecto al resto de la cuenca de Colombia. Modificado de@®ukiaa (2011).
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Figura 6-2. Mapa de las unidades ecolégicas donde se capturaron los ejemplares de
M. spinosissimusn Providencia. (Modificado de Dtzal.,2000).
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Figura 6-3. Mapa de las unidades ecolégicas donde se capturaron los ejemplares de
M. spinosissimusen Islas @l Rosario. (Modificado de Dietzal.,2000).
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Figura 6-4. Mapa de las unidades ecolégicas donde se capturaron los ejemplares de
M. spinosissimuen Tintipan. (Modificado de Diatal.,2000).
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Factores como la profundidad y la altura de las facrones arrecifales podrian ejercer un efecto
importante en el tamafio de los espacios y grietas que se generan entre los corales que sirven de
resguardo para estos individuolg cual, puede ser poco favorecedor para que en Rosario y
Tintipan se alcancerallas tan grandes como las que se ven en Providencia, debido que los
ambientes cripticos son mas reducidog;luso, el facil acceso dado por la poca profundidad del
arrecife es un factor que facilita la extraccion por parte de los pescadores, lo cudh agrhvar

la explotacién del recurs@utler & Mojica (2012) relacionan la incidencia de corales duros en
especialMontastraea annularisColpophyllia natany Siderastrea sidereacon la presencia del
cangrejo rey en la Floridale estasespeciesMontastraea annularis es representativa en las
unidades ecolégicas donde se colectaron los cangrejos.

Evidencia de presion por explotacion del recurso o deterioro ambiental

Aungue durante las salidas de campo se pudo observarMjuspinosissimuse ofreceen el

menu de los restaurantes locales y segun la informacion suministrada por los pescadores en las
tres regiones, se captura como recurso, es dificil asumir que existe una explotacién diferencial
capaz de explicar por si sola las diferencias de taflagjue no existen estudios a cerca de la
incidencia de la pesca artesanal en las tres islas.

Una posible evidencia del efecto de explotacién sobre el recurso es que los individuos de Rosario
alcanzan su madurez sexual en tallas muy pequefias y que ¢tboanalas hembraso presentan
diferencias de conformacion marcadas, indicando que los individuos podrian entrar en etapa
reproductiva antes de adquirir sus caracteres sexuales secundarios para asegurar su
descendenciakenberwg & Roy, 20p8No obstanteun aspecto que no concuerda con la idea de

gue las diferencias de tallas entre las regiones se deba a la explotacion diferencial del recurso, es
que las pruebas estadisticas indican que las poblaciones se encuentran cercanas al equilibrio, por
lo que la etraccion de machos en Rosario no esté afectando de forma significativa la proporcion
de machos: hembras, lo cual, no es lo esperado ante un evento importante de explotacién de uno
solo de los sexos; por lo que probablemente la explotacion como recurseaed Unico (y quizas

no es el principal) factor que explica las diferencias de tamafio y conformacion. De ser asi, el uso
de estrategias como la veda, probablemente no sea suficiente para obtener ejemplares de tallas
mayores en Rosario y Tintipan. Mas alas estrategias de manejo y las tallas minimas de captura
deberian ser diferentes en cada una de las tres regiones.

El efecto ambiental y el paisaje, por el contrario parecen ser mecanismos importantes en la
variabilidad fenotipica de la especie, bisga que esta variacién sea natural o debida al impacto
antrépico sobre los ecosistemas, en especial los costeros y sobre todo en las primeras etapas de
vida; por lo que los eventos cimaticos como el calentamiento global podrian a futuro afectar
principamente a las poblacionesontinentales. El hecho de que en Islas del Rosario y Tintipan
existan tamafios centroide maximos de hastacd¥ indica que los individuos pueden
potencialmentealcanzatamarnosgrandes no obstante, en las poblaciones continentatksstodo

