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Dra. 

Dirlector de Tesis 

Se compararon las características biométricas de la 
concha y se estimó la variación génica en las poblaciones de 
Littorina keenae Rosewater, 1978 y L. scutulata Gould,. 1849 
de dos localidades de la costa de Ensenada, Baja California, 
México. Se encontró una considerable variabilidad en los 
tamaños de la concha en ambas especies y localidades. 
Particularmente, L. keenae presentó diferencias en función de 
su ubicación en el intermareal. Ambas situaciones reflejan 
diferencias locales. Las poblaciones de L. keenae no 
mostraron diferencias morfológicas entre localidades, y en la 
localidad de Punta Morro las diferencias entre el nivel de 
recio de marea y el nivel medio fueron menores. La variación 
génica de L. keenae y L. scutulata resultó comparativamente 
baja con respecto a otras especies del género, en función de 
la muestra genética analizada. En L. keenae los loci 
polimórficos fueron AKP-1 y EST-2 y en L. scutulata sólo AKP-
1. Los valo;es promedio de P (0.95) y He fueron 20% y .099 ±
.071, y 101, y .017 ± .014, para L. keenae y L. scutulata 

respectivamente. Existe una elevada deficiencia de 
heterocigosis en todas las poblaciones. Ambas especies 
presentaron intraespecíficamente una alta similitud genética 
e interespecificamente una apreciable diferenciación. Además, 
L. keenae presenta una escasa estructuración genética de sus
poblaciones y L. scutulata una elevada estructuración, la
cual puede estar asociada al tamaño de la muestra.
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BIOMETRIA y VARIABILIDAD GENETICA DE Littorina keenae 

Rosewater, 1978 y L. scutulata Gould, 1849 (GASTROPODA: 

PROSOBRANCHIA) EN DOS LOCALIDADES DE LA COSTA DE ENSENADA, 

BAJA CALIFORNIA, MEXICO. 

I. INTRODUCCION

La variabilidad es un rasgo común de los organismos que 

se puede presentar en sus características fisiológicas, 

etológicas, morfológicas y genéticas. Esta última clase de 

variabilidad, así como las características genéticas en si 

mismas reflejan, según Dobzhansky et al. (1980) ,· la forma 

como las poblaciones de organismos han reaccionado y están 

reaccionando frente a los cambios ambientales. 

Lo anterior puede conducir finalmente a la adaptación, e 

indica por lo tanto que la eficacia biológica de un organismo 

está determinada por la interacción entre su fenotipo y la 

totalidad de su entorno ambiental (Pianka, 1982). 

En este sentido, una herramienta importante de la 

biología de las poblaciones que ayuda a entender la relación 

de los organismos y su medio, es el análisis de alguna de las 

clases de variabilidad que presentan, lo cual puede sentar 

las bases de una comprensión biológica más profunda. 
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En el presente estudio se analizan características 

biométricas y genéticas de Littorina keenae Rosewater, 1978 y 

L. scutulata Gould, 1849, especies representativas en la 

región de uno de los géneros de gasterópodos intermareales 

más comunes y abundantes en las zonas costeras rocosas (Keen, 

1971). Precisamente estas características del género son unas 

de las razones por las cuales algunas de sus especies podrían 

emplearse como indicadores ecológicos (Dixon 1983; Thorson, 

1946, citado por Janson, 1985), previo conocimiento del 

comportamiento biológico de una población o comunidad local 

determinada. 

otra 

contribuir 

ventaja de 

a revelar 

este 

los 

género 

efectos 

es que 

de la 

su estudio puede 

coexistencia de 

especies relacionadas estrechamente entre si, los cuales 

pueden manifestarse en términos de variabilidad a diferentes 

niveles biológicos, incluido el genético (Beardmore & Morris, 

1978). 

Entre estos efectos se han estudiado la variabilidad en 

la morfologia y el color de la concha en relación a la 

influencia de los componentes ambientales, pues el 

polimorfismo fenotipico es notable y particularmente 

frecuente en Littorina (Struhsaker, 1968; Behrens, 1972; 

Gooch, 1975; Sacchi y Voltolina, 1987). 
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En el aspecto biométrico de este estudio se comparan 

estadisticamente di versas medidas de las conchas, y en el 

genético se emplea la 

cual permite estimar 

comparación de electroferogramas, la 

la variabilidad genética de las 

poblaciones mediante el examen de las variantes proteínicas 

expresadas por los distintos individuos (Ayala, 1978). Este 

método es recomendable ya que permite con cierta precisión 

(Avise, 1974) el análisis simultáneo y rápido de varios genes 

en el mismo individuo (Pasteur et al., 1988). 
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II. ANTECEDENTES

Se han realizado diversos estudios en moluscos tomando 

en cuenta las características morfométricas de la concha y 

las características genéticas. Entre éstos podemos mencionar 

el estudio de Brock ·(1978), que se realizó con el fin de 

proponer un criterio morfológico y bioquímico para la 

separación taxonómica de dos especies de Cardium¡ el de 

Beaumont y Khamdan (1991) para definir el grado de parentesco 

de diversas poblaciones de la ostra perlera Pinctada radiata 

y el de Dillon y Davis (1980) en el cual se revisan las 

relaciones morfométrico-genéticas de varias 

prosobranquio dulceacuícola Goniobasis. 

poblaciones del 

Algunos otros 

estudios han observado la variabilidad en estos caracteres, 

para dos especies y sus zonas de hibridación, como el de 

Dillon y Manzi (1989), con las almejas Mercenaria mercenaria 

y M. campechiensis. 

