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Resumen 

En las conchas de los moluscos bivalvos aparecen de manera periódica marcas 
de crecimiento cuya amplitud está influenciada por las variaciones ambientales. 
Debido a ello han sido útiles como un registro cronológico de la historia de vida de 
las almejas, tanto para estimar su crecimiento como para realizar reconstrucciones 
ambientales. En la almeja generosa, Panopea generosa, la modelación del 
crecimiento a partir de datos de talla a la edad terminal ha estado sujeta a 
imprecisiones debido a la ausencia de las primeras clases de edad como 
consecuencia de sesgos en los muestreos. En este estudio se propone el uso de 
perfiles de crecimiento individual (PCI) como método alternativo, mismo que permite 
incorporar información de talla de las primeras edades para mejorar el análisis del 
crecimiento. Así mismo, la amplitud de los incrementos anuales de los PCI también 
puede analizarse en búsqueda del efecto ambiental en el crecimiento general. Para 
ello se analizaron muestras de concha provenientes de la localidad de Punta 
Canoas, en la costa oeste de la Península de Baja California, considerada como su 
límite sur de distribución. Se evaluó el crecimiento individual a partir de cuatro 
conjuntos de datos de longitud de concha a la edad procedente de diferentes 
fuentes de información (PCI, edad terminal y muestreo dirigido) aplicando un 
enfoque multimodelo. Posteriormente, se construyó una serie de tiempo de 
crecimiento con la información de los incrementos anuales de los PCI. La cronología 
de crecimiento generada se comparó con cinco índices y variables ambientales 
(ENSO, PDO, clorofila a, temperatura superficial del mar e índice de surgencia). La 
incorporación del método de PCI en el análisis de las fuentes de información 
incrementa la capacidad de discriminación de los criterios de selección, disminuye 
la magnitud de la longitud asintótica estimada y el origen de la curva se aproxima a 
valores biológicamente realistas. Por su parte, la cronología de crecimiento 
identificada en las conchas exhibió en general una sincronía muy baja y no fue 
posible vincularla con la variabilidad de los factores ambientales, sugiriendo 
ausencia de una señal ambiental. Al tratarse de una población ubicada en su límite 
sur de distribución, la asincronía observada en la intensidad de sus incrementos de 
crecimiento anuales sería reflejo de la interacción de factores bióticos y abióticos 
particulares de esta región. 

Palabras clave: Panopea generosa; crecimiento; marca anual; esclerocronología; 
señal ambiental. 
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Summary 

In the shells of bivalve mollusks growth marks appear periodically, in which 
amplitude is influenced by environmental variations. Because of this, they have been 
useful as a chronological record of bivalve life history, both to estimate growth and 
to perform environmental reconstructions. In the geoduck Panopea generosa, the 
growth modeling from size to the terminal age has been subject to inaccuracies due 
to the absence of the first age classes as a consequence of sampling bias. In this 
study, individual growth profiles (IGP) is proposed as an alternative method to 
incorporate length-at-age data of first years to improve growth analysis. Also, the 
amplitude in annual growth increments of IGP can be analyzed in search of the 
environmental effect upon general growth. For this, shell samples from Punta 
Canoas locality, in the west coast of the Baja California Peninsula (considered its 
southern limit of geographical distribution) were analyzed. Individual growth was 
evaluated through four shell length-to-age data sets belonging to different 
information sources (IGP, terminal age and directed sampling) by applying a multi-
model approach. Afterwards, a growth time series based on the IGP annual 
increments information was built. This growth chronology was compared to five 
environmental index and variables (ENSO, PDO, chlorophyll a, sea surface 
temperature and upwelling index). The incorporation of the IGP to the information 
sources analysis increments the discrimination capability of the selection criteria, 
decreasing the magnitude of the estimated asymptotic length and generating origins 
of the curves closest to biologically realistic values. Meanwhile, the identified growth 
chronology exhibited a low synchrony in general and could not be linked it to 
environmental factors variability, suggesting a lack of environmental signal. Being a 
population located in its south limit of distribution, the observed asynchrony in the 
growth increments intensity would be a consequence of the particular biotic and 
abiotic interaction in the region. 

Keywords: 

Panopea generosa; growth; annual mark; sclerochronology; environmental signal. 
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1.  INTRODUCCIÓN 

La concha es el rasgo característico de los bivalvos, misma que está formada por 

dos valvas y que cumplen diferentes funciones, tales como soporte y esqueleto para 

la fijación de los músculos, protección contra depredadores y en especies 

enterradoras, es una protección que mantiene arena y lodo fuera de la cavidad del 

manto (Gosling, 2003). La concha se compone de tejidos acretantes consistentes 

en una matriz calcificante la cual está integrada por proteínas, glicoproteínas y 

polisacáridos (Clark, 1974; Marin y Luquet, 2004). El carbonato de calcio (CaCO3) 

precipitado durante el proceso de biomineralización se presenta en diferentes 

polimorfismos que se diferencian entre sí por la organización y orientación de las 

moléculas de carbonato, siendo los más comunes la aragonita y calcita (Falini et al., 

1996). El proceso de biomineralización es desempeñado por el manto en el borde 

distal de la concha en forma de capas secuenciales (Marin y Luquet, 2004). 

Conforme se va formando este material van apareciendo de manera periódica 

marcas de crecimiento, las cuales son definidas como cambios abruptos o retardos 

en la formación del tejido duro (Clark, 1974; Schöne, 2008).  

Al tomar una concha y examinarla externamente se pueden observar estas 

marcas como una serie de crestas o anillos concéntricos que van apareciendo 

desde el umbo hasta el margen ventral (Jones, 1983). Al evaluar la periodicidad de 

su formación se descubrió que se realizaba en periodos de tiempo regulares 

coincidiendo con un ciclo anual, por lo que se empezaron a utilizar para estimar la 

edad y talla de las almejas (Weymouth, 1923; Weymouth et al., 1931; Weymouth y 

McMillin, 1930). Sin embargo, la erosión de las conchas, solapamiento de marcas y 

presencia de otras marcas no anuales, limitaban su uso en estudios de crecimiento.
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Posteriormente, se aprovechó que las marcas de crecimiento se segmentan al 

interior de la concha, de manera que a partir del análisis de cortes de secciones 

transversales se podía determinar la edad de los organismos (Jones et al., 1978; 

Shaul y Goodwin, 1982; Thompson et al., 1980). El conteo de las marcas de 

crecimiento internas otorgó ventajas sobre la sola utilización de las marcas externas, 

ya que son menos propensas a la erosión y mejoran la precisión de su identificación 

(Jones et al., 1978; MacDonald y Thomas, 1980). Además, debido a la periodicidad 

que presentan, han sido útiles como un registro cronológico de la historia de vida de 

las almejas (Jones et al., 1990; Marali y Schöne, 2015; Thompson et al., 1980), ya 

que la variación en sus tasas de crecimiento se ha relacionado a cambios 

ambientales (Hallmann et al., 2008; Schöne et al., 2005a; Thompson et al., 1980). 

En el proceso de mejora del método para la determinación de edad en conchas 

dejó de emplearse a las marcas externas como auxiliares en la estimación de la 

longitud de la concha a diferentes edades, pasando a la determinación de la edad y 

talla que presenta la muestra al momento de su captura (i.e. talla a la edad terminal). 

En consecuencia, el análisis derivado de esta información para la modelación del 

crecimiento individual de las poblaciones representa únicamente la parte 

correspondiente al intervalo registrado en la estructura de tallas y edades de las 

almejas capturadas durante los muestreos (Kilada, 2010; Kilada et al., 2007; Shaul 

y Goodwin, 1982). 

Dado que los muestreos se realizan a partir de capturas comerciales, existe cierta 

propensión al sesgo a ciertas tallas debido a la selectividad del arte de pesca 

empleado. Considerando que la información del crecimiento individual genera 

elementos útiles para el aprovechamiento pesquero, como la estimación de la 

biomasa poblacional y la determinación del tiempo óptimo de captura que maximiza 

esta biomasa (King, 2007), resulta claro que los sesgos en la estimación de sus 

parámetros debido a la omisión de información puede ocasionar una mala gestión 

de las poblaciones con consecuencias que van desde la sobreexplotación a la 

pérdida económica innecesaria del recurso (Chen, 2003; Hilborn y Walters, 1992). 
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En la pesquería de las almejas del género Panopea, el sesgo hacia la captura de 

individuos grandes es común debido a que los sifones de estas son visibles hasta 

que ha crecido lo suficiente como para ser visibles para el buzo. Esto se conoce 

como reclutamiento a la pesca, mismo que se define como la edad o talla a la que 

la población es completamente vulnerable al método de captura usado (Campbell 

et al., 2004). Esto ocurre posterior de los cuatro años en P. globosa (González-

Peláez et al., 2015) y después de los cinco años en P. generosa (Zhang y Hand, 

2006).  

En cualquier caso, se han observado de manera recurrente que en los análisis 

del crecimiento individual en almejas del género Panopea se carece  

predominantemente de las primeras clases de edad (Bradbury y Tagart, 2000); e.g. 

P. abbreviata (Zaidman y Morsan, 2015), P. zelandica (Breen et al., 1991), P. 

globosa (Aragón-Noriega et al., 2015; González-Peláez et al., 2015) y P. generosa 

(Bureau et al., 2002, 2003; Calderon-Aguilera et al., 2010; Hidalgo-de-la-Toba et al., 

2015). Esto ha ocasionado que las inferencias derivadas del crecimiento individual 

se realicen en su mayoría sobre modelos generados a partir de individuos que ya 

han alcanzado o que están próximos a alcanzar su talla adulta, por lo que sus 

resultados presentan incertidumbre, sobre todo en su predicción para los primeros 

años de desarrollo. 

Recientemente se ha buscado integrar información que permita generar mejores 

estimaciones del crecimiento. Hidalgo-de-la-Toba et al. (2015) incorporaron 

individuos de un muestreo selectivo enfocado a individuos jóvenes con la finalidad 

de aminorar el efecto del sesgo por muestreo. Esto permitió mejorar la modelación 

del crecimiento al enriquecer la base de datos con información de tallas de 

individuos que no fueron seleccionados previamente por las capturas comerciales. 

Sin embargo, el realizar muestreos adicionales puede resultar en mayores costos 

para la investigación. Además, se pueden dar casos donde en ciertas poblaciones 

con patrones de reclutamiento errático exista ausencia de las primeras clases de 

edad ya que se ha observado que algunas poblaciones de Panopea spp. presentan 
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estructuras unimodales de tallas y edades que sugieren pulsos de reclutamiento 

poco frecuentes (Calderon-Aguilera et al., 2010; González-Peláez et al., 2015; 

Goodwin y Pease, 1991; Morsán et al., 2010) cuya intensidad ha sido relacionada 

negativamente a las descargas fluviales y positivamente a la temperatura superficial 

del mar (Valero et al., 2004). 

En el presente trabajo de tesis se aplica un método basado en la lectura de las 

marcas de crecimiento internas y externas para obtener datos de talla a la edad de 

las primeras edades de desarrollo (i.e. correspondientes a la fase de crecimiento 

acelerado) y compensar la ausencia de información como consecuencia de sesgos 

en el muestreo. El procedimiento denominado perfiles de crecimiento individual 

(PCI) se fundamenta en dos premisas: 1) las almejas a lo largo de su ciclo de vida 

depositan bandas de crecimiento en su concha en ciclos anuales, tal como se ha 

demostrado para esta almeja en la localidad de Punta Canoas(Bautista-Romero 

et al., 2015); 2) las bandas de crecimiento están delimitadas por una marca de 

crecimiento anual la cual es continua desde la capa interna de la placa del ligamento 

hasta su terminación en la capa externa de la concha, de igual manera como ocurre 

en otros bivalvos (Jones et al., 1978, 1990; Thompson et al., 1980). Al integrar lo 

anterior es posible determinar el tamaño de la concha de la almeja al momento que 

formó cada marca de crecimiento y con ello, generar los modelos que permitan 

describir de una manera satisfactoria su crecimiento. Lo anterior a su vez posibilita 

identificar los cambios en el ritmo de crecimiento de cada organismo, información 

que puede ser integrada para generar series de tiempo de índices de crecimiento 

que para los fines de esta tesis se contrastó con variables físicas e índices de 

cambio climático. De esta manera, se espera determinar la influencia del ambiente 

(interacción físico-biológica) sobre la variabilidad del crecimiento anual como un 

elemento técnico útil para su implementación en el manejo pesquero.  
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2.  ANTECEDENTES 

2.1  Atributos biológicos y ecológicos del género Panopea 

Las almejas del género Panopea (Familia: Hiatellidae), conocidas en México 

como almeja generosa, o globalmente como geoduck, son los organismos de 

hábitos infaunales más grandes de su tipo (Bureau et al., 2002). Habitan 

principalmente en sustratos arenosos y lodoso-arenosos donde se encuentran 

enterradas hasta un metro de profundidad (Goodwin y Pease, 1991). Para alcanzar 

la superficie del lecho marino, estas almejas cuentan con  un sifón muy alargado en 

comparación con el resto del cuerpo, mismo que se convierte en el rasgo más 

notorio en este género (Goodwin y Pease, 1989; Lochead et al., 2012). Este carácter 

morfológico hace que estas almejas en etapa adulta sean prácticamente 

inalcanzables a los depredadores, aspecto que se ha relacionado a una esperanza 

de vida mayor, y por tanto longevidad del grupo (Bureau et al., 2002, 2003; Morsán 

et al., 2010; Sloan y Robinson, 1984). 

Este género se encuentra ampliamente distribuido en los mares del mundo, 

principalmente en zonas templadas y sub tropicales; en el Océano Pacífico sur se 

encuentran P. zelandica  y P. smithae alrededor de las costas de Nueva Zelanda 

(Breen et al., 1991) y P. australis en el sureste de Australia (Beesley et al., 1998). 

En el Mar Amarillo en el Pacífico noroccidental, se distribuye P. japonica (Bernard 

et al., 1998). En el Atlántico se tienen registros de cuatro especies, P. bitruncata 

alrededor de Florida, P. glycimeris en el Mediterráneo y sur de África y P. abbreviata 

desde el sur de Brasil hasta la Patagonia en Argentina (Morsán et al., 2010). En el 

Pacífico de Norteamérica habitan dos especies: P. globosa y P. generosa. En el 

caso de P. globosa, esta es una especie subtropical que se distribuye desde el Alto 

Golfo de California hasta Bahía Magdalena, en la costa occidental de Baja California 

Sur (González-Peláez et al., 2013). Por otro lado, P. generosa es una especie con 

una afinidad por aguas frías, en donde su ámbito de distribución comprende 

prácticamente toda la región templada del Pacífico de Norteamérica, abarcando 

desde condiciones subárticas en Alaska, hasta ambientes de transición templado-
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tropical en la península de Baja California (Coan et al., 2000; González-Peláez et al., 

2013; Leyva-Valencia et al., 2012). 

La almeja P. generosa ha sido la especie más estudiada del género Panopea, 

principalmente en aquellas poblaciones ubicadas en Columbia Británica, Canadá, y 

Washigton, E.E.U.U.; núcleos históricos de explotación pesquera desde la década 

de los 70’s del siglo pasado (Andersen, 1971; Breen y Shields, 1983). En México, el 

desarrollo de esta pesquería motivó la realización de estudios que han contribuido 

a caracterizar la especie en la región en aspectos de distribución geográfica 

(González-Peláez et al., 2013), reproducción (Calderon-Aguilera et al., 2014; 

Guadamud-Mejía, 2012), relaciones filogenéticas (Leyva-Valencia et al., 2015) y 

crecimiento individual (Calderon-Aguilera et al., 2010). Al respecto, el último trabajo 

realizado en la población más sureña registrada mostró promedios de longitud, peso 

y edad, así como un patrón de crecimiento individual menor que las registradas en 

poblaciones al centro de su distribución, atributos que pueden ser consecuencia de 

vivir en su margen de distribución (Hidalgo-de-la-Toba et al., 2015). 

Los atributos que se han observado en las poblaciones de esta especie, tales 

como reclutamientos variables (Breen y Shields, 1983; Orensanz et al., 2000), bajas 

tasas de mortalidad natural (Bradbury y Tagart, 2000; Calderon-Aguilera et al., 

2010), crecimiento principalmente en los primeros 7-12 años de vida (Breen y 

Shields, 1983; Bureau et al., 2003), hacen que en términos generales presenten 

tasas de renovación bajas, aspecto que la hacen particularmente susceptible a los 

efectos de la pesca (Orensanz et al., 2004). Aunado a ello, se ha observado que los 

efectos de la pesca de esta almeja es altamente disruptiva en los sustratos en los 

que habita, afectando el asentamiento de las larvas e incrementando la mortalidad 

de los juveniles recientemente asentados (Zhang y Campbell, 2004). 

2.2  Marcas de crecimiento como registro cronológico 

Weymouth (1923) analizó las marcas de crecimiento externas en la concha de la 

almeja pismo Tivela stultorum y descubrió que estas se formaban siguiendo una 
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periodicidad anual, por lo que propuso su conteo y medición como una manera de 

estimar la talla y edad en las almejas. Para ello se basó en la premisa de que las 

marcas concéntricas de crecimiento forman anillos que se extienden desde el umbo 

hacia la superficie del margen exterior de la concha, y cada una representa lo que 

fue, en su momento, el borde de la misma concha. Al medir los anillos de forma 

separada obtuvo datos de longitud de cada marca concéntrica, es decir, de cada 

año de vida de la almeja. 

Este procedimiento sería posteriormente aplicado en otras especies como el 

berberecho del Pacífico Cardium corbis (Weymouth y Thompson, 1930), la navaja 

del Pacífico Siliqua patula (Weymouth et al., 1931; Weymouth y McMillin, 1930) y 

en los mejillones Anodonta anatina, A. minima, Unio pictorum y U. tumidus (Negus, 

1966). Sin embargo, este método presenta algunos problemas que ocasionan que 

se obtengan resultados erróneos, como los son: a) confundir marcas de crecimiento 

comarginales (provocadas por alteraciones del ambiente o desoves) con las 

verdaderas marcas anuales, haciendo necesaria una considerable experiencia para 

distinguirlas y b) en los especímenes más viejos hay erosión de las primeras marcas 

de crecimiento anual y acumulación  de marcas en el borde distal de la concha, 

dando lugar a una sobreestimación en la edad en las almejas jóvenes y una 

sobreestimación en la edad en las más viejas (Jones et al., 1978; Negus, 1966).  