el Caribe, el fenotipo pequefio parece ser naturalmente mas frecuente como se observa
especialmente en Panaméa (Guzman & Tewfik, 2004).
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Una observacion importante sobre el manejo de la especie es que a pesar que en Providencia
gran parte del arrafe coralino se encuentra dentro del parque y por consiguiente en estado de
conservacion y vedaFénberwg & Roy, 20D8 en realidad, la mayoria de los ejemplares
capturados en la isla no se encontraron dentro de las areas protegidas, por lo que son
suscepibles de extraccion (Figura2. Mas aun, segun lo observado durante las salidas de
campo, la presencia del cangrejo es escasa en las areas protegidas. Una posible explicacién es
gue, a pesar que se conoce que la langosta espiRasalirus argug Mithrax spinosissimuson

especies simpatricagpueden coexistir ocupando incluso las mismas grietas (Guzman & Tewfik,
2004); cuando son las langostas quienes ocupan primero los refugios, estas desarrollan un
comportamiento territorialistaubicandose en la drada de la grieta empidiendoasique los
cangrejos ingresen a los resguardos (Hazlett & Rittschof, 1979). Por esta razén, es probable que la
veda sobre las poblaciones de langosta en las areas de reserva, esté generando que los cangrejos
se desplacen h@a zonas fuera del area protegida, donde la competencia interespecifica por
refugio es menorya que eda zona donde se captura la @osta,lo cual debe ser tenido en

cuenta si se desea incentivar lapbotacion del cangrejo rey eArovidenciasiendo un aspecto
importante para futuras investigaciones en la region

6.3.2 Efecto alométrico entre regiones y diferencias de conformacion

Las distancias euclidianas obtenidas en los analisis de conformacion se relacionan con las
distancias geograficas, meando a Providencia como un grupo independiente de las islas
continentales. Las pruebas demuestran que incluso entre Rosario y Tintipan existen diferencias
de conformacion morfométrica en el caparazon, congruentes tanto en machos como en hembras,
al ser malizados juntos geparadamente Asimismo, las diferencias entre pendientes alométricas
sugieren que conforme la talla incrementa, el conjunto de dimensiones que constituye la forma
del caparazon tiene un patron de crecimiento distinto entre las tres.iflstas diferencias indican

gue la especie se encuentra sometida a un efecto heterogéneo de variacion ambiental que
estimula su plasticidad fenotipica, el cual, se debe a un aporte diferencial y selectivo de
descendientes o caracteristicpsr parte de ajunosindividucs, en cada una de las poblaciones

Los vinculos fenotipicos pueden entonces conducir a efectos de cohorte, capaces de afectar la
dinamica de las poblaciones a través de cambios en la intensidad-depsadiente (Giménez,

2006). Mas aun, detho a que las diferencias de conformacién se encuens@portadas por la
existencia de barreras espaciales, temporales o de comportamiento, como se pretende
demostrar en este trabajo, estas diferencias megémmeétricas serian evidencia de una baja
interaccion entre las tres islas que podetanvertirse o bien en un proceso evolutivoportante o

en un proceso ecoldgico indispensable para entender las dinamicas de las poblaciones/meta
poblaciones siendo, en ambos casos, un indicador del grado de coredtwidle |as islas.
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6.4 Ausencia de Conectividad entre las islas.

Con base en los resultados obtenidos y tomando como criterio tres factores relevantes para la
conectividad: (1) Evolucién geomorfologica; (2) Efecto de las corrientes y (3) Emttiestales

y mecanismos bioldgicos; se puede considerar queifagedcias fenotipicaseflejan cambios o

entre los tresgrupos quese deben gosibles diferencias en la tasa de crecimiento y maduracion

0 bien a ciertggrado de aislamiento.

6.4.1. Evolucion geomorfoldgica

La evolucién geomorfoldgica nos permite generar hipgtesisa cerca del grado de aislamient

gue existe entre las tres islagjue posteriormente puede corroborarse mediante estudios
moleculares.Si bien, la especie ostenta una disticion amplia en el Caribe que sugiere un
patron antiguo de mayor conectividacgn la actualidad parecen existir poblaciones bien
definidas de Mithrax spinosissimusgentre las cuales, posiblemente existan grado de
conectividad bajopor lo que pudo hbker existidounadistribucion ancesal mas amplia que la
reciente que luego mediante proceso vicariantes se fragmentd exhibiendo la configuracién
actual H complejo arrecifal de las islas de Providencia, Rosario y Tintipan se formé después de la
altima transgresion marina ocurrida en el Holocepaoy lo quesu conformacion es considerada
como un evento reciente (Vemette, 1985; Lépéetoria & Diaz, 2000; Cendalesal., 2002;
Posadeet al., 2011 sin embargo, la presencia §& spinosissimuen el Cabe es mas antigua y
puede remontarse al Pleistoceno segun los registros fosiles (Donovan, 2010), por lo que debieron
existir poblaciones ancestrales del cangrejo regupando ecosistemas adyacentes, pero
diferentes a los actuales.