Sin embargo, los estudios genéticos en relación a otros 

aspectos de la biología de moluscos han sido más variados y 

numerosos: se han utilizado para diferenciar poblaciones en 

función de su polimorfismo proteínico (Burton, 1983) y para 

establecer relaciones con la fecundidad (Gardner y Skibinski, 

1990) y con el aislamiento reproductivo (Johnson et al., 

1977). También se han usado para analizar la variación génica 
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en poblaciones afectadas por derrames de petróleo (Cole, 

1978), conocer la divergencia de especies simpátricas 

ecológicamente similares (Murphy, 1976) y la dirección de la 

migración larval (Burocker, 1983). Así como también, para 

revelar la influencia en la escultura de la concha (Largen, 

1971), la distribuci6n por zonas en el litoral (Wilkins, 

1977), la relación con la distribución geográfica a lo largo 

de la costa (Gooch et al., 1972), o bien para establecer 

relaciones filogenéticas (Burocker et al., 1979). 

En el caso particular de Littorina se han realizado 

diversos estudios a nivel morfométrico (Behrens, 1972; 

Vermeij, 1973; Chow, 1987), genético (Berger, 1972; Wilkins y 

O'Regan, 1980; Mastro et al., 1982) y ecológico (Janson, 

1982) 

Struhsaker (1968) señala 

intraespecifíca en la escultura de 

picta está genéticamente asociada 

que la variación 

la concha de Li ttorina 

con ciertas variaciones 

fisiológicas e indica que ambos tipos de variación se 

correlacionan a ambientes particulares del intermareal: las 

poblaciones con conchas lisas predominan en las partes bajas 

donde el choque de las olas es fuerte, y las formas 

esculpidas se encuentran sobre las zonas con choque ligero de 

las olas y de rocío. El estudio muestra que la progenie de 

padres de conchas ornamentadas tienen tasas de crecimiento 



más elevadas y menor mortalidad y 
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concluye que los 

principales factores de selección para las variaciones de la 

concha son la acción de las olas, la sumersión prolongada, la 

desecación, la alta temperatura y la salinidad extrema. 

Behrens (1972), con apoyo en estudios de campo y 

laboratorio, indica que Littorina scutulata es menos fácil de 

ser movida por la acción de las olas que L. sitkana que, con 

su forma redondeada y los surcos de su concha, ofrece más 

resistencia a las olas. 

Vermeij 

morfológicos 

(1973) 

de la 

en un 

concha en 

estudio sobre 

gasterópodos 

los patrones 

herbívoros del 

intermareal concluye que existen gradientes morfológicos en 

varias familias, incluída la de los Littorinidae. Es posible 

distinguir en algunas especies de litorínidos tropicales un 

incremento en el desarrollo de esculturas externas en la 

concha, así como un aumento en la altura de la espira 

siguiendo un gradiente desde las partes bajas del intermareal 

a las altas. Este gradiente se hace también evidente desde 

las latitudes templadas a las tropicales. 

Janson y Sundberg (1983) comparan morfométricamente dos 

poblaciones de L. saxati1is, una proveniente de una costa 

protegida y otra expuesta, relativamente cercanas entre sí. 
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Las poblaciones se encontraron separadas fenotípicamente sin 

traslape alguno. Sin embargo, otra población geográfica y 

ambientalmente intermedia abarcó biométr icamente a las dos, 

indicando una variación morfológica clinal del ambiente 

expuesto al protegido. 

Chow 

Littorina 

(1987) al 

scutulata 

analizar morfológicamente 

y L. plena encuentra 

conchas de 

que existen 

considerables variaciones intraespecíficas de tipo geográfico 

y de habitat, lo cual hace difícil la separación taxonómica 

de estas especies, cuando se consideran localidades 

diferentes. Sin embargo, mediante funciones estadísticas 

discriminantes, logró establecer para una localidad con costa 

expuesta, que cerca del 92% de los especímenes pueden ser 

correctamente separados. 

El método resulta de escasa efectividad cuando se toman 

en cuenta costas protegidas en el caso de L. plena, pero no 

con L. scutulata, donde la clasificación correcta tiene una 

efectividad del 86%. 

El género Littorina es un excelente grupo de organismos 

para estudiar los efectos de la dispersión sobre la 

diferenciación genética entre poblaciones, 

. especies del género tienen ciclos de vida 

ya 

con 

que las 

diferentes 

grados de dispersión larval (Purchon, 1968, citado por 
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saxatilis es 

ovoviviparo (Gooch, 1975), con un desarrollo completo que 

ocurre en la cavidad corporal de la hembra; L. angulifera es 

parcialmente ovovivipara, con desarrollo larval en la cavidad 

corporal de la hembra hasta que en la etapa de veliger es 

liberada a la columna de agua; L. littorea libera huevos 

directamente a la columna de agua, donde ocurre el desarrollo 

completo (Gaines et al., 1974). 