Los inconvenientes anteriormente expuestos motivaron el conteo de las marcas 

de crecimiento internas observadas en cortes transversales de las conchas, 

específicamente en la placa de ligamento, con la finalidad de estimar su edad. Esta 

técnica fue implementada por vez primera en la almeja blanca Spisula solidissima 

(Jones et al., 1978) y en la almeja de Islandia Arctica islandica (Thompson et al., 

1980), siendo posteriormente utilizado en otras especies como el berberecho de 

Groenlandia Serripes groenlandicus (Kilada et al., 2007), la almeja fina Ruditapes 

decussatus, la almeja Gafrarium pectinatum (Kilada, 2010) y la almeja generosa P. 

generosa (Shaul y Goodwin, 1982). 
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2.3  Identificación de señales ambientales en el crecimiento 

Para diversas especies se han observado variaciones sistemáticas en el tamaño 

de los incrementos de crecimiento anuales los cuales tienden a coincidir en la mayor 

parte de la población, sugiriendo que las conchas registran fluctuaciones en las 

condiciones ambientales que afectan el crecimiento (Jones, 1983; Jones y 

Quitmyer, 1996). Variables ambientales como la temperatura y presión a nivel del 

mar, así como diversos índices de cambio climático (e.g. Oscilación Decadal del 

Pacífico, PDO; El niño oscilación del sur, ENSO; e Índice del Régimen Climático del 

Ártico, ACRI, por sus siglas en inglés) se han podido vincular con los incrementos 

del crecimiento de la almeja de Islandia Artica islandica (Butler et al., 2010; 

Lohmann y Schöne, 2013; Marali y Schöne, 2015), el berberecho de Islandia 

Clinocardium ciliatum (Carroll et al., 2011) y la almeja Margaritifera falcata (Schöne 

et al., 2007).  

De manera particular, se ha utilizado a P. generosa como modelo de estudio en 

reconstrucciones ambientales debido a su extraordinaria longevidad y su capacidad 

de registrar señales sincrónicas de crecimiento en su concha (Black et al., 2008; 

Noakes y Campbell, 1992; Strom et al., 2004). Al analizar la amplitud en los 

incrementos de crecimiento ha sido posible relacionar los patrones de variación en 

la temperatura superficial del mar (Strom et al., 2004) y del PDO (Helser et al., 2012; 

Nielsen et al., 2008) con su crecimiento individual en la costa noroccidental de 

Norteamérica. En el extremo sur de su distribución, en la costa occidental de la 

península de Baja California, recientemente se ha evidenciado una disminución en 

sus atributos biológicos, tales como estructura de tallas, edades y su crecimiento 

individual (Hidalgo-de la Toba et al., 2015). La disminución en estos elementos 

claves para su eficacia biológica puede ser el resultado de encontrarse en una 

condición de estrés ambiental por ubicarse en su margen de distribución geográfica 

y donde patrones de variabilidad climática como el PDO y el ENSO tienen 

implicaciones ecológicas debido a los cambios que generan en los procesos físicos 

(Bjorkstedt et al., 2010; Peterson et al., 2014; Takesue et al., 2004).  
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3.  JUSTIFICACIÓN 

La almeja P. generosa presenta en su historia de vida rasgos que en términos 

generales la hacen particularmente vulnerable a la presión por pesca; las bajas 

tasas de reclutamiento y su alta variabilidad en intensidad, así como su lento 

crecimiento ocasiona que las poblaciones tengan tasas de renovación bajas. 

Mientras que la mortalidad, con tasas naturalmente bajas, son incrementadas 

sustancialmente al incorporar el efecto de la mortalidad por pesca. 

Aunado a lo anterior, los recientes estudios de sus poblaciones en el noroeste de 

México, han mostrado el efecto de borde sobre atributos clave para su gestión 

pesquera, de manera que es entendible que el diseño de mejores modelos 

predictivos del comportamiento de sus poblaciones (biomasa) sean una herramienta 

significativa para el manejo de su pesquería. 

Por lo anterior, para que el recurso almeja generosa pueda ser utilizado de 

manera sustentable, se requiere de modelos ad hoc a las características de las 

poblaciones explotadas. Dado que el crecimiento individual es un indicador de la 

tasa de renovación de la biomasa de las poblaciones, y que este es sensible a las 

variaciones ambientales, se esperaría que su análisis a partir de los perfiles de 

crecimiento permitiría generar modelos predictivos de mayor precisión, además, 

sobre la base de los incrementos, sería posible identificar cambios en las tasas de 

crecimiento (y biomasa) en función de la variabilidad ambiental. 
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4.  HIPÓTESIS 

Considerando que el crecimiento de la almeja P. generosa es sensible a los 

efectos del ambiente en poblaciones próximas a su centro de distribución 

geográfica, se esperaría que las poblaciones ubicadas en su límite sur de 

distribución presenten una respuesta semejante. Por ello, de existir alguna relación 

del crecimiento con variables ambientales, estas deberán estar registradas en la 

amplitud de los incrementos de crecimiento de la concha, particularmente durante 

los primeros años de desarrollo, que es cuando ocurre el mayor aumento de longitud 

de la concha de los individuos. Por lo tanto, se esperaría que el análisis de dichos 

incrementos respecto a las variables ambientales registradas en poblaciones 

localizadas próximas a su límite sur de distribución geográfica, permitan identificar 

su efecto sobre las tasas de crecimiento.  

  



11 

5.  OBJETIVOS 

5.1  Objetivo general 

Aplicar perfiles de crecimiento en la modelación de la almeja P. generosa y 

analizar el efecto ambiental en el crecimiento general de una población en su límite 

sur de distribución. 

5.2  Objetivos particulares 

• Determinar la periodicidad de los incrementos de crecimiento en la concha. 

• Implementar el método de perfiles de crecimiento individual para describir el 
crecimiento en ausencia de información en los primeros grupos de edad. 

• Comparar modelos de crecimiento generados con diferentes fuentes de 
información. 

• Identificar la existencia de patrones sincrónicos en la amplitud de los 
incrementos de crecimiento en la concha y su relación con variables 
ambientales. 
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6.  MATERIALES Y MÉTODOS 

6.1  Área de estudio 

La población de la almeja P. generosa sujeta a estudio se encuentra ubicada en 

la costa occidental de Baja California, México en la localidad denominada Punta 

Canoas (29° 25' N, 115° 12' O) (Fig. 1). Esta región está influenciada por el Sistema 

de Corrientes de California, lo cual provoca una amplia variabilidad estacional en 

sus principales características físicas, tales como salinidad, oxígeno y temperatura 

(Lynn et al., 2003; Lynn y Simpson, 1987). Además, es la zona de transición entre 

dos provincias zoogeográficas: Californiana, con dominancia de aguas templadas y 

alta productividad, y Panámica, con dominancia de aguas tropicales y baja 

productividad (Bernard et al., 1991; Martínez-Fuentes et al., 2016). Los vientos 

dominantes son en dirección noroeste y actúan durante casi todo el año. Debido a 

la disposición geográfica de la península estos vientos promueven la formación de 

surgencias a lo largo de todo el año; siendo en primavera y más notoriamente en el 

mes de mayo, el periodo más intenso como consecuencia de un aumento en la 

velocidad del viento (Palacios-Hernández et al., 1996; Zaytsev et al., 2003). La zona 

marina aledaña a la localidad de Punta Canoas registra un promedio mensual 

máximo de productividad primaria durante el mes de marzo (7.79 mg m-3 de clorofila 

a) que disminuye gradualmente hacia el mes de septiembre; mientras que el 

promedio mensual de la temperatura superficial del mar registra valores máximos 

en septiembre (21.1ºC) y mínimos en abril (14.7ºC), donde el promedio anual es de 

17.3º ± 2.2 °C (Bautista-Romero et al., 2015). 
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Figura 1. Localización geográfica del área de estudio.  

 

6.2  Obtención de los organismos 

La colecta de organismos se realizó mensualmente de marzo de 2011 a enero 

de 2012 a partir de capturas comerciales realizadas por pescadores de la Sociedad 

de Producción Rural Punta Canoas S. de R. L. de C. V. Las capturas se realizaron 

en profundidades de 10 a 27 m mediante buceo tipo hooka auxiliados de una 

manguera conectada a una motobomba que eyecta agua a presión para remover el 

sedimento en torno a cada almeja, permitiendo extraerlas del sustrato sin dañarlas. 

Una vez en el campo pesquero las conchas de las almejas se midieron desde el 

margen posterior al anterior en línea recta utilizando un vernier digital (± 0.1 mm) 

para obtener la longitud de concha al momento de su captura (i.e. longitud de 

concha a la edad terminal). Posteriormente las almejas fueron disectadas con la 

finalidad de separar la concha del tejido blando.  
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En julio de 2013 se realizó un muestreo adicional al de la pesquería comercial el 

cual fue dirigido a obtener almejas de las primeras clases de edad con la finalidad 

de incorporar la información de edad y longitud al análisis de crecimiento. Para ello 

se solicitó a los pescadores que operan en el área de Punta Canoas, aquellas 

almejas que fueron capturadas incidentalmente por debajo de la talla mínima legal, 

y que generalmente son devueltas al mar por estar fuera del objetivo de la 

pesquería. De esta manera, el esfuerzo de esta parte del muestreo se dirigió a 

obtener organismos menores a 90 mm de longitud de concha. Estas almejas fueron 

disectadas y medidas siguiendo el mismo procedimiento que los especímenes 

provenientes de capturas comerciales convencionales. 

6.3  Procesamiento de las conchas 

Longitud de concha a la edad terminal 

Se estimó la edad en las valvas derechas provenientes de la captura comercial y 

el muestreo dirigido mediante el conteo de marcas de crecimiento internas en la 

placa del ligamento, siguiendo el procedimiento descrito por Shaul y Goodwin 

(1982). Este método ha sido aplicado de manera tradicional en los estudios de 

crecimiento en las especies de Panopea spp. (Bureau et al., 2002; Campbell y Ming, 

2003; González-Peláez et al., 2015; Gribben y Creese, 2005). Este procedimiento 

requiere cubrir con resina epóxica la región del umbo. Una vez transcurrido el tiempo 

de endurecimiento de la resina (24 - 48 horas) se cortó una sección delgada de la 

región de la placa de ligamento con una sierra de baja velocidad (Isomet Buehler®) 

con dos discos de corte diamante montados en ella (Fig. 2a). Los discos de corte 

estaban separados entre sí de tal manera que se obtuvo una sección transversal de 

la concha con un espesor ≈ 2 mm (Fig. 2b). Las secciones de concha se pulieron 

con papel de lija de grano 1200 y se aplicó ácido clorhídrico (HCl) al 2% para resaltar 

las marcas de crecimiento. Para mejorar la visibilidad de estas marcas de 

crecimiento, se cubrieron las secciones con una delgada capa de polvo de grafito 

(González-Peláez et al., 2015). Se utilizó un microscopio de disección para contar 

las marcas anuales en cada sección correspondiente y determinar la edad 
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individual. De esta manera, la longitud de concha a la edad de las almejas 

recolectadas se definió como datos terminales de la captura comercial (desde marzo 

de 2011 hasta enero de 2012) y muestreo dirigido (julio de 2013). 

Perfiles de crecimiento individual (PCI) 

Como alternativa al método tradicional para generar datos terminales de la 

longitud de concha a la edad terminal, se propone la implementación de los perfiles 

de crecimiento individual (PCI), el cual es un método para obtener datos de la 

longitud de concha a la edad de las primeras edades de desarrollo, adicional a su 

longitud a la edad terminal. El método requiere la identificación de marcas de 

crecimiento anuales (internas y externas) en una sección transversal de toda la 

concha. Tales marcas, que son continuas desde la capa interna de la placa de 

ligamento hasta su terminación o salida en la capa externa del margen ventral, se 

utilizan para estimar la longitud de la concha a diferentes edades. 

Para la implementación del método de perfiles de crecimiento individual (PCI) se 

seleccionaron aleatoriamente las valvas izquierdas de 34 individuos de la muestra 

utilizada en la Fuente 1 (captura comercial). La implementación de este 

procedimiento, a diferencia del descrito para la generación de datos terminales, 

requiere de la obtención de un corte transversal de toda la concha de la almeja. 

Para ello, y con la finalidad de incrementar su resistencia y proteger la capa externa 

de la concha, se tomaron las valvas izquierdas y se les aplicó resina epóxica en 

forma de una franja de 2-3 cm de ancho, desde la región de la placa del ligamento 

hasta el margen ventral, tanto en la parte interna como externa de la concha. Las 

valvas derechas se reservaron para la posterior comparación y medición de las 

marcas externas. Una vez transcurrido el tiempo de endurecimiento de la resina se 

procedió a realizar el corte desde la placa de ligamento al margen ventral (Fig. 2a), 

empleando para ello la misma herramienta de corte y configuraciones de los discos 

descrita anteriormente (separación ≈ 2 mm; Fig. 2b). La sección obtenida se montó 

en un cristal y se pulió sobre una lija de grano 1200 con movimientos lineales para 
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eliminar los imperfectos provocados por el proceso de corte. Durante el proceso de 

pulido se auxilió con un microscopio de disección para comprobar la remoción de 

imperfecciones que pudieran impedir la visualización de las marcas de crecimiento. 

Al finalizar se lavaron las secciones con alcohol al 70% para eliminar impurezas y 

se dejaron secar sobre una charola de disección. 

 

Figura 2. Diagrama esquemático de concha de P. generosa. a) Concha completa 
en dónde se muestran las marcas o estrías de crecimiento anuales y comarginales. 
La línea punteada indica los cortes realizados en la concha, los cuales van paralelos 
desde el umbo al margen ventral en la dirección de máximo crecimiento; b) Corte 
transversal de la concha. Las flechas indican la ubicación de las marcas de 
crecimiento. 

 

Se sometieron las secciones de concha a un tratamiento químico con solución 

de Mutvei con el propósito de que la identificación de las marcas de crecimiento se 

realizara de manera precisa. La solución de Mutvei se utiliza en estudios de 

esclerocronología para hacer más evidentes las marcas de crecimiento en 

estructuras duras como otolitos, vértebras, corales y en este caso en específico, en 

la concha (Dunca et al., 2005; Marali y Schöne, 2015; Nielsen y Nielsen, 2009; 
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Schöne et al., 2004; Walliser et al., 2015). La formulación de esta solución consiste 

en una mezcla 1:1 de ácido acético al 1% y Glutaraldehído (C5H8O2) al 25% con 

azul alcián (C56H68Cl4CuN16S4) a saturación (≈ 7g por litro de solución) (Schöne 

et al., 2005a). El mecanismo de acción es el siguiente: El ácido acético remueve 

lentamente el carbonato, y a su vez asiste al glutaraldehído en la estabilización de 

los compuestos orgánicos. En presencia de un ácido débil el azul alcián se comporta 

como un tinte catiónico tetravalente para los mucopolisacáridos y 

glicosaminoglicanos que han sido fijados por el glutaraldehido. Las secciones de 

concha se sumergieron en solución de Mutvei precalentado previamente a 37°C 

durante un periodo de 30 minutos con agitación constante. Al terminar se 

enjuagaron con agua destilada y se secaron en una charola de disección a 

temperatura ambiente.  

Las marcas anuales de crecimiento se observaron en cada corte transversal de 

la concha (en sentido de la placa de ligamento al margen ventral) empleando un 

microscopio estereoscópico (Fig. 3). Una marca anual correctamente identificada es 

continua desde la capa interna de la placa del ligamento hasta su terminación o 

salida en la capa externa de la concha. Este lugar indica la longitud que tuvo la 

concha de la almeja al momento de depositar la marca anual. Para conocer la 

longitud de cada marca en la concha se utilizaron los sitios de salida de estas 

marcas para identificar su respectiva ubicación en la parte externa de la concha, tal 

como se representó en la figura 3. Cuando se tenían disponibles ambas valvas, se 

empleó la derecha (valva complementaria que no fue cortada) para realizar las 

mediciones de las marcas identificadas en el corte de la valva izquierda. A 

continuación, se midió la longitud de las marcas identificadas desde el margen 

posterior al anterior en línea recta utilizando un vernier digital (± 0.1 mm). Con este 

procedimiento se obtuvieron los PCI, los cuales son el registro de tallas alcanzadas 

en la concha de un organismo para cada marca anual de crecimiento identificada 

incluyendo la longitud de concha a la edad terminal (i.e. al momento de su captura).
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Figura 3. Corte de concha procesado con la solución de Mutvei. a) Se señala con un asterisco la primera de las 
marcas de crecimiento anuales, correspondiente a la edad uno, cuyo término en la parte externa de la concha no fue 
claramente ubicada debido a la erosión. Con líneas punteadas se identifica al resto de las marcas de crecimiento 
anual, correspondientes a las edades 2-9, observadas en la placa de ligamento (a) y cuyos términos son indicados en 
los recuadros numerados a su edad correspondiente. 
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6.4  Determinación de la periodicidad de los incrementos de crecimiento en 

la concha 

La utilización de la almeja generosa como indicador de variabilidad en procesos 

climáticos sólo es posible si se pueden interpretar y calibrar cronológicamente las 

marcas de crecimiento de su concha. Para ello se requiere el cumplimiento de dos 

requisitos fundamentales: que las marcas de crecimiento se depositen con una 

periodicidad conocida y que su identificación se realice de manera precisa (Carroll 

et al., 2011). Anteriormente varios métodos de validación de la deposición anual de 

las líneas de crecimiento han sido utilizados: (a) seguimiento de una sola cohorte 

durante un número predefinido de años (Gribben y Creese, 2005); (b) marcaje-

recaptura: (Goodwin, 1976; Shaul y Goodwin, 1982); (c) datación cruzada o cross-

dating (Black et al., 2008; Calderon-Aguilera et al., 2010; Cortez-Lucero et al., 

2011); y (e) datación radioquímica mediante isótopos de carbono (Kastelle et al., 

2011; Vadopalas et al., 2011). 