Es probable que duraatel Pleistoceno, gran parte de la plataforma centroamericana que se
encontraba parcialmente emergida (lturrakdénent, 2005), fuera un habitat potencial de

M. spinosissimuen la regién oceénica de la Cuenca de CblamSegun Iturraldd/inent (2005)

exstié un intercambio de fauna terrestre mediante dichas zonas emergidas, hacia el suroeste,
con Centroamérica y hacia el noreste con laisla de Jamaica (FigbyalLo6cual, también pudo
ocurrir con la fauna marina, incluido el cangrejo rey del Cakb@osterior hundimiento de las
areas emergidas de la elevacion centroamericana durante el Holoceno, interrumpié la
conectividad entre la region oceénicay el continente, lo que posiblemente aislé a las poblaciones
arrecifales de las islas de JamaicaArehipiélago de San Andrés, Providencia y Santa Catalina del
continente.

Actualmente, en una recopilaciéon de los estudios que existen en el Caribe sobre conectividad en
peces, moluscos y crustaceos y sobre las dinamicas de desplazamiento de las partiaués

de las corrientes mediante boyas de deriva, se lleg6 a la conclusién que el Archipiélago de San
Andrés y Providencia es un corredor para la reposicion de las poblaciones relacionadas con los
arrecifes de Jamaica y que este conjunto de islastitoyen una region ecoldgica con atributos
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particulares dentro del Mar Caribe, independientes de la region continental de la Cuenca de
Colombia (Bustamante & Paris, 2008). La evolucion geomorfologica de la cuenca Colombia
sustenta como las diferencias monfiétricas observadas entre los individuos de las islas
continentales y de la isla oceénica de Providencia, se deben a la baja interaccién actual, dada por
eventos de aislamiento geogréafico cronolégicamente antiguos, y lo suficientemente importantes,
como para considerar que existe una base genética en los patrones observados, confirmando que
Providencia es una poblacion distintaebido a que el aislamiento de las zonas parece ser
cronoldgicamente antiguo y a que la baja duracion pelagica larval puedenirsdiferencias
genéticas entre areas, la evolucion de la zona puede explicar la diferencia morfométricas
recientes.

Por otra parte las antiguas formaciones arrecifales del continente colombiano, incluyen al paleo
arrecife de La Popa, que pudo ser abitat del cangrejo rey en periodos previos a la emersion de
las islas del Rosario y Tipén; por lo que también existi® un posible escenario de mayor
conectividad Los estudios paleogeogréaficos indican que, durante el Holoceno, los grandes
ecosistemas aalinos continentales se restringieron quedando fragmentados en pequefios
parches a medida que ocurrian los maximos positivos y negativos de las mareas entre los
periodos glaciales e inter glaciales (Vernette, 1985; L-&etpria & Diaz, 2000; Cendaletsal.,

2002; lturraldeVinent, 2005)Sin embargo,laompartir el mismo origen geomorfolégico, lasislas
continentales de Rosario y Tintipan, son un mosaico fragmentado pero paisgjisticamente similar
(Diazet al., 2000; Cendalest al., 2002), por lo cualla evolucién geomorfolégica, a pesar de
demostrar el fraccionamiento de estas formaciones, no es suficiente para explicar su baa
interaccion, ya que las condiciones paisajisticas son equiparables y las distancias geoldégicas no
son lo suficientemente imptaintes para que no pudieran generarse flujos de corriente capaces
de conectar lagegiones, por lo que las diferencias morfométricas observadas deben tener una
explicacién de tipo ecoldgico.