Las especies de este estudio, L. keenae y L. scutulata, 

junto con L. plena presentan un desarrollo planctónico 

(Behrens, 1992). 

En un estudio sobre la heterogeneidad interpoblacional 

de L. saxatilis y L. littorea se encontró una gran 

diferenciación geográfica en relación a las frecuencias 

alélicas de tres loci esterasa. La diferenciación geográfica 

fue mayor en la primer especie con respecto a la segunda 

(Berger, 1972, 1973). 

Gaines et al. (1974) hallaron para 20 poblaciones de L. 

angulifera la existencia de diferencias significativas en las 

frecuencias génicas del loci esterasa-2. No se encontró una 

asociación entre la distancia de las localidades muestreadas 

(islas) y la heterogeneidad genética, aunque las diferencias 
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fueron notables entre poblaciones a menos de 300 m de 

distancia. Sin embargo, se pudo establecer una asociación 

entre la latitud y una clina en la frecuencia de genes. 

Beardmore y Morris (1978) analizaron las relaciones 

entre la coexistencia· de L. li ttorea y L. rudj_s en siete 

localidades y la variación genética en diez loci. Encontraron 

una mayor heterocigosis (. 244) en la segunda especie y que 

los niveles de heterocigosis en ambas especies (junto con L. 

nigrolineata) son elevados en la parte alta de la costa. 

Wilkins y O'Regan (1980) comparan siete especies 

europeas de Littorina en función de los loci glucosa fosfato 

isomerasa (GPI) y fosfoglucomutasa (PGM). Para las especies 

gemelas L. rudis, L. neglecta y L. nigrolineata encuentran en 

ambos loci algunas diferencias en las frecuencias alélicas, 

pero en las especies simpátricas L. obtusata y L. mariae las 

diferencias en ambos loci son significativas. A su vez la 

variabilidad geográfica en estos loci es grande en L. rudis y 

L. littorea. Las altas heterocigosis en L. rudis y L. 

neglecta en GPI (.395 y .413, respectivamente) y PGM (.582 y 

.495, respectivamente) indican que la selección natural 

mantiene una alta variabilidad en estas especies. 
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Janson (1982) al estudiar poblaciones dimórficas de L.

saxatilis en localidades expuestas y protegidas distingue 

diferencias en las tasas de crecimiento de las conchas entre 

los dos morfos de la especie en un mismo habi tat y también 

encuentra diferencias dentro de cada mo'rfo entre ambientes 

protegidos y expuestos. Señala que aunque las tasas de 

crecimiento tienen un componente ambiental, las divergencias 

entre los dos morfos indican diferencias evidentemente 

genéticas. 

El estudio de Mastro et al. (1982) confirma por 

electroforesis la separación taxonómica basada en diferencias 

morfológicas y de desarrollo de L. scutulata y L. plena. 

Estos autores indican que de diez loci analizados ocho son 

polimórficos y que la similitud genética interespecífica es 

consistentemente más baja que la intraespecifica, promediando 

.707. Los loci fosfatasa ácida {ACP) y aspartato 

aminotransferasa {AAT) fueron monomórficos. 

Ward y Johnson {1985) al analizar morfométrica y 

genéticamente subpoblaciones simpátricas de L. saxatilis y L. 

arcana concluyen que aunque existen diferencias en las 

conchas de las mismas especies en si tíos diferentes, en un 

mismo sitio el traslape morfológico entre especies es muy 

ligero. De todas formas, cuando se muestrean especímenes de 
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dos sitios puede realizarse una razonable separación de las 

dos especies. Encuentran que L. saxatilis posee en sus 

subpoblaciones una mayor heterocigosis media por loci que L.

arcana y que de siete loci considerados un promedio de 88% de 

la variación se atribuye a la diversidad génica dentro de 

subpoblaciones y un 12% a la diversidad entre subpoblaciones. 

No se encentraron diferencias interespecíficas para las 

enzimas aspartato aminotransferasa (AAT) y fosfoglucomutasa 

(PGM) , pero se notaron diferencias marcadas en las 

frecuencias fenotípicas de esterasa-2. La heterocigosis en L.

saxatilis fue de .361 y en la de L. arcana resultó ser de 

.253. 

III. OBJETIVOS

Comparar las características biométricas de la concha en 

las poblaciones de Li ttorina keenae y L. scutulata en dos 

localidades de la costa de Ensenada, Baja California, México. 

Conocer la variación, distancia y similitud genética de 

las poblaciones de ambas especies. 
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IV. ASPECTOS BIOLOGICOS DE Littorina keenae y L. scutulata 

Los litorínidos se hallan entre los caracoles marinos 

más comunes del mundo y pocas son las áreas costeras rocosas 

que no los poseen adheridos desde el nivel medio de marea 

hasta la linea de marea al ta y nivel de rocío de marea. 

Probablemente sean un linaje ancestral para algunos de los 

caracoles terrestres actuales (Keen, 1971). 

El género Li ttorina aparece en la escala del tiempo 

geológico desde el Liásico (capas inferiores del Jurásico) 

hasta la actualidad (Black, 1976). 

