c' CENTRO DE INVESTIGACIONES BIOLOGICAS
I= Dt NOROESTE, s.C.

Programa de Estudios de Posgrado

CRECIMIENTO INDIVIDUAL DE LAALMEJA
Panopea generosa EN SU LIMITE SUR DE
DISTRIBUCION: APLICACION DE LA TEORIA DE
MODELOS MULTIPLES

TESIS

Que para obtener el grado de

Maestro en Ciencias

Uso, Manejo y Preservacion de los Recursos Naturales
( Orientacion Biologia Marina )

Presenta
JOSE ANGEL HIDALGO DE LA TOBA

La Paz, Baja California Sur, Enero de 2015



ACTA DE LIBERACION DE TESIS

En la Ciudad de La Paz, B. C. S., siendo las |}, _horas del dia % del
Mes de Diciembre del 2014, se procedid por los abajo
firmantes, miembros de la Comision Revisora de Tesis avalada por la
Direccion de Estudios de Posgrado del Centro de Investigaciones
Bioldgicas del Noroeste, S. C., a liberar la Tesis de Grado titulada:

"Crecimiento individual de la almeja Panopea generosa en su limite
sur de distribucion: Aplicacién de la teoria de modelos multiples™

Presentada por el alumno:

José Angel Hidalgo de la Toba

Aspirante al Grado de MAESTRO EN CIENCIAS EN EL USO, MANEJO
Y PRESERVACION DE LOS RECURSOS NATURALES CON
ORIENTACION EN Biologia Marina

Despues de intercambiar opiniones los miembros de la Comision
manifestaron su APROBACION DE LA TESIS, en virtud de que

satisface los requisitos sefalados por las diSpoéiciones reglamentarias
vigentes. Voo

LA COMISION REVISORA \

”/,/ # LA /_,___m n \
/A S

'///

Daniel Bernardo Lluch Cota

/ ‘ \:‘\ 1 .\\ |
Enrique Morales Bojorquez
DIRECTOR DE TESIS .

CO-TUTOR

DRA. E}d ,_A'fs RVIERE ZARAGOZA,
DIRECTL E$TUDIOS DE POSGRADO




CONFORMACION DE COMITES

La presente tesis fue dirigida por:

Dr. Daniel Bernardo Lluch Cota

El comité tutorial estuvo integrado por:
Dr. Daniel Bernardo Lluch Cota
Dr. Enrique Morales Bojorquez

Dr. Salvador Emilio Lluch Cota

El comité revisor estuvo integrado por:
Dr. Daniel Bernardo Lluch Cota
Dr. Enrique Morales Bojorquez

Dr. Salvador Emilio Lluch Cota

Miembros del jurado de defensa de tesis:

Dr. Daniel Bernardo Lluch Cota
Dr. Enrique Morales Bojorquez
Dr. Salvador Emilio Lluch Cota

Dr. Pedro Cruz Hernandez (Suplente)

CIBNOR, S. C.

CIBNOR, S. C.
CIBNOR, S. C.
CONACyT

CIBNOR, S. C.
CIBNOR, S. C.
CONACYT

CIBNOR, S. C.
CIBNOR, S. C.

CONACyYT
CIBNOR, S. C.



Resumen

La almeja generosa, Panopea generosa, se distribuye a lo largo de toda la zona
templada del Pacifico de Norteamérica, desde Alaska hasta Baja California y es
descrita como una especie que alcanza grandes tallas, posee una prolongada
longevidad y presenta un lento crecimiento. Esta investigacion describié el
crecimiento individual y la estructura poblacional de la poblacién de P. generosa
ubicada en su limite sur de distribucion en la localidad de Punta Canoas. Se obtuvo
informacion sobre la longitud de concha y el peso total de organismos provenientes
de la pesqueria comercial que se realiza en el sitio. La edad individual se determiné
mediante el conteo de las lineas de crecimiento de 243 organismos. La longitud
promedio de concha fue de 113.5 + 13.5 mm, peso promedio total de 511.8 + 158.1
g y edad promedio de 12.5 + 4.7 afos. La informacion de talla a la edad fue ajustada
a los modelos de crecimiento de von Bertalanffy, Gompertz, Logistico, Johnson,
Generalizado de von Bertalanffy y Schnute siguiendo un enfoque de inferencia de
modelos multiples (IMM). Los modelos fueron ajustados a través de dos funciones
objetivo: suma de cuadrados residuales (SCR) y maxima verosimilitud. EI mejor
modelo candidato fue elegido basado en el criterio de la informacion de Akaike (A/C)
y el criterio Schwartz-Bayesiano (SBC). De entre los modelos ajustados por SCR,
el AIC indicé que el modelo de crecimiento de Schnute fue el mejor modelo
candidato, mientras que el SBC eligié a Johnson como el mejor. En cambio, de entre
los modelos ajustados por maxima verosimilitud, el de Gompertz fue elegido como
el mejor tanto por el AIC y como el SBC. Los modelos de crecimiento de Schnute y
Johnson indican que entre los 7-8 afios de edad los organismos alcanzan el 75%
de su longitud asintética (=103 mm), y aunque la tasa de crecimiento disminuye
posteriormente, el crecimiento continla hasta los 25 afios (maxima edad
observada). El modelo de crecimiento de Gompertz muestra una etapa de rapido
crecimiento donde el 75% de la longitud maxima estimada (=117 mm) se adquiere
entre los 4-5 afios de edad, alcanzado la longitud asintética préximo a los 10 afios.
El método de IMM aplicado al analisis de crecimiento en P. generosa identifico
modelos alternativos que evidencian atributos poblacionales particulares que no son
observables por medio del modelo de von Bertalanffy. Los atributos poblacionales
de longitud, peso, edad y el patron de crecimiento individual de P. generosa de Punta
Canoas son los menores registrados para la especie, y son consistentes con los de
una poblaciéon ubicada cerca de su limite de distribucion.



Abstract

The Pacific geoduck clam, Panopea generosa, is distributed throughout the North
Pacific temperate zone, from Alaska to Baja California and is described as a species
that reaches large sizes, has prolonged longevity and exhibits slow growth. This
study assessed the individual growth and population structure of the P. generosa
population located at its southernmost geographical distribution limit. Shell length
and total weight data were obtained from a commercial fishery established on Punta
Canoas, Baja California. Individual age was determined by counting growth lines for
243 organisms. The results showed the following averages: shell length (SL) of 113.5
mm, total weight of 511.8 g, and age of 12.5 years. Size-at-age data were adjusted
to von Bertalanffy, Gompertz, Logistic, Johnson, Generalized von Bertalanffy and
Schnute growth models following the multi-model inference (MMI) approach. Models
were adjusted trough two objective functions: residual sum of squares (RSS) and
maximum likelihood. The best candidate growth model was selected based on the
Akaike information criterion (AIC) and the Schwartz-Bayesian criterion (SBC).
Between RSS adjusted models, the A/C indicated that the Schnute growth model
was the best candidate growth model, while the SBC showed that the Johnson
growth model was best. Otherwise, between models adjusted by maximum
likelihood, Gompertz growth model was selected as best by both AIC and SBC.
Schnute and Johnson growth models indicate that between 7-8 years the organisms
reaches 75% of the estimated asymptotic length (=103 mm SL), and although the
growth rate subsequently decreases, growth continues up to 25 years (maximum
age observed). Gompertz growth model shows a fast growing stage where 75% of
the estimated maximum SL (=117 mm SL) is achieved between 4-5 years, and
where the asymptotic length is reached around 10 years. The MMI approach applied
to the analysis of growth in P. generosa identified particular population attributes that
are not observable via the von Bertalanffy model. The population of P. generosa from
Punta Canoas exhibited smaller mean SL, lower mean weight, an age structure with
fewer age classes, as well as slower growth in comparison to northern populations
in Washington, USA and British Columbia, Canada.
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1. INTRODUCCION

De acuerdo con Brown (1995), el ambito geografico de distribucién de cualquier
especie es definido por la dinamica y compleja distribucion espacial de los
organismos que la componen. De esta manera, su magnitud, asi como la
distribucion y abundancia de los organismos varian en funcion al nicho ecoldgico
especifico para cada especie, como resultado del conjunto de variables ambientales
que establecen factores limitantes a su capacidad de dispersion, reproduccion y
supervivencia (Brown et al., 1996; Soberdn, 2007). De manera general, la estructura
de distribucion geografica de una especie describe un patron caracteristico, donde
como respuesta demografica a las variaciones espaciales y temporales la mayor
concentracion de organismos se presenta en torno al nucleo de su distribucion,
disminuyendo gradualmente hacia los margenes (Brown, 1995). Las complejas
interacciones entre gradientes ambientales y factores abidticos resultan en un
mayor estrés fisico y biolégico en organismos que habitan cerca de sus margenes
de distribucion, derivando en una disminucion de su eficiencia bioldgica o “fitness”
en contraste con aquellas localizadas en el nucleo de su distribucién (Brown et al.,
1996; Roy y Martien, 2001). Informacion proveniente de estudios paleontoldgicos,
comparacion de parametros poblacionales y analisis biogeograficos indican que
aspectos tales como tamano corporal, crecimiento, reclutamiento, sobrevivencia y
reproduccion se ven modificados a lo largo de gradientes latitudinales terrestres y
marinos (Roy et al., 2001; Heibo et al., 2005; Gaston, 2009; Sexton et al., 2009). De
manera particular, en el ambiente marino los limites de distribucion de diferentes
taxa generalmente coinciden con discontinuidades oceanograficas que se originan
como consecuencia del encuentro de corrientes o masas de agua de diferentes
latitudes (Gaylord y Gaines, 2000; Witman y Roy, 2009). Considerando que los
recursos marinos se apegan al patrén y condiciones antes descritas, resulta
entendible que el conocimiento de la demografia de poblaciones explotadas es la
unica herramienta que permite identificar posibles cambios en su biomasa a lo largo
del tiempo, a la vez que es la base de informacion bioldgica que permite el diseno

de estrategias de aprovechamiento tendientes a obtener su sustentabilidad.



En Meéxico el sector pesquero enfrenta actualmente una serie de retos
ambientales, sociales y economicos que limitan el adecuado desarrollo de la
actividad, producto de décadas de desinformacion cientifica y de la ausencia de
estrategias de manejo eficaces (Hernandez y Kempton, 2003). En términos
generales, este es el caso de la pesqueria de almeja generosa desarrollada
recientemente en el noroeste de Meéxico. Esta inici6 como una pesqueria
experimental en el afio 2002, con reportes de 38 t, pero debido al impulso que
genera su valor econdmico y la continua localizacion de nuevos bancos de captura,
sus volumenes de captura han superado las 2,000 t de produccion en afos
recientes; siendo mayores a las reportadas por E.E. U.U. y Canada (Botello et al.,
2010; Aragon-Noriega et al., 2012). Las capturas de este recurso estan compuestas
por dos especies; Panopea globosa (Dall, 1898) distribuida desde la parte norte del
Golfo de California hasta Bahia Magdalena en la costa occidental de Baja California
Sur (Gonzalez-Pelaez et al., 2013) y P. generosa (Gould, 1850) cuya distribucion ha
sido redefinida constantemente y actualmente ha sido establecida desde Alaska
hasta la costa de Baja California (29° N), abarcando desde la region subartica hasta
la zona de transicién templado-tropical de Norteamérica (Coan et al., 2000; Leyva-

Valencia et al., 2012; Gonzalez-Pelaez et al., 2013).

Especificamente, P. generosa ha sido la especie del género mas intensamente
estudiada, principalmente en las costas de Columbia Britanica en Canada y en
Washington, E.E. U.U., desde los 54.4° N a los 47.1° N (Figura 1), describiéndose
como una almeja de lento crecimiento (Hoffman et al., 2000; Bureau et al., 2002,
2003; Campbell y Ming, 2003), con bajas tasas de mortalidad natural (Bradbury y
Tagart, 2000; Zhang y Campbell, 2004) aspectos que traen por consecuencia una
longevidad considerable (Shaul y Goodwin, 1982; Bureau et al., 2002). Ademas se
ha indicado que presentan reclutamiento poblacional altamente variable a lo largo
de los afios (Valero et al.,, 2004; Zhang y Campbell, 2004). Pese a su amplia
distribucidn geografica que comprende cerca de 5,000 km de linea de costa, es en

la porcidon sur de su distribucion (correspondiente a la costa noroccidental de



México) donde la generacién de informacién poblacional ha sido reciente; de
manera general se ha indicado que las poblaciones de esta especie distribuidas en
la costa Pacifico de Baja California presentan similitudes en sus atributos
poblacionales respecto a los descritos en latitudes altas (Calderon-Aguilera et al.,
2010). Sin embargo las poblaciones de P. generosa recientemente descubiertas en
la region noroeste de México requieren ser estudiadas con un enfoque de poblacién

marginal.