Aunque los métodos anteriores permiten verificar la periodicidad de formación de 

las marcas de crecimiento, estos no permiten conocer el periodo de tiempo en la 

cual se presenta el crecimiento de la concha. Para ello se modeló la periodicidad 

del Índice de Incremento Marginal (IIM), lo cual permite identificar tanto la 

periodicidad de los incrementos de crecimiento como su temporalidad. Los datos 

del IIM consisten en la medición del Incremento Marginal (IM) y del Penúltimo 

Incremento (PI) en la placa de ligamento de la concha, y se expresa de la siguiente 

manera: 

IIM =
IM

PI
∗ 100% (1) 

El fundamento del IIM indica que, si las marcas de crecimiento se depositan de 

forma periódica, el estado promedio de formación del incremento más externo 

deberá mostrar un patrón sinusoidal cuando se grafica en el tiempo (Campana, 



20 

2001; Kilada et al., 2007). Las mediciones del IM y del PI se realizaron cinco veces 

en diferentes ubicaciones de la placa de ligamento de cortes de concha 

provenientes de la fuente 1 (captura comercial) y a continuación se promediaron 

para obtener un estimado menos sesgado. Este procedimiento se realizó en 

aquellas muestras en las cuales fue posible identificar con certeza el IM y PI en el 

borde de la placa del ligamento. 

La periodicidad del IIM fue analizada contrastando funciones trigonométricas que 

han sido empleadas anteriormente para explicar eventos biológicos periódicos 

como condición gonádica (Beamish et al., 2005; Freitas et al., 2011; Zhu et al., 

2010), formación de anillos en estructuras duras (Bautista-Romero et al., 2015; 

Fabré y Saint-Paul, 1998) y patrones de crecimiento temporal (Fontoura y 

Agostinho, 1996; Pitcher y Macdonald, 1973). Para ello, se implementaron 

funciones harmónicas de primer y segundo grado (Bliss, 1958; Restrepo y Watson, 

1991), definidas para los objetivos de este trabajo como función sinusoidal simétrica 

(FS) y asimétrica (FA), respectivamente. La función harmónica de primer grado se 

considera simétrica debido a que el tiempo para el valor mínimo del IIM es medio 

ciclo antes o después del tiempo para el máximo valor del IIM. Mientras que la 

función harmónica de segundo grado se considera asimétrica debido a que adiciona 

harmónicos superiores a través de un análisis de Fourier que brinda la propiedad 

de reducir la varianza de los datos al ajustar una curva irregular (Bliss, 1958).  

▪ Función sinusoidal simétrica (FS) 

ψ𝑒,𝑖 = 𝛽0 + 𝛽1sin⁡ (2𝜋
𝑡𝑖

𝛾
) + 𝛽2cos⁡ (2𝜋

𝑡𝑖

𝛾
); (2) 

▪ Función sinusoidal asimétrica (FA)  

ψ𝑒,𝑖 = 𝛽0 + 𝛽1 sin (2𝜋
𝑡𝑖
𝛾
) + 𝛽2 cos (2𝜋

𝑡𝑖
𝛾
) + 𝛽3sin⁡ 2 (2𝜋

𝑡𝑖
𝛾
) + 𝛽4cos⁡ 2 (2𝜋

𝑡𝑖
𝛾
) (3) 
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En donde e,i representa el IIM estimado por el modelo sinusoidal,  simboliza la 

unidad de tiempo en la cual los eventos se midieron (un valor de 12 corresponde en 

una escala mensual a un ciclo anual); ti es el número del mes donde las muestras 

fueron colectadas; β0…β4 son constantes que dictan la amplitud en el modelo.  

Los modelos estimados se ajustaron a los datos utilizando la función del logaritmo 

-2 de la verosimilitud (Juneja et al., 2009): 

 −2 ln(ℒ) = 𝑛 [𝑙𝑛 (2𝜋
∑ (𝑙𝑛⁡𝜓𝑜 − 𝑙𝑛⁡𝜓𝑒)

2𝑛
𝑖=1

𝑛
) + 1] (4) 

La búsqueda de los parámetros θi se realizó maximizando la función -2 ln(L) 

utilizando el algoritmo de Newton (Neter et al., 1996). En la ecuación (4) la expresión 

n hace referencia el número de observaciones. Con la finalidad de estabilizar la 

varianza se utilizó el error multiplicativo de los residuales expresado como [(ln o – 

ln e )2. 

Los intervalos de confianza de los parámetros θi de los dos modelos candidatos 

se estimaron a partir del método de perfiles de verosimilitud (Hilborn y Mangel, 1997) 

basado en la distribución χ2 con grado de libertad = 1 (Zar, 1999). 

 𝐶𝐼 = 2[𝐿(𝑌|𝜃) − 𝐿(𝑌|𝜃𝑏𝑒𝑠𝑡)] < 𝜒1,1−𝛼
2  (5) 

Dónde L(Y|θbest) es el -2ln(L) del valor más probable del parámetro θi y 𝜒1,1−𝛼
2  son 

los valores de la distribución χ2 con grado de libertad = 1 y un nivel de confianza de 

1-α.  

Debido a que FS y FA son modelos anidados, se utilizó la prueba de razón de 

verosimilitud (likelihood ratio test; LRT) como prueba de hipótesis estadística para 

elegir al mejor modelo sinusoidal candidato:  
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 𝐿𝑅𝑇 = 2[ℒ(𝜓𝑜|𝑆𝐹) − ℒ(𝜓𝑜|𝐴𝐹)] (6) 

La LRT calcula cuantas veces son más probables los datos bajo la FS vs la FA 

con la hipótesis nula Ho: L(o|SF) = L(o|AF). Bajo la hipótesis nula el estadístico de 

prueba converge asintóticamente a una distribución χ2 con grado de libertad = 1, α 

= 0.05. 

6.5  Análisis del crecimiento individual contrastando fuentes de 

información 

Fuentes de información 

Para mejorar la estimación de los parámetros de crecimiento para la población de 

Punta Canoas, se evaluó el desempeño de modelos generados a partir de cuatro 

conjuntos de datos de longitud de concha a la edad procedente de diferentes 

fuentes de información. 

▪ Fuente 1: Captura comercial 

Datos de longitud de concha a la edad terminal de las muestras de almejas 

provenientes de la captura comercial realizada de marzo de 2011 a enero de 2012, 

Esta es la fuente tradicional de información que se cuenta en los trabajos de 

crecimiento elaborados a partir de la estimación de edad en las especies de 

Panopea spp. (Bureau et al., 2002; Campbell y Ming, 2003).  

▪ Fuente 2: Captura comercial y muestreo dirigido 

Dada la ausencia de individuos jóvenes generalmente presente en muestras de 

captura comercial, se integraron a la fuente de información 1 los datos de talla a la 

edad de un muestreo adicional (julio de 2013) enfocado en recolectar almejas con 

tallas inferiores al objetivo de la pesca comercial. De manera particular, este 

conjunto de datos sirvió como base para realizar una primera estimación del 

crecimiento para la localidad de Punta Canoas (Hidalgo-de-la-Toba et al., 2015). 
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▪ Fuente 3. Perfiles de Crecimiento Individual 

Conjunto de datos de talla a la edad generada mediante PCI, siendo el registro 

de tallas en la concha de un organismo para cada marca anual de crecimiento 

identificada incluyendo la longitud de concha a la edad terminal. 

▪ Fuente 4: PCI y captura comercial 

Con la finalidad de ampliar la representatividad de la información de talla a la edad 

se combinaron los datos de la fuente de información 1 (captura comercial) y 3 (PCI) 

para conformar una cuarta fuente de información.  

Modelación del crecimiento individual 

Con la información de talla a la edad, se modeló el crecimiento individual de las 

cuatro fuentes de información aplicando un enfoque de modelos múltiples, la 

estimación de los intervalos de confianza de sus respectivos parámetros y 

finalmente la aplicación de criterios de selección para elegir al mejor modelo 

descriptor del crecimiento. 

A continuación, se enlistan los cinco modelos candidatos considerados en el 

análisis de crecimiento:  

▪ Modelo de crecimiento de von Bertalanffy 

El modelo de von Bertalanffy presenta una curva de crecimiento sin punto de 

inflexión, con una tasa de crecimiento (k) que disminuye linealmente en el tiempo, 

por lo que es más rápida al inicio de la curva y disminuye gradualmente hasta ser 

nula cuando alcanza la longitud infinita o asintótica (L∞). Además incluye a t0, que 

es la edad teórica a la cual un organismo tiene una talla igual a cero (Grosjean, 

2001; Katsanevakis, 2006). 

 𝐿𝑡 = 𝐿∞(1 − 𝑒−𝑘(𝑡−𝑡0)) (7) 
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▪ Modelo de crecimiento de Gompertz 

El modelo de Gompertz describe una curva sigmoide que posee dos asíntotas 

horizontales en Lt = 0 y Lt = L∞ y que asume un decrecimiento exponencial de la 

tasa de crecimiento con la talla. El punto de inflexión 𝑡1 = 𝑘−1ln⁡(𝛾/𝑘); donde γ es 

la tasa teórica de crecimiento relativo inicial, puede tomar diferentes posiciones en 

la curva por lo que el modelo resulta asimétrico (Grosjean, 2001; Katsanevakis, 

2006) 

 𝐿𝑡 = 𝐿∞𝑒 (−(
1
𝑘⁄ )𝑒−𝑘(𝑡−𝑡1)) (8) 

▪ Modelo de crecimiento Logístico 

El modelo logístico describe un patrón sigmoide simétrico que posee dos 

asíntotas horizontales, una inferior en Lt = 0 y otra superior en Lt = L∞. A diferencia 

del modelo de Gompertz, el punto medio de la curva o punto de inflexión (t2) se 

localiza en  L∞/2, característica que le brinda simetría (Grosjean, 2001). 

 𝐿𝑡 = 𝐿∞(1 + 𝑒−𝑘(𝑡−𝑡2))
−1

 (9) 

▪ Modelo de crecimiento de Johnson 

El modelo de Johnson sigue un patrón asintótico muy semejante a Gompertz, 

donde su punto de inflexión se localiza en 𝑡 = 𝑡0 + 1 2𝑘⁄ ; y en 𝐿 = 𝐿∞𝑒
−2, por lo que 

se encuentra muy cercano a t0 (Ricker, 1979). Esta propiedad le confiere una muy 

fuerte asimetría y biológicamente se ajusta a organismos que tienen un rápido 

crecimiento posterior a una fase muy corta de retraso (Grosjean, 2001). 

 𝐿𝑡 = 𝐿∞𝑒
−(1 𝑘⁄ ∗(𝑡−𝑡0)) (10) 
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▪ Modelo de crecimiento de Schnute (Caso 1: β ≠ 0, λ ≠ 0) 

El modelo de Schnute es un modelo basado en principios biológicos por lo que 

sus parámetros ofrecen una interpretación biológica razonable. Una particularidad 

que posee es que es un modelo generalizado en el cual muchos de los modelos 

descritos anteriormente son casos especiales (Schnute, 1981). La función a utilizar 

corresponde al caso 1 (β ≠ 0, λ ≠ 0) donde β es la constante de crecimiento relativo 

y λ es la constante de crecimiento relativo teórico a la edad cero. Por su parte, τ1 y 

τ2 son la edad de la almeja más joven y más vieja de la muestra recolectada, 

respectivamente; siendo y1 e y2 las edades promedio estimadas para esas edades. 

 𝐿𝑡 = (𝑦1
𝛽 + (𝑦2

𝛽 − 𝑦1
𝛽)

1 − 𝑒−𝜆(𝑡−𝜏1)

1 − 𝑒−𝜆(𝜏2−𝜏1)
)

1
𝛽⁄

 (11) 

El modelo de Schnute precisa de cálculos adicionales para la determinación de 

L∞ y t0, por lo que se utilizaron las ecuaciones 12 y 13 (Schnute, 1981), 

respectivamente. 

 𝐿∞ = (
𝑒𝜆𝜏2𝑦2

𝛽

− 𝑒𝜆𝜏1𝑦1
𝛽

𝑒𝜆𝜏2 − 𝑒𝜆𝜏1
)

1
𝛽⁄

 (12) 

 𝑡0 = 𝜏1 + 𝜏2 −
1

𝜆
𝑙𝑛 (

𝑒𝜆𝜏2𝑦2
𝛽

− 𝑒𝜆𝜏1𝑦1
𝛽

𝑦2
𝛽
− 𝑦1

𝛽
) (13) 

Los modelos estimados se ajustaron a los datos utilizando la función del logaritmo 

-2 de la verosimilitud (Juneja et al., 2009): 

. −2 ln(ℒ) = 𝑛 [𝑙𝑛 (2𝜋
∑ (𝑙𝑛⁡𝐿𝑡𝑜 − 𝑙𝑛⁡𝐿𝑡𝑒)

2𝑛
𝑖=1

𝑛
) + 1] (14) 
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La búsqueda de los parámetros θi se realizó maximizando la función -2 ln(L)  

utilizando el algoritmo de Newton (Neter et al., 1996). En la ecuación la expresión n 

hace referencia el número de observaciones. Con la finalidad de estabilizar la 

varianza se utilizó el error multiplicativo de los residuales expresado como 

(𝑙𝑛⁡𝐿𝑡𝑜 − 𝑙𝑛⁡𝐿𝑡𝑒)
2. 

Estimación de los intervalos de confianza 

Los intervalos de confianza (IC) fueron estimados a través de simulaciones Monte 

Carlo. Los cálculos se basaron en el método de simulaciones paramétricas descritas 

por Fournier y Archibald (1982). Las simulaciones fueron paramétricas con 

residuales muestreados de una distribución de probabilidad normal. Cada modelo 

de crecimiento fue simulado 2,000 veces. Este proceso crea un nuevo conjunto de 

datos con las mismas propiedades estadísticas de los datos originales, así como un 

nuevo conjunto de parámetros, los cuales pueden ser utilizados para estudiar la 

distribución empírica de los parámetros estimados.  

La desviación estándar de las simulaciones (sd) es un estimador del error 

estándar (EE) de los θi estimados. La media de las simulaciones (𝑥̅) es un estimador 

de los valores promedios de los θi estimados; consecuentemente, el coeficiente de 

variación de las simulaciones (CVs) se calculó como 𝐶𝑉𝑠 =
𝑠𝑑

𝑥̅⁄  (Deriso et al., 1985). 

El sesgo (B) se estimó como 𝐵 = 𝑥̅ − 𝜃𝑖 mientras que el porcentaje de sesgo (%B) 

se calculó como %𝐵 =
𝑥̅−𝜃𝑖

𝜃𝑖
∗ 100% (Jacobson et al., 1994), donde θi es el valor del 

parámetro i estimado para cada modelo de crecimiento candidato ajustado a los 

datos originales.  

Los IC fueron estimados utilizando el método de percentiles corregidos por sesgo 

(Haddon, 2011). Los percentiles empleados para estimar los IC varían dependiendo 

del sesgo que presente cada valor óptimo del parámetro con respecto a la media de 

la distribución de las simulaciones (Haddon, 2011). Bajo esta consideración se 
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calculó la distribución normal estándar inversa acumulada (Φ-1) de la fracción de las 

simulaciones replicadas menores al valor óptimo (F) mediante la ecuación 15. 

 𝑧0 =⁡Φ−1(𝐹) (15) 

Finalmente, para obtener los IC de los parámetros de los modelos, se calcularon 

los percentiles inferiores y superiores de la distribución de valores simulados de 

cada uno de los parámetros empleando las ecuaciones 16 y 17, respectivamente. 

 𝑃𝑖𝑛𝑓𝑒𝑟𝑖𝑜𝑟 = ⁡Φ(2𝑧0 − 1.96) (16) 

 𝑃𝑠𝑢𝑝𝑒𝑟𝑖𝑜𝑟 = ⁡Φ(2𝑧0 + 1.96) (17) 

Donde Φ es la función de distribución normal acumulada y 1.96 es el valor crítico 

de la curva normal inversa para los IC al 95% (Haddon, 2011). 

Criterio de selección del mejor modelo candidato 

Se implementaron dos criterios para seleccionar al modelo que mejor describe 

los datos de talla a la edad de los PCI y de esta manera brindar una mayor 

certidumbre respecto a la elección del modelo 

▪ Criterio de Información de Akaike (AIC) 

 𝐴𝐼𝐶 = −2ln⁡(ℒ) + 2𝜃𝑖 (18) 

▪ Criterio Schwartz-Bayesiano (SBC) 

 𝑆𝐵𝐶 = −2ln⁡(ℒ) + [𝑙𝑛(𝑛) ∗ 𝜃𝑖] (19) 

Con la finalidad de facilitar la interpretación de los resultados se calcularon las 

respectivas diferencias de Akaike y Schwartz-Bayesiano (Δi-AIC; Δi-SBC), las cuales 

se emplean como elementos de discriminación en favor de un modelo analizado. Δi 

es la diferencia en valor del AIC o SBC de cada modelo i (AICi; SBCi) respecto al 

AIC o SBC del modelo con el menor valor (AICmin; SBCmin): 



28 

▪ Diferencias de Akaike 

 ∆𝑖−𝐴𝐼𝐶=⁡𝐴𝐼𝐶𝑖 − 𝐴𝐼𝐶𝑚𝑖𝑛 (20) 

▪ Diferencias de Schwartz-Bayesiano 

 ∆𝑖−𝑆𝐵𝐶=⁡𝑆𝐵𝐶𝑖 − 𝑆𝐵𝐶𝑚𝑖𝑛 (21) 

Un valor de Δi = 0 corresponde al modelo ganador, sin embargo el Δi permite 

hacer más inferencias respecto a aquellos que no fueron seleccionados: modelos 

con valores de Δi > 10 deben ser descartados para la estimación de parámetros 

debido a que no están soportados por los datos, los que presentan magnitudes de 

Δi > 3 y < 7 son soportados ligeramente por los datos y aquellos con valores de Δ i 

< 2 ofrecen evidencia sustancial como modelos alternativos y plausibles en describir 

la información de talla a la edad (Spiegelhalter et al., 2002). 