La 

frente 

branquia 

dentro de 

rnonopectinada 

la concha, 

se 

la 

encuentra 

cual es 

colocada 

brillosa. 

al 

La 

superfarnilia tiene corno características una concha turbinada, 

de tamaño pequeño a mediano, 1 isa o con una escultura de 

incipiente a nodulosa, nunca espinosa. La abertura es 

completa y el opérculo es paucispiral (Keen, 1971). 

El opérculo bloquea efectivamente la abertura y de esta 

forma permite mantener dentro de la concha la suficiente 

humedad cuando el animal se encuentra retraído. Se alimentan 

de cobertura vegetal microscópica en la superficie de las 

rocas (Keen, op. cit.). 
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De acuerdo al Dr. Reíd, del Museo Británico de Historia 

Natural (comunicación personal), Littorina keenae se 

caracteriza pór una espiral de la concha baja, patrones 

negros y blancos irregulares, a veces bandeados; área 

desgastada en la zona parietal de la concha cercana a la 

columela; usualmente dos glándulas peniales en el macho. L. 

scutulata presenta una espiral al ta, patrones de coloración 

formando un mosaico azul y gris sobre un fondo olivo, a veces 

negro o blanco; usualmente la banda paleal basal está ausente 

y el pene presenta un filamento corto. 

En el anexo se incluye una síntesis compara ti va de la 

morfología y la distribución en el intermareal de L. keenae y 

L. scutulata de acuerdo a la literatura y este estudio.

IV.1 Ubicación taxonómica.

La clasificación taxonómica de L. keenae y L. scutulata 

según Keen (1971) y Keen y Coan (1974) es la siguiente: 

Clase Gastropoda 

Subclase Prosobranchia 

Orden Mesogastropoda 

Superfamilia Littorinacea 



Familia Littorinidae 

Género Littorina 

Especies L. keenae Rosewater, 1978 

L. scutulata Gould, 1849

IV.2 Distribución de especies de Littorina en la zona.

14 

En la Tabla I se indican las especies de Littorina 

distribuídas en la zona, según Ricketts y Calvin (1968), Keen 

(1971), Reid (1990a) y Behrens (1992). 
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Tabla I. Distribución geográfica de las especies de Littorina 
presentes en la costa noroccidental de Baja California. 

ESPECIES 11 
L. keenae Rosewater

L. modesta Philippi

L. plena Gould

L. scutulata Gould

DISTRIBUCION 

Oregon a Baja California. 

Ensenada,Baja California 
a Ecuador. 

Columbia Británica a 
Ensenada Baja California.* 

Alaska a Baja California. 

* La distribución en Ensenada, B. c. es indicada por
carta del Dr. Reid al Dr. Voltolina en 1991. Con autorización 
del Dr. Voltolina. 
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VI. METODOLOGIA

VI.1 Obtención de material biológico y transporte.

La localidad de Punta Morro fue visitada 

septiembre de 1993 y ·el área sur de La Bufadora, 

el 23 de 

el 27 del 

mismo mes. Ambas localidades fueron visitadas nuevamente el 

17 y 22 de octubre con el fin de obtener material biológico 

adicional para ampliar la comparación morfométrica en el caso 

de Littorina keenae, según su ubicación en el intermareal. 

Los caracoles se colocaron en recipientes de plástico 

con tapa perforada, y se transportaron vivos al laboratorio 

de Acuicultura del CICESE. 

La nomenclatura para las muestras obtenidas es la 

siguiente: 1 KM = L. keenae - Punta Morro; 2 KB = L. keenae -

área sur de La Bufadora; 3 SM = L. scutulata - Punta Morro; 

4 SB = L. scutulata - área sur de La Bufadora; 5 KM = L. 

keenae - Punta Morro - nivel medio de marea; 6 KB = L. keenae 

- área sur de La Bufadora - nivel medio de marea.
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VI. 2 Biometría

La obtención de datos (a décimas de milímetro) se 

realizó bajo un microscopio esteroscópico marca Olympus con 

reglilla ocular. Se consideraron las siguientes medidas 

longitud y diámetro total de la concha, longitud y diámetro 

de la abertura y el número de espiras. Con el fin de comparar 

la forma de la concha se obtuvieron las siguientes razones de 

acuerdo a Dillon y Davis (1980) y Chow (1987): longitud de la 

concha/ diámetro de la concha, diámetro de la abertura/ 

diámetro de la concha y longitud de la abertura/ longitud de 

la concha. Además se obtuvo la razón número de espiras/ 

longitud de la concha. 

Se revisaron 55 organismos de cada especie para cada 

localidad y además dos lotes adicionales de 55 especímenes de 

Littorina keenae, cada uno del nivel medio de marea de ambas 

localidades, para un total de 330 conchas. 

Para el análisis y comparación de los datos se usaron 

los paquetes estadísticos Sigma stat versión 1 y Statgraphics 

versión 4. Se realizaron pruebas de normalidad de los datos y 

se practicó un análisis de varianza de una vía no parámetrico 

de Kruskal-Wallis (P < .001). Además se aplicaron pruebas de 

comparación múltiple de Student-Newman-Keuls (P < .05) para 



VI.3 Preparación 

electroforesis. 

de material 

VI.3.1 Lavado y congelación.

biológico para 

et al. 