Figura 6-5. Mapa del mar Caribe hace 3,7 M.a mostrando lasshiemergidas de la elevacion
centroamericandModificado de IturraldeVinent, 2005).
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6.4.2 El efecto de las corrientes

En el medio terrestre, el principal responsable de la fragmentacion de los habitats es el deterioro
de los corredores biologicqStuartet al., 2010), sin embargo, no es asi en el medio magno

donde las corrientes, a pesar de su variabilidad estacional, mantienen un patrén de circulacion
estable y predecible durante los ciclos anuales (Alvalsmonet al., 2003; Bernakt al., 2006)
importante en las dindmicas de reclutamiento de las especies nativas. En la Cuenca de Colombia,
se ha reconocido este efecto mediante estudios biogeogréficos como el de Diaz (1995), y de
patrones de conectividad, mediante dispersion larval y vdii@d genética cualitativa y
cuantitativa de las poblaciones (Cowehal, 2000; Bermudez, 2005; Cowenal, 2006; Pariet

al., 2005; Bustamante & Paris, 2008). Con base en lo que se discute en dichos estudios y en la
dinamica de las corrientes (ref@se a los trabajos de Andrad2Q01; 2003y en Providencia a
Molareset al., 2004), se pueden identificar tres factores responsables de la escasa conectividad
entre las poblaciones dél. spinosissimude Providencia y las islas continentales:

1) La mayor prte de la corriente del Caribe no retoma a la Cuenca de Colombia:

La circulacion oceéanica en Providencia depende del flujo de la corriente del Caribe y de eventos a
meseoescala como remolinos ciclénicos que hacen que gran parte de las masas detaguenre

al archipiélago (Molarest al., 2004. H flujo de la corriente del Caribe se divide en dos y cerca del

60 % de la masa de agua no retoma hacia la cuenca de Colombia, sino que fluye hacia la fosa
Caiman a través de los estrechos que existen datmevacion centroamericana, principalmente

a través del pasaje Chibcha al sur de Serranilla (Féegfrapor lo que las aguas que pasan por
Providenciaen su mayoriano retornan a la cuenca de Colombiabien recirculan en el
archipiélagqAndrade, 200; 200).

2) Elremolino ciclonico del golfo de Mosquitos:

El 40% de la masa de agua que permanece en la cuenca de Colombia recircula al suroeste del
Caribe central, llega hacia el este y gira hacia el sur por el efecto topogréfico del continente, para
dirigirse hacia el golfo de Mosquitos en Panama, donde persiste un remolino ciclénico que podria
retener las larvas en la region continental de Centroamérica (Andrade, 2001; Bustamante & Paris,
2008).

3) Elgiro ciclénico de Panam&olombia:

La masa degua del continente suramericano también es atrapada por el giro PaGahoénbia,
el cual, es considerado como uno de los principales responsables de la retencion de larvas en el
Caribe. Tal es asi, que el porcentaje de conexion entre Panama y Colomtieallpgar a ser
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inferior a 0,05%, (Coweet al.,2006; Bustamante & Paris, 2008a). Asimismo, con base en los
patrones de conectividad de 25 especies de peces arrecifales (Coallin, 2004), se ha identificado que
existe un intercambio larval limitado entreokiduras- Nicaragua; Costa RieRanama y Panama
Colombia, debido al efecto de los remolinos y giros ciclénicos. Este efecto es tan importante, que
Bustamante & Paris (2008) postularon cuatro unidades de conectividad biol6gica en la Cuenca de
Colombial) Archipiélago colombiano y Jamaica; 2) Islas de la elevacion Nicaraglense; 3) Panama
- Costa Rica y 4) Colombia continental, tomando como base los trabajos de Colin (2004Y); Paris
al. (2005) y Coweet al.,, (2006), por lo que es un patron representatianto para peces como

para invertebrados y bien puede representar los patronedidepinosissimus

Figura 6-6. Flujo de la corriente del Caribe representado mediante la trayectoria de boyas de
deriva (simplificado) las cualesse identfican con laslineas negragjue se observan en el
recuadro blancplas lineas discontinuas representan la direccion de la Corriente del Caribe