En el presente estudio se analizé el crecimiento individual de la poblacién de
almeja generosa de Punta Canoas, considerada actualmente como la localidad con
el registro mas tropical para la especie (Gonzalez-Pelaez et al., 2013), y que esta
proxima a una zona de transicion entre dos provincias zoogeograficas, la
Californiana (templada) y Panamica (tropical) (Bernard et al., 1991). Para ello se
aplicé la teoria de modelos multiples (inferencia multi-modelo; IMM) para la
estimacion de parametros de crecimiento. Este procedimiento se ha erigido como
un nuevo paradigma en las ciencias biologicas para la seleccion de modelos
(Burnham y Anderson, 2002; Johnson y Omland, 2004; Katsanevakis, 2006;
Katsanevakis y Maravelias, 2008). En el caso de la ecologia pesquera, la aplicaciéon
de IMM ha permitido una alternativa metodoldgica en la modelacion del crecimiento
individual frente al tradicional empleo de la funcion de crecimiento de von Bertalanffy
(Katsanevakis, 2007; Rabaoui et al., 2007; Rogers-Bennett et al., 2007; Barreto et
al., 2011; Mercier et al., 2011; Rodriguez-Dominguez et al., 2012). Este enfoque
puede revelar adaptaciones locales en los patrones de crecimiento que puedan ser
potencialmente utiles para entender su desempeio en sus limites de distribucion.
De manera adicional se incluye un analisis novedoso para la validacion del método
de lectura de edad el cual permite certidumbre en la representacion de la estructura
de edades de la poblacion estudiada, aspecto que ha sido referido como esencial

en el estudio de las poblaciones (Lochead et al., 2012b).
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Figura 1. Distribucion general de P. generosa en la costa del Pacifico de Norteamérica. El
area mas oscura denota la region donde se ha estudiado mas intensamente a la especie,
indicando con circulos blancos localidades con descripciones del crecimiento individual
(Hoffman et al., 2000; Bureau et al., 2002; Campbell y Ming, 2003). Las poblaciones con
estimaciones de crecimiento evaluadas en México se indican con una cruz (Calderon-

Aguilera et al., 2010) y con un circulo negro la ubicacion de la poblacion objetivo del
presente estudio.



2. ANTEDECENTES

Las almejas del género Panopea (Familia: Hiatellidae) son conocidas
comunmente como almeja generosa, de siféon, trompa de elefante o geoduck
(Botello et al., 2010). Son los organismos de habitos infaunales mas grandes de su
tipo (Bureau et al., 2002), pudiendo enterrarse hasta a un metro de profundidad en
sustratos arenosos y lodoso-arenosos (Goodwin y Pease, 1991). Como
consecuencia el sifén es muy largo, prolongandose hasta la superficie del lecho
marino para poder cumplir con sus funciones bioldgicas (Goodwin y Pease, 1989;
Lochead et al., 2012a). Las valvas en los organismos adultos varian en grosor y
rugosidad presentando a su vez una apertura muy amplia, y al ser el manto y el
sifon incapaces de esconderse dentro de la concha, éstos quedan al descubierto
(Goodwin y Pease, 1989). Pese a esta caracteristica, las mayores mortalidades se
dan en las primeras etapas de desarrollo, ya que llegando a la fase adulta los
ejemplares se entierran en el sustrato haciéndolos practicamente inalcanzables a
los depredadores, proporcionandoles una notable longevidad (Sloan y Robinson,
1984; Bureau et al., 2002, 2003; Morsan et al., 2010).

Las diferentes especies de esta almeja habitan principalmente en mares
templados, con algunas excepciones distribuidas en zonas sub tropicales (Yonge,
1971); en el Océano Pacifico sur se encuentran tres especies, P. zelandica (Quoy y
Gaimard 1835) y P. smithae (Powell, 1950) alrededor de las costas de Nueva
Zelanda (Breen et al., 1991) y P. australis (G.B. Sowerby |., 1833) en el sureste de
Australia (Beesley et al., 1998). En el Pacifico noroccidental, concretamente en el
Mar Amarillo, se distribuye P. japonica (Adams 1850) (Bernard et al., 1998). En el
Atlantico se tienen registros de cuatro especies, P. bitruncata (Conrad, 1872)
alrededor de Florida, P. glycimeris (Born, 1778) en el Mediterraneo y sur de Africa 'y
P. abbreviata (Valenciennes, 1839) desde el sur de Brasil hasta la Patagonia en
Argentina (Morsan et al., 2010). En el Pacifico de Norteamérica habitan dos
especies: P. globosa y P. generosa (Gonzalez-Pelaez et al., 2013).



Estas almejas han generado un gran interés en el mercado asiatico, por lo que
sustentan lucrativas pesquerias en la costa del Pacifico de Norteamérica y han
motivado el interés de desarrollar esta actividad en el hemisferio sur,
especificamente en las costas de Nueva Zelanda en el Pacifico (Breen et al. 1991;
Gribben y Creese, 2005) y Argentina en el Atlantico (Morsan y Ciocco, 2004). En lo
que respecta a P. generosa, sus capturas comerciales iniciaron en 1969 en
Washington, E.E. U.U., (Andersen, 1971) y posteriormente en 1976 en Columbia
Britanica, Canada (Breen y Shields, 1983). La escalada de los precios con que se
comercializa la han vuelto muy atractiva, sobre todo a consecuencia de que a partir
del afio 2000 se promovio su distribucion en vivo, aumentando sus precios en 250%
en tan solo tres anos (Siddon, 2007). Actualmente se tienen registros en los
desembarcos de 1,192 t en E.E. U.U. y de 1,600 t en Canada, superando en
conjunto los 100 millones de dolares (www.st.nmfs.noaa.gov;

www.env.gov.bc.ca/omfd).

Durante el comienzo de la explotacion comercial de la almeja P. generosa la
informacion biologica disponible era escasa, por lo que varios de los trabajos
generaron elementos que fueran aplicables al manejo de la pesqueria. De esta
manera, los primeros estudios realizados en esta especie proporcionaron
informacion referente a la biomasa y densidad de los stocks, reproduccion,
reclutamiento, mortalidad y tasas de crecimiento (Andersen, 1971; Goodwin, 1976;
Cox y Charman, 1980; Breen y Shields, 1983; Sloan y Robinson, 1984),

componentes importantes para los programas de manejo.

Los primeros esfuerzos en realizar las estimaciones de edad fueron a través del
conteo de las marcas externas de crecimiento; sin embargo, los resultados fueron
poco satisfactorios debido a las dificultades que presentaba esta técnica al
realizarse sobre organismos muy longevos (Andersen, 1971; Goodwin, 1976). Por
tal motivo, Shaul y Goodwin (1982) propusieron un método para la determinacion
de la edad en P. generosa, consistente en el conteo de lineas de crecimiento en la



parte interna de la placa del ligamento de la concha. Esta técnica ya habia sido
implementada previamente en otros moluscos bivalvos de vida larga, como Spisula
solidisima (Jones et al., 1978) y Artica islandica (Thompson et al., 1980), mostrando

un mejor desempeio que otras técnicas.

Shaul y Goodwin (1982) validaron la formacién anual de las lineas de crecimiento
mediante tres mecanismos: la ubicacién de la linea en relaciéon al margen de
crecimiento de la concha, el conteo de anillos de crecimiento de organismos de edad
conocida, y la comparacién entre estructuras de edad de areas virgenes y de areas
impactadas. Trabajos posteriores abordarian la validacion de la edad en P. generosa
empleando diferentes métodos, como la identificacién de afios firma asociados a
senales ambientales a través de técnicas de dendrocronologia (Strom, 2004; Black
et al., 2008; Calderon-Aguilera et al., 2010; Lochead et al., 2012b) e identificando la
sefial de "C en organismos con fechas de nacimiento estimadas antes, durante y
después de las pruebas atomicas de los 50’s y 60’s (Vadopalas et al., 2011). La
aportacion de estos trabajos fue relevante para las posteriores valoraciones de la
estructura de edad de las poblaciones de P. generosa, siendo elemento base para
la modelacion del crecimiento individual en las localidades donde habita esta

especie.

De esta manera, Hoffman et al. (2000) estimaron los patrones de crecimiento
individual en 11 sitios del estado de Washington. Sus resultados demostraron que
hay diferencias significativas entre sitios analizados respecto a los parametros
calculados, siendo la tasa de crecimiento (k) el parametro que mas influye para las
estimaciones de mortalidad por pesca (F). De sus observaciones se desprende la
necesidad de emplear estimaciones particulares para cada zona con fines de
manejo. En Columbia Britdnica se realizé un gran esfuerzo para estimar la
estructura poblacional y el crecimiento individual en P. generosa. Bureau et al.
(2002, 2003) analizaron 41 localidades con muestreos realizados entre 1993 y 2002.

La informacién recabada mostré que hay diferencias entre las regiones norte y sur



de Columbia Britanica, siendo las almejas de las localidades surefias en general
mas jovenes, chicas y de crecimiento mas acelerado que las nortefas.
Posteriormente, Campbell y Ming (2003) realizaron un estudio en dos localidades
de Columbia Britanica, encontrando de igual manera diferencias en las tasas de
crecimiento entre ambas poblaciones. Al igual que los trabajos previos, dichos
autores coincidieron en que las diferencias se deben a factores biolégicos y
ambientales particulares de cada region. Mas recientemente, Calderon-Aguilera et
al. (2010) realizarian la primera descripcion del crecimiento individual de P
generosa en México. Los analisis se desarrollaron en almejas provenientes de las
localidades de Islas Coronado (32° 25’ N, 117° 15° O) y Bahia de San Quintin (30°
23 N, 115° 55 O) en la costa occidental de la Peninsula de Baja California,
evidenciando estructuras de tallas, edades, tasa de mortalidad y patron de
crecimiento similares a los observados en las poblaciones de latitudes mas altas

mencionadas con anterioridad.

Especificamente en México, las capturas de este recurso se realizan en el
noroeste del pais y estan soportadas por las dos especies presentes: P. globosa y
P. generosa. Pese a ser dos especies distintas, a la fecha han estado sujetas a la
misma normatividad (Botello et al., 2010). Lo anterior ha implicado el desarrollo de
una pesqueria con medidas regulatorias generalizadas para ambas especies y poco
sustentadas en informacion biolégica de las poblaciones que constituyen las
capturas (Calderon-Aguilera et al., 2010; Aragon-Noriega et al., 2012). La
reglamentacion establece un enfoque precautorio y cuatro estrategias de manejo:
1) talla legal minima de captura de 130 mm de longitud de concha, 2) capturas
maximas permitidas definidas a partir de la biomasa total estimada del 1% si es
pesqueria comercial y del 0.5% si son prospectivas, 3) capturas limitadas a aquellos
bancos que hayan sido identificados previamente, y 4) sélo se permite la utilizacion

de bancos donde la densidad de organismos exceda los 0.4 ind./mZ.



3. JUSTIFICACION

En el ambito de distribucion geografico de una especie se presenta un conjunto
de variables ambientales, tanto bidticas como abidticas, que se establecen como
factores limitantes. En el caso de las poblaciones que habitan en el limite de
distribucion de la especie, el efecto de estas interacciones es mas acentuado,
induciendo un mayor estrés sobre los organismos. Lo anterior ocasiona que las
poblaciones marginales presenten una disminucién en su eficacia biolégica en
aspectos como tamafo corporal, crecimiento, reclutamiento, supervivencia y
reproduccion, en comparacion con poblaciones mas proximas al nucleo de su
distribucion. Al estar los recursos marinos apegados a este patron y condiciones,
resulta inevitable el conocer la demografia de las poblaciones explotadas ya que es
la base de informacién biolégica que permite identificar posibles cambios en su
biomasa a lo largo del tiempo, dando la pauta para el disefio de estrategias de

aprovechamiento tendientes a obtener su sustentabilidad.