Finalmente, y con el propósito de obtener la relativa plausibilidad de cada modelo 

ajustado a los datos, se calculó el porcentaje de los pesos de Akaike (wi-AIC%) y 

Schwartz-Bayesiano (wi-SBC%) (Burnham y Anderson, 2002; Katsanevakis, 2006). 

Por definición es la probabilidad de que el modelo seleccionado es efectivamente el 

mejor modelo que describe a los datos.  

▪ Pesos de Akaike 

 𝑤𝑖−𝐴𝐼𝐶% =
𝑒(−

1
2⁄ ∆𝑖−𝐴𝐼𝐶)

∑ 𝑒(−
1
2⁄ ∆𝑟)𝑅

𝑟=1

∗ 100 (22) 

▪ Pesos de Schwartz-Bayesiano 

 𝑤𝑖−𝑆𝐵𝐶% =
𝑒(−

1
2⁄ ∆𝑖−𝑆𝐵𝐶)

∑ 𝑒(−
1
2⁄ ∆𝑟)𝑅

𝑟=1

∗ 100 (23) 
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Desempeño de los modelos 

El desempeño de cada modelo ganador se evaluó mediante el coeficiente de 

determinación (r2; ecuación 24), el cual es una medida de la fuerza del modelo, 

expresada como la proporción de datos que son explicados por el modelo ajustado. 

Además, se implementó la eficiencia de modelación (EF; ecuación 25), que evalúa 

la precisión del modelo de crecimiento al comparar su varianza con la varianza de 

la media de las observaciones. El fundamento del EF es que cuando los valores 

predichos coinciden exactamente con los valores medidos, el EF = 1. Sin embargo, 

si este valor es negativo, entonces el modelo de crecimiento se está desempeñando 

de manera inadecuada, ya que es peor que simplemente utilizar la media observada 

(Loague y Green, 1991; Smith et al., 1996). 

 𝑟2 = 1 −
𝑅𝑆𝑆

𝑇𝑆𝑆
 (24) 

 𝐸𝐹 =
∑ (𝐿𝑜𝑏𝑠⁡𝑖 − 𝐿𝑜𝑏𝑠̅̅ ̅̅ ̅̅𝑛
𝑖=1 )2 −⁡∑ (𝐿𝑡⁡𝑖 − 𝐿𝑡̅)

2𝑛
𝑖=1

∑ (𝐿𝑜𝑏𝑠⁡𝑖 − 𝐿𝑜𝑏𝑠̅̅ ̅̅ ̅̅𝑛
𝑖=1 )2

 (25) 

Donde Lobs es la longitud de concha observada para el individuo i y Lt es la 

longitud de concha estimada por el modelo para el individuo i. 

6.6  Identificación de señales ambientales relacionadas al crecimiento 

individual 

A partir de los datos de talla a la edad de la fuente de información 3 (PCI) se 

construyó una serie de tiempo de crecimiento con la finalidad de identificar señales 

ambientales que pudieran ser condicionantes del desarrollo somático. Para ello se 

requiere de una serie de pasos que permitan extraer las variaciones anuales del 

crecimiento de los individuos de tal manera que puedan ser comparados entre 

almejas de diferentes edades considerando que la tasa en la que el carbonato es 

precipitado en la concha está inversamente relacionado con la edad, es decir, esta 
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decrece conforme la almeja envejece (Schöne, 2003; Schöne et al., 2005b). Estos 

procedimientos son la indexación y estandarización, los cuales tienen la finalidad de 

evitar que las series de tiempo de crecimiento estén sesgadas como consecuencia 

del efecto ontogénico sobre el crecimiento y de esta manera poder aislar las señales 

ambientales (Dunca et al., 2005; Helama et al., 2004; Nielsen et al., 2008). Ambos 

procedimientos se realizaron de manera individual para cada uno de los PCI 

calculados de los 34 individuos, para posteriormente combinar la información 

generada en una serie de tiempo o cronología maestra. 

Dentro de la indexación, el primer paso fue extraer las variaciones en el 

crecimiento promedio de cada edad estimada de los PCI de cada individuo 

empleando para ello el modelo generalizado de von Bertalanffy (GVB). Este modelo 

tiene la propiedad de modificar su geometría significativamente en función al valor 

del parámetro δ, por lo que resulta sumamente plástico y es capaz de describir el 

crecimiento de todas las etapas de desarrollo de los organismos (Katsanevakis, 

2006; Urban, 2002). Además, similar al modelo de von Bertalanffy, este posee las 

mismas interpretaciones biológicas de sus parámetros L∞, k y t0. 

 𝐿𝑡 = 𝐿∞(1 − 𝑒−𝑘(𝑡−𝑡0))
𝛿
 (26) 

Donde el parámetro δ es el factor dimensional que le confiere a la curva un punto 

de inflexión en 𝑡 = 𝑡0 + ln(𝛿) 𝑘−1 siendo el responsable de la flexibilidad de la 

función. 

Una vez que se ajustó el modelo de crecimiento a cada individuo con la función 

del algoritmo -2 ln(L) se procedió a estimar las variaciones en el crecimiento 

promedio de cada edad mediante la división de la talla observada en los PCI (Lobs) 

entre la talla esperada (Lt) y así obtener el índice de crecimiento relativo (ICt) 

correspondiente (Schöne, 2003). Este proceso también permite remover la 

tendencia del crecimiento relacionado con la edad. 
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 𝐼𝐶𝑡 =
𝐿𝑜𝑏𝑠
𝐿𝑡

 (27) 

Posteriormente se procedió a la estandarización del ICt aplicando el índice de 

crecimiento estandarizado (ICEt), el cual es una medida sin dimensiones de la 

magnitud de la desviación del crecimiento observado respecto al esperado 

(tendencia promedio) con el cual se removió la  heterocedasticidad así como la alta 

correlación entre la media y la varianza de los datos permitiendo la comparación 

entre cronologías de crecimiento de diferentes individuos (Helama et al., 2004; 

Marali y Schöne, 2015).  

 𝐼𝐶𝐸𝑡 =
𝐼𝐶𝑡 − 𝑥̅𝐼𝐶

𝜎𝐼𝐶
 (28) 

Dónde 𝑥̅𝐼𝐶 es la media del ICt de la serie de tiempo i y σIC su respectiva desviación 

estándar.  

Ya generados los ICEt para cada una de las series de tiempo estos fueron 

integrados en una sola cronología maestra con la finalidad de ampliar el periodo de 

tiempo a analizar. Para ello los ICEt fueron alineados basándose en el año de 

reclutamiento a la población, el cual fue estimado a partir de la fecha de captura de 

las almejas y su edad estimada. Una vez que las cronologías se dispusieron en un 

contexto temporal absoluto se calcularon las medias aritméticas de los ICEt para 

cada año calendario ICEa para de esta manera obtener una cronología maestra 

(ICEM). 
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Vinculación con índices y variables ambientales 

Debido a que en la localidad de Punta Canoas se carece de series multianuales 

de variables ambientales in situ se obtuvo información proveniente de imágenes 

satelitales contenida en la base de datos ERDDAP de la NOAA 

(https://coastwatch.pfeg.noaa.gov/erddap/index.html).  

▪ El Niño-Oscilación del Sur (ENSO) 

Es considerado como uno de los modos de circulación tropical global más 

importantes que provocan variabilidades climáticas globales en escalas 

estacionales e interanuales (Wolter y Timlin, 2011). El ENSO presenta dos 

componentes, uno oceánico (El Niño), el cual se relaciona con calentamientos 

inusualmente fuertes que ocurren inter anualmente en el Pacífico tropical, y su 

contraparte atmosférica (Oscilación del Sur), la cual es medida como oscilaciones 

en la presión al nivel del mar entre los hemisferios occidental y oriental (Wang y 

Weisberg, 2000). La medición de la magnitud de este fenómeno acoplado océano-

atmósfera se realiza a través de diversos índices. 

En el presente trabajo se relacionó el ICEa con el Índice Multivariado del ENSO 

(MEI). El MEI es el primer componente principal de seis campos de variables 

observadas en el Pacífico tropical: presión a nivel del mar, componentes de vientos 

superficiales zonales y meridionales, temperatura superficial del mar (TSM), 

temperatura del aire cercano a la superficie y nubosidad total (Wolter y Timlin, 2011). 

Los valores mensuales del MEI se descargaron de la base de datos de la NOAA 

(https://www.esrl.noaa.gov/psd/enso/mei/)  

▪ Oscilación Decadal del Pacífico (PDO) 

El PDO es también un patrón de variabilidad climática al igual que el ENSO, pero 

a diferencia de este último sus huellas climáticas principales son más visibles en el 

sector del  Pacífico Norte/América del Norte y las secundarias en los trópicos 

(Mantua y Hare, 2002). El PDO se define como el componente principal de la 
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variabilidad de la TSM mensual en el Pacífico Norte (desde los 20°N hacia los 

polos). Los valores mensuales del índice del PDO fueron descargados de la base 

de datos de la NOAA (https://www.ncdc.noaa.gov/teleconnections/pdo/) y sus 

promedios anuales estimados para construir los cronogramas. 

▪ Productividad primaria 

Como un indicador de la productividad primaria en la localidad se utilizó la 

concentración de clorofila-a (mg m-3) en un cuadrante de 9 km2 de la zona marina 

frente a Punta Canoas. Esta información se obtuvo a partir de datos satelitales 

(Orbview) registrados por el sensor SeaWIFS durante el periodo de septiembre de 

1997 a diciembre de 2010. Este sensor cuenta con 8 bandas espectrales 

comprendidas entre las longitudes de onda de 412 y 865nm, con capacidad de 

registrar datos globales a una resolución de 4km y datos locales a 1km 

(https://coastwatch.pfeg.noaa.gov/erddap/griddap/erdSW2018chlamday.html).  

▪ Temperatura superficial del mar (TSM) 

Los datos de TSM se obtuvieron a partir de datos satelitales consistentes en 

imágenes infrarrojas de la superficie del mar registradas con una resolución de 4km 

por el Advanced Very High Resolution Radiometer (AVHRR) Pathfinder SST Project 

Version 5.2 (PFV52) de la NOAA  (Barale et al., 2010) 

(https://coastwatch.pfeg.noaa.gov/erddap/griddap/erdPH2sstdmday.html) 

▪ Índice de surgencias 

Se empleó el Índice de Surgencias Costero el cual es una medición del volumen 

de agua que surge a lo largo de la costa (expresado en m3/s/100m de línea de 

costa). Las surgencias se han relacionado con una alta productividad primaria 

debido a la incorporación de nutrientes en la zona eufótica como resultado de los 

vientos prevalecientes a lo largo de la costa (Zaytsev et al., 2003). Este índice es 

computado por la Fleet Numerical Meteorology and Oceanography Center 

(FNMOC) a partir de datos de presión a nivel del mar en 15 localidades a lo largo 
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de la costa del Pacífico de Norteamérica. En este caso se utilizó la localidad ubicada 

en las coordenadas 30°N 119°O al ser la más próxima al área de estudio 

(https://coastwatch.pfeg.noaa.gov/erddap/griddap/erdUI30mo.html). 

Para la construcción de las respectivas series de tiempo de variables e índices 

ambientales se estimó el promedio anual considerando los meses en el cual se 

presenta el crecimiento de la concha, identificado a través de la modelación del IIM. 

El propósito de esto es que los efectos de una posible señal ambiental sólo se 

registrarían durante el periodo de tiempo donde hay crecimiento (Schöne, 2008). 

Finalmente, se aplicó el procedimiento estándar en los estudios de 

esclerocronología para determinar el posible efecto ambiental sobre los patrones en 

la amplitud de los incrementos de crecimiento de la concha. Este consistió en 

identificar la relación funcional entre los valores anuales del ICEa con cada uno de 

los cinco índices y variables ambientales mediante la implementación de un análisis 

de regresión lineal simple (Marali y Schöne, 2015; Schöne et al., 2007). 
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7.  RESULTADOS 

7.1  Periodicidad de los incrementos de crecimiento en la concha 

De las 237 muestras de concha de almeja generosa de Punta Canoas fue posible 

estimar el IIM en 89 individuos con edades comprendidas entre 5 y 24 años (Fig. 4). 

Los casos en los que no fue posible estimar el IIM, se debieron a la baja legibilidad 

de las marcas en el margen de la placa del ligamento. Los promedios mensuales y 

la tendencia general de los datos observados del IIM muestran un patrón sinusoidal 

en la serie de tiempo en donde su promedio para el mes de enero fue menor que el 

de junio a octubre (Fig. 5).  

 

Figura 4. Frecuencia de edades de las muestras de P. generosa de Punta Canoas 
a las cuales se les determinó el índice de incremento marginal. 

 

Por su parte, las dos funciones sinusoidales ajustadas al IIM coinciden en indicar 

que la formación de las marcas de crecimiento presenta una periodicidad anual ( = 

12.16 y 12.08 meses para los modelos FS y FA, respectivamente), sin embargo, 

difieren en sus trayectorias (Fig. 6). En este sentido, el modelo FS describió una 

curva seno simétrica en el cual la formación del incremento de crecimiento comenzó 

en enero y alcanzó su máximo en agosto, marcando la fecha a partir de la cual 

ocurre la deposición de la marca anual de crecimiento. Por otro lado, de acuerdo al 

modelo FA, la formación del incremento inició igualmente en enero, pero presentó 
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un punto de inflexión en su pendiente en mayo, disminuyendo la tasa de incremento 

en la banda hacia su valor máximo observado en septiembre, marcando de igual 

manera la fecha a partir de la cual ocurre la deposición de la marca anual de 

crecimiento. En la tabla I se presentan los parámetros estimados en las funciones 

FS y FA. 

Figura 5. Índice de incremento marginal (IIM) de P. generosa de Punta Canoas; 
promedio mensual (■). 

 

Tabla I. Valor de los parámetros y respectivos intervalos de confianza (IC) de la 
función sinusoidal simétrica (FS) y asimétrica (FA) ajustados a los IIM de P. 
generosa de la localidad de Punta Canoas. 

Modelo Parámetro Valor IC inferior IC superior 

FS 

 

β0 58.10 56.62 59.66 

β1 -21.83 -23.86 -19.74 

β2 -29.30 -31.48 -26.98 

 12.37 12.26 12.48 

FA 

β0 57.55 56.24 58.93 

β1 -25.36 -27.35 -23.29 

β2 -18.54 -20.28 -16.69 

β3 -8.40 -10.16 -6.54 

β4 -4.80 -6.82 -2.79 

 12.08 11.99 12.18 
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Figura 6. Funciones sinusoidales simétrica (FS) y asimétrica (FA) ajustados a los 
valores observados del IIM de P. generosa de Punta Canoas.  

 

De acuerdo con el resultado del LRT las funciones sinusoidales mostraron 

diferencias significativas (𝜒2= 0 3.84; P < 0.05; Tabla II). Considerando que el ajuste 

de la función sinusoidal asimétrica presentó el menor valor de verosimilitud, es 

posible considerar a este como el mejor descriptor de la periodicidad de formación 

del IIM. 

Tabla II. Prueba de la razón de la verosimilitud (LRT) para las funciones 
sinusoidales simétrica (FS) y asimétrica (FA); número de parámetros (θi), valor de 
verosimilitud (-2 ln L). 

Modelo θi −𝟐 𝐥𝐧(𝓛) LRT 𝝌𝟐 

FS 4 109.09 
53.13 3.84 

FA 6 82.53 
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7.2  Análisis del crecimiento individual contrastando fuentes de 

información 

Fuente 1: Captura comercial 

El proceso de lectura de marcas de crecimiento en la placa del ligamento permitió 

estimar la edad de 243 almejas, las cuales presentaron una edad promedio de 12.5 

años (DS = 4.7 años), con registros de los 4 años hasta los 25 años. La longitud de 

concha promedio correspondiente a estas muestras fue de 114.2 mm (DS = 12.5 

mm), con valor mínimo de 80.9 y máximo de 144.0 mm (Tabla III). 

Tabla III. Estimados de talla promedio de la longitud de la concha (mm) y desviación 
estándar (DE) así como número de observaciones y valores extremos registrados 
en de cada grupo de edad de la fuente de información 1: captura comercial. 

Grupo de 
Edad 

n Promedio DE Mínimo Máximo 

1      
2      
3      
4 1 107.0 - 107.0 107.0 
5 7 90.6 5.2 82.0 100.0 
6 10 95.9 7.8 80.9 108.0 
7 15 103.3 8.2 90.8 119.0 
8 22 107.9 9.1 91.0 127.0 
9 13 110.4 9.5 90.9 124.0 

10 22 109.3 9.1 100.2 130.0 
11 26 111.4 9.5 90.8 132.0 
12 20 114.4 10.7 99.0 130.8 
13 31 116.5 6.9 99.0 130.1 
14 13 119.8 6.6 110.7 130.4 
15 6 120.2 1.9 117.0 123.0 
16 4 122.2 11.0 110.8 133.0 
17 7 126.8 10.0 110.6 139.0 
18 11 122.3 10.8 110.0 140.0 
19 9 127.8 10.3 113.0 142.0 
20 9 124.0 10.6 110.5 143.0 
21 5 131.0 6.4 120.9 137.0 
22 7 131.5 6.9 120.6 144.0 
23 3 123.3 8.4 117.0 132.9 
24 1 131.0 - 131.0 131.0 
25 1 140.5 - 140.5 140.5 
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De manera general, el ajuste de los modelos de crecimiento a los datos de talla 

para la fuente de información 1 (edad terminal) describió un comportamiento similar 

para el crecimiento individual de la población. Destaca que las trayectorias de los 

modelos se traslapan por en medio de la dispersión de los datos y no logran describir 

una asíntota en el intervalo de edades encontradas en la población (Fig. 7); los 

valores extremos de las L∞ se encontraron entre 135.3 mm y 161.6 mm para los 

modelos de crecimiento Logístico y de Johnson, respectivamente (Tabla IV). Por 

otro lado, los orígenes de las curvas de crecimiento cruzan la ordenada a longitudes 

de entre 42 y 76 mm, aspecto que no permite describir el crecimiento para los 

primeros años de edad. 