60% de la masa de agua pasa a través del pasaje Chibcha hacia la fosa Caiman (Modificado de
Andrade, 2001).
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Estudios sbre los patrones de dispersion en la carac@astrombus gigasndican que la
importancia de las corrientes radica principalmente en las sefiales que le envian al individuo,
frente a las cuales, las especies, asumen un comportamiento determinado €¢Palis2008a).
Dicha capacidad de orientacion es tan importante que incluso podria establecer el tiempo de
deriva de la larvaEvidencia de que la "preferencia" espacial de las particulas, afecta su tiempo
de rotacion dentro del giro Panan@olombia, se deuoestra en estudios con boyas de deriva
(Andrade, 2001), en los cuales, se observa que una particula puede permanecer en el giro desde
dzy YSa Kradl dzy 32d t2NJ f2 1jdzS Sa LINRPol of
ffSIAFNI I aSNI WYRYyZF4 NBE FaAdRI St RIGSYRASYR2 R
generan respuestas activas, tales como migraciones verticales en crustfCeaks &
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McGowan,1994; Queiroga & Blanton, 2004y otros invertebrados (Parist al., 2008a) y
comportamientos rheoteticos (natacion contra corriente) entre los peces (Resra.,2008Db).

Ademés de la orientacién, otros aspectos como la duracion del ciclo larval y la capacidad de
generar un transporte significativamente demografico son indispensables R aiis2008a). Si

bien M. spinosissimyspresenta ciclos de reproduccién continla gse encuentran menos
afectadospor la variabilidad estacional de las corrientes y presenta nidadas numero2as02é

+ 6.211,93 huevos para Providencia y 14.688 + 2.912 phlas tlel Rosario (Pinzén, 20tl)e
facilitarian un flujo demografico de larvas. La correlacién entre el tiempo del desarrollo larval y la
distancia potencial de dispersioQqeiroga & Blanton, 2004haria que la capacidad de migracién

de la larva sea rdmente muy baja, ya que esta etapa dura tan solo seis tHem/¢nzano &
Bronwell, 1977yaz6n por la cual, la respuesta de los individuos hacia ciertas sefiales fisicas y
guimicas de las masas de agua, debe ser pemmanecer en corrientes capaces de naanteneal

de los entornos parentales.

Estos comportamientos por lo generaktimulan la retencion de las larvas, y son tan frecuentes
gue la mayoria de las especies habitantes de arrecifes se desplazan menos de Sha 100
(Bustamante & Paris, 20G§. Existe evidencia de que un numero considerable de espeleies
crustaceoscosteras prefiere permanecer en aguas continentales o bien estuafhasroga &
Blanton, 200% por ejemplo, los patrones de distribucion de los camarones Carideos de la Florida,
son casi exclusivamente costeros (Criales & MacGowan, 1994); razon por la cual, es poco
probable que se genere conectividad entre Providencia y las islas continentales. Probablemente,
de existir un flujo de larvas capaz de generar conectividad, este cgw@ritie Providencia yas

islas del Archipiélago de San Andrés y tal vez con la isla de Jamaica.

Ausencia de Conectividad entre las islas continentales

La corriente costera del golfo de Morrosquillo es capaz de favorecer la conectividad entre las Islas
del Rosario y San Bernardo debido a la formacion de un frente en el mismo sentido de las
isbbatas que hace que por deriva litoral, el agua fluya en direccién oeste con un minimo de
refraccion (INVEMAR, 2003). No obstante, segun los resultados morforséhtenidos, puede

gue exista algin evento oceanografico poco estudiado, que podria estar generando baja
conectividad en las regiones, o bien, que los comportamientos mismos de las larvas de
M. spinosissimuavorezcan la retencién en los ecosistentigsorigen Con frecuencia el efecto

de pequefias corrientes stuperficiales, es capaz de generar retencion de las larvas debido a
gue los flujos de agua no son unidireccionales, por lo cual, la relacion predicha entre el tiempo de
desarrollo y dispersion se mpe, haciendo que incluso en ecosistemas espacialmente proximos
las probabilidades de conectividad sean esca@agifoga & Blanton, 2004 Si bien, no existen
muchos trabajos en la regién continental de la Cuenca de Colombia sobre las dinamicas de las
comientes a pequefia escala, existen algunos referentes que podrian ser objetivo de interés para
entender mas sobre los procesos de conectividad entre las islas continentales:
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1) Existe evidencia de la formacion de una célula ciclonica durante la estaci@adai@m las

islas del Rosario debido al efecto del rio Magdalena, la cual, podria retener las larvas en esta
zona. No obstante, se desconoce si es permanente a lo largo del afio, su extension vertical y la
direcciéon de desplazamiento (INVEMAR, 2003), pouéono es posible determinar su efecto en