El conocimiento biolégico de las poblaciones de P. generosa es relativamente
completo para la region central de su distribucion: De manera general, aspectos de
la dinamica de sus poblaciones se han venido generando a la par de su pesqueria
a lo largo de cuatro décadas. Lo anterior ha favorecido el disefio de esquemas de
manejo apegados a las caracteristicas poblacionales de la especie para la region
(Orensanz et al., 2000, 2004), permitiendo asi mantener la continuidad de la
actividad pesquera. En el caso de las poblaciones que son explotadas en México,
el conocimiento biolégico de sus poblaciones es aun incipiente y las medidas de
manejo actualmente establecidas son propiamente cautelares y sin un soporte
bioldgico robusto (Aragon-Noriega et al., 2012). Bajo esta situacion, la continuidad
de esta pesqueria puede llegar a comprometerse y llegar al colapso si no se
establecen medidas de manejo ad hoc para las poblaciones distribuidas en nuestros

litorales.
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En este sentido, el presente trabajo de tesis pretende incidir en la generacion de
conocimiento relativo a la estructura de edades, pesos y tallas, asi como el
crecimiento individual de la especie, particularmente en la poblacién distribuida en
Punta Canoas, misma que ha sido referida como una de las poblaciones mas
tropicales de la especie (Gonzalez-Pelaez et al., 2013). El crecimiento es uno de los
atributos poblacionales mas importantes ya que en términos de demografia de una
especie indica la capacidad de renovarse (e.g., tiempo para alcanzar la talla de
madurez reproductiva) y de cambios en la biomasa en el tiempo (Quinn Il y Deriso,
1999). Los trabajos referidos al crecimiento de esta especie han aplicado de manera
genérica el uso del modelo de von Bertalanffy (Hoffman et al., 2000; Bureau et al.,
2002, 2003; Campbell y Ming, 2003; Calderon-Aguilera et al., 2010), sin embargo,
ha sido documentado que dicho modelo no siempre satisface los supuestos
bioldgicos de las especies en las que se ha aplicado (Katsanevakis y Maravelias,
2008). Por lo anterior, el procedimiento metodoldgico que aqui se presentara esta
basado en obtencidn de parametros mediante el ajuste de datos a través de maxima
verosimilitud en diferentes modelos que seran confrontados mediante criterios de
seleccion establecidos en procesos de inferencia de modelos multiples (Burnham y
Anderson, 2002), que recientemente ha venido aplicandose a poblaciones de P.

globosa (Cruz-Vasquez et al., 2012; Gonzalez-Pelaez, 2013).
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4. HIPOTESIS

A lo largo del ambito de distribuciéon geografico de una especie se manifiestan
una serie de complejas interacciones entre gradientes ambientales y factores
abibticos que resultan en un mayor estrés fisico y bioldgico en los organismos que
habitan cerca de sus margenes de distribucion. Como respuesta, estas poblaciones
presentan una disminucion de su eficiencia biolégica en contraste con aquellas

localizadas en el nucleo de su distribucion.

En este sentido, si la poblacién de Punta Canoas de P. generosa se encuentra
ubicada en el limite de distribucidn tropical de la especie y a su vez proxima a una
zona de transicion templado/tropical, se esperaria que el estrés al que es sometida
se vea reflejado en una disminucioén de tallas, pesos, edades y crecimiento individual

en comparacion con poblaciones de mayores latitudes.
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5. OBJETIVO
Objetivo general
Determinar el patron de crecimiento individual y la estructura poblacional de

Panopea generosa en su limite de distribucion tropical.

Objetivos particulares

Describir la estructura de longitudes, pesos y edades de la poblacion.

Estimar la periodicidad en la formacién de las marcas de crecimiento para validar

el método de lectura de edad.

Describir el crecimiento individual abordando un enfoque de inferencia de

modelos multiples.
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6. MATERIALES Y METODOS

6.1.Area de estudio

El area de estudio se ubica en la localidad de Punta Canoas (29° 25'N, 115° 12’
0), en la costa occidental de la peninsula de Baja California, México (Figura 2). Esta
region se encuentra influenciada por el Sistema de Corrientes de California, lo cual
provoca una amplia variabilidad estacional en sus principales caracteristicas fisicas,
tales como salinidad, oxigeno y temperatura (Lynn y Simpson, 1987; Lynn et al.,
2003). Ademas, es la zona de transicion entre dos provincias zoogeograficas:
Californiana, con dominancia de aguas templadas y alta productividad, y Panamica,
con dominancia de aguas tropicales y baja productividad (Bernard et al., 1991). Los
vientos dominantes son en direccion noroeste y actuan durante casi todo el afio, lo
que aunado a la disposicion geografica de la peninsula permite la formacion de
surgencias a lo largo de todo el afio; siendo en primavera y mas notoriamente en el
mes de mayo, el periodo mas intenso como consecuencia de un aumento en la
velocidad del viento (Hernandez-Palacios et al., 1996; Zaytsev et al., 2003). De esta
manera, la zona marina aledafia a la localidad de Punta Canoas registra un
promedio mensual maximo de productividad primaria durante el mes de marzo (7.79
mg m= de clorofila a) que disminuye gradualmente hacia el mes de septiembre,
mientras que el promedio mensual de la temperatura superficial del mar registra
valores maximos en septiembre (21.1°C) y minimos en abril (14.7°C), donde el

promedio anual es de 17.3° £ 2.2 C (Bautista-Romero et al., 2014).

Dado que las caracteristicas oceanograficas de la region favorecen la presencia
de gran variedad de recursos marinos, Punta Canoas se establecié como un campo
pesquero que opera regularmente desde principios del 2000 en la captura de
escama, langosta y cangrejo. Recientemente, en el afno de 2010 con el
descubrimiento de bancos de almeja generosa, se inicié la pesqueria de este
recurso. El fondo en los bancos de captura presenta de manera dominante un
sustrato compuesto de arenas medias y limos pobremente clasificados (Daesslé et
al., 2000).
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Figura 2. Localizacion geogréfica del area de estudio.

6.2.Recolecta de organismos

La recolecta de organismos se realiz6 mensualmente de marzo de 2011 y enero
de 2012 a partir de las capturas comerciales realizadas por pescadores de la
Sociedad de Produccion 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 y una
motobomba que a través de una manguera permite dirigir un chorro de agua a
presiéon para remover el sedimento en torno a cada almeja, permitiendo extraerlas
del sustrato sin danarlas. Posteriormente, las almejas capturadas fueron colocadas
en hieleras para evitar dafios durante su traslado a tierra. Posteriormente, los
organismos fueron marcados individualmente con un lapiz sobre su concha; esto

permitié dar seguimiento a la toma de datos biométricos y asociarlo a los datos. En
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seguida, fueron medidos desde el margen posterior al anterior en linea recta
utilizando un vernier digital (x 0.1 mm) para obtener su longitud de concha (n = 292)
y pesados in vivo con una balanza digital (£ 0.1 g) para la obtencion del peso total
(n = 210). Posteriormente fueron disectadas con la finalidad de separar la concha

del tejido blando.

Dado que las capturas comerciales estan dirigidas hacia organismos que
cumplen con un estandar minimo de talla, la representatividad de organismos de la
poblacién presenta un sesgo hacia ejemplares grandes y por consiguiente de mayor
edad. Con el objeto de lograr un modelo de crecimiento que represente
adecuadamente a la poblacion, en este estudio se obtuvo una muestra adicional de
32 organismos menores a 90 mm de longitud de concha (julio de 2013) provenientes
de capturas incidentales y que fueron destinados exclusivamente a integrar sus
datos de edad al analisis de crecimiento. Estos organismos fueron medidos y

disectados siguiendo el procedimiento anteriormente descrito.

6.3.Preparacién de muestras

Las conchas fueron procesadas para determinar su edad siguiendo una
modificacion al método de Shaul y Goodwin (1982), el cual consiste en el conteo de
lineas de crecimiento en una seccion de la placa del ligamento. En este estudio la
valva derecha de cada organismo fue tratada previamente con la inclusion de la
region de la placa de ligamento en resina epoxica para incrementar su resistencia y
proteger la capa mas externa de la concha. Posterior al tiempo de curado de la
resina, se procedio a realizar el corte y obtencion de una seccion transversal de la
placa de ligamento empleando para ello una sierra de baja velocidad (Isomet
Buehler®). La seccion obtenida se puli6 sobre una lija de grano 1200 con
movimientos lineales hasta eliminar las marcas provocadas por el proceso de corte.
Posteriormente se le aplicé acido clorhidrico al 2% durante siete segundos con la
finalidad de eliminar la matriz organica de la concha y exponer las lineas de

crecimiento. Como modificacién al proceso original, la seccion ya seca fue cubierta
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con una delgada capa de grafito pulverizado usando una brocha de pelo fino para
su aplicacién. Este procedimiento, a diferencia del original que contempla la
impresion de las marcas de crecimiento en hojas de acetato, permite diferenciar
lineas de crecimiento de seudolineas resultantes de una excesiva exposicion al

acido.

6.4.Lectura de edad y precision

La lectura de la edad se realiz6 mediante observacion y conteo directo de marcas
de crecimiento en las secciones del ligamento de la concha, en sentido del umbo al
borde, de cada organismo usando un microscopio estereoscopico. En una muestra,
se identifican bandas limitadas por lineas de crecimiento, que tedricamente
corresponden a un ano por banda. En la Figura 3 se observa un ejemplo de una
seccion procesada, donde se indican las lineas y bandas de crecimiento empleadas
para las lecturas de edad. Con la finalidad de aumentar la precision de los conteos
de las lineas de crecimiento, cada seccion fue analizada por dos lectores y
comparadas utilizando el coeficiente de variacion (CV) (Chang, 1982). El CV
(ecuacion 1) es un analisis cuantitativo que permite establecer el indice de error de

las edades estimadas por ambos lectores.

(1)

* 100%

Donde Xj es la inésima determinacion de la edad del organismo j, Xjes la edad
promedio calculada para el organismo j, y R es el numero de veces que se determino

la edad para ese mismo organismo.

6.5. Validacion de la formacion anual de las lineas de crecimiento
La estimacién de la edad de las almejas con base en marcas de crecimiento

requiere de verificacidon en su periodicidad de formacién anual antes de ser
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empleados con este fin (Campana, 2001; Vadopalas et al., 2011). En este caso, la
comprobacion de la formacion anual de las lineas de crecimiento para la validaciéon
del método de asignacion de edad, se realiz6 empleando la técnica del indice de
incremento marginal (//M). Este método consiste en estimar la proporcion entre el
incremento marginal (ui; distancia entre la ultima linea de crecimiento y el borde de
la placa del ligamento) y el penultimo incremento (pi; la distancia entre la ultima y
penultima linea de crecimiento formadas) (Campana, 2001; Kilada et al., 2007). En
la Figura 3 se observa un corte de la seccion de la placa del ligamento donde se
senalan tanto el ui como el pi. Con la finalidad de obtener una estimacién mas
insesgada del /IM, para cada organismo se realizaron cinco mediciones de ui y de

pi las cuales fueron sumadas para estimarse el /IM de acuerdo a la ecuacién 2.
ui
IIM = mh 100% (2)

Prueba de normalidad y homogeneidad de varianzas

Los promedios mensuales del /IM fueron analizados a priori con pruebas de
Kolmogorov-Smirnov (P < 0.05) y de Bartlett (P < 0.05) para comprobar normalidad
y homogeneidad de varianzas, respectivamente (Zar, 1999). De esta manera, la
serie de tiempo del /IM (normalmente distribuida y con homogeneidad de varianza)
se analizé mediante analisis de varianza (ANOVA) de una via (P < 0.05) para la
comparacion de los valores mensuales del /IM. Para evidenciar las diferencias del
IIM en el tiempo, se aplico la prueba a posteriori de Tukey para grupos homogéneos
(Zar, 1999).
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Figura 3. Seccion de la placa de ligamento de P. generosa de Punta Canoas. Se muestran
las lineas (A) y bandas (B) de crecimiento empleadas para la determinacion de la edad. En
el recuadro se sefialan el penultimo (pi) y ultimo incremento marginal (ui) empleados en la

técnica del /IIM.

Modelo sinusoidal

Partiendo del principio de Campana (2001) acerca de que la formacion de lineas
de crecimiento presenta un patron ciclico en periodos de tiempo determinados, es
posible verificar si este patrén se ajusta a un modelo sinusoidal como elemento para
validar la formacion anual de esta marcas. La funcion sinusoidal general en la cual
se aplicaron los datos del /IM fue propuesta por Brockwell y Davis (2010) y se

describe mediante la ecuacion 3.
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Ao ={wsin[p(A, — )] + Y} + & 3)

Donde A, representa el /IM estimado por el modelo sinusoidal; A, es el IIM
determinado en la concha de P. generosa; |w| es la amplitud, la cual se interpreta
como la mitad de la distancia entre los valores mas altos y mas bajos de la funcién,
y se denota como un numero absoluto debido a que la distancia es siempre un
numero positivo; p representa al ciclo desde 0 a 21; @ es el movimiento horizontal;
W es el movimiento vertical o desplazamiento. Se asume que los errores ¢ en el
modelo sinusoidal se distribuyen normalmente con media 0 y varianza 0. Una vez
estimados los parametros en la funcion sinusoidal se puede calcular el ciclo o
periodo (Q) mediante la siguiente formula: Q = |2n/p|, si 0 < p < 1 (Brockwell y
Davis, 2010). Campana, (2001) y Okamura et al. (2013) recomiendan que se debe
de analizar un minimo de dos ciclos completos. Por tal razén se repitio la variacion
anual del /IM con la finalidad de que dos periodos similares fueran analizados con

el modelo sinusoidal propuesto.

Estimacion de parametros e intervalos de confianza

La estimacién de los parametros se realizé utilizando la funcion de maxima
verosimilitud descrita por Walters y Ludwig (1994) asumiendo un error aditivo de los
residuales (Cruz-Vasquez et al., 2012; Rodriguez-Dominguez et al., 2012). La

funcion de maxima verosimilitud [L (6,p,7,A| \o)] se expresa en la ecuacion 4.