 

Figura 7. Modelos de crecimiento candidatos ajustados a los datos de la fuente de 
información 1 (captura comercial) para P. generosa de Punta Canoas. 
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Tabla IV. Parámetros de los modelos de crecimiento candidatos ajustados mediante máxima verosimilitud a los datos 
de la fuente de información 1 (captura comercial) para P. generosa de Punta Canoas; Se indica el promedio, 
desviación estándar (sd), coeficiente de variación (CV), sesgo, % de sesgo y los intervalos de confianza (IC) estimados 
a partir de 2,000 simulaciones Montecarlo. 

Modelo Parámetro Valor Promedio sd CV Sesgo % Sesgo IC Inferior IC Superior 

von Bertalanffy 

L∞ (mm) 139.1 137.2 3.2 0.02 -1.93 -1.40 134.6 150.8 

k 0.08 0.09 0.01 0.13 0.00 4.23 0.059 0.103 

t0 (años) -8.50 -8.73 1.49 -0.17 -0.23 2.69 -12.13 -6.52 

Gompertz 

L∞ (mm) 137.0 135.2 2.3 0.02 -1.72 -1.27 133.7 146.3 

k 0.10 0.11 0.01 0.11 0.00 2.27 0.079 0.124 

t0 (años) -26.76 -26.97 4.52 -0.17 -0.22 0.81 -37.40 -20.40 

Logístico 

L∞ (mm) 135.3 133.6 1.9 0.01 -1.71 -1.28 133.5 141.5 

k 0.12 0.12 0.01 0.09 0.00 2.35 0.098 0.142 

t0 (años) -2.08 -2.53 0.52 -0.20 -0.45 17.72 -2.65 -1.29 

Johnson 

L∞ (mm) 161.6 158.0 5.6 0.04 -3.59 -2.27 154.6 182.0 

k 0.15 0.17 0.04 0.22 0.02 9.94 0.092 0.220 

t0 (años) -7.46 -7.43 1.99 -0.27 0.03 -0.43 -11.75 -4.32 

Schnute 

L∞ (mm) 155.7 153.3 22.2 0.14 -2.42 -1.58 137.1 319.4 

t0 (años) -0.20 -2.81 5.78 -2.06 -2.61 92.77 -12.39 2.39 

β 3.91 3.41 1.76 0.52 -0.50 -14.69 0.340 6.151 

λ 0.03 0.05 0.03 0.66 0.02 37.04 0.001 0.094 

y1 (mm) 89.77 90.78 1.12 0.01 1.01 1.11 87.7 91.0 

y2 (mm) 131.92 131.69 1.58 0.01 -0.23 -0.17 130.0 136.4 
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Los veredictos de los criterios de selección de Akaike y SBC coincidieron en 

señalar que de los cinco modelos candidatos, el de Johnson fue seleccionado como 

el mejor descriptor del comportamiento de los datos. Sin embargo, dado que el valor 

de las diferencias de Akaike y SBC de los modelos de von Bertalanffy, Gompertz y 

Logístico fue menor a las 2 unidades (Δi.≤ 0.6), se consideran buenos predictores 

del crecimiento individual. De acuerdo con los pesos de Akaike y SBC (wi-AIC%; wi-

SBC%) estos modelos tienen un porcentaje de evidencia aproximada al del mejor 

modelo y podrían usarse como modelos de crecimiento alternativos (Tabla V). 

Tabla V. Criterios de información de Akaike (AIC) y Schwartz-Bayesiano (SBC) 
aplicado a los modelos de crecimiento ajustados a los datos de la fuente de 
información 1 (captura comercial). 

Modelo θi 
AIC SBC 

Valor Δi-AIC wi-AIC% Valor Δi-SBC wi-SBC% 

Johnson 3 -549.6 0.0 26.2% -539.2 0.0 28.5% 
von Bertalanffy 3 -549.4 0.2 23.3% -538.9 0.2 25.3% 

Gompertz 3 -549.2 0.4 21.4% -538.7 0.4 23.3% 
Logístico 3 -549.0 0.6 19.4% -538.6 0.6 21.1% 
Schnute 4 -547.6 2.0 9.7% -533.7 5.5 1.8% 

 

Fuente 2: Captura comercial y muestreo dirigido 

Del muestreo dirigido fue posible la captura de 32 almejas a las cuales se les 

estimó una edad promedio de 3.6 años y registros de entre 2 y 6 años. Por su parte, 

la longitud de concha promedio de esta muestra fue de 76.9 mm, con valores 

extremos comprendidos desde los 50.9 mm hasta los 92.7 mm. Al integrarse esta 

información con los 243 datos de la fuente de información 1 (captura comercial) 

permitió incrementar la base de datos a un total de 275 registros de talla a la edad.  

La curva descrita por los cinco modelos de crecimiento es similar dentro del 

intervalo que cubren los datos observados, evidenciándose una mayor 

diferenciación en los extremos, que lo observado empleando la fuente de 

información 1. De manera particular, los orígenes de las curvas interceptan la 
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ordenada en valores menores (0.8 y 47.9 mm), correspondientes a los modelos de 

Johnson y Logístico, respectivamente (Fig. 8). El valor de la longitud infinita de los 

modelos Logístico, Gompertz y von Bertalanffy (L∞ = 124.1, 124.9 y 126.0 mm 

respectivamente) fue menor que el de los modelos de Schnute y Johnson (L∞ = 

136.2 y 140.0 mm respectivamente), lo que implica que las longitudes asintóticas 

se alcanzan a edades superiores que la edad máxima encontrada en la población 

(Tabla VI). 

 

Figura 8. Modelos de crecimiento candidatos ajustados a los datos de la fuente de 
información 2 (captura comercial [×] y muestreo dirigido [▲]) para P. generosa de 
Punta Canoas. 

 

De acuerdo con el veredicto de ambos criterios de selección, el modelo de 

Johnson fue el mejor modelo candidato, con evidencia a favor de wi-AIC = 51.0% y 

wi-SBC = 86.4% (Tabla VII). Bajo estos mismos criterios, el modelo de Schnute es 

considerado por Akaike como un buen modelo alternativo con evidencia a favor de 

wi-AIC = 48.9%, en contraste, para SBC, el valor de la diferencia de este criterio, Δi-

SBC = 3.7, indica que sólo estaría ligeramente soportado por los datos, de manera 

que la evidencia a favor resultó baja (wi-SBC% = 13.6%). 
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Tabla VI. Parámetros de los modelos de crecimiento candidatos ajustados mediante máxima verosimilitud a los datos 
de la fuente de información 2 (captura comercial y muestreo dirigido) de P. generosa de Punta Canoas. Se indica el 
promedio, desviación estándar (sd), coeficiente de variación (CV), sesgo, % de sesgo y los intervalos de confianza 
(IC) inferior y superior estimados a partir de 2,000 simulaciones Montecarlo. 

Modelo Parámetro Valor Promedio sd CV Sesgo % Sesgo IC Inferior IC Superior 

von Bertalanffy 

L∞ (mm) 126.0 125.8 0.6 0.00 -0.26 -0.20 125.0 126.8 

k 0.19 0.19 0.01 0.04 0.00 -0.73 0.182 0.213 

t0 (años) -1.32 -1.48 0.20 -0.13 -0.15 10.41 -1.53 -1.01 

Gompertz 

L∞ (mm) 124.9 124.3 0.6 0.01 -0.62 -0.50 124.5 126.0 

k 0.23 0.24 0.01 0.04 0.01 2.54 0.212 0.246 

t0 (años) -5.87 -5.67 0.60 -0.11 0.20 -3.59 -7.19 -5.18 

Logístico 

L∞ (mm) 124.1 123.6 0.5 0.00 -0.54 -0.43 123.3 124.5 

k 0.27 0.28 0.01 0.04 0.00 1.42 0.257 0.287 

t0 (años) 1.71 1.61 0.10 0.06 -0.10 -6.31 1.63 1.82 

Johnson 

L∞ (mm) 140.0 139.8 1.3 0.01 -0.25 -0.18 137.6 142.3 

k 0.42 0.42 0.03 0.07 0.00 -0.41 0.371 0.469 

t0 (años) -0.46 -0.60 0.22 -0.37 -0.14 22.70 -0.85 -0.22 

Schnute 

L∞ (mm) 136.2 136.0 3.1 0.02 -0.19 -0.14 131.1 141.1 

t0 (años) 1.69 1.72 0.34 0.20 0.04 2.06 0.61 2.07 

β 3.68 3.94 0.57 0.15 0.26 6.52 2.499 4.499 

λ 0.08 0.07 0.02 0.25 0.00 -2.98 0.052 0.115 

y1 (mm) 49.07 51.57 2.17 0.04 2.50 4.85 48.5 49.8 

y2 (mm) 129.44 129.84 1.14 0.01 0.39 0.30 127.8 131.9 
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Tabla VII. Criterios de información de Akaike (AIC) y Schwartz-Bayesiano (SBC) 
aplicado a los modelos de crecimiento ajustados a los datos de la fuente de 
información 2: (captura comercial y muestreo dirigido). 

Modelo θi 
AIC SBC 

Valor Δi-AIC wi-AIC% Valor Δi-SBC wi-SBC% 

Johnson 3 -618.2 0.0 51.0% -607.3 0.00 86.4% 
Schnute 4 -618.1 0.1 48.9% -603.6 3.70 13.6% 

von Bertalanffy 3 -603.6 14.6 0.0% -592.8 14.56 0.1% 
Gompertz 3 -595.8 22.4 0.0% -585.0 22.35 0.0% 
Logístico 3 -588.5 29.7 0.0% -577.7 29.67 0.0% 

 

Fuente 3: Perfiles de crecimiento individual 

La aplicación del método de PCI a la concha de 31 almejas permitió obtener un 

total de 262 datos de talla a la edad de entre 1 a 14 años (Fig. 9). Al incluir a estos 

datos sus respectivas estimaciones de talla a la edad terminal permitió incrementar 

la base de los PCI a 293 datos, con lo cual se amplió el intervalo de edad disponible 

hasta la edad máxima registrada para la población correspondiente a 25 años (Tabla 

VIII; Fig. 10). 

A diferencia de las fuentes de información 1 y 2, el origen de los modelos 

ajustados a la información de los PCI cruza con valores cercanos a cero (desde 1.9 

a 17.5 mm para VB y Logístico, respectivamente) y describen de manera similar el 

crecimiento hasta los diez años de edad, para posteriormente describir trayectorias 

diferentes entre sí (Fig. 11). De manera particular, la longitud asintótica en el caso 

del modelo Logístico se alcanza próximo a los 10 años de edad, siendo esta la 

estimación menor para este parámetro (L∞ = 116.7 mm; Tabla IX). Modelos de 

Gompertz, Schnute y VB presentan valores mayores en este parámetro (L∞ = 122.5, 

127.9 y 135.0 mm de longitud de concha, respectivamente) por lo que su trayectoria 

describe crecimiento a edades posteriores de los 15 años. El mayor valor de longitud 

infinita fue estimado en el modelo de crecimiento de Johnson (L∞ = 171.4 mm), 
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mismo que describe una trayectoria que indica que la fase asintótica se alcanza a 

edades por encima de las encontradas en la población (i.e. 25 años). 

Tabla VIII. Estimados de talla promedio de la longitud de la concha (mm) y 
desviación estándar (DE) así como número de observaciones y valores extremos 
registrados en de cada grupo de edad de la fuente de información 3: perfiles de 
crecimiento individual.  

Edad 
(años) 

  Perfiles de crecimiento individual 

n 
Longitud de concha (mm) 

Promedio DE Mínimo Máximo 

1 25 27.1 4.5 20.3 37.0 
2 30 45.7 7.6 28.4 62.2 
3 31 62.0 9.4 41.4 77.9 
4 31 76.5 11.0 54.3 97.3 
5 31 89.4 9.2 70.7 107.4 
6 31 98.3 8.4 84.0 116.4 
7 30 104.6 8.7 89.6 122.0 
8 23 109.5 8.7 93.6 126.7 
9 20 112.2 7.6 97.8 125.0 
10 14 115.6 7.8 104.6 130.3 
11 6 120.8 4.7 115.0 126.7 
12 3 122.2 10.2 110.5 128.2 
13 3 121.8 11.6 113.0 134.9 
14 3 121.7 15.2 110.7 139.1 
15 1 120.1 - 120.1 120.1 
16 2 122.4 10.9 114.7 130.1 
17 1 130.5 - 130.5 130.5 
18 3 131.8 3.6 127.7 134.0 
19 1 140.4 - 140.4 140.4 
20 1 129.7 - 129.7 129.7 
21 1 130.2 - 130.2 130.2 
23 1 132.9 - 132.9 132.9 
25 1 140.5 - 140.5 140.5 
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Figura 9. Estimaciones de longitud para las marcas de edad registradas en el 
crecimiento de la concha de 31 individuos de P. generosa de Punta Canoas; Los 
puntos del mismo color pertenecen a las lecturas del mismo individuo. 

 

 

Figura 10. Integración de la fuente de información 3 (perfiles de crecimiento 
individual) de P. generosa de Punta Canoas; estimaciones de longitud de las 
primeras marcas de edad de la concha y su respectiva edad terminal (×). 
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Figura 11. Modelos de crecimiento ajustados a la fuente de información 3 (perfiles 
de crecimiento individual), de P. generosa de Punta Canoas. 

 

De acuerdo con el veredicto de ambos criterios de selección, el de Schnute fue el 

mejor modelo candidato, con evidencia a favor de wi-AIC = 94.4% y wi-SBC = 72.6% 

(Tabla X). Bajo estos mismos criterios, el resto de los modelos están poco 

respaldados para describir el crecimiento dentro de esta población (Δi > 3). 
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Tabla IX. Parámetros de los modelos de crecimiento candidatos ajustados mediante máxima verosimilitud a los datos 
de la fuente de información 3: (perfiles de crecimiento individual) de P. generosa de Punta Canoas. Se indica el 
promedio, desviación estándar (sd), coeficiente de variación (CV), sesgo, % de sesgo y los intervalos de confianza 
(IC) inferior y superior estimados a partir de 2,000 simulaciones Montecarlo. 

Modelo Parámetro Valor Promedio sd CV Sesgo % Sesgo IC Inferior IC Superior 

von Bertalanffy 

L∞ (mm) 135.0 133.6 1.2 0.01 -1.36 -1.02 133.9 137.4 

k 0.20 0.21 0.01 0.03 0.00 1.49 0.191 0.211 

t0 (años) -0.07 -0.09 0.03 -0.37 -0.02 19.85 -0.12 0.00 

Gompertz 

L∞ (mm) 122.5 121.5 0.6 0.01 -0.96 -0.79 122.2 123.6 

k 0.38 0.39 0.01 0.02 0.00 1.28 0.370 0.394 

t0 (años) -0.43 -0.41 0.08 -0.19 0.02 -4.50 -0.57 -0.30 

Logístico 

L∞ (mm) 116.7 116.0 0.6 0.00 -0.75 -0.65 116.4 117.6 

k 0.59 0.60 0.01 0.02 0.01 0.95 0.569 0.613 

t0 (años) 2.93 2.87 0.04 0.01 -0.05 -1.81 2.89 3.00 

Johnson 

L∞ (mm) 171.4 169.2 2.0 0.01 -2.19 -1.29 169.5 175.6 

k 0.23 0.24 0.01 0.03 0.01 2.13 0.216 0.240 

t0 (años) -1.30 -1.29 0.07 -0.06 0.01 -0.78 -1.44 -1.16 

Schnute 

L∞ (mm) 127.9 126.2 1.3 0.01 -1.72 -1.36 126.6 129.6 

t0 (años) -1.00 -1.24 0.60 -0.48 -0.24 19.35 -1.97 -0.32 

β 0.54 0.50 0.14 0.28 -0.04 -8.34 0.322 0.825 

λ 0.28 0.29 0.02 0.08 0.01 4.28 0.237 0.316 

y1 (mm) 26.69 23.88 0.71 0.03 -2.81 -11.77 * * 

y2 (mm) 127.73 126.06 1.28 0.01 -1.68 -1.33 126.6 129.4 
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Tabla X. Criterios de información de Akaike (AIC) y Schwartz-Bayesiano (SBC) 
aplicado a los modelos de crecimiento ajustados a los datos de la fuente de 
información 3: (perfiles de crecimiento individual).  

Modelo θi 
AIC SBC 

Valor Δi-AIC wi-AIC% Valor Δi-SBC wi-SBC% 

Schnute 4 -831.4 0.0 94.4% -816.7 0.0 72.6% 
von Bertalanffy  3 -824.5 6.9 3.0% -813.5 3.2 14.7% 

Gompertz 3 -824.2 7.2 2.6% -813.2 3.5 12.5% 
Johnson 3 -813.8 17.6 0.0% -802.7 13.9 0.1% 
Logístico 3 -780.1 51.3 0.0% -769.1 47.6 0.0% 

 

Fuente 4: PCI y captura comercial 

La fuente de información 4 corresponde a la integración de las fuentes de 

información 1 y 2, lo que permitió generar una base de datos compuesta por 505 

registros de longitud a la edad. Los modelos ajustados a la fuente de información 4 

presentan trayectorias de crecimiento similares a las descritas por los modelos 

ajustados únicamente por la fuente de información 3 (Fig. 12). El origen de los 

modelos cruza con valores cercanos a cero (desde -0.1 a 17.8 mm para VB y 

Logístico, respectivamente), pero con la diferencia de una mayor convergencia en 

la fase correspondiente a la asíntota, que se alcanza entre los 15-20 años, y la 

excepción fue el modelo de Johnson, donde el crecimiento se prolonga a edades 

mayores que las encontradas en la población. En esta fuente de información los 

modelos que presentaron convergencia registraron valores de los parámetros de L∞ 

entre 117.0 y 125.9 mm (Tabla XI), mientras que en Johnson fue de 153.0 mm de 

longitud de concha. 