M. spinosissimudebido a que la especie tiene una reproduccion continua, razon por la cual, solo
afectaria la dispersion de sus larvas si su efecto es continuo en el tiempo.

2) A través de los cafios Matunilla yqguerica, habria una corriente de agua dulce
proveniente del canal del Dique atravesando el parque entre las regiones RpSamoBernardo
(Posadaet al., 2011), esta corriente, tendria un efecto significativo en las tasas de- auto
reclutamiento debido a ge hacia los margenes das corrientes de los rippueden reunirse
grandes concentraciones de larvas que pueden ser retenidas por la convergencia que genera el
flujo de salida sobre la plataforma continental, sobre todo, cuando las plumas estan acopladas
con el movimiato vertical de las larvas (Quega & Blanton, 209).

3) Las terrazas kérsticas y los domos diapriricos forman canales por los que circulan
pequefios flujos de agua creando corrientes ascendentes (Cenretabds 2002; Posadeet al.,

2011). Este tipo de circulacion se debe a que los patrones de marea, que son ondas de periodos
lentos, se distorsionan por las interacciones de las masas de agua superficial o por efecto de las
terrazas calcareas, generandose distorsiones que se desplazanutgaua btro, modificando las
pautas de circulacion del agua, cuando de manera alternada se vuelve ya sea mas profunda o mas
superficial (Salet al., 2010). Debido a que el area de los archipiélagos se considera de ambiente
lacustre, lo que significa quad estructuras calcareas estan sometidas a una menor agitacion que
las oceanicas, los pequefios flujos entre las terrazas karsticas, podrian generar moviaigentos
aguacerca del arrecife haciendo que estas se comporten como pequefias lagunas. El efecto
conjunto de estos flujos subuperficiales con comportamientos desplazamientoertical hacia

el fondo,estarian relacionados con las tasas de retend®ias larvas

Los desplazamientogerticalesen las larvas de lasustaceos ocurren por respuestdsambiente

y son de dos tipos: (Ipovimientos ciclicogue a su vez puedeser por mareas o circadiasy

(2) ontogéniosque ocurren cuando la larva cambia su promedio de distribucién por profundidad
durante el cido larval. Debido a que la flotabiliddedlas larvas de crustaceos es negativa, para
gue estas sean arrastradas por las corrientes superficiales deben optar por un movimiento activo
de natacion vertical, el cual, durante la primera fase de zoea, hace que la larva se desplace por
geotaxis negatia y alta barokinesis hacia la superficie. Este periodo dura entdia y medio a

dos en M. spinosissimugProvenzano & Brownell, 1977), por lo cual, las larvas posiblemente
derivan en las aguas superficiales del arrecife o bien, son advectadas agrasnagdiante las
corrientes de deriva; este comportamiento ha sido observaddas zoeas d€arcinus maenag

otros Brachyura (Queiroga & Blanton, 20

Una vez la larva entra en el estado de megalopa, comiandsplazarse activamente en la
columna @ aguaen respuesta a las condiciones del meéfor lo generalpara los crustaceos la
actividadnocturna es mas frecuentaio obstante en las islas continentales es posible que los
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ciclos de marea afecten los patrondssplazamientdQueroga & Blanton2004). H estadio de
megalopa dura entre dos y tres dias Bh SpinosissimugProvenzano & Brownell, 1977) y
durante este,los desplazamientos verticales hacia el fond@rian que las larvas fueran
arrastradas a los arrecifes e incluso a los estuarolsleonas costeras adyacentesediante
pequefias corrientes sub supefficiales, reclutdndose y permaneciendo alli durante las primeras
etapas del ciclo de vida. Evidencia de que la sincronizacion de los movimientos de migracion
vertical con las mareas puedgenerar movimientos hacia los estuarios, se observa en las
megalopas deCallinectes sapidug Carcinus maenadas cuales, emigran a la parte inferior
durante el reflujo de las mareas seguido por un ascenso a la superficie durante la fase de
inundacion gnerando una trayectoria neta hacia el estuario (Queiroga & Bla2@d¥). Cuando

las megalopas se encuentran en los estuarios permanecen alli durante las primeras etapas
bentdnicas, para posteriormente retornar a arrecife parental; lo cual, estaria ecood las
observaciones de Munro (1983), quien afirma que aparentemente los juvemnkes