° 
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Valentine (1974), hasta el momento de iniciar la elaboración 

de los homogenizados, al dia siguiente. 

VI.3.2 Homogenizado.

Cada caracol fue desconchado en baño de hielo para 

evitar la descomposición de los tejidos. En las mismas 

condiciones se obtuvo un homogenizado de cada uno de los 

organismos completos (dado el tamaño pequeño) en tubos de 

vidrio con interior esmerilado. Este consiste en un 

rompimiento de los tejidos en dos volúmenes de una solución 

amortiguadora de tris-ácido clorhídrico .5 M a pH 7.1 (Mastro 

et al., 1982). 

Los homogenizados se colocaron en microtubos de plástico 

con tapa etiquetada, y se congelaron a -7 o O e nuevamente, 

hasta la realización de los análisis electroforéticos. 

VI.4 Electroforesis

Se realizaron electroforesis horizontales en gel de 

almidón, de acuerdo a los principios señalados por Ayala 

(1978) y Harris y Hopkinson (1978) y según el método empleado 

por Escobar-Fernández (1991). Se hicieron ligeras 
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modificaciones al método, que se describen a continuación. El 

procedimiento fue el siguiente : 

a) En una plancha se calentaron hasta ebullición 300 ml

de solución amortiguadora para gel (Tabla II). 

b) En forma separada se mezclaron en un matraz kitasato

para filtración de 2000 ml y a temperatura ambiente 52.8 g de 

almidón hidrolizado y 140 ml de solución amortiguadora, 

agitando hasta obtener una suspensión homogénea. 

c) Se mezcló la solución amortiguadora en ebullición con

la solución de almidón y se agitó vigorosamente hasta una 

completa suspensión. 

d) Se eliminó el aire atrapado en el gel aplicando vacío

durante 45 segundos. 

e) El gel se vació rápidamente en el centro de un

contenedor perfectamente limpio constituído por una base de 

vidrio y un marco de acrílico de 25x15xl cm. Rápidamente se 

cubrió con otro vidrio evitando atrapar burbujas de aire, ya 

que éstas pueden interferir en el análisis electroforético. 

Los geles se elaboraron la noche anterior al corrimiento. 
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f) Con los homogenizados (descongelados y en baño de

hielo) se saturaron individualmente 25 mechas de papel filtro 

Whatman número 3 de lx.3 cm las cuales se insertaron en el 

corte longitudinal del gel a 3.5 cm del borde catódico. Una 

mecha adicional saturada con azul de bromofenol al .0002 % se 

sembró en la parte media del gel para indicar el avance de la 

electroforesis. 

g) Se reintegró la porción menor del gel aprisionando

las mechas, se colocó nuevamente el marco de acrílico y se 

puso el gel en la celda de electroforesis. A esta se le 

agregaron previamente 500 ml de amortiguador del electrodo en 

los recipientes anódico y catódico. 

h) La solución amortiguadora del electrodo y el gel se 

pusieron en contacto por medio de mechas de papel filtro 

Whatman número 1 de 25x9 cm con las cuales se transmitió la 

corriente eléctrica. Se colocaron ocho mechas empalmadas 

tanto en el lado anódico como en el catódico, y se empaparon 

del amortiguador con una pipeta Pasteur. Se colocó nuevamente 

la cubierta de vidrio sin atrapar burbujas de aire. 

i) La celda electroforética se tapó y se introdujo a un

refrigerador REVCO a temperatura constante de 4 ° C y se 

conectó a la fuente de poder HBI. A ésta se le aplicaron de 
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acuerdo a los amortiguadores empleados, los valores de 

voltaje, amperaje, wattaje y tiempo (Tabla III). Se usaron 

simultáneamente cuatro celdas (100 individuos) y se aplicaron 

50 miliamperes por cada una. 

j) Luego de 20 minutos se detuvo el paso de corriente y

se retiraron con pinzas de disección todas las mechas 

pequeñas de los geles. 

k) Treinta minutos antes de terminar el corrimiento se 

prepararon las mezclas de tinción respectivas para cada 

sistema enzimático (Tabla IV). 

1) Finalmente se retiró el vidrio de cubierta, se 

eliminaron las mechas del electrodo y se retiró el marco de 

acrílico. Del gel se obtuvieron tres rebanadas por medio de 

una cuerda tensada. La rebanada media se colocó en una 

charola y se agregó la mezcla de tinción correspondiente. Se 

incubó a 37 ° e hasta la aparición de las bandas, excepto para 

las esterasas, que se incubó a temperatura ambiente. Se 

eliminó la mezcla de tinción y el gel se fijó en una solución 

de metanol, ácido acético y agua (3:1:6, v:v:v). 



Tabla II. Relación de sistemas amortiguadores para gel y 
electrodo empleados en los corrimientos electroforéticos. 

A. Continuo TRIS-BORATO-EDTA
(Ayala et al., 1973)

Gel y electrodo : Tris 
Acido bórico 
EDTA-Na 

B. Continuo TRIS-CITRATO-EDTA
{Ayala et al., 1973)

.087 M 
.0087M 
.001 M 

Gel: Dilución 1-15 del amortiguador del electrodo

Electrodo : Tris 
Acido citrico 
EDTA-Na 
pH 7

C. Discontinuo, TRIS-CITRATO/BORATO-LiOH
{Selander et al., 1971)

.135 M 

.045 M 

.0012M 

Gel: Proporción de 9 a 1 de solución A y de 
amortiguador de electrodo. 