Ambos criterios de selección eligieron el modelo de crecimiento de Schnute como 

el mejor descriptor de los datos (wi-AIC% = 90.2%; wi-SBC%= 52.7%). Según AIC, se 

descartan modelos alternativos (Δi-AIC > 5), mientras que SBC considera como 

modelo alternativo a Gompertz (Δi-SBC = 1.2, wi-SBC% = 28.9%; Tabla XII). 
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Tabla XI. Parámetros de los cinco modelos de crecimiento candidatos ajustados mediante máxima verosimilitud a los 
datos de la fuente de información 4 (PCI y captura comercial), de P. generosa de Punta Canoas. Se indica el promedio, 
desviación estándar (sd), coeficiente de variación (C.V.), sesgo, % de sesgo y los intervalos de confianza (IC) inferior 
y superior estimados a partir de 2,000 simulaciones Montecarlo. 

 

Modelo Parámetro Valor Promedio sd C.V. Sesgo % Sesgo IC Inferior IC Superior 

von Bertalanffy 

L∞ (mm) 125.9 125.4 0.4 0.00 -0.52 -0.42 125.5 126.8 

k 0.23 0.24 0.00 0.02 0.00 1.12 0.224 0.240 

t0 (años) 0.00 -0.01 0.03 -2.83 -0.01 134.02 -0.04 0.06 

Gompertz 

L∞ (mm) 120.0 119.6 0.3 0.00 -0.38 -0.32 119.8 120.4 

k 0.39 0.40 0.01 0.01 0.00 1.11 0.384 0.401 

t0 (años) -0.36 -0.34 0.07 -0.19 0.02 -5.11 -0.54 -0.25 

Logístico 

L∞ (mm) 117.0 116.7 0.3 0.00 -0.31 -0.26 116.7 117.3 

k 0.58 0.59 0.01 0.02 0.01 0.97 0.562 0.595 

t0 (años) 2.95 2.91 0.03 0.01 -0.04 -1.44 2.93 3.00 

Johnson 

L∞ (mm) 153.0 152.3 1.0 0.01 -0.73 -0.48 152.1 155.1 

k 0.30 0.30 0.01 0.02 0.00 1.01 0.279 0.309 

t0 (años) -0.90 -0.91 0.05 -0.06 -0.01 0.89 -0.99 -0.79 

Schnute  

L∞ (mm) 122.5 121.9 0.6 0.00 -0.58 -0.48 122.1 123.5 

t0 (años) -0.97 -1.14 0.51 -0.45 -0.17 14.81 -1.92 -0.31 

β 0.52 0.49 0.12 0.25 -0.03 -5.32 0.294 0.750 

λ 0.31 0.31 0.02 0.06 0.01 2.41 0.271 0.336 

y1 (mm) 26.60 23.57 0.80 0.03 -3.03 -12.84 * * 

y2 (mm) 122.43 121.89 0.54 0.00 -0.54 -0.44 121.9 123.4 
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Figura 12. Modelos de crecimiento candidatos ajustados a los datos de la fuente de 
información 4: (PCI [●] y captura comercial [×]), de P. generosa de Punta Canoas. 

 

Tabla XII. Criterios de información de Akaike (AIC) y Schwartz-Bayesiano (SBC) 
aplicado a los modelos de crecimiento ajustados a los datos de la fuente de 
información 4: (PCI y captura comercial). 

Modelo θi 
AIC SBC 

Valor Δi-AIC wi-AIC% Valor Δi-SBC wi-SBC% 

Schnute 4 -819.2 0.0 90.2% -802.3 0.0 52.7% 
Gompertz 3 -813.8 5.4 6.0% -801.1 1.2 28.9% 

von Bertalanffy 3 -812.9 6.3 3.8% -800.2 2.1 18.4% 
Johnson 3 -793.1 26.1 0.0% -780.4 21.9 0.0% 
Logístico 3 -775.8 43.4 0.0% -763.1 39.2 0.0% 

 

Comparación de los modelos ganadores 

La representación gráfica de las cuatro fuentes de información y sus respectivos 

modelos ganadores permiten ver diferencias notorias en las trayectorias de sus 

curvas de crecimiento, concretamente en la predicción del incremento de la concha 

en los primeros años de desarrollo y en la determinación de la longitud asintótica 

(Fig. 13).  
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Figura 13. Valores observados en cada fuente de información y sus respectivos 
modelos de crecimiento seleccionados como los mejores descriptores del 
comportamiento de los datos de longitud a la edad de P. generosa de Punta Canoas: 
a) Fuente de información 1: captura comercial (×) b) Fuente de información 2: 
captura comercial y muestreo dirigido (▲) c) Fuente de información 3: perfiles de 
crecimiento individual (●) d) Fuente de información 4: perfiles de crecimiento 
individual y captura comercial. 

 

La longitud asintótica de la concha (L∞) estimada por los modelos ganadores 

muestra diferencias de hasta 39 mm en su valor óptimo (Fig. 14). El valor más alto, 

así como los intervalos de confianza más amplios corresponden a la información de 

longitud y edad provenientes de la captura comercial. Mientras tanto, los valores 

más bajos presentaron intervalos de confianza más estrechos, especialmente para 

la fuente de información 4 (IGP + captura comercial). 
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Figura 14 Valor óptimo de la longitud de concha asintótica (L∞) de cada modelo 
ganador y sus respectivos intervalos de confianza superior e inferior. 1: captura 
comercial; 2: captura comercial y muestreo dirigido; 3: PCI; 4: PCI y captura 
comercial. 

 

De acuerdo a los valores de r2, la proporción de dato que son explicados por el 

modelo ajustado es mayor cuando se utilizan los PCI y la combinación de PCI y 

captura comercial (>0.9, Tabla XIII), así como una mayor predicción en la predicción 

de los datos, de acuerdo con el método EF (> 0.9 en ambos casos). 

Tabla XIII. Desempeño de los modelos ganadores ajustados a las cuatro diferentes 
fuentes de información. CC = captura comercial 

Tipo de 
información 

PCI CC CC + Dirigido PCI + CC 

Modelo 
ganador 

Schnute Johnson Johnson Schnute 

r2 0.96 0.51 0.66 0.90 
EF 0.93 0.51 0.72 > 0.99 

Individuos 31 243 275 274 
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7.3  Identificación de señales ambientales relacionadas al crecimiento 

individual 

El arreglo cronológico de 34 PCI estimados en almejas de Punta Canoas permitió 

generar series de tiempo de crecimiento individual que van desde el año de 1986 a 

2013, cubriendo un intervalo de tiempo de 27 años (Fig. 14). El promedio de las 

series de tiempo individuales fue de 8 años, no obstante, se consideraron para el 

análisis series desde 3 hasta 14 años. La indexación y posterior estandarización de 

los PCI reveló una amplia variabilidad dentro de cada grupo de edad (Fig. 15).  

 

Figura 14. Longevidad de las almejas empleadas para la construcción de las 
cronografías. Cada línea representa la duración de la vida de cada almeja iniciando 
al menos en la edad ontológica de un año. El final de la línea señala el año de 
captura. El segmento de línea más grueso indica el periodo de tiempo utilizado para 
la construcción de la serie de tiempo. 
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Figura 15. Proceso de indexación y estandarización de datos de talla a la edad 
generados mediante perfiles de crecimiento individual de 34 almejas; a) Valores 
observados, b) Índice de crecimiento (IC) y c) Índice de crecimiento estandarizado 
por edad (ICE). El promedio se indica con una línea roja. 
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La cronología maestra integrada por los promedios anuales de los ICEt de las 

series de tiempo individuales permitió generar una serie de tiempo que se extiende 

desde el año de 1986 a 2013 (Fig. 16). No obstante, únicamente se correlacionó el 

ICE comprendido de 1990 a 2012 con los índices y variables ambientales, debido a 

que no fue posible obtener una alta densidad muestral en los extremos de la serie 

de tiempo. En esta sección de tiempo de 23 años se observó una amplia variabilidad 

intranual, exhibiendo con ello una baja sincronía en los incrementos del crecimiento. 

Pese a ello se logró registrar, que el promedio más alto fue en 2007 (ICE = 0.34), 

mientras que el más bajo fue en 1992 (ICE = -0.67). El periodo de tiempo con valores 

promedio positivos más extenso abarcó desde el año 2005 hasta el 2008, mientras 

que el de valores negativos se presentó desde 1991 hasta 1994.  

 
Figura 16. Cronograma maestro para los valores observados (●) y promedios (línea 
negra) del ICE dispuestos cronológicamente; área sombreada corresponde a los 
intervalos de confianza al 95%. 

 

Los análisis de regresión con los que se buscó la relación funcional entre el 

crecimiento y los índices de cambio climático (MEI, y PDO; Fig. 17) y variables 

ambientales (clorofila a, TSM e índice de surgencias; Fig. 18) no mostraron 

tendencias claras en sus modelos. De manera particular, aunque la tasa de cambio 
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del ICE (pendiente de la regresión) sugieren una relación inversa con los factores 

ambientales analizados, no presentan una relación significativa (P > 0.05; Tabla 

XIV), de manera que los coeficientes de determinación fueron bajos (R2 < 0.1) 

descartando una relación lineal entre ellas. Este resultado indica que el crecimiento 

individual de P. generosa de la población de Punta Canoas no refleja control 

climático directo con las variables analizadas. 

 
Figura 17. Cronograma maestro de las series de tiempo del índice de crecimiento 
estandarizado (ICEM) de P. generosa de Punta Canoas y los promedios anuales de 
los índices climáticos (panel izquierdo) y los modelos de regresión correspondientes 
(panel derecho). 
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Figura 18 Cronograma maestro de las series de tiempo del índice de crecimiento 
estandarizado (ICEM) de P. generosa de Punta Canoas y los promedios anuales de 
los índices climáticos (panel izquierdo) y los modelos de regresión correspondientes 
(panel derecho). ldc = línea de costa.  
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Tabla XIV. Resultados de la correlación a un nivel de significancia al 95% entre el 
índice de crecimiento estandarizado de P. generosa de Punta Canoas y las 
variables e índices ambientales 

Variable o índice ambiental n r2 Valor P 

Índice de surgencias 23 0.098 0.147 
Temperatura superficial del mar 23 0.031 0.423 
PDO 23 0.022 0.502 
Clorofila a 13 0.008 0.771 
MEI 23 0.004 0.765 
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8.  DISCUSIÓN 

En P. generosa los incrementos de crecimiento son considerados medidas 

integrales de la actividad metabólica la cual es influenciada por factores 

estacionales como en la disponibilidad de alimento, temperatura y perturbaciones 

asociadas con el metabolismo anaeróbico sugiriendo la presencia de señales 

ambientales relativo a la amplitud de los incrementos (Black et al., 2008; Hallmann 

et al., 2008; Shaul y Goodwin, 1982; Thórarinsdótti, 1999). No obstante, a la fecha 

no existe antecedentes de si esto opera en los primeros años del desarrollo 

ontogénico de esta almeja, que es justamente cuando ocurre la mayor tasa de 

crecimiento en los organismos. Esta ganancia en talla es la que se traduce 

directamente en biomasa a la población, de ahí el interés de probar su relación con 

variables ambientales. Por lo anterior, la discusión de los resultados aquí obtenidos 

para la población de la almeja P. generosa de Punta Canoas será abordada en tres 

secciones, con la finalidad de destacar primeramente elementos implícitos en los 

métodos propuestos, hasta analizar la presencia de señales ambientales; en el 

primero, se analizó los patrones de la periodicidad de formación de las marcas de 

crecimiento en la concha, así como del intervalo de tiempo durante el cual ocurre. 

Segundo, donde se discute la pertinencia del método de perfiles de crecimiento en 

el análisis del crecimiento individual como un procedimiento para compensar la 

ausencia de información proveniente de los primeros grupos de edad, y finalmente, 

se analiza y discute la amplitud de los incrementos de crecimiento en la concha 

como posible resultado de señales ambientales. 

8.1  Periodicidad de las marcas de crecimiento en la concha  

Con base en el patrón natural de la progresión de los IIM observados, es posible 

asegurar que esta población presenta un ciclo sinusoidal en los valores de este 

índice. Campana (2001) ha documentado que este índice es frecuentemente 

abusado en su interpretación, al asumir que los datos presentados corresponden a 

un patrón periódico de formación de marcas. No obstante, se permite eliminar la 

subjetividad y evidenciar rasgos específicos del proceso de formación a través de 
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un análisis multimodelo, contrastando hipótesis sinusoidales mediante funciones 

armónicas de primero y segundo orden, indicadas aquí como simétrica y asimétrica. 

Considerando de manera específica que la FA fue seleccionada como el mejor 

descriptor del proceso de crecimiento de la concha se destacan los siguientes 

rasgos: 

a) que el proceso de incremento en la concha es irregular a lo largo del año, por 

lo cual se explicó de manera satisfactoria con el modelo asimétrico. Este indicó que 

la formación de incremento inicia en enero y en mayo presenta un punto de inflexión 

reflejado en la disminución de la tasa de incremento hacia su valor máximo 

observado en septiembre, mes a partir del cual ocurre la deposición de la siguiente 

marca anual de crecimiento. 

b) que se evidenció que el proceso de depositación de material en la concha está 

acotado a los meses de enero a julio. Debido a esto la búsqueda de los factores 

ambientales que pudieran condicionar el crecimiento (control ambiental) se realizó 

considerando el periodo de tiempo anteriormente mencionado. 

Gran parte de los estudios que involucran al IIM se han limitado a la validación 

de la periodicidad de marcas de crecimiento basándose únicamente en conjeturas 

de percepción del investigador, por lo que carecen de todo soporte estadístico 

(Cailliet et al., 2006). Es en este sentido que resultan notables los alcances para la 

detección de la temporalidad en el crecimiento mediante la implementación del 

procedimiento de modelación de los IIM con funciones simétricas y asimétricas. 

Particularmente, permitió contrastar modelos alternativos para la generación de 

inferencias robustas sobre el tipo de ciclo que presentan los datos y su duración. 

Con esa visión se realizaron esfuerzos para la mejora del análisis e interpretación 

del IIM, en los que se incluyeron el empleo de un ANOVA (Cerdenares-Ladrón De 

Guevara et al., 2011; González-Peláez et al., 2015; Lessa y Santana, 2016) o la 
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versión no paramétrica de Kruskal-Wallis (Piercy et al., 2007; Simpfendorfer et al., 

2000; Sulikowski et al., 2003, 2005) sobre los valores mensuales de este índice.  

No obstante, bajo ciertas circunstancias, los resultados no permiten hacer una 

interpretación clara de un patrón. Esto es porque, aunque ambos procedimientos 

permiten identificar diferencias mensuales o temporales significativas a lo largo del 

año, la fuerza del análisis estadístico se encuentra condicionada a la presencia de 

datos anómalos. Estos afectan la interpretación de las pruebas paramétricas y no 

paramétricas al aumentar las tasas de error y obtener estimaciones de los 

estadísticos con distorsiones substanciales (Zimmerman, 1994, 1998).  

Por lo tanto, al incrementarse la varianza observada en la muestra se ve limitada 

la capacidad de identificar el periodo de formación de bandas de crecimiento y a la 

vez no permite diferenciar entre ciclos anuales y bianuales (Okamura et al., 2013). 

Esto se ha observado especialmente en regiones tropicales, en dónde la varianza 

de los datos dificultan la detección, por estas vías, de un ciclo o patrón debido a la 

falta de sincronicidad en la formación de las marcas de crecimiento (Haas et al., 

2016; Lessa y Santana, 2016; Prince et al., 1988).  

De manera particular en el género Panopea, la medición del incremento marginal 

en la placa del ligamento ya se había utilizado como método para identificar la 

periodicidad en los incrementos de crecimiento, tanto cualitativamente, al observar 

la ubicación del borde de crecimiento en relación con la última línea de crecimiento 

completa (Shaul y Goodwin, 1982) o el grado de transparencia del borde del 

incremento (Morsán y Ciocco, 2004), como cualitativamente, al realizar mediciones 

de la proporción del último incremento respecto al penúltimo (González-Peláez 

et al., 2015). Pero no sería hasta con el trabajo de Bautista-Romero et al. (2015) 

que el análisis del IIM en las almejas generosas sería hasta cierto punto 

perfeccionado al implementar un modelo sinusoidal a los datos. En ese caso en 

particular se empleó una función que presume de un ajuste simétrico sobre los 
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datos, por lo que no es capaz de identificar aspectos finos en la progresión del 

crecimiento 

En el caso del análisis aquí propuesto para la almeja P. generosa de Punta 

Canoas, fue posible contrastar hipótesis que plantean la presencia o no de un 

comportamiento irregular de los datos. En ambas especies analizadas la 

periodicidad de la formación anual de las marcas de crecimiento fue mejor descrita 

por la hipótesis asimétrica (modelo FA). Es por ello que las trayectorias de los 

modelos ajustados a los datos fueron diferentes, posibilitando la realización de 

inferencias biológicas particulares para cada población.  

La interpretación de los resultados indica que la formación del incremento de 

crecimiento en P. generosa ocurre de manera sincrónica en la parte del año que va 

de enero a julio, con dos fases: La primera es una tasa de formación del incremento 

de crecimiento más acelerada; mientras que en la segunda fase hubo un amplio 

periodo en el que los incrementos de crecimiento se forman completamente y se 

deposita la marca de crecimiento. Estas diferencias en la deposición de la concha 

no fueron identificadas cuando se aplicó un solo modelo sinusoidal simétrico sobre 

los datos del IIM (Bautista-Romero et al., 2015). La interpretación de los resultados 

indica que la formación del incremento de crecimiento en P. generosa, una especie 

de afinidad templada, es lenta y continua, alcanzando su máximo crecimiento en 

siete meses. Por el contrario, en P. globosa, distribuida en ambientes subtropicales 

(González-Peláez et al., 2013), la formación del incremento de crecimiento mostró 

dos fases: La primera es una tasa de formación del incremento de crecimiento más 

acelerada; mientras que en la segunda fase hubo un amplio periodo en el que los 

incrementos de crecimiento se perciben completamente y se deposita la marca de 

crecimiento. Estas diferencias en la deposición de la concha no fueron identificadas 

cuando se aplicó un solo modelo sinusoidal simétrico sobre los datos del IIM 

(Bautista-Romero et al., 2015).  