M. spinosissimude tallas inferiores a los 4 cm, no comparten los mismos habitats de los adultos.
Esta relacidrcon los estuarios costerasdicariaque las larvas énden migrar hacia al continente

en lugar de advectarse aguas afuera incrementando el potencial de las larvas de autoraclutarse
en los ecosistemas parentales

Otra explicacion posible a las bajas tasas de conectividad es que exista aislamiento por un
disturbio de tipo antropogénico, debido a las plumas de sedimentos del canal del Dique (Alvarado
& Corchuelo,1992), las cuales, tendrian un efecto importante en las larvas de la region no solo
por la posibilidad de causar mortalidad en las larvas (Patdd., 1997; Gebaueket al, 2003,

sino porque los cambios de temperatura, salinidad y composicién quimica de las aguas de la
plumas pueden afectar el desarrollo ontogéniém@er,2003; Pechenic, 1999), o enviar sefiales
guimicascapaces de favorecet autereclutamiento (Rodrigueet al.,1992; Milleret al.,2013).

6.4.3 Efectos ambientales y mecanismos biologicos

6.4.3.1 Efectos ambientales que estimulan el auto-reclutamiento

La interaccion con el ambiente genera respuestas bioldgicas que afecandetividad ypor lo

tanto el desarrollo sensorial es un factor determinante en las primeras etapas del ciclo de vida de
los crustaceos (Giménez, 2006). Al presentar una fase larval tan Mespinosissimusiebe
responder a los estimulos del medio Baxrma temprana, por lo que los comportamientos que
determinan el autereclutamiento, o bien la deriva, ocurren rapidamente después de la eclosion.
Asimismo, estos comportamientos dependen del medio circundante y presentan una variabilidad
estacionaria della a los eventos oceanograficos a mesoescala (Andrade, 2001) y a los cambios
circadianos de las marea®yeiroga & Blanton, 2004Una estrategia de reproduccién continua
como la deM. spinosissimusaumenta las probabilidades de que larvas eclosionadauren
periodo climatico determinado, tengan un destino distinto a las larvas que eclosionan en otro.
Estudios realizados en el mar Caribe colombiano, indican que la landdstilida flinti, presenta

un patrén de conectividad estrechamente vinculado conektacionalidad de su periodo
reproductivo, asi, cuando ocurre en el periodo de transicion entre las dos épocas climaticas, el

58| Pagina



efecto de los giros cicldnicos hace que las larvas queden retenidas en la region Tayrona y en los
archipiélagos de Rosario y Sariigardo, mientras que las larvas que eclosionan de forma tardia
pueden ser transportadas desde la parte -sacidental hasta la nasriental a través de la
corriente Panamd&olombia, ampliando su rango dispersion en la época de lluvias (Bermudez,
2007). Déido a esto, existe tanta probabilidad que las larvas queden retenidas en las corrientes
locales, como que alcancen una corriente que las aleje; punto en el cual, lavisapeia
determinalasestrategia prevalentges decir, es probable que exiatiuerzas mecanicas capaces

de llevar la larva dé/. spinosissimus nuevas localidades, no obstante, por sus caracteristicas
durante la ontogenia, seguramente mueren antes de llegar a nuevos ecosistencayo casse
esperaria que los individuos respondan iiwamente a incentivos que favorezcan la retencién y
negativamente a respuestas que favorezcan la deriva por las corrientes.