L(w, p, 0,1 | Ao) =ﬂ" e T 4)

i=1
Donde la varianza de la funciéon de verosimilitud se estimd con la ecuacioén 5.

1 n
o7 = —Zizlmo — A)? (5)

n
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Los parametros en la funcion sinusoidal fueron estimados cuando L fue
maximizado con un ajuste no lineal utilizando el algoritmo de Newton (Neter et al.,
1996).

Los intervalos de confianza de los parametros fueron estimados utilizando el
método de simulaciones paramétricas de Fournier y Archibald (1982) realizando
10,000 simulaciones de los valores de Ao. Los datos simulados se estimaron como:
Agim = Age®, donde Asim representa el /IM simulado. Las simulaciones fueron
parameétricas con residuales muestreados a partir de una distribucion de

probabilidad normal con media = 0 y varianza o? (Magnusson et al., 2013).

6.6.Modelos de crecimiento individual

La modelacién del crecimiento de P. generosa se realizd aplicando un enfoque
de inferencia de modelos multiples (IMM). Se seleccion6 este método como una
alternativa al modelo de von Bertalanffy empleado tradicionalmente para esta
especie (Hoffman et al., 2000; Bureau et al., 2002, 2003; Campbell y Ming, 2003;
Campbell et al., 2004; Calderon-Aguilera et al., 2010). La utilidad de la IMM es la de
permitir una serie de deducciones incondicionales alrededor de un grupo de
modelos previamente seleccionados (Burnham y Anderson, 2002; Katsanevakis,
2006; Katsanevakis y Maravelias, 2008). Esto significa que las conclusiones a las
cuales se pueden llegar no estan restringidas a un modelo en particular, si no que
se realizan sobre un conjunto de modelos los cuales han sido seleccionados con la
base biologica del estudio a realizar. Para este caso, la eleccion de los modelos
candidatos se realiz6 a partir de un primer analisis de los datos de talla a la edad de
los individuos colectados. ElI comportamiento sugiri6 un crecimiento del tipo
asintético, de tal manera que la elecciéon de modelos se bas6 en ecuaciones que

tuvieran esta propiedad. A continuacion se enlistan los seis modelos candidatos:

Modelo de crecimiento de von Bertalanffy

El modelo de von Bertalanffy (ecuaciéon 6) presenta una curva de crecimiento sin
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punto de inflexion, con una tasa de crecimiento (k) que disminuye linealmente en el
tiempo, por lo que es mas rapida al inicio de la curva y disminuye gradualmente
hasta ser nula cuando alcanza la longitud infinita o asintética (L-). Ademas incluye
a tp que es la edad tedrica a la cual un organismo tiene una talla igual a cero
(Grosjean, 2001; Katsanevakis, 2006).

Ly = Lo (1 — e7*(t=t0)) (6)

Modelo de crecimiento de Gompertz

El modelo de Gompertz (ecuacién 7) describe una curva sigmoide que posee dos
asintotas horizontales en L= 0y Lt = L~ y que asume un decrecimiento exponencial
de la tasa de crecimiento con la talla. El punto de inflexion (t; = k~tIn(y/k); donde
y es la tasa tedrica de crecimiento relativo inicial) puede tomar diferentes posiciones
en la curva por lo que el modelo resulta asimétrico (Grosjean, 2001; Katsanevakis,
2006).

Le = Loe (—(1/),)e <) (7)

Modelo de crecimiento Logistico

El modelo logistico (ecuacién 8) describe un patréon sigmoide simétrico que posee
dos asintotas horizontales, una inferior en L = 0 y otra superior en Lt = L. A
diferencia del modelo de Gompertz, el punto medio de la curva o punto de inflexion

(t2) se localiza en L-/2, caracteristica que le brinda simetria (Grosjean, 2001).
L = Loo(1 + e7kt=t) ™! 8)
Modelo de crecimiento de Johnson

El modelo de Johnson (ecuacién 9) sigue un patron asintético muy semejante a

Gompertz, donde su punto de inflexion se localizaent = t, + 1/2k;yen L = L,e™?
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(Ricker, 1979), por lo que se encuentra muy cercano a fo. Esta propiedad le confiere
una muy fuerte asimetria y biolégicamente se ajusta a organismos que tienen un

rapido crecimiento posterior a una fase muy corta de retraso (Grosjean, 2001).
L, = Looe‘(l/k*(t—to)) 9)

Modelo generalizado de von Bertalanffy (GVB)

El modelo generalizado de von Bertalanffy (ecuacién 10) emplea una ecuacion
similar a von Bertalanffy con las mismas interpretaciones de los parametros. Sin
embargo emplea un factor dimensional que le confiere a la curva un punto de
inflexion en t = t, + In(8) k= por lo que el modelo describe una curva sigmoide
(Katsanevakis, 2006).

Ly = Loy (1 — eKE=t0))° (10)

Modelo de crecimiento de Schnute

El modelo de Schnute (ecuacion 11) es un modelo basado en principios
bioldgicos por lo que sus parametros ofrecen una interpretacion biolégica 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
funcién a utilizar corresponde al caso 1 (B8 # 0, A # 0) donde 8 es la constante de
crecimiento relativo y A es la constante de crecimiento relativo tedrico a la edad cero.
Por su parte, 11 y 72 son la edad de la almeja mas joven y mas vieja de la muestra
recolectada, respectivamente; siendo y+ e y2 las edades promedio estimadas para

esas edades.

1 — e-Alt-11) g
) (11)

Ly = <}’1‘8 + (y2F - Jﬁﬁ)m
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El modelo de Schnute precisa de calculos adicionales para la determinacién de
L.y to por lo que se utilizaron las ecuaciones 12 y 13 (Schnute, 1981),

respectivamente.

eATZ — e/‘lTl

1
eB o aryB\ /B
Lm:(“ et ) (12)

(13)

el‘rzyf _ e/lnyf)

t0=T1+T2_—ln<
y B_.B
Y, =N

6.7. Ajuste de los modelos

Un objetivo del presente trabajo de investigacion consistio en realizar un
comparativo entre mecanismos de busqueda de los parametros que permitan lograr
el mejor ajuste de los modelos a los datos observados de talla a la edad. Para esto
se contrastaron dos métodos que han sido ampliamente utilizados en la modelacion
del crecimiento individual: suma de cuadrados residuales (SCR) y maxima

verosimilitud.

Suma de cuadrados residuales

SCR es un método basado en la busqueda de la combinacion de parametros que
permitan una menor distancia cuadratica de los residuales, los cuales resultan de la
diferencia entre los valores observados (Lobs) Yy los calculados (L). Lo anterior se

resume en la ecuaciéon 14 (Hilborn y Mangel, 1997).

n
SCR = Z(Lobs - Z)z (14)
i=1

La busqueda de esta combinacion de parametros se realizé mediante el algoritmo
de Newton asumiendo un error multiplicativo de los residuales (Neter et al., 1996;

Rodriguez-Dominguez et al., 2012).
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Maxima verosimilitud

Este método de ajuste selecciona los valores de los parametros que maximizan
la probabilidad de que las actuales observaciones hubieran ocurrido si los
parametros fueran verdaderos (Hilborn y Walters, 1992). Para la estimacién de los
parametros se maximizo la funcion del logaritmo negativo de la verosimilitud a través
del algoritmo de Newton (Hilborn y Mangel, 1997) asumiendo un error multiplicativo

de los residuales (Neter et al., 1996).

~\2
1 1 InL,ps — InL
—InL(8|datos) = z —= % Ln(2n) | = | = * Ln(c?) —( obs ) (15)
2 2 202
Donde 6 hace referencia a los parametros del modelo, Lops son las longitudes
observadas y L las longitudes calculadas mediante el modelo. La desviacion

estandar de los errores (o) se determiné a través de la ecuacion 16.

Ln Lops —L)°
o JZ( o ) (16)

6.8.Intervalos de confianza

Los intervalos de confianza (/IC) se estimaron utilizando simulaciones Monte
Carlo (Haddon, 2011). Los caélculos se realizaron utilizando el método de
simulaciones paramétricas descrito por Fournier y Archibald (1982). Las
simulaciones fueron paramétricas con residuales muestreados a partir de una
distribucion de probabilidad normal con media = 0 y varianza o2 (Magnusson et al.,
2013). Cada modelo de crecimiento fue simulado 2000 veces; este proceso crea un
nuevo conjunto de datos con las mismas propiedades estadisticas de los datos
originales asi como un nuevo set de parametros, los cuales pueden ser empleados

para estudiar la distribucién empirica de los parametros estimados.
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La desviacion estandar de las simulaciones (sd) es un estimador del error
estandar (EE) de los 6; estimados. La media de las simulaciones (x) es un estimador

de los valores promedios de los 6; estimados; consecuentemente, el coeficiente de
variacion de las simulaciones (CVs) se calculé como CV;, = Sd/f (Deriso et al., 1985).

El sesgo (B) se estim6 como B = x — 6; mientras que el porcentaje de sesgo (%B)

f;?" * 100% (Jacobson et al., 1994), donde 6; es el valor del

4

se calculdé como %B =

parametro 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 /C varian dependiendo del sesgo que
presente cada valor 6ptimo del parametro con respecto a la media de la distribucién
de las simulaciones (Haddon, 2011). Bajo esta consideracion se calculo la
distribucién normal estandar inversa acumulada (®') de la fraccién de las

simulaciones replicadas menores al valor éptimo (F) mediante la ecuacién 17.
zy= O (F) (17)
Finalmente para obtener los /C de los parametros de los modelos, se calcularon

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

cada uno de los parametros empleando las ecuaciones 18 y 19, respectivamente.

Pinferior = ®(2z5 —1.96) (18)
Psuperior = ®(2z5 + 1.96) (19)

Donde @ es la funcion de distribucion normal acumulada y 1.96 es el valor critico
de la curva normal inversa para los /C al 95% (Haddon, 2011).
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6.9.Criterio de seleccion del modelo

La bondad de ajuste de un modelo es un indicador util al momento de seleccionar
el mejor modelo entre dos 0 mas candidatos. Sin embargo este valor soélo es
conveniente cuando se comparan modelos con el mismo numero de parametros.
Cuando no se da este caso, lo ideal es implementar un criterio de seleccion que
permita elegir un modelo que brinde el maximo ajuste a los datos sin que por ello
se comprometa la parsimonia como consecuencia de una utilizacion excesiva de
parametros (Johnson y Omland, 2004). Ajustar un modelo con muy pocos
parametros es un desperdicio de informacion, mientras que el utilizar un modelo con
demasiados parametros se da el caso de que alguno o la totalidad de ellos sean

demasiado imprecisos para ser inferencialmente utiles (Burnham, 2004).

Criterio de Akaike

La seleccion del modelo que mejor describe el crecimiento individual de la
poblacién de P. generosa de Punta Canoas se realiz6 con base en el criterio de
informacion de Akaike (A/C; Akaike information criterion). EI AIC se basa en las
distancias relativas esperadas entre el modelo ajustado y los datos observados; por
lo tanto, el mejor modelo candidato sera aquel que posea el menor valor de AIC
(AICmin; Burnham y Anderson, 2002). Dependiendo de la forma de abordar el ajuste

de los modelos a los datos varia la ecuacion del AIC.

Para SCR se utilizé la ecuacion 20 (Johnson y Omland, 2004; Katsanevakis,
2006; Mercier et al., 2011).

AIC =nx* In(6%) + 2k (20)

Mientras que para maxima verosimilitud la ecuacion 20 cambio de la siguiente

manera (Burnham y Anderson, 2002):

AIC = (2 —InL) + 26, (21)
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Donde 62 es la razon de la suma de cuadrados residuales y el nimero de datos
(62 = SCR/n). Los argumentos 2k y 26; son la penalizacion que se otorga al modelo
por cada parametro utilizado, donde k es el numero de parametros que son
empleados en cada modelo (6;) incluyendo 62 (k = 6; + 1). Finalmente —InL es el
logaritmo negativo de la verosimilitud. De esta manera, el modelo que resulta
seleccionado es el que obtiene el menor valor de AIC entre todo el conjunto de
candidatos, resultando favorecido sobre las bases de ajuste y parsimonia (Link y
Barker, 2006). Con la finalidad de facilitar la interpretacion de los resultados se
calcularon las diferencias de AIC (4)), el cual es empleado como elemento de
discriminacion en favor de un modelo analizado. A; es la diferencia en valor del AIC
de cada modelo i (AIC;) respecto al AIC del modelo con el menor valor (AICmin)

(ecuacion 22; Burnham y Anderson, 2002):

Ai= AICl - AICmiTl (22)

Un valor de A; = 0 corresponde al modelo ganador, sin embargo el A; permite
hacer mas inferencias respecto a aquellos que no fueron seleccionados: modelos
con valores de A; > 10 deben ser descartados para la estimacion de parametros
debido a que no estan soportados por los datos, los que presentan magnitudes de
A; >4 y <7 son soportados ligeramente por los datos y aquellos con valores de A,
< 2 ofrecen evidencia sustancial como modelos alternativos y plausibles en describir

la informacién de talla a la edad (Burnham y Anderson, 2002; Barreto et al., 2011).