64 

Las peculiaridades encontradas en las trayectorias descritas por el modelo FA 

sugieren la presencia de procesos ambientales rítmicos o periódicos que influencian 

de manera muy peculiar sobre la acreción de la concha en las almejas en cada 

población (Helser et al., 2012; Jones y Quitmyer, 1996), factores ambientales entre 

los cuales se han sugerido a la temperatura (Matta et al., 2016; Wakefield et al., 

2016) y la disponibilidad de alimento (Ambrose et al., 2012). Es por ello que el 

cumplimiento de este primer objetivo ha otorgado elementos suficientes para 

proseguir con la identificación de señales ambientales expresada en los 

incrementos de crecimiento, toda vez que la sincronía en la periodicidad del 

crecimiento de la concha sugiere la presencia de un control ambiental sobre la 

acreción de la concha. 

La implementación de un análisis con funciones harmónicas ha supuesto a su 

vez una mejora técnica en la modelación del IIM en el sentido de que a) utiliza de 

manera directa los datos del IIM sin transformación y b) es capaz de explicar 

comportamientos regulares o irregulares en la progresión de los incrementos de la 

concha. Otros estudios no exploraron esta posibilidad al considerar modelos que 

asumen un comportamiento simétrico de los datos o que requieren que los datos 

implementados sean transformados, por ejemplo, a radianes. Trabajos como los de 

Okamura y Semba (2009) y Wakefield et al. (2016) propusieron evaluar la 

periodicidad de la formación de bandas opacas en vértebras y otolitos, 

respectivamente, mediante un modelo binomial de ciclos simétricos para datos 

circulares para lo cual se necesitó de una transformación a radianes de los datos 

del IIM. Posteriormente, Okamura et al. (2013) modelaría la periodicidad de los 

datos del IIM a través de una regresión circular-lineal considerando tres diferentes 

hipótesis respecto al ciclo. Aunque este fue el primer trabajo que modeló 

directamente los datos del IIM sin transformarlos, asumió que estos transcurren en 

un periodo regular al implementar modelos que describían un comportamiento 

simétrico de los datos. Finalmente, Bautista-Romero et al. (2015) emplearía un 

modelo sinusoidal ajustado a los datos del IIM de la concha de P. generosa y P. 
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globosa que de igual manera era simétrico. Sin embargo, este no requirió de la 

transformación de los datos y la periodicidad no se fijó inicialmente debido a que 

esta fue calculada a través de los mismos parámetros estimados.  

En el presente estudio los parámetros fueron estimados de acuerdo con una 

función de verosimilitud basada en una distribución normal mejorada (−2 ln(ℒ)). Al 

incrementar el ajuste del modelo asimétrico a los datos que contuvieron 

irregularidades, se pudo identificar particularidades en la formación del incremento 

de crecimiento como los de una duración extendida del periodo de deposición de la 

marca de crecimiento o pudo seguir un incremento lento y continuo posterior a un 

punto de inflexión. Dada la dispersión comúnmente observada en los datos del IIM 

se utilizó un error multiplicativo de los residuos. En contraste con los errores aditivos, 

los errores multiplicativos permiten la estabilización de la varianza (Wang y Liu, 

2006). La periodicidad en los modelos candidatos no fue seleccionada de manera 

predeterminada, si no que fue estimada por el procedimiento de ajuste. Al asegurar 

que el ciclo sea libremente estimado por los modelos candidatos evitamos la 

subjetividad de seleccionar previamente la periodicidad de los datos. 

Comparativamente con los estudios previos de Okamura y Semba (2009) y 

Okamura et al. (2013), la temporalidad que define el comienzo del ciclo simétrico 

depende de la intersección con la abscisa estimada en el modelo circular-lineal. 

Dado que la abscisa es pre definida y expresada en radianes representa un valor 

fijo, y consecuentemente, la pendiente es el único parámetro calculado por el 

modelo circular lineal (Okamura et al., 2013; Okamura y Semba, 2009). Dado que 

esta es una línea recta con una trayectoria constante, no permite realizar 

interpretaciones biológicas, por lo tanto, limitando la posibilidad de explicar cambios 

en el patrón de los incrementos de crecimiento como consecuencia de los efectos 

ambientales y biológicos. 

En resumen, la presente propuesta metodológica posee los siguientes atributos 

comparados con modelaciones previas de los datos del IIM: (i) es 

computacionalmente más eficiente debido a que los datos del IIM no son 
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transformados o re escalados y que la función objetivo está basado en una función 

de densidad de probabilidad normal; (ii) tiene versatilidad para la identificación de 

patrones simétricos y asimétricos en los datos del IIM; y (iii) permite la estimación 

de la duración de un ciclo sin depender en periodicidades previamente definidas.  

8.2   Análisis del crecimiento individual 

El análisis del crecimiento individual es de importancia para las pesquerías 

debido a que provee de elementos útiles para su aprovechamiento, tales como la 

estimación de la biomasa poblacional y la determinación del tiempo óptimo de 

captura que maximiza esta biomasa (King, 2007). Las valoraciones del crecimiento 

deben realizarse sobre una adecuada representatividad de la estructura de edades 

de la población con la finalidad de evitar una mala gestión que pueda derivar en una 

sobreexplotación del recurso o pérdida económica para la actividad pesquera 

(Chen, 2003; Hilborn y Walters, 1992).  

Si bien es clara la importancia de realizar buenas estimaciones del crecimiento, 

el desarrollo de la mayoría de los trabajos que analizan el crecimiento de 

poblaciones silvestres se ven limitados a realizar estimaciones contando solo con la 

información de la edad terminal de una muestra que corresponde a la parte de la 

población accesible, representada por lo general por la fracción adulta de la 

estructura poblacional, como es el caso en almejas del género Panopea (Aragón-

Noriega et al., 2015; Bradbury y Tagart, 2000; Breen et al., 1991; Bureau et al., 

2002, 2003; Calderon-Aguilera et al., 2010; González-Peláez et al., 2015; Zaidman 

y Morsan, 2015). El aspecto crítico de ello es que la capacidad de predicción de los 

modelos se ve limitada a la facción donde hay información, o sea cuando ya no hay 

crecimiento, o bien este es mínimo. 

En búsqueda de mejorar las estimaciones del crecimiento individual de las 

poblaciones, se ha explorado la incorporación de fuentes de información adicionales 

a los datos de la muestra original (longitud a la edad). Algunos han buscado 

complementar la descripción del crecimiento mediante la integración de información 
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de análisis de la distribución de las frecuencias de edad y mediciones de individuos 

marcados observando mejoría en el desempeño de los modelos (Adjei-Boateng y 

Wilson, 2013; Seed y Brown, 1978). Si bien con este proceso pueden realizar 

inferencias del crecimiento desde los primeros años de edad, los resultados están 

sujetos a las limitaciones propias de los métodos: la distribución de frecuencias de 

edad es un método subjetivo que resulta inapropiado cuando los individuos 

presentan tasas de crecimiento altamente variables que enmascaran las diferencias 

de edad (Richardson et al., 1990); y el método de marcaje-recaptura es un 

procedimiento que demanda mucho tiempo y debe ser limitado a áreas excluidas 

de la explotación pesquera (Shaul y Goodwin, 1982). Otras propuestas 

consideraron la incorporación de información de los primeros estadios de desarrollo 

en la almeja P. globosa a los datos de longitud a la edad terminal (Luquin-

Covarrubias et al., 2016). Si bien este procedimiento tiene la capacidad de 

incrementar la precisión de las estimaciones del origen de la curva y dar un mejor 

significado biológico a t0, queda limitado a la disponibilidad de información de 

edades tempranas (larvas, juveniles) y la estimación de las tallas de los individuos 

durante los primeros años son solo la proyección del origen de la curva hasta la 

zona correspondiente a donde existe información real para modelar el crecimiento. 

En el presente trabajo de investigación se comparó la modelación del crecimiento 

considerando diferentes fuentes de información buscando mejorar la estimación de 

parámetros. En términos generales, se observó que a medida que se incrementa la 

representatividad de las clases de edad en las fuentes de información se logran 

mejores resultados (e.g. intervalos de confianza más estrechos, mayor 

discriminación en los veredictos de los criterios de selección y un origen de la curva 

y longitud asintótica más próximo a un significado biológico). No obstante, algunos 

procedimientos para la integración de las fuentes de información pueden estar 

limitados por la accesibilidad y presencia de ciertos grupos de edad de la población. 

Por lo que la implementación de los perfiles de crecimiento ayuda a solventar la 
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ausencia de estos grupos de edad mediante la estimación de longitudes y edades 

no disponibles en la muestra de una población. 

La implementación de PCI no es una práctica aislada en los trabajos de 

modelación del crecimiento de recursos como las almejas. Puede considerarse que 

un primer antecedente es el trabajo de Weymouth (1923) en la almeja pismo y 

replicado posteriormente en otras especies (Negus, 1966; Weymouth et al., 1931; 

Weymouth y McMillin, 1930; Weymouth y Thompson, 1930), quienes a través de la 

identificación y medición de las marcas externas de crecimiento fueron capaces de 

caracterizar el crecimiento en moluscos bivalvos a lo largo de su vida. Sin embargo, 

al basarse exclusivamente en la identificación visual de estas estructuras, la 

sobreestimación en la edad en las almejas jóvenes y sobreestimación en las más 

viejas eran frecuentes debido a errores en la lectura a consecuencia de la erosión 

de las primeras marcas de crecimiento y amontonamiento de las últimas en el 

margen de la concha (Jones et al., 1978; Negus, 1966). Debido a lo anterior, se optó 

por la estimación de edad en partes de la concha libres de efectos de erosión, como 

la placa del ligamento (Kilada et al., 2007; Shaul y Goodwin, 1982). Aunque la 

implementación de este proceso aumenta la precisión de las lecturas, está sujeta a 

la representatividad de los grupos de edad en la muestra. En el género Panopea se 

dificulta encontrar individuos pertenecientes a las primeras clases de edad debido 

al sesgo en el muestreo y a sus características demográficas, i.e. una prolongada 

longevidad y un reclutamiento poblacional altamente variable a lo largo de los años 

(Orensanz et al., 2004; Zhang y Campbell, 2004). Por ejemplo, en la población de 

P. globosa de Bahía Magdalena, la estructura de edades indica que en un periodo 

largo de tiempo (>10 años) los reclutamientos fueron escasos, limitando la 

representatividad de individuos jóvenes en la muestra analizada (González-Peláez 

et al., 2015). En consecuencia, el análisis de crecimiento se sustentó en individuos 

provenientes de la fracción adulta de la población con desconocimiento de la 

información que proporcionan las almejas jóvenes que se encuentran en la fase 

acelerada de crecimiento. 
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Anteriormente Moura et al. (2009) ya había propuesto modelar el crecimiento en 

Callista chione comparando dos métodos de obtención de datos: la medición de la 

longitud de las marcas anuales externas en la concha y estimaciones de altura de 

la concha a partir de las marcas anuales internas en la concha (medida que 

posteriormente sería convertida a longitud utilizando una relación alométrica). 

Mediante ese trabajo se demostraría que la descripción del crecimiento por ambos 

procedimientos fue similar hasta los diez años de edad, y que, debido al 

amontonamiento de marcas en el borde la concha a edades posteriores, se obtenían 

mejores resultados en individuos por encima de esa edad utilizando los datos de 

talla a la edad de las marcas internas. De esta manera recomendaría la 

implementación del método de marcas internas. 

En el presente trabajo, las combinaciones de las diferentes fuentes de 

información de datos de talla a la edad demuestran que al integrarse pueden 

solventar las limitaciones que enfrentarían por sí solas, evidenciando que estas no 

deberían de recibir un tratamiento excluyente, tal como lo demostramos con la 

inclusión de los PCI. Además, los modelos de crecimiento ajustados a este conjunto 

de datos más informativos tienen relaciones más sólidas (r2> 0.9) y son más 

precisos (EF> 0.9) para describir el crecimiento individual que los ajustados solo a 

los datos provenientes de la captura comercial (r2 = 0.51; EF = 0.51) o apoyados 

con un muestreo dirigido (r2 = 0.66; EF = 0.72). Esta afirmación se adecua a lo 

expuesto por Hilborn y Walters (1992), quienes señalan que los datos de longitud a 

la edad son más informativos para la modelación del crecimiento si hay 

representatividad en la estructura de crecimiento de la población, por lo que 

recomiendan incluir datos que cubran la totalidad de los rangos de edad. Además, 

aunque los PCI se construyeron a partir de la información de longitud de concha a 

la edad de 31 individuos, el número de datos es aún mayor (293) que en la 

información proveniente de la captura comercial (243) y de la captura comercial y 

muestreo dirigido (275). Por lo tanto, se pueden hacer descripciones precisas del 

crecimiento individual con un menor tiempo de procesamiento y un muestreo más 
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pequeño, una característica que sería útil cuando el acceso a las almejas de las 

poblaciones a evaluar está restringido o cuando se prefiere un menor impacto 

biológico. 

Considerando que este estudio contó con la asistencia de criterios de selección 

de modelos que mejor representan a la población de Punta Canoas, vale la pena 

resaltar que la capacidad de discriminación de estos se incrementó conforme se 

incluyeron datos informativos de las diferentes clases de edad. Debido a que el 

ajuste de los modelos sobre los datos de la Fuente de información 1 se realizó en 

individuos que ya alcanzaron su talla adulta, o muy próximos a alcanzarla, la 

trayectoria de los modelos fue muy similar entre sí. Es por ello que, aunque Johnson 

fue el modelo ganador de acuerdo a ambos criterios de selección, prácticamente el 

resto de los modelos candidatos podrían ser utilizados como modelos alternativos. 

Posteriormente, con la inclusión de datos provenientes del muestreo dirigido 

(Fuente de información 2), Johnson continuó siendo seleccionado como el modelo 

ganador con una mayor evidencia a favor respecto al caso anterior, con la diferencia 

de que Schnute se perfiló como único modelo alternativo. En el caso de las 

propuestas que involucran la implementación de los PCI (Fuentes de información 3 

y 4), Schnute fue el modelo ganador de acuerdo a ambos criterios. Aunque sólo el 

criterio SBC considera un modelo alternativo, en este caso Gompertz, debido 

principalmente a que el criterio SBC tiende a seleccionar modelos más 

parsimoniosos (Burnham, 2004). 

Desde el punto de vista de los parámetros de los modelos ganadores se observa 

que la subsecuente incorporación de datos de más clases de edad disminuyó la 

magnitud de la longitud asintótica estimada y el origen de la curva se aproximó a 

valores biológicamente realistas. De manera particular, la L∞ estimada a partir del 

ajuste del modelo de Johnson a los datos de la Fuente de información 1 es la que 

predice individuos de mayor tamaño (161.6 mm). Al incluir datos de almejas jóvenes 

(edades de 2-5 años) provenientes de la captura dirigida para la conformación de la 

Fuente de información 2 se obtiene una disminución del 13% en el valor de L∞ del 



71 

mismo modelo. De la misma manera, la inclusión de los PCI al análisis del 

crecimiento individual también presentó valores menores de la L∞ estimada por el 

modelo de Schnute en un 21% y 24% (Fuentes de información 3 y 4, 

respectivamente) y alcanzada en edades encontradas en la población (alrededor de 

15 años). Por su parte, las estimaciones del origen de la curva presentaron un mejor 

significado biológico posibilitando la adecuada descripción del crecimiento de los 

individuos durante los primeros años, particularmente cuando se analizaron las 

Fuentes de información 3 y 4. Si estos resultados son trasladados al campo del 

manejo pesquero nos podemos dar cuenta que tomar decisiones basándonos en 

los resultados obtenidos con la primer fuente de información, en donde se carece 

de una adecuada representatividad de clases de edad, podría generar estimaciones 

de biomasa que no se apeguen a lo realmente observado en la población. 

Como se observó anteriormente, aunque se tienen criterios de selección 

favorables a modelos candidatos en condiciones de información parcial de la 

estructura de edades de una población, la interpretación de sus parámetros no 

necesariamente sería representativa del crecimiento en toda la estructura de 

edades de la población. Particularmente, cuando se trata de hacer inferencias del 

crecimiento de una población a partir de datos que en términos estrictos se 

encuentran próximos a su asíntota. Ante condiciones de información limitada es 

posible que se tengan que aceptar parámetros aproximados bajo la reserva que su 

interpretación podría traer problemas posteriores para el manejo de las pesquerías, 

como serían estimaciones erróneas de mortalidad y proyecciones de biomasa a 

futuro (Chen, 2003; Hilborn y Walters, 1992; King, 2007). 

En síntesis, la implementación de los PCI proporciona modelos de crecimiento 

que de otra manera no sería posible generar, en este caso, con datos de edad 

terminal de muestras de la pesquería comercial, o bien, con muestreos adicionales 

enfocados a organismos jóvenes que representan un costo económico adicional a 

la investigación y que no en todos los casos es posible de obtener debido al arte de 

pesca y a la estructura de tallas y edades presentes en la población. Sobre todo, es 
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notable mencionar que, en el caso de la Fuente de información 3, con tan solo la 

información proveniente de 31 individuos, fue posible obtener mejores resultados 

que con muestreos masivos. De esta manera podemos obtener una información 

confiable del crecimiento individual a partir de un menor número de organismos, una 

característica que sería de gran utilidad cuando el acceso a las almejas de las 

poblaciones a evaluar se encuentre restringido.  

Finalmente, los incrementos de crecimiento anuales en la concha, además de ser 

una herramienta para la determinación de la edad y la estimación del crecimiento 

individual, también son considerados como un registro de los cambios ambientales 

expresado en forma de tasas de crecimiento variables (Hallmann et al., 2008; 

Thompson et al., 1980), es por ello que se ofrece la posibilidad de que los PCI sean 

empleados como una herramienta para la vinculación de variables ambientales con 

el crecimiento. 