Solución A : Tris 
Acido 
pH 8.4 

Electrodo : Acido 
LiOH 
pH 8.1 

D. Continuo, TRIS-MALEATO-EDTA
(Selander et al., 1971)

.05 M 
cítrico .008 M 

bórico .19 M 
.03 M 

pH8 

Gel: Dilución 1-9 del amortiguador del electrodo. 

Electrodo : Tris . 1 M 
Acido maléico . 1 M 
EDTA-Na .01 M 
MgCl .01 
pH 7.4 
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Tabla III. Condiciones electroforéticas utilizadas para cada 
sistema amortiguador. 

Sistema Voltaje Corriente 
Amortiguador (V) Aplicada

(mA) 

A 200 50 

B 100 50 

e 100 50 

D 100 50 

E 100 50 

F 200 50 

* Para glucosa fosfato isomerasa.
** Para Esterasa-1. 

*** Para Esterasa-2. 

Potencia Tiempo 
Eléctrica (Horas) 

(W) 

40 5 

30 6 

30 14 

30 5* 3** 
y �3***

20 6 

40 5 



Tabla IV. Sistemas enzimáticos analizados, amortiguadores, 
mezclas de tinción empleadas y número de loci expresados. 

1
Enzimas IAmorti-

�I 

Tinción 
guador 

Fosfatasa ácida (ACP) A 1 Shaw y Prasad(l970) 

Isocitrato B 2 Abreu (1983) 
deshidrogenasa (IDH) 

Malato deshidrogenasa e 2 Schaal y Anderson 
(MDH) (1974) 

Glucosa fosfato D 1 Pasteur et al.

isomerasa (GPI) (1988) 

Esterasa (EST) E 2 Shaw y Prasad(l970) 

Aspartato amino E 1 Schaal y Anderson 
transferasa(AAT) (1974) 

Fosfatasa alcalina F 1 Shaw y Koen (1968) 
(AI<P) 

29 
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Se analizaron diez loci, pertenecientes a siete sistemas 

enzimáticos. 

La lectura de los geles con las bandas de tinción 

conocidas como zimogramas (Pasteur et al., 1988) fueron 

realizados con base en las recomendaciones de Harris y 

Hopkinson (1978), Dobzhansky et al. (1980) y Dillon (1991). 

El procesamiento de datos se realizó por medio del 

programa BIOSYS -1 (Swofford y Selander, 1989) con el cual se 

obtiene lo siguiente: 

a) Frecuencias génicas.- Número de veces que se presenta

un alelo en el total de alelos en la población (Ayala y 

Kiger, 1984). 

b) Polimorfismo.- Número de loci polimórficos entre el

total de loci analizados, considerando que si el alelo más 

común tiene una frecuencia 5.95 se trata de un locus 

polimórfico (Ayala y Kiger, op. cit.). 

c) Heterocigosis.

c. 1) Heterocigosis observada (Ho).- Número de 

organismos heterocigóticos por locus sobre la media de · los 
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loci analizados en la muestra poblacional (Ayala y Kiger, op. 

cit. ) . 

c. 2) Heterocigosis esperada (He) . - Se basa en el

equilibrio teórico de Hardy-Weinberg. Se calcula para cada 

locus y para todos los loci. 

Por locus .- he = 1-I(X2i), donde x1 
= frecuencia del i-

ésimo alelo del locus. 

Para todos los loci. - He 

ésimo locus. 

I. nj=l (he/ n) j, donde j= j-

d) Prueba de bondad de ajuste de ji-cuadrada. Se usa 

para comparar las frecuencias genotípicas observadas con las 

esperadas, donde los grados de libertad son iguales al mínimo 

de genotipos menos el número de alelos. En caso de más de dos 

alelos el programa agrupa tres clases: a) homocigotos para el 

alelo más común, b) heterocigotos para el alelo más común con 

algún otro alelo y c) genotipos restantes. 

e) Deficiencia 

(1971) es igual a 

de heterocigotos.- Según Koen et al.

la diferencia entre la heterocigosis 

observada y esperada sobre la esperada. 
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f) Similitud genética entre las poblaciones. Con la 

prueba sin sesgo de Nei (1978): 

Donde Xi = frecuencia del alelo i en la muestra 

poblacional X. 

Yi = frecuencia del alelo i en la muestra 

poblacional Y. 

y 
= número de individuos muestreados de la 

población X o Y, respectivamente. 

g) Distancia genética entre poblaciones. De acuerdo a

Nei (1978). 

D = -ln I. 

h) Con el estadístico F de Wright ( 1965) se efectúa el

análisis de la diferenciación genética de las muestras 

poblacionales (Nei, 1973). 
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Donde FrT es homogeneidad poblacional en relación a las

otras poblaciones, y Frs homogeneidad intrapoblacional. 