Finalmente, y con el propdsito de obtener la relativa plausibilidad de cada modelo
ajustado a los datos, se calculé el porcentaje de los pesos de Akaike (wi %)
(Burnham y Anderson, 2002; Katsanevakis, 2006). Por definicidn, el peso de Akaike
es la probabilidad de que el modelo seleccionado es efectivamente el mejor modelo
que describe a los datos. La formulacion de la ecuacion 23 aqui empleada es

descrita por Katsanevakis (2007).
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e (—1/280)

S —
Z$=1 e (_1/2AT)

w;% = 100 (23)

Criterio Schwartz-Bayesiano

Adicionalmente, se recurrié al criterio Schwartz-Bayesiano (SBC; Schwartz-
Bayesian criterion) como alternativa al empleo del AIC para proporcionar una mayor
certeza acerca del modelo seleccionado como el mejor descriptor del crecimiento
individual de la poblacion (Wang y Liu, 2006). Para el calculo del SBC de SCR se
utilizé la ecuacion 24 (Johnson y Omland, 2004; Rogers-Bennett et al., 2007).

SBC = n*In(6?) — (n — k) In(n) (24)

En el caso de maxima verosimilitud se procedio a utilizar ecuacion 25 (Burnham
y Anderson, 2002):

SBC = (2 * —InL) + [In(n) * k] (25)

Como se puede observar, los criterios de seleccion AIC y SBC son dos métodos
muy similares, sin embargo el SBC penaliza aun mas el nimero de parametros del
modelo al emplear un término que varia en funcion del tamafio de muestra y del
nuamero de parametros implicados (Johnson y Omland, 2004). Por lo tanto,
comparado con A/C, el SBC selecciona un modelo mas parsimonioso al otorgarle
un mayor peso a modelos mas sencillos (Wang y Liu, 2006; Ward, 2008). Al igual
que el AIC, el SBC considera como mejor modelo a aquel que haya obtenido un
menor valor. En el caso de observar discrepancias respecto al veredicto del modelo
ganador, esto indicaria que no hay suficiente evidencia en los datos para soportar

al mejor modelo (Dennis y Otten, 2000).
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6.10. Comparacion de modelos de crecimiento y atributos de las
poblaciones

Basado en la hipétesis que enuncia que la poblacién de P. generosa de Punta
Canoas al encontrarse en el limite de distribucion tropical conocido de la especie
reflejaria una disminucion de tallas, pesos, edades y crecimiento individual en
comparacion con poblaciones de mayores latitudes, se procedié a comparar los
promedios de longitud de concha, peso total y edades de Punta Canoas con las
estimaciones provenientes de localidades mas nortenas. Las localidades incluidas
en el analisis fueron: Islas Coronado y San Quintin, México (Calderon-Aguilera et
al., 2010); Columbia Britanica, Canada (Bureau et al., 2002); y Hunter Point, Agate
Passage, y Hood Canal de Washington, E.E. U.U (Goodwin y Pease, 1991; Hoffman
et al., 2000). Esta comparacion fue realizada de manera cualitativa de acuerdo al
criterio empleado por Vadopalas et al. (2010), donde los valores promedio,
desviacién estandar y tamafio de muestra fueron usados para estimar sus intervalos
de confianza al 95% basado en la distribucion normal estandar en cada una de las
localidades (Zar, 1999). Se utiliz6 este procedimiento descriptivo como una
alternativa a la ausencia de datos crudos de las localidades previamente

mencionadas.

Adicionalmente, las funciones de crecimiento que mejor describieron los datos de
edad a la talla observados y sobre la base a del ajuste de AIC y SBC, fueron
comparadas con los modelos de crecimiento von Bertalanffy descritos en
poblaciones de P. generosa de mayores latitudes; los parametros de las curvas
tedricas de estas poblaciones se generaron de informacion publicada (Tabla 1). Se
incluyé en este analisis comparativo el modelo de von Bertalanffy ajustado a los

datos de Punta Canoas.



Tabla |. Parametros de crecimiento de von Bertalanffy estimados para las poblaciones nortefias de P. generosa.

Localidad n L k to Referencia

Queen Charlotte Islands Oeste - CB 1148 1471 0.18 * Bureau et al. (2002)
Queen Charlotte Islands Este - CB 2057 1474 0.32 * Bureau et al. (2002)
Costa Norte - CB 1715 1410 025 * Bureau et al. (2002)
Costa Central - CB 2825 139.3 0.25 * Bureau et al. (2002)
Area 24 - CB 863 161.0 0.37 * Bureau et al. (2002)
Costa oeste de Vancouver Island - CB 1496 135.2 0.40 * Bureau et al. (2002)

Area 12 - CB 915 1455 0.29 * Bureau et al. (2002)
Georgia Basin - CB 1780 138.7 0.31 * Bureau et al. (2002)
Gabriola Island - CB 120 129.6 0.15 -1.02 Campbell y Ming (2003)
Yellow Bank - CB 108 147.7 0.19 -1.42 Campbell y Ming (2003)
Hunter Point, Estrecho Sur — WS 21 164.0 0.23 0.72 Hoffmann et al. (2000)
Agate Passage, Estrecho Central - WS 20 158.0 0.20 0.18 Hoffmann et al. (2000)
Hood Canal - WS 25 143.0 0.16 0.55 Hoffmann et al. (2000)
Islas Coronado, Baja California 47 138.0 0.26 -2.04 Calderon-Aguilera et al. (2010)
Bahia San Quintin, Baja California 186 133.0 0.20 -3.19 Calderon-Aguilera et al. (2010)

* Los autores utilizaron t = 0, CB = Columbia Britanica, WS = Washington

30
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7. RESULTADOS

7.1.Longitudes y pesos de la poblacién
Las colectas mensuales llevadas a cabo en la localidad de Punta Canoas
permitieron la obtencion de 302 organismos con los cuales se estimé las estructuras
de longitud y peso vivo de la poblacion descritas por los histogramas de frecuencia
de la Figura 4. De manera general, el promedio de longitud de concha fue de 113.5
+ 13.5 mm (n = 292), con valores que van de los 80.5 a 146.0 mm. Por su parte el
peso vivo promedio para la poblacion fue de 511.8 £ 158.1 g (n = 210), con valores

de los 102.8 g para el espécimen mas chico hasta los 1091.8 g para el mas grande.

60 a
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Figura 4. Distribucién de frecuencias de longitud de concha (a) y peso vivo (b) de la

poblacion de P. generosa en Punta Canoas, Baja California, México.
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7.2.Validacién del método de lectura de edad

Indice de incremento marginal

La variacion mensual en los valores del indice de incremento marginal (Ao) de las
almejas de Punta Canoas present6é de manera general un patrén ciclico. Los valores
menores de /\, se observaron durante enero de 2012 (22.8%), mientras que entre

agosto y octubre (2011) se registraron los maximos (> 82%; Figura 5).
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Figura 5. Valores promedios (cuadro negro), maximos, minimos y su respectiva desviacion

estandar (caja) para el /IM de P. generosa de Punta Canoas, Baja California, México.

El andlisis a priori de los datos de Ao indicé que estuvieron normalmente
distribuidos (Kolmogorov-Smirnov = 0.21846, P> 0.05), y presentaron una varianza
homogénea (Barttlet = 9.15, P = 0.32). El analisis de varianza indicé diferencias
significativas entre los valores mensuales (F 1, s = 23.54, P < 0.001). La prueba de
Tukey indic6 que de junio a octubre se encuentran los mayores valores de Ao,
mientras que los menores se registraron de marzo a mayo y de noviembre a enero
(Tabla 1l). La sincronia observada en los valores mensuales y sus diferencias

estadisticas sugieren que el patron en un afo tipico describen: 1) la fase de
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incremento de las bandas de crecimiento, que ocurre entre enero y septiembre, 2)
la formacion de una nueva linea de crecimiento, que ocurre entre octubre y

diciembre.

Tabla Il. Prueba a posteriori de Tukey para homogeneidad de grupos en los valores de
indice de incremento marginal (A\;) de P. generosa de Punta Canoas (marzo de 2011 a

enero de 2012). Las salidas se presentan en orden ascendente.

Grupos homogéneos

Mes Promedio | I " IV
Enero 22.78 X
Marzo 38.99 X X
Abril 53.43 X X
Mayo 64.29 X X
Noviembre 67.08 X X
Junio 79.77 X
Agosto 82.76 X
Octubre 83.16 X
Septiembre  83.71 X

Por su parte, la funcion sinusoidal se ajust6 a los datos de A, (Figura 6),
mostrando un ciclo (Q) que se estimé en 12.16 meses (/C =11.91 - 12.53, P < 0.05).
Esto significa que los incrementos de Ae muestran una periodicidad anual en la
formacion de las lineas de crecimiento para las almejas de Punta Canoas. En la
Tabla Il se muestran los parametros y respectivos intervalos de confianza (IC), valor
promedio (x), error estandar (E. E.), coeficiente de variacion (CVs) y el sesgo de los
6; estimados mediante simulacion. Las simulaciones Monte Carlo se presentan en
el Anexo |, en donde se muestran las variaciones entre Q y los parametros del
modelo sinusoidal. Se observa una tendencia de disminucion de Q conforme se
incrementa el valor de p. Los bajos niveles en el coeficiente de variacion y el sesgo
de las simulaciones sugieren que los intervalos de confianza estimados para los

parametros fueron precisos.
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Figura 6. Modelo sinusoidal ajustado a los valores de A\, de P. generosa en Punta Canoas,

Baja California, México.

Tabla Ill. Parametros, estadisticos descriptivos e intervalos de confianza (IC) corregidos por

sesgo del modelo sinusoidal.

Parametro Valor x E.E. CV; Sesgo % Sesgo IC IC
Inferior  Superior
w 37.31 3757 222 0.06 0.27 0.71 32.54 41.77
P 0.52 0.52 0.01 0.01 0.00 -0.15 0.50 0.53
[0} 2.45 244 015 0.06 -0.01 -0.51 2.02 2.68
7] 58.35 58.53 1.72 0.03 0.18 0.30 55.25 62.01
Q 1216 12.18 0.16 0.01 0.02 0.17 11.91 12.53

7.3.Edades de la poblaciéon

Lectura de la edad

Del total de 302 organismos colectados para este estudio fue posible determinar

la edad en las muestras de concha de 243 individuos (82.9% del total colectado).

Los motivos por los que no pudieran ser utilizadas todas las muestras en el analisis
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de edad se encuentran la ruptura de la concha durante el transporte y los dafios
provocados en la seccidn de la concha durante su procesamiento que impidieron su
lectura apropiada. A partir de la estimacion de las edades con ambos lectores se

pudo definir la precision de las lecturas con un coeficiente de variacion del 2.62%.

Estructura de la edad

La distribucién de las edades de P. generosa de la poblacion de Punta Canoas
presentd una distribucion que varié entre 4 y 25 afios de edad, correspondientes a
los especimenes mas joven y longevo registrado en las muestras. Se observa
representatividad en todos los grupos de edad dentro de este intervalo. La edad

promedio para la poblacion se estimo6 en 12.5 + 4.7 afos (Figura 7).

Frecuencia
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Figura 7. Distribucién de frecuencias de edad de la poblacion de P. generosa en Punta

Canoas, Baja California, México.

7.4.Crecimiento individual

En la Figura 8 se muestran las curvas tedricas de crecimiento ajustadas por SCR
(Figura 8a) y maxima verosimilitud (Figura 8b). En general los modelos muestran
que el mayor crecimiento ocurre antes de los nueve afios del organismo. Sin
embargo, Gompertz considera que alrededor de los 10 afios los individuos han
alcanzado su talla asintotica, mientras que los modelos de von Bertalanffy y

Logistico describen que esta etapa se alcanza después de los 15 afios. Johnson,
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GVB y Schnute consideran que la asintota seria alcanzada a edades por encima de

las registradas para esta poblacion.

Parametros calculados por SCR

Los parametros obtenidos a través del ajuste de los modelos con SCR muestran
que el modelo de Gompertz presenta la menor longitud asintética (118.62 mm),
siendo Schnute (137.38 mm), GVB (137,37 mm) y Johnson (137.65 mm) las
funciones que consideran los mayores valores. La tasa de crecimiento (k) oscilo
entre 0.07 para el modelo GVB y 0.49 para Johnson. Los valores de los parametros

de estos modelos y sus /IC se muestran en la Tabla IV.