Para una larva lecitotréfica como la diél spinosissimusentrar en un proceso de migracién por
deriva, puede acarrear una bagapervivenciadebido a que el mecanismo por el cual las larvas
pueden prolongar su permanencia en el plangtoourre mediante retrasos en el proceso de
metamorfosis durante la fase de competencia. Esta fase comienza cuando la larva ha completado
su desaollo y posee la capacidad de reaccionar ante estimulos externos inductores del
asentamiento(Elkin & Marshall, 2007 no obstantegsta habilidad dgosponer el asentamiento,
implica un alto estrés para las larvgaa que representain incremento en el aisumo de la
energia metabdlica necesaria para que ocurra la metamorfosis algust y para que los
organismos alcancen tallas adecuadas que les permitan competir con sespERificos por
recursos como alimento y refugio (Gebae¢al.,2003).

Los pocesos que favorecen la deriva y el retraso en el asentamiento, ademas pueden
desencadenar un comportamiento de menor selectividad cuando se agotan las reservas
metabdlicas conforme las larvas retrasan su proceso de asentamiento. A esto se le conoce como
GKALIBB GSara RS I fFNBF RS&ASALISNIRIFED t | NI dzyl
pronto, de tal manera que la supervivenciay el crecimiento se reducen en gran medida dentro de
unas pocas horas sobre todo cuando la natacion larval esaad@bido al agotamiento de las
reservas energética€lkin & Marshall, 2007Asimismo, dependera de §uan especializado se
encuentra el individuo en el entorno, siendo mas vulnerables los especialistas que los generalistas
(Pechenic, 1990; 1999). Semhj no existen estudios directos sobreMi spinosissimugs una
especie generalista 0 especialista, las observaciones en campo y otros estudios sugieren
relaciones muy especificas con el entorno, en especial por los requerimientos cripticos (Hazlett &
Rittschof, 1979; Winfree & Weinstein, 1990; Rengelal., 1998), hecho que sugiere una alta
vulnerabilidad por lo que probablement®. spinosissimuBo es una especie capaz de entrar en

una etapa competente o por lo menos de permanecer mucho tiempo en ella
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7. Conclusiones

Se identifico variacion fenotipica entre los individuodebida adiferencias de tamafio,
conformacion y alométricas entre leaparazones de |age mplaresadultosy juvenilesde ambos
sexos que se debema cambiosen la relacidnexistente entre las distancias de diferentes puntos
de insercion del caparazon durante el crecimiento, por lo que existe efecto alomdiedgual
manera, se identific@imorfismo sexuakntre los caparazonefmdicando quanachos y hembs
tienen una forma de crecer distintasConcluyendo que para determinar las diferencias entre las
regiones se deben usardividuos adultos y comparar a machos y hembras por separado.

Los contrastes realizados entre las tres regiones tanto en machos como en heaclof&ss,
indican que existen diferencias fenotipicas entre los individgas muestrancoherenciaconlas
distancias geograficague separan las tres regionesendo la isla oceanica de Providencia la que
mas difierefenotipicamente respecto a las isleentinentales.

Es posible que el fluigenético entre las poblaciones de Providencia y las islas contineséses

poco probable debido a que la evolucién geomorfolégica de las zonas indica que los ecosistemas
se encuentran aislados y presentan carastiezas diferentes entre los paisajes; el hecho que la
mayor parte de la masa de agua de la corriente del Caribe no retorne a la cuenca de Cobmbia y
gue existe retenimientdanto en el remolino del golfo de Mosquitosomo enel giro Panama
Colombia, diminuye la posibilidad de que uharvaque presenta un periodo larval de solo seis
dias como la dM. spinosissimupueda circular desde Providencia hasta las islas continentales.

Por el contrario la evolucién geomorfoldgica indica que Rosario y Tintigdparten el mismo
origen, tienen paisajes equiparables y las corrientes fluyen activamente entre ellas, por lo que las
diferencias entre estas poblacionpssiblemente tienen origen en circulacionesmicroescala

aun poco estudiadasjue facilitarian eltransporte de las larvas a lasstuarios existiendo
migraciones posteriores por parte de los juveniles que retomarian a los arrecifes parentales
estimulados por respuestas quimicas posiblemente el olor de adultessmecifico® alimentg

por lo que &s diferencias entre estas poblaciones son de tipo ecoldgico.
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