Ambas son correlaciones entre dos gametos al azar 

producidas por un individuo en relación con la subpoblación 

Frs y la población total en FrT· FsT es la correlación de

gametos al azar de cada una de las subpoblaciones, respecto a 

la población total. Esto es, FsT es igual a () pi
2 / p(l-p),

donde p representa la media ponderada · de las frecuencias 

génicas, Y /. - 2 es la suma ponderada de las desviaciones alV pl 

cuadrado de las . frecuencias alélicas de las subpoblaciones 

individuales, y de la media de las frecuencias alélicas, 

dividida entre el número de subpoblaciones. Es decir, Ó pi
2 

es igual a (p-pi)2 / n (Burocker, 1983). 

VI.S Corroboración taxonómica de especies. 

Para llevar a cabo la corroboración taxonómica de las 

especies analizadas se realizaron disecciones al microscopio 

estereoscópico, para la obtención y observación de la 

morfología de penes y la presencia o ausencia de filamentos o 

glándulas en éstos. Estas observaciones se realizaron con la 

ayuda de las notas proporcionadas por el Dr. David G. Reid 

del Museo Británico de Historia Natural. Además se observaron 

las rádulas, que en ambas especies son de tipo moderado, de 
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acuerdo a los criterios establecidos por Rosewater (1979). 

Las disecciones se practicaron para las seis muestras 

poblacionales analizadas, incluyéndose 

adicionales de Littorina keenae.

los dos lotes 

Por otra parte, material adicional de L. keenae y L.

scutulata de las dos localidades muestreadas fue enviado para 

corroboración al Dr. Reid, cuyas observaciones y notas, 

gentilmente enviadas por el mismo, se encuentran en el anexo 

excepto el material ilustrativo, el cual forma parte de un 

tratado sobre litorínidos del Pacífico Americano y el 

Atlántico, todavía inédito. 
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VII. RESULTADOS

VII.l Biometría.

Los conjuntos de datos obtenidos de cada una de las 

medidas de las conchas y las respectivas raiones biométricas 

de las distintas poblaciones de Li ttorina keenae y de L. 

scutulata no mostraron normalidad en su distribución. El 

análisis de varianza de una vía de Kruskal-Wallis mostró 

diferencias significativas (P < . 001) en todos los casos, 

incluyendo los lotes adicionales de L. keenae del nivel medio 

de marea. 

La mayoría de las comparaciones múltiples de Student

Newman-Keuls para los conjuntos de medidas (Tabla V) muestran 

también diferencias significativas (P < .05). Las excepciones 

fueron la longitud total para las muestras 2KB (L. keenae -

área sur de La Bufadora) y 4SB (L. scutulata - área sur de La 

Bufadora) , el diámetro total entre lKM (L. keenae - Punta 

Morro) y 4SB y el número de espiras entre lKM y 4SB. Es 

decir, las poblaciones en su conjunto, no traslapan sus 

dimensiones. Sólo dos poblaciones, una de cada especie, 

traslapan hasta cierto punto dos de las variables medidas 

(diámetro total y número de espiras). pero en localidades 

distintas. 
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Tabla V. Estadisticos descriptivos de cada una de las medidas 
(en mm) de las conchas en las cuatro poblaciones. Los 
asteriscos alineados que unen los grupos de datos de cada 
población indican igualdad de acuerdo al método de 
comparación múltiple de Student-Newman-Keuls (SNK) (P < .05). 
M = Mediana; E.E. = Error estándar; D.E.= Desviación 
estándar; VMM = Valor minimo y maximo; X = Media; lKM = 
Littorina keenae - Punta Morro; 2KB = L. keenae - área sur de 
La Bufadora; 3SM = L. scutulata - Punta Morro; 4SB= L.

scutulata - área sur de La Bufadora. 
· · 

LONGITUD TOTAL 

Población 11�11 E.E. 11 O.E. 11 VMM

1 KM 7.4 .11 .87 6.2-il.0 

2 KB 8.1 .11 .82 6.8-10.2 

3 SM 6.2 .08 .61 5.3- 8.2 

4 SB 8.0 .09 .67 7.0-10.1 

DIAMETRO TOTAL 

Población [�11 E.E. 11 D.E. 11 VMM 

1 KM 5.8 .09 .72 5.0- 8.4 

2 KB 6.5 .08 .65 5.4- 8.1 

3 SM 4.5 .04 .33 3.7- 5.3 

4 SB 5.9 .06 .46 5.0- 7.2 

11 X 

7.49 * 

8.26 

I6.34 *

7.99 

11 x 

5.89 

6.64 * 

4.39 * 

5.84 
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(continuación Tabla V) 

LONGITUD ABERTURA 

Población 101 E.E. 11 O.E. 11 VMM 11 x 

1 KM 5.0 .08 .62 4.2- 7.5 5.09 * 

2 KB 5.5 .80 .59 3.9- 7.6 5.44 * 

3 SM 3.5 .04 .29 2.9- 4.1 3.49 *

4 SB 4.5 .05 .39 3.9- 5.5 4.48 * 

DIAMETRO ABERTURA 

Población 101 E.E. 11 O.E. 11 VMM 11 X 

1 KM 3.9 .05 .43 3.2- 5.8 3.90 * 

2 KB 4.2 .10 .80 3.5- 7.9 4.48 * 

3 SM 2.8 .05 .40 2.2- 4.1 2.77 *

4 SB 3.4 .05 .38 3.0- 4.8 3.53 *
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(continuación Tabla V) 

NUMERO DE ESPIRAS 

Población 11�11 E.E. 11 D.E. 11 VMM 11 x 

1 KM 3.7 .03 .23 3.0- 4.5 3.8 � 

2 KS 4.0 .05 .37 2.7- 4.5 3.8 * 

3 SM 4.0 .04 .30 3.5- 4.7 4.1 * 

4 SB 4.0 .04 .56 3.2- 4.7 3.9 1 
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En términos generales las conchas de ambas especies del 

área sur de La Bufadora son más grandes que las de Punta 

Morro. 