Parametros calculados por maxima verosimilitud

En la Tabla V se muestran los valores de parametros e IC de los modelos
empleados. Los valores de los parametros muestran similitudes con los generados
por el procedimiento de SCR. El modelo con la menor longitud asintética es
Gompertz (117.47 mm), seguido por von Bertalanffy (121.06 mm) y Logistico
(123.72 mm). A su vez, GVB, Schnute (ambos con 134.20 mm de L) y Johnson
(136.69 m) son los que presentan las mayores longitudes asintéticas. La menor tasa
de crecimiento (k) es para GVB (0.084), mientras que Gompertz y Johnson

presentan mayores tasas (0.455 y 0.498 respectivamente).

Intervalos de confianza de los parametros

Los IC de los parametros fueron mas amplios para los modelos de Schnute y
GVB, observandose en el caso de Schnute los mayores porcentajes de sesgo;
contrario a von Bertalanffy y Gompertz donde los /C de sus parametros fueron mas
estrechos. Al comparar la amplitud de los /C entre métodos de ajuste no se observo
que algun método en particular generara intervalos mas estrechos que otro. La
amplitud de los /C de los modelos de Gompertz y Logistico fue ligeramente menor
cuando se ajustaron con maxima verosimilitud. Lo contrario se observo con Schnute

y GVB, donde la mayor amplitud se obtuvo cuando el modelo fue ajustado con SCR.
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Las simulaciones Monte Carlo de los modelos ajustados con SCR se presentan
en el Anexo Il. A su vez, las simulaciones de los modelos ajustados con maxima
verosimilitud se encuentran en el Anexo lll. En general se observa el mismo
comportamiento de las variaciones de los parametros obtenidos por ambos métodos
de ajuste. Los modelos de von Bertalanffy, Gompertz, Logistico, Johnson y GBV
aumentaron el valor de L. conforme aumentd el valor de k. En el caso de von
Bertalanffy, Gompertz y Johnson, el valor de t y t; no mostro variaciones
independientemente del valor del resto de los parametros. El parametro 6 del
modelo GVB mostrd una relacion positiva respecto a k y negativa conforme a L. y
to. Respecto al modelo de Schnute, el parametro L~ presenté una tendencia inversa

respecto a A y directa respecto a 8. Se observd una relacion inversa entre By to.
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Figura 8. Modelos de crecimiento candidatos ajustados a los datos de talla a la edad de P.

generosa de Punta Canoas, Baja California, con el método de SCR (a) y maxima

verosimilitud (b).
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Tabla IV. Parametros e intervalos de confianza de los seis modelos de crecimiento estimados a partir de 2,000 simulaciones
Monte Carlo ajustados con SCR. Se excluyen los valores de f, de von Bertalanffy y Johnson, y t; de Gompertz al registrar cero

en el valor 6ptimo y en cada una de las simulaciones.

Modelo Parametro Valor Promedio E','r°r cv Sesgo % IC_ Ic .
estandar Sesgo Inferior Superior
von Bertalanffy L~ (mm) 122.59 122.13 0.32 0.00 -0.46 -0.38 122.38 123.04
k 0.26 0.27 0.00 0.02 0.01 2.54 0.26 0.27
Gompertz L~ (mm) 118.62 118.47 0.18 0.00 -0.16 -0.13  118.41 119.20
k 0.44 0.45 0.00 0.01 0.00 1.09 0.43 0.44
L~ (mm) 126.34 125.52 0.60 0.00 -0.82 -0.66 125.73 127.22
Logistico k 0.23 0.24 0.01 0.04 0.01 3.22 0.22 0.24
t> (afios) 1.34 1.28 0.10 0.08 -0.06 -4.92 1.10 1.49
Johnson L~ (mm) 137.65 136.76 0.49 0.00 -0.89 -0.65 13745 138.49
k 0.49 0.50 0.01 0.02 0.02 3.27 0.48 0.49
L (mm) 137.37 136.07 3.19 0.02 -1.31 -0.96 13258 154.63
GVB k 0.07 0.07 0.01 0.19 0.00 4.81 0.02 0.09
o] 0.25 0.25 0.02 0.10 0.00 -1.94 0.20 0.29
to (afios) 1.78 1.81 0.22 0.12 0.03 1.40 1.46 2.38
L~ (mm) 137.38 134.50 3.32 0.02 -2.88 -2.14 134.07 153.14
to (anos) 1.78 1.71 0.25 0.15 -0.07 -4.30 1.34 2.30
B 3.95 3.92 0.48 0.12 -0.02 -0.62 3.21 5.10

Schnute

A 0.07 0.08 0.02 0.21 0.01 10.13 0.03 0.09
y1 47.19 50.15 3.36 0.07 297 5.92 45.30 48.73

y2 129.68 129.75 0.93 0.01 0.08 0.06 127.89 131.67
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Tabla V. Parametros e intervalos de confianza de los seis modelos de crecimiento estimados a partir de 2,000 simulaciones
Monte Carlo ajustados con maxima verosimilitud. Se excluyen los valores de fp de von Bertalanffy y Johnson, y t; de Gompertz

al registrar cero en el valor éptimo y en cada una de las simulaciones.

o
Modelo Parametro Valor Promedio E','r°r cv Sesgo o IC_ IC.
estandar Sesgo Inferior Superior

L. (mm) 121.06 120.77 0.28 0.002 -0.29 -0.241 120.80 121.54

von Bertalanffy

k 0.278 0.28 0.005 0.018 0.01 2.131 0.274 0.282

Gompertz L (mm) 117.47 117.26 0.23 0.002 -0.21 -0.177  117.24  118.06
k 0.455 0.460 0.006 0.013 0.005 1.052 0.446 0.462

L. (mm) 123.72 123.23 0.64 0.005 -0.497 -0.404 123.06 124.82

Logistico k 0.276 0.281 0.014 0.050 0.005 1.814 0.256 0.300
t2 (afios) 1.717 1.633 0.095 0.058 -0.084 -5.123 1.413 1.861

Johnson L (mm) 136.69 135.61 0.58 0.004 -1.08 -0.796  136.36  137.22
k 0.498 0.518 0.013 0.025 0.021 4.020 0.488 0.501

L. (mm) 134.20 133.81 2.58 0.019 -0.387 -0.289 129.94 140.84

GVB k 0.084 0.083 0.016 0.192 -0.001 -0.927 0.047 0.110
o 0.279 0.269 0.032 0.118 -0.010 -3.623 0.202 0.350

to (afos) 1.671 1.705 0.218 0.128 0.033 1.949 1.240 2.231

L (mm) 134.20 131.98 3.52 0.027 -2.22 -1.683  129.13  142.48

to (afios) 1.671 1.522 0.258 0.170 -0.149 -9.803 1.331 2.259

Schnute B 3.584 3.53 0.462 0.131 -0.057 -1.629 3.138 5.006
A 0.084 0.09 0.017 0.192 0.004 4.031 0.045 0.103

y1 49.128 51.63 2.822 0.055 2.499 4840 48.260 50.050

y2 128.661 129.10 1.023 0.008 0.436 0.337 126.421 128.150
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7.5.Criterio de seleccion de los modelos
Se observaron divergencias en el veredicto del mejor modelo descriptor del
comportamiento de los datos dependiendo del método que se abordé para el ajuste

de los modelos a los datos.

Suma de cuadrados residuales

De acuerdo al criterio de Akaike, el veredicto del mejor modelo que describe el
crecimiento individual es compartido por Schnute y GVB. Ambos modelos tienen el
mismo peso de evidencia a su favor (w; % = 44.42 %). En Segundo lugar se
encuentra el modelo de Johnson (w; % = 20.06 %), que al obtener un valor de A;=
2.8 nos indica que aun es posible realizar inferencias con este modelo acerca del
crecimiento individual de esta poblacion. Por otro lado, el SBC selecciond como
mejor modelo a Johnson. Este modelo emplea tres parametros a diferencia de

Schnute y GVB que utilizan cuatro.

Maxima verosimilitud

En este caso el modelo ganador es el de Gompertz con porcentaje de evidencia
a su favor (w%) cercano al 100% Este resultado es apoyado por el SBC el cual
selecciond de igual manera a Gompertz como mejor descriptor del crecimiento
individual de la poblacion de almeja generosa de Punta Canoas. De acuerdo a
ambos criterios no hubo ningun otro modelo que se aproximara a describir de
manera adecuada la relacion talla a la edad de las almejas al ser comparados con

Gompertz.

El resumen de los valores estimados de AIC, A; y w; del ajuste con SCR se
muestran en la Tabla VI, mientras que los estimados para maxima verosimilitud se

muestran en la Tabla VII.
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Tabla VI. Modelos de crecimiento ajustados por SCR clasificados por el criterio de
informacién de Akaike (A/C), diferencias de Akaike (4)), porcentaje de pesos de Akaike

(w; %) y criterio Schwartz-Bayesiano (SBC).

Modelo 0i AlC Ai wi % SBC
Schnute 4 1160.5 0.0 44.42% 1172.8
GVvB 4 1160.5 0.0 44.42% 1172.8
Johnson 3 1163.2 2.8 11.15% 1172.0
Logistico 3 1178.3 17.8 0.00% 1187.0
von Bertalanffy 3 1189.6 291 0.00% 1198.4
Gompertz 3 12321 71.7 0.00% 1240.9

Tabla VII Modelos de crecimiento ajustados por maxima verosimilitud clasificados por el
criterio de informacion de Akaike (A/C), diferencias de Akaike (4;), porcentaje de pesos de
Akaike (w; %) y criterio Schwartz-Bayesiano (SBC).

Modelo 0i AlC A; wi % SBC
Gompertz 3 1085.3 0.0 99.99% 1096.1
Logistico 3 1125.2 39.9 0.00% 1135.9
von Bertalanffy 3 1127 .4 421 0.00% 1138.2
Johnson 3 1152.4 67.1 0.00% 1163.2
GVB 4 1157.0 71.7 0.00% 11714
Schnute 4 1157.0 71.7 0.00% 11714

7.6.Comparacion de modelos de crecimiento y atributos de las
poblaciones
La comparacién cualitativa de los valores promedio de longitud de concha, peso
total y edad entre las poblaciones de P. generosa a lo largo de su ambito de
distribucion, mostré que las estimaciones obtenidas para la poblacién de Punta
Canoas fueron menores a aquellas estimadas en localidades mas nortefias (Figura
9); los promedios, como sus respectivos intervalos de confianza, jamas se
sobreponen. Los valores mas cercanos fueron 119.4 + 1.79 mm para longitud de
concha, 599.6 + 21.4 g para el peso vivo total y 19.6 + 1.53 afios para la edad, todos

ellos reportados en localidades de Columbia Britanica, Canada.
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Figura 9. Comparacién entre promedios de longitud de concha (a), peso total vivo (b) y edad
(c) para P. generosa a lo largo de su extension geografica. 1. Punta Canoas; 2. Islas
Coronado y San Quintin, México (Calderon-Aguilera et al., 2010); 3-9. Areas de Columbia
Britanica (Bureau et al., 2003), 10. Zona de captura en Washington (Hoffman et al., 2000;
Goodwin y Pease, 1991). El recuadro gris denota las estimaciones de las localidades

nortenas
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Comparativamente, los mejores modelos de crecimiento seleccionados por AIC
y SBC, y von Bertalanffy de Punta Canoas describieron un patréon de crecimiento
diferente a los estimados para poblaciones nortefias. Las suposiciones y
propiedades estadisticas de los modelos de crecimiento utilizados en esta
comparacion no permitieron un analisis cuantitativo de sus diferencias. Sin
embargo, las curvas de crecimiento estimadas con el modelo de von Bertalanffy
para las poblaciones nortefias mostraron (Figura 10): a) una rapida fase de
crecimiento durante un mayor intervalo de tiempo, b) una mayor longitud de concha
asintética, ¢) un parametro tp altamente variable que oscilé de -3.19 a 0 (Tabla 1),
denotando que este parametro fue usado arbitrariamente o que este valor es
limitado debido a la ausencia de informacién de talla a la edad para las primeras
clases de edad. Se observo un patrén de crecimiento similar al de Punta Canoas en

las localidades de Gabriola Island, CB, y Hood Canal, WS (Figura 9).
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Figura 10. Comparacion entre los cuatro modelos de crecimiento seleccionados como
ganadores y el von Bertalanffy para P. generosa de Punta Canoas, con respecto a las

curvas de crecimiento (von Bertalanffy) de poblaciones nortefias.