8.3   Identificación de señales ambientales en la amplitud de los 

incrementos del crecimiento individual 

Se ha demostrado que la variabilidad climática tiene efectos notables sobre la 

dinámica poblacional de los recursos marinos, incidiendo particularmente en la 

abundancia, crecimiento, biomasa, así como los patrones de dispersión y 

reclutamiento de las especies (Cheung et al., 2012; Perry et al., 2005). De los 

anteriores, el crecimiento es uno de los atributos poblacionales más importantes, 

debido a que en términos demográficos indica la capacidad de renovación de una 

especie (e.g., tiempo para alcanzar la talla de madurez reproductiva) y provocar 

cambios en la biomasa poblacional en el tiempo (Quinn II y Deriso, 1999). Por lo 

tanto, la generación de elementos técnicos que permitan predecir dichos cambios 

en las tasas de crecimiento resultaría de utilidad en la planeación de su 

aprovechamiento.  

Al integrar los incrementos de crecimiento de los individuos de una misma 

población se espera identificar un patrón sincrónico, (a pesar de que a nivel 
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individual pueden presentar diferentes tasas de crecimiento) (Black, 2009; Shaul y 

Goodwin, 1982). Por lo tanto, es posible obtener una señal común expresada en la 

amplitud de los incrementos de crecimiento de la concha como evidencia de la 

influencia de procesos ambientales rítmicos o periódicos sobre el desarrollo de los 

individuos (Helser et al., 2012; Jones y Quitmyer, 1996). Esta señal ambiental 

representa la respuesta promedio de la población a los forzamientos integrados de 

todos los factores ambientales relevantes (Butler et al., 2010).  

Para el caso de moluscos bivalvos se han obtenido series de tiempo de 

crecimiento mediante técnicas de esclerocronología basadas en la magnitud de los 

incrementos de crecimiento de cortes transversales de la concha, concretamente 

en la placa de ligamento o a lo largo del margen exterior, generando proxy o 

indicadores climáticos indirectos a partir de su análisis para realizar una 

reconstrucción de variables ambientales utilizadas como línea base en modelos 

ambientales de zonas específicas (Lohmann y Schöne, 2013; Steinhardt et al., 

2016). No obstante, la medición de estos incrementos no refleja propiamente el 

crecimiento de los individuos, si no la ganancia en espesor de sus conchas, por lo 

que no sería un indicador adecuado para la predicción de los cambios en su 

crecimiento y, por consiguiente, de la biomasa de la población como consecuencia 

de variaciones ambientales. 

En el presente trabajo de tesis se propuso como alternativa a la obtención de las 

series de tiempo de crecimiento la utilización de los incrementos en la longitud de la 

concha estimada a partir de los perfiles de crecimiento individual (PCI), ya que 

reflejan el incremento real en crecimiento del individuo, tal como se demostró en la 

sección anterior al reconstruir el historial de crecimiento de cada almeja. La principal 

fortaleza de este procedimiento es que con la información de talla a la edad y la 

fecha de captura fue posible construir series de tiempo del crecimiento. De esta 

manera, la misma información de los PCI utilizada para estimar el crecimiento 

individual en la población pudo ser empleada para establecer las cronologías del 

crecimiento, lo que permite ahorrar tiempo de análisis en comparación con otros 
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métodos aplicados en moluscos en los que se han realizado mediciones adicionales 

en otras porciones de la concha (Reynolds et al., 2017; Schöne, 2003; Walliser 

et al., 2015). 

Específicamente para P. genorosa, hay una serie de características clave que la 

hacen un sujeto de estudio ideal dentro de la  esclerocronología: a) ser sésiles (i.e. 

al permanecer en un mismo sitio el crecimiento del individuo sólo es afectado por 

las variaciones ambientales locales), b) su longevidad, lo que permite registrar las 

condiciones ambientales durante un periodo de tiempo prolongado, y c) la 

capacidad de presentar una respuesta sincrónica en el crecimiento (Strom et al., 

2004). Lo anterior ha permitido asociar las variaciones en el crecimiento con los 

promedios anuales de la TSM (Black et al., 2009), disturbios a nivel local (Noakes y 

Campbell, 1992), oscilaciones climáticas de baja frecuencia como el PDO (Helser 

et al., 2012; Nielsen et al., 2008) y la reconstrucción de series de tiempo en zonas 

donde no se cuenta con registros ambientales (Strom et al., 2004). De esta manera 

se han conocido los efectos de determinadas condiciones ambientales sobre la 

dinámica del crecimiento individual de P. generosa, generando información de línea 

base para el monitoreo de cambios en el medio marino, aunque vale la pena 

destacar que esto sólo se ha aplicado en una región típicamente templada, 

considerada como centro de distribución geográfica de la especie (González-Peláez 

et al., 2013; Goodwin y Pease, 1989). 

Considerando las características anteriormente mencionadas para esta especie, 

se buscó identificar señales ambientales condicionantes del crecimiento en una 

población próxima a su límite de distribución geográfico, precisamente en una región 

de transición templado-tropical en la Península de Baja California. De esta manera, 

el análisis del índice de incremento marginal (IIM), además de haber sido útil como 

elemento para validar la formación anual de las marcas de crecimiento, también lo 

fue para identificar la sincronía en la acreción de la concha. De acuerdo al modelo 

sinusoidal asimétrico, este periodo estaría comprendido de enero hasta julio. Por lo 

tanto, esta estacionalidad sugiere la influencia ambiental sobre el crecimiento y se 
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consideró útil analizar su relación en términos estadísticos respecto a las series de 

tiempo de factores ambientales correspondientes al periodo de mayor crecimiento 

(enero-julio). Sin embargo, a diferencia de lo observado en poblaciones de latitudes 

altas (Black et al., 2009; Nielsen et al., 2008; Noakes y Campbell, 1992; Strom et al., 

2004), no se encontró una relación significativa entre el crecimiento y los factores 

ambientales, indicando ausencia de un control climático general sobre la población. 

Es decir, no hay evidencia de un control climático generalizado sobre el crecimiento 

de la concha en la población de almeja generosa de Punta Canoas. Esto pudo ser 

ocasionado por la amplia variabilidad inter-individual observada en los incrementos 

de crecimiento que se obtuvo de los PCI (Figs. 15 y 16), provocando que la 

comparación entre el índice de crecimiento estandarizado y los factores climáticos 

arrojaran resultados no significativos y carentes de tendencia. 

La ausencia de señales climáticas registradas en los incrementos de crecimiento 

dentro de una población se encuentra escasamente reportada en la literatura de 

bivalvos, sin embargo, cuando esta se presenta, ha sido atribuida a la alta 

variabilidad ambiental del área de estudio (Epplé et al., 2006). En el caso particular 

de P. generosa, se ha llegado a reportar ausencia de control climático como 

excepción a las observaciones generales de la influencia que tienen los procesos 

ambientales sobre el crecimiento. Como una posible explicación, tanto Nielsen et 

al. (2008) como Black et al. (2009) atribuyeron la ausencia de vínculos con los 

factores climáticos a variaciones micro-hábitat (i.e. peculiaridades del hábitat), lo 

que podría ocasionar que los sitios se encuentren parcialmente aislados de las 

señales climáticas regionales. De manera específica, Nielsen et al. (2008) vinculó 

las variaciones en los incrementos de la concha con el índice del PDO en cinco de 

las seis series de tiempo de crecimiento analizadas (~83%), en Columbia Británica, 

lo cual siguiere que incluso en almejas que habitan el centro de su distribución 

geográfica, hay un porcentaje de individuos que no reflejan el mismo control 

climático en su crecimiento. Mientras que Black et al. (2009), en un estudio más 

extensivo para la misma región y donde correlacionó la TSM y los patrones de 
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teleconexión del PDO y el ENSO, encontró que la TSM mantiene un control positivo 

en la tasa de crecimiento de la concha en cuatro de seis sitios estudiados; las dos 

localidades que no mostraron una señal ambiental bien definida sobre las 

cronologías de crecimiento son evidencia de que a nivel de poblaciones no se 

presente el mismo control climático en el crecimiento. Para este caso particular, un 

análisis de la localización geográfica de los seis sitios permitió identificar que las 

poblaciones que no mostraron una señal ambiental se encontraban en ambientes 

donde se presume alta energía del agua (corrientes, mareas, etc.), lo cual se ha 

demostrado que influye en la actividad de la almeja. De manera experimental y con 

observaciones en campo se ha demostrado que, en la almeja americana Mercenaria 

mercenaria que habita sustratos semejantes en zonas de alta energía, hay un menor 

crecimiento en comparación con aquellas donde hay estructuras que disminuyen la 

velocidad de las corrientes (e.g. pastos marinos o macroalgas) (Irlandi, 1996; Irlandi 

y Peterson, 1991). Al respecto, tanto Sobral y Widdows (2000) como Newell et al. 

(2001) observaron que la capacidad de filtración en moluscos bivalvos es afectada 

por la velocidad de las corrientes marinas, siendo menor el consumo de alimento 

cuando la velocidad es mayor (> 17 cm s-1). Incluso esta capacidad se ve aún más 

comprometida cuando las corrientes fuertes en zonas desprotegidas provocan un 

aumento en la concentración de materia particulada en suspensión (Irlandi y 

Peterson, 1991). El mecanismo de respuesta de las almejas cuando se encuentran  

sometidas a una alta concentración de partículas suspendidas es reducir la tasa de 

respiración (Grant y Thorpe, 1991; Wilber y Clarke, 2001) y/o aumentar la 

producción de secreción mucosa en branquias, mecanismo que asiste en el control 

del volumen de ingestión cuando están por encima de los niveles normales, 

expresándose en la acumulación de partículas y consecuente producción de 

pseudeo heces que son expulsadas por el organismo (Gosling, 2003; Sobral y 

Widdows, 2000). En ambos casos, cuando se prolongan los eventos que implican 

una mayor turbidez se pueden presentar periodos de inanición y gasto de energía 

por la producción de pseudoheces.  
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En este sentido, la localidad de Punta Canoas presenta un ambiente con una 

fuerte hidrodinámica derivada de su fisiografía. Este sitio se encuentra en el límite 

superior de la Bahía de Sebastián Vizcaíno, región considerada como una zona de 

transición templado-subtropical con una compleja condición hidrográfica como 

consecuencia de la influencia del Sistema de Corrientes de California y la 

variabilidad del régimen de vientos del noroeste (Mancilla-Peraza et al., 1993; 

Palacios-Hernández et al., 1996). Estos vientos ocasionan que al norte de la 

mencionada Bahía, precisamente enfrente al área de estudio, se generen de 

manera persistente surgencias costeras que trasladan masas de agua de una mayor 

salinidad y con menor contenido de oxígeno disuelto (< 3ml/l) hacia las capas más 

superficiales (~30m) (Mancilla-Peraza et al., 1993). Además, el fondo marino de la 

zona en la que se distribuyen las almejas consiste de un sustrato arenoso uniforme 

que se extiende por varios kilómetros con una pendiente muy suave y carente de 

vegetación (González-Peláez, com. pers.), rasgo que permite a las corrientes 

marinas circular sin obstáculo.  

Algunos permisionarios de pesca que han laborado en Punta Canoas, a la 

pregunta expresa sobre el periodo de pesca respondieron que este queda 

restringido principalmente a las estaciones de primavera y verano (de abril a 

septiembre), siendo los meses de abril, mayo y junio los que presentan mejores 

capturas; los sifones de las almejas emergen del sustrato con mayor frecuencia y 

por un tiempo más prolongado, facilitando de esta manera su ubicación y posterior 

captura (Raúl García Mercado1, com. pers.). Como se mencionó anteriormente, es 

en este periodo de tiempo cuando se presentan los vientos más fuertes y se 

producen  surgencias de mayor intensidad (Palacios-Hernández et al., 1996; Wyllie, 

1960; Zaytsev et al., 2003). 

 

1 Tesorero de la Sociedad de Producción Rural Punta Canoas, S. de R.L. de C.V. 
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Aun en meses considerados como idóneos para la pesca se presentan 

condiciones que suponen ser limitantes para la actividad alimenticia de la almeja 

(marejadas, tormentas, mar de fondo, etc.) y en consecuencia afectar su crecimiento 

de manera que no sea uniforme en la población. En poblaciones boreales se han 

indicado periodos de inactividad que imperan durante el invierno, en donde las 

almejas retraen sus sifones como consecuencia de las condiciones ambientales, 

por lo que disminuye o cesa la formación de la concha (Shaul y Goodwin, 1982). 

Es decir, aunque las condiciones ambientales favorezcan el crecimiento, la 

condición fisiología de un organismo puede ser imperante en la forma de como los 

cambios ambientales son registrados en la concha. Aspectos como la reproducción 

y la tolerancia a estresores ambientales pueden ser determinantes en la disminución 

de las tasas de crecimiento o incluso, su interrupción (Poulain et al., 2011; 

Schwartzmann et al., 2011), toda vez que cuando se interrumpe el crecimiento, se 

detiene el monitoreo ambiental (Schöne, 2008). 

En el caso de las almejas de la población de Punta Canoas, se ha reportado que 

la actividad reproductiva ocurre durante todo el año, concentrándose los desoves 

entre los meses de julio a septiembre (Guadamud-Mejía, 2012), periodo que 

coincide con el cese de crecimiento y la formación de la marca anual de crecimiento. 

Ambos procesos concuerdan con los meses en donde se presentan las 

temperaturas más altas (TSM > 19°C). Esta observación difiere a lo reportado por 

Goodwin (1976), Sloan y Robinson (1984) y Vadopalas et al. (2015) para 

poblaciones más norteñas, en donde el periodo de desove ocurre principalmente en 

primavera (marzo-julio), alrededor del periodo de tiempo donde se presenta el 

mayor crecimiento de la concha (abril-agosto).  

Respecto a la ubicación geográfica de los organismos, se tiene que considerar 

que las almejas de la población de Punta Canoas están en el margen de distribución 

sur para la especie, donde se ha observado una respuesta fenotípica diferente a la 

de aquellas poblaciones próximas al centro de su distribución geográfica (Hidalgo-
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de-la-Toba et al., 2015). Por ello se esperaría que sus poblaciones presentaran 

aislamiento, que fueran reducidas número y estuvieran fragmentadas, lo que estaría  

expresado en una reducción del potencial adaptativo y los niveles de aptitud física 

para rasgos complejos, como consecuencia de pérdida de la diversidad genética 

provocado por procesos de deriva genética y/o presión selectiva (Pearson et al., 

2009; Provan y Maggs, 2011). Bajo estas condiciones, el crecimiento se ve 

comprometido al afrontar condiciones estresantes, por lo que indicadores como tasa 

metabólica, índice de condición y contenido de carbonatos podrán tener un 

desempeño reducido (Broitman et al., 2018). Por otro lado, algunos estudios han 

demostrado en moluscos que cuando se supera cierto umbral de temperatura se 

pueden presentar perturbaciones en el crecimiento de la concha (i.e. grosor de 

incremento errático y disminución en la tasa de crecimiento) (Broitman et al., 2018; 

Schwartzmann et al., 2011). En este sentido, y considerando que P. generosa de 

Punta canoas está sometida a condiciones de tolerancia próximas a su límite 

térmico superior, se esperaría que una parte significativa de su energía este 

destinada a evitar la desnaturalización de las proteínas y mantener la eficiencia de 

la respiración celular (Fangue et al., 2006; Jansen et al., 2007; Pörtner y Knust, 

2007; Sørensen et al., 2003). En apoyo a esta observación, y como prueba del 

efecto de borde en esta especie, se han documentado cambios en algunos atributos 

poblacionales ligados directamente al crecimiento en esta población: pesos totales, 

longitudes de concha y edades que en promedio son menores a las registradas en 

poblaciones de ambientes más templados (Hidalgo-de-la-Toba et al., 2015). En 

síntesis, el menor crecimiento podría ser el reflejo de la sensibilidad a los estresores 

ambientales producto de una mayor presión selectiva dado su carácter marginal.  

Finalmente, al no poder identificar patrones sincrónicos en la amplitud de los 

incrementos de crecimiento en los cuales se permitieran diferenciar aquellos 

procesos ambientales que generaran una señal común expresada en el crecimiento 

en la concha, se puede inferir que en la localidad de Punta Canoas se presenta una 

serie de factores bióticos y abióticos que en conjunto desencadenarían en una 
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aparente ausencia de control climático. Si estas observaciones se trasladan a un 

contexto de cambio climático, donde se pronostican incrementos en la temperatura 

y acidificación del mar, regímenes de vientos, etc., se esperaría que, en la costa 

occidental de Baja California, se lleguen a experimentar condiciones en las que se 

puedan ver superados los límites de tolerancia, de esta y otras especies templadas.  
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9.  CONCLUSIONES 

▪ La formación de las marcas de crecimiento en P. generosa de Punta Canoas 

tiene una periodicidad anual y un patrón cíclico irregular. 

▪ Dado su carácter irregular, en el periodo de mayor incremento de la banda de 

crecimiento, el cual va de enero a septiembre, se presenta un punto de inflexión 

alrededor del mes de mayo después del cual va disminuyendo su velocidad de 

formación. 

▪ La incorporación de fuentes adicionales de información de PCI demuestra que 

se pueden solventar las limitaciones comunes que enfrentan los estudios de 

crecimiento individual en moluscos bivalvos. 

▪ La capacidad de discriminación de los criterios de selección se incrementó 

conforme se incluyeron datos informativos de las diferentes clases de edad. 

▪ El modelo que mejor describió el crecimiento de la población de almeja 

generosa de Punta Canoas fue Schnute e incorporó en sus fuentes de 

información datos de PCI y captura comercial. 

▪ Las cronologías de crecimiento identificadas en las conchas de almeja generosa 

de Punta Canoas exhibieron en general una sincronía muy baja. 

▪ La ausencia de una señal ambiental expresada en las cronologías de 

crecimiento sugiere la existencia de una serie de factores bióticos o abióticos 

como heterogeneidad en el hábitat y/o intensa presión selectiva las cuales 

enmascaran el efecto de un solo factor ambiental sobre el crecimiento. 
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