45

8. DISCUSION

El estudio de las poblaciones a traves del analisis de sus atributos, tales como tallas,
edades, crecimiento, reclutamiento, reproduccion y mortalidad permiten hacer
inferencias de su comportamiento frente a situaciones particulares del ambiente y
su explotacion; de tal manera, la generacion del conocimiento biolégico de una
especie es la unica herramienta disponible para planificar su aprovechamiento y
determinar los posibles cambios en su biomasa (Ulltang, 1996; King y McFarlane,
2003; King, 2007). En este sentido, y con el fin de realizar una discusion profunda
de los resultados obtenidos de la poblacion de la almeja P. generosa de Punta
Canoas, esta secciodn sera discutida considerando cuatro puntos relevantes para su
interpretacion. En el primero se abordara el proceso de validacion del método de
determinacion de edad, por ser este el mecanismo de certidumbre para la correcta
asignacion de edad y su subsecuente analisis para la determinacién de parametros
de crecimiento individual. En el segundo se analizara la estructura poblacional,
referida en este estudio por la composicién de longitudes de concha, pesos totales
y edades, mismas que seran contrastadas con poblaciones de la misma especie en
latitudes mayores. El tercer punto abordara el analisis del crecimiento individual de
esta especie mediante el uso de un enfoque de modelos multiples para la
determinacion de los parametros que mejor se ajusten a su patrén de crecimiento.
Finalmente, los resultados se analizaran de manera global desde un enfoque
macroecologico para proponer la hipétesis que indica que la poblacion de P.
generosa de Punta Canoas se encuentra proxima a su limite sur de distribucion, y

por ello requiere de consideraciones particulares para su aprovechamiento.

8.1.Validacién

Los estudios que involucran la determinacion de edad estan invariablemente
acompanados de varias fuentes de error que pueden tener fuertes efectos sobre el
calculo de la estructura de edad (Campana, 2001). Es por ello que la verificacion de

la precision y la validacion del método de lectura deben de ser cuantificados
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En este estudio, la precision de las lecturas de edad de las almejas se realiz6 con
un 2.62% con base en el coeficiente de variacién. Si bien no se tiene un consenso
general del valor de referencia aceptable para este coeficiente, algunos estudios
que involucran la lectura de edad en organismos a partir de estructuras duras han
considerado el 5% de error como el valor maximo aceptable (Laine et al., 1991;
Campana, 2001; Kilada et al., 2007). Con base en lo anterior, puede considerarse

que las estimaciones de edad fueron realizadas con un bajo valor de error.

Si bien la precision se encuentra influenciada por la habilidad de las personas
que realizan las lecturas, un factor importante a considerar es la especie analizada
y la naturaleza de la estructura empleada en las lecturas (Campana, 2001). En este
sentido, las estructuras empleadas y su procedimiento de lectura son consistentes
con la premisa de ofrecer lecturas precisas. Anteriormente, este procedimiento que
incluye el uso de grafito para revelar bandas de crecimiento en secciones del
ligamento de la concha ofrecio excelentes resultados de precision en P. globosa de

Bahia Magdalena, donde se estimo6 un valor de CV de1.15 (Gonzalez-Pelaez, 2013).

Por su parte, la validacion en la formacién anual de las lineas de crecimiento en
el género Panopea se ha realizado mediante diversos métodos: la ubicacion de la
ultima linea completa de crecimiento en relacion al margen de crecimiento de la
concha (Shaul y Goodwin, 1982), el conteo de anillos de crecimiento de organismos
de edad conocida (Shaul y Goodwin, 1982; Gribben y Creese, 2005), las diferencias
entre la estructura de edades de areas virgenes y areas impactadas (Shaul y
Goodwin, 1982), empleando la técnica del radiocarbono '“C (Vadopalas et al., 2011)
y mediante la implementacion de la dendrocronologia (crossdating) (Black et al.,
2008; Calderon-Aguilera et al., 2010; Cortez-Lucero et al., 2011; Lochead et al.,
2012b). En este estudio se empled por primera vez el /IM como método de
validacién. En comparacion a los anteriores procedimientos, el //M brinda la ventada
de que se utilizan las mismas secciones de concha que fueron empleados

previamente en la determinacion de la edad, por lo que resulta ser un método mas



47

economico. Debido a que las estructuras empleadas satisfacen los requerimientos
para la obtencién de este indice, su aplicacion puede generalizarse a otras
poblaciones a fin de identificar aspectos finos en la formacion de bandas de
crecimiento en diferentes regiones. Este procedimiento se realizé en Serripes
groenlandicus (Bruguiere, 1789), mostrando ser exitoso en la validacién de la edad

en moluscos bivalvos de vida larga (Kilada et al., 2007).

El analisis de ANOVA de los valores del /[IM evidenci6 que hay cambios
significativos (P < 0.001) en la progresién mensual del incremento de la banda de
crecimiento durante un periodo anual, lo que indica que se pueden identificar etapas
de inicio y culminacién en la formacién de estas bandas. Los mayores valores se
presentaron durante los meses de junio y octubre de 2011, sugiriendo que es
durante la temporada de verano cuando se completa la formacién de la banda de
crecimiento. Pese a la utilidad de una prueba estadistica como el analisis de ANOVA
para realizar una descripcion del /IM (Campana, 2001), ésta no indica si existe una

periodicidad en la formacion de las lineas de crecimiento (Okamura et al., 2013).

El problema anterior se resolvié al emplear un modelo sinusoidal que otorgara
certidumbre acerca de la presencia de un ciclo anual. Este método permitid
determinar que la formacion de la linea de crecimiento en las conchas de almeja
generosa de Punta Canoas se presenta efectivamente durante un ciclo anual (Q =
12.16 meses). Por lo tanto, la validacién de la formacion anual de las lineas de
crecimiento de las almejas de esta poblacion confiere certidumbre en la
determinacion de la edad de los organismos, el cual es un componente central para
la modelaciéon del crecimiento individual entre otros parametros bioldgicos
(Campana, 2001; Lochead et al., 2012b).

8.2.Estructura poblacional
Pese al amplio ambito de distribucion de P. generosa, que abarca toda la regién

templada del Pacifico nororiental (Coan et al., 2000; Leyva-Valencia et al., 2012;
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Gonzalez-Pelaez et al., 2013), la mayoria de los estudios realizados se han
efectuado principalmente en poblaciones localizadas en las costas de Columbia
Britanica en Canada y de Washington, Estados Unidos, habiéndose realizado hasta
el momento so6lo uno en México. A pesar de la distancia geografica entre las
poblaciones estudiadas, su estructura de tallas y edades resultdé parecida,
sugiriendo una similitud en estos atributos. En el caso de la poblacién de Punta
Canoas, los resultados del presente trabajo de investigacion evidenciaron
diferencias sustanciales en sus atributos poblacionales respecto a los reportes

anteriores.

La estructura de tallas conformada por organismos pertenecientes a las capturas
comerciales en la localidad de Punta Canoas es unimodal y similar a la reportada
en localidades cercanas ubicadas en Islas Coronado y San Quintin (Calderon-
Aguilera et al., 2010). Sin embargo, una importante diferencia respecto a otras
poblaciones es que la distribucion de tallas de estas almejas tiende a estar desviada
hacia la izquierda, sugiriendo que esta poblacidn presenta menores tallas. Las
longitudes de la concha oscilaron para esta poblacién entre los 80.5 mm para el
espécimen mas chico registrado y 146.0 mm para el mas grande, con un promedio
de 113.5 mm. Comparado con poblaciones mas nortefas, este promedio result ser
menor que los reportados para Columbia Britanica (119.4-169.2 mm; Bureau et al.,
2002), Washington (120-168 mm; Hoffman et al., 2000) y para las poblaciones de
Baja California, siendo de 133 mm para Islas Coronado y de 132 mm para San
Quintin (Calderon-Aguilera et al., 2010) (Figura 9a). Al igual que lo observado en la
longitud de la concha, los pesos registrados fueron menores, con valores minimos
y maximos de 102.8 y 1091.8 g y promedio de 511.8 g. Comparativamente, en
Columbia Britanica el peso promedio de las almejas oscilo entre 730.7 — 1509.9 g
(Bureau et al., 2002), en Washington se registré un promedio de 872.2 g (Goodwin
y Pease, 1991), mientras que en San Quintin e Islas Coronado en Baja California el
peso promedio combinado para ambas poblaciones fue de 763.6 g (Calderon-
Aguilera et al., 2010) (Figura 9b).
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Por su parte, las edades registradas en este estudio oscilaron entre los 4 y 25
afios con un promedio de 12.5 afios. Estos registros difieren a lo observado en
Columbia Britanica (la edad promedio fluctud entre 14.5 y 72.2 afios; Bureau et al.,
2002), en Washington (promedio de 46 afos; Bradbury y Tagart, 2000), y en Baja
California (promedio de 31.5 afios para Islas Coronado y 27.6 afos para San
Quintin; Calderon-Aguilera et al., 2010) (Figura 9c). Una de las caracteristicas mas
significativas de P. generosa es su prolongada longevidad, como lo demuestra la
presencia de individuos que ha sido posible datar en mas de 100 afos de edad en
las costas de Columbia Britanica y Washington (Shaul y Goodwin, 1982; Sloan y
Robinson, 1984; Hoffman et al., 2000; Bureau et al., 2002; Campbell y Ming, 2003;
Campbell et al., 2004). Esta particularidad no se observa en la poblacion de Punta
Canoas, donde la maxima edad registrada fue de 25 anos. Las caracteristicas del
patron de la estructura de edades son consistentes con una poblacién en la que se
observa reclutamiento constante (Gonzalez-Pelaez et al., 2014). Es decir, hay
representatividad en todos los grupos de edad a partir de que su captura es posible

(mayores a cinco afios de edad).

8.3.Modelacién del crecimiento individual
El ajuste de modelos mediante SCR ha sido un método ampliamente utilizado en
diversas disciplinas, teniendo mucho éxito debido a la confianza que genera en las
estimaciones y en los minimos requerimientos en los supuestos de la distribucién
de los datos (Hilborn y Mangel, 1997). Por su parte, el método de maxima
verosimilitud ha obteniendo bastantes adeptos como mecanismo de ajuste ya que
presenta varias propiedades Optimas para la estimacion de parametros como lo son
la suficiencia, consistencia, eficiencia e invariancia en la parametrizacion y a que
realiza consideraciones acerca de cémo se originan y se distribuyen los errores
aleatorios (Hilborn y Walters, 1992; Myung, 2003; Wang y Liu, 2006). En el presente
trabajo de tesis el ajuste de los modelos de crecimiento a los datos de talla a la edad

se realiz6 con ambos métodos, lo que permitié realizar una comparacion entre ellos.
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En esencia, los parametros estimados con ambos mecanismos de ajuste deberan
ser los mismos siempre y cuando las observaciones sean independientes y estén
normalmente distribuidas con una varianza constante (Hilborn y Mangel, 1997;
Myung, 2003). Al comparar los modelos entre si, los parametros obtenidos no son
los mismos con SCR y maxima verosimilitud. Se observa el patron de una mayor
estimacion de L~ por parte de SCR, mientras que por maxima verosimilitud en
general se presentaron mayores valores para k (Tabla IV-V). No obstante que los
valores de los parametros fueron diferentes dependiendo del método de ajuste,

visualmente se describen curvas tedricas similares (Figura 8).

Ha sido notable que el veredicto de los criterios de seleccion fue distinto
dependiendo del mecanismo de ajuste. En el caso de los modelos ajustados por
SCR, el AIC seleccion6 como ganadores a GVB y Schnute con el mismo peso de
Akaike para ambos (w; = 44.42). Lo anterior se interpreta en que ambos modelos
son igual de efectivos al momento de explicar los datos observados de talla a la
edad. La similitud entre ambos modelos en cuanto a su comportamiento y
parametros radica en que Schnute es un modelo integral que incluye al GVB como
caso especial cuando los parametros 8y A son mayores a cero (Caso 1). En esencia,
ambos modelos describen la misma curva de crecimiento, pero empleando
diferentes conjuntos de parametros (Schnute, 1981). En contraste, el veredicto del
criterio SBC para los modelos ajustados por SCR posicioné a Johnson como
ganador. El desacuerdo en el veredicto emitido por ambos criterios es reflejo de la
magnitud con que cada método penaliza el numero de parametros que emplean los
modelos candidatos. AIC es un mecanismo de seleccion que brinda un balance
entre el ajuste y la parsimonia, pero que en comparacion con el SBC, es un criterio
que tiende a escoger modelos con un mayor numero de parametros (Quinn Il y
Deriso, 1999). SBC es mas riguroso respecto al uso de parametros adicionales ya
que implementa el logaritmo natural del numero de datos como término de

penalizacion, por lo que es mas probable que seleccione un modelo mas
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parsimonioso que el AIC (Quinn Il y Deriso, 1999; Wang y Liu, 2006). De esta
manera, Johnson es favorecido por el SBC al emplear tres parametros en su
ecuacion, posicionando a Schnute/GVB como modelos alternativos ya que emplean
un mayor numero de parametros en su formulacién (cuatro). Kuha (2004)
recomienda que cuando los veredictos de los criterios de seleccion no presenten el
mismo resultado se continde con la busqueda de modelos candidatos hasta
encontrar uno que sea favorecido tanto por A/IC como por SBC. A diferencia de lo
observado anteriormente, los veredictos de los criterios de seleccion sobre los
modelos ajustados por maxima verosimilitud fueron concordantes en seleccionar a
Gompertz como el mejor modelo candidato, dando certidumbre sobre la robustez

de la decision.

De manera global, y sobre la base de procedimientos estadisticos robustos, los
resultados arrojaron dos patrones tedricos como mejores descriptores del
crecimiento individual de P. generosa en Punta Canoas. El analisis profundo de la
particularidad de cada patron permite identificar aspectos especificos de la especie
en la region de estudio, considerada la mas surena (Gonzalez-Pelaez et al., 2013),
asi como similitudes y divergencias respecto al conocimiento previo y que permite
evidenciar la magnitud del problema al confrontar métodos de solucion y criterios de

seleccion en busca del mejor balance entre el ajuste y la parsimonia.

En el primer caso, el patron descrito por el modelo de Gompertz obtenido
mediante ajuste por maxima verosimilitud, indica una fase de crecimiento acelerado
que ocurre durante los primeros siete afios de edad, alcanzando la asintota proxima
a los 10 afnos (L~ = 117.47 mm). Este comportamiento es similar al patron descrito
por el modelo de von Bertalanffy, en el cual se indica que la fase de crecimiento
acelerado ocurre durante los primeros 10 afios de vida y posteriormente continua a
una tasa considerablemente menor hasta alcanzar su asintota (Shaul y Goodwin,
1982; Hoffman et al., 2000; Bureau et al., 2002, 2003; Campbell y Ming, 2003;
Campbell et al., 2004; Calderon-Aguilera et al., 2010). En el segundo caso, el patron
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descrito por los modelos de Schnute y Johnson, obtenidos mediante ajuste con
SCR, la fase de crecimiento acelerado se mantiene préximo a los 10 afios de edad,
posteriormente decrece a una menor tasa que se prolonga mas alla de la edad
maxima registrada (25 afos) para alcanzar su asintota (L- = 137 mm), Este patrén
de crecimiento coincide en cierta forma con lo indicado por Bureau et al. (2002) en
P. generosa de Columbia Britanica, donde posterior a la fase de crecimiento
acelerado observado durante los primeros 10 afios de edad, el crecimiento continua

a una tasa menor que se mantiene durante al menos 10 afios mas.

La diferencia en los patrones observados lleva de manera natural a confrontar
las estrategias de solucidn y sus criterios de seleccion, respecto a cual método
ofrecio la mejor representacion del crecimiento individual de P. generosa de la
poblacién de Punta Canoas. La complejidad de esta tarea reside en la ausencia de
un procedimiento estadistico establecido para casos en los que se llega a diferentes
modelos con diferentes procedimientos. En esta situacion se consideré como
criterio basico de desempate la distancia cuadratica de la longitud observada y la
estimada por los tres modelos ganadores (Tabla VIIl). Este es un elemento valido
ya que ofrece el grado de aproximacion del modelo tedrico para explicar el
comportamiento real de los datos. De esta manera se observo que el modelo que
obtuvo un mejor ajuste a los datos observados fue Schnute con cuatro parametros,
seguido del modelo de Johnson que posee una formulacion mas sencilla de tres
parametros. Considerando que la diferencia entre ambos modelos es menor al 2%
de distancia cuadratica, se esperaria que el modelo que mejor describe el
crecimiento individual de P. generosa de Punta Canoas sea el de Johnson, al reunir

un mejor balance ente los criterios de ajuste y parsimonia.

Independientemente del patron descrito, las estimaciones de talla a la edad para
P. generosa de Punta Canoas mostraron un crecimiento mas lento que aquellas
estimadas para mayores latitudes (Figura 9). En promedio, las almejas de

poblaciones de mayores latitudes son mas grandes cuando tienen la misma edad.
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Por ejemplo, individuos de 5, 10 y 20 afios tuvieron promedios de longitud de concha
de 103 mm, 131 mm y 143 mm respectivamente. En contraste, las estimaciones de
longitud de concha para las almejas de Punta Canoas mostraron valores de 91 a 94
mm, 111 a 115 mm, 117 a 126 mm para las mismas edades. Las poblaciones de
Gabriola Island, CB, y Hood Canal, WS mostraron ser excepciones en esta
tendencia, con tallas menores a la edad, sin embargo para organismos de mas de
20 afios el resultado fue diferente. De acuerdo a Campbell y Ming (2003) y Hoffman
et al. (2000) el lento crecimiento reportado en estas zonas puede estar atribuido a
hidrodinamicas locales particularmente fuertes (viento y olas), al tipo de sustrato
(grava y lodo), y a la presion por pesca. Como consecuencia, la longitud asintética
resulta ser un parametro muy variable, incluso entre zonas geograficamente
cercanas; los registros indican que este parametro oscila entre 135.2 — 161.0 mm
para Columbia Britanica (Bureau et al., 2002; Campbell y Ming, 2003) y 143 mm en
Washington (Hoffman et al., 2000).

Tabla VIII. Distancias cuadraticas de los modelos ganadores a los datos observados.

Modelo Método de ajuste Crlterlq ,de Distancia cuadratica
seleccién
Schnute SCR AlC 19371.31
Johnson SCR SBC 19717.46
Gompertz Maxima verosimilitud AIC/SBC 25774.90

8.4.Consideraciones generales de P. generosa en Punta Canoas

A las poblaciones ubicadas en los margenes del ambito de distribucion de la
especie se les atribuye la cualidad de estar sometidas a un mayor estrés fisico y
biolégico que afecta atributos como estructuras de talla y edad, reproduccion,
reclutamiento, mortalidad y crecimiento individual (Gaston, 2009; Sexton et al.,
2009). De manera particular, el estudio realizado en la poblacién de P. generosa
ubicado en su limite de distribucion muestra atributos poblacionales diferentes
respecto a sus contrapartes de mayores latitudes: pesos y longitudes menores,

estructura de edad compuesta por organismos mas jovenes, y un menor crecimiento
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individual, lo cual confirma la declaracion anterior.

La presencia de organismos de menores tallas en Punta Canoas respecto a las
poblaciones de mayores latitudes sugiere que hay una disminucion en el tamafo
corporal conforme se avanza hacia el limite sur de su distribucion. Estos resultados
parecen adecuarse a lo sefalado en la regla eco-geografica de Bergmann, definida
por Blackburn et al. (1999) como la relacion positiva entre la masa corporal de una
especie y la latitud donde encuentra. En general, esta regla manifiesta que los
organismos que habitan en latitudes mas altas tienden a presentar mayores tallas
que aquellos ubicados en latitudes mas bajas. El empleo de la latitud para ser
correlacionada con el tamafo corporal de los organismos y otros atributos se debe
a que varios de los gradientes ambientales a gran escala estan asociados con la
latitud, como por ejemplo la temperatura y la estacionalidad (Zhang y Payne, 2012).
En este sentido, la poblacion de P. generosa de Punta Canoas al estar ubicada en
la menor latitud de su distribucion geografica estaria sometida en principio a un
régimen de mayores temperaturas respecto a las poblaciones ubicadas al norte.
Ademas, la zona experimenta el efecto de transicibn entre las provincias
zoogeograficas Californiana (prevalecientemente templada) y Panamica (de
caracteristicas tropicales) (Bernard et al., 1991), lo que ocasiona fluctuaciones en
variables bidticas y ambientales. En especifico, la temperatura es un factor
condicionante para la eficiencia en el crecimiento; en condiciones mas calidas hay
una mayor demanda energética para solventar los procesos de mantenimiento de
los organismos por lo que disminuye la energia disponible para su crecimiento
(Chauvaud et al., 2012).

De manera general, la estructura de edades de la poblacion de Punta Canoas
indica ser en promedio mas joven respecto a otras localidades, lo que sugiere que
hay una mayor mortalidad natural en estos organismos. Los estudios que han
evaluado este parametro en poblaciones de Columbia Britanica, Washington y Baja

han concluido que ésta en efecto es muy baja, atribuible a que al llegar a etapas
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adultas carecen de depredadores al permanecer enterradas en el sustrato
(Bradbury y Tagart, 2000; Zhang y Campbell, 2004; Calderon-Aguilera et al., 2010).
Dado que la estrategia de vida de P. generosa la hace practicamente inalcanzable
a los depredadores, y que hay evidencia de que en los limites de distribucion de las
especies hay una menor supervivencia debido a la interaccidon de eventos
ambientales y de la disponibilidad de recursos (Ebert et al., 1999; Gaston, 2009),
pareceria que la ausencia de individuos de mayores edades en esta poblacion esta
relacionada unicamente a las condiciones ambientales. Desde un punto de vista
fisiologico, la tolerancia a condiciones extremas de temperatura esta relacionada
con la capacidad de evitar la desnaturalizacién de las proteinas y con la eficiencia
de la respiracion celular (Sgrensen et al., 2003; Fangue et al., 2006; Jansen et al.,
2007; Portner y Knust, 2007). De esta manera la estructura de edades de la
poblacion estaria condicionada hacia los organismos mas jovenes, ya que los
organismos de mayor tamafio y por consiguiente, de mayor edad, son mas
susceptibles a eventos extremos de temperatura (Somero, 2002; Poértner y Knust,
2007; Cheung et al., 2012).

De manera global, se le ha atribuido a los cambios en los regimenes de
temperaturas del mar las migraciones de diversas especies de peces e
invertebrados tipicamente templadas hacia mayores latitudes o profundidades en
donde se encuentran aguas con temperaturas mas propicias, modificando con ello
su ambito de distribucion (Perry et al., 2005; Jansen et al., 2007; Cheung et al.,
2013). Como resultado, los margenes de distribucion se vuelven mas dinamicos,
expandiéndose y contrayéndose como respuesta a las condiciones ambientales a
las cuales estan sometidos los organismos (Case y Taper, 2000; Sexton et al.,
2009). Si las condiciones ambientales a las cuales esta sometido el actual margen
de distribucion sur de P. generosa se vuelven mas adversas como resultado del
cambio climatico, esto provocaria una mayor restriccion en su crecimiento y

supervivencia.
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En el presente estudio se ha discutido ampliamente que los atributos
poblacionales observados en P. generosa de Punta Canoas la distinguen de
aquellas ubicadas cerca de su nucleo de distribucidon geografica de la especie; las
diferencias en tallas, edades y crecimiento son notorias aun con respecto a las
poblaciones estudiadas en el Pacifico Mexicano. Las particularidades de esta
poblacién y su estado de explotacién comercial deben verse reflejadas en el marco
normativo que regula su aprovechamiento. Las medidas cautelares establecidas
deberan de considerar que esta poblacion esta sujeta a factores estresantes del
medio, favoreciendo su vulnerabilidad a los efectos de la pesca. La implementacion
de una talla de minima captura (130 mm de longitud de concha), ha resultado ser
inoperante para la poblacion ya que de acuerdo a este estudio menos del 20% de
los organismos reune esta caracteristica. Asi mismo, con base en el modelo de
crecimiento los organismos que alcanzan esta talla superan los 20 afos de edad.
De manera coincidente, Calderon-Aguilera et al. (2010) cuestionan la aplicacion de

esta medida precautoria para poblaciones de mayor longitud y edad promedio.
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. CONCLUSIONES

Las bandas de crecimiento observadas en secciones del ligamento de la concha

de P. generosa presentaron una periodicidad anual en su formacion.

La poblacion de P. generosa de Punta Canoas presenté promedios de 113.5 +
13.5 mm de longitud de concha, 511.8 + 158.1 g de peso total y 12.5 £ 4.7 afos
de edad.

La aplicacién del Mll con base en SCR y maxima verosimilitud indicaron que el
modelo Schnute, Johnson y Gompertz son los mejores descriptores para el
crecimiento de P. generosa en esta poblacion, siendo el modelo de Johnson el

que presenta un mejor balance entre el ajuste y la parsimonia.

Los atributos poblacionales de longitud, peso, edad y el patrén de crecimiento
individual de P. generosa de Punta Canoas son los menores registrados para la
especie, y son consistentes con los de una poblacion ubicada cerca de su limite

de distribucion.
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11. ANEXOI

Simulaciones Monte Carlo del modelo sinusoidal del /IM de P. generosa.
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Simulaciones Monte Carlo de los seis modelos empleados en el método de

inferencia de modelos multiples ajustados con SCR: von Bertalanffy (a), Gompertz

(b), Logistico (c), Johnson (d), Generalizado de von Bertalanffy (e) y Schnute (f).
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13. ANEXOII
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Simulaciones Monte Carlo de los cinco modelos empleados en el método de

inferencia de modelos multiples ajustados con maxima verosimilitud: von Bertalanffy

(a), Gompertz (b), Logistico (c), Johnson (d), Generalizado de von Bertalanffy (e) y

Schnute (f).
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14. ANEXO IV
Cartas de aceptacion de articulos sometidos derivados del presente trabajo de
investigacion:

1) Sinusoidal function modeling applied to age validation of geoduck clams
Panopea generosa and P. glODOSa.................ccouuuuuuiiiiiiiiiiiiiiiiiiee e 75

2) Geoduck clam Panopea generosa growth at its southern distribution limit in
North America using multi-model inference approach............cccccccceeeeen. 76
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