Por otro lado, al tomar en cuenta los lotes adicionales 

de L. keenae (Tabla VI) sólo las comparaciones de lKM y 6KB 

en diámetro total de la concha, y diámetro de la abertura no 

mostraron diferencias significativas. 

En las comparaciones de las razones biométricas de L.

keenae y L. scutulata (Tabla VII) en todos los casos las 

poblaciones de la primera especie no mostraron diferencias. 

En el caso de L. scutulata, 

resultaron iguales solo 

por otro lado, 

en la razón 

las poblaciones 

de longitud de 

abertura/longitud total. 

Por otra parte, al considerar los lotes adicionales de 

L. keenae (Tabla VIII) las poblaciones lKM (nivel de rocío de

marea) y 5KM (nivel medio) no mostraron diferencias en las 

razones de longitud de abertura/longitud total 

espiras/longitud total. Sólo en la razón de 

abertura/diámetro total las poblaciones lKM y 

medio) resultaron iguales. 

y número de 

diámetro de 

6KB (nivel 
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Tabla VI. Comparación de lKM y 2KB con los lotes adicionales 
de L. keenae. 5KM = L. keenae Punta Morro-nivel medio de 
marea; 6KB = L. keenae - área sur de La Bufadora-nivel medio 
de marea. El resto de la notación es similar a la de la Tabla 
v. 

LONGITUD TOTAL 

Población 1�11 E.E 11 O.E 11 VMM 11 x 

1 KM 7.4 .11 .87 6.2-11.0 7.49 * 

2 KB 8.1 .11 .82 6.8-10.2 8.26 * 

5 KM 6.9 .11 .88 5.9-11.0 7.03 * 

6 KB 6.3 .08 .61 5.5- 8.1 6.41 *

DIAMETRO TOTAL 

Población 11�11 E.E 11 O.E 11 VMM 11 i 

1 KM 5.8 .09 .72 5.0- 8.4 5.89 �

2 KB 6.5 .08 .65 5.4- 8.1 6.64 * 

5 KM 5.8 .08 .63 4.9- 8.5 5.87 * 

6 KB 5.7 .06 .47 4.9- 7.5 5.73 )< 
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(continuación Tabla VI) 

LONGITUD ABERTURA 

Población 101 E.E 11 O.E 11 VMM 11 x 

1 KM 5.0 .08 .62 4.2- 7.5 5.09 * 

2 KB 5.5 .08 .59 3.9- 7.6 5.44 * 

5 KM 4.5 .07 .57 3.9- 7.0 4.62 * 

6 KB 4.3 .08 .61 3.5- 5.1 4.33 *

OIAMETRO ABERTURA 

Población l[�]I E.E 11 O.E 11 VMM 11 x 

1 KM 3.9 .05 .43 3.2- 5.8 3.90 

2 KB 4. 2 .10 .80 3.5-· 7.9 4.48 * 

5 KM 3.8 .06 .46 3.2- 5.7 3.87 * 

6 KB 3. 6 .04 .36 2.9- 4.7 3.66 
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(continuación Tabla VI) 

NUMERO DE ESPIRAS 

Población 101 E.E 11 O.E 11 VMM 11 x 

1 KM 3.7 .03 .23 3.0- 4.5 3.8 

I2 KB 4.0 .05 .37 2.7- 4.5 3.8 

5 KM 3.7 .02 .18 3.0- 4.0 3.7 * 

6 KB 3.5 .03 .24 3.0- 4.0 3.4 *
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Tabla VII. Estadísticos descriptivos de cada una de las
razones biométricas obtenidos a partir de las medidas de las 
conchas en las cuatro poblaciones. La notación es similar a 
la de la Tabla V. 

LONGITUD TOTAL/DIAMETRO TOTAL 

Poblaciónl01 
E.E. 

11 
O.E. 

11
VMM 

11 
x 

1 KM 1.29 .01 .08 .94-1.41 l. 27

I2 KB 1.24 .01 .08 l. 06-1. 51 l. 25 

3 SM 1.43 .01 .11 l. 23-1. 95 l. 44 * 

4 SB 1.38 .01 .08 l. 12-1. 56 l. 37 * 

DIAMETRO ABERTURA/DIAMETRO TOTAL 

Poblaciónl01 
E.E. 

11 
O.E. 

11 
VMM 

11
x 

1 
1 KM 0.67 .01 .04 0.51-0.75 0.66 

I2 KB 0.66 .01 .10 0.56-1.41 0.67 

3 SM 0.62 .01 .08 0.52-0.89 0.63 * 

4 SB 0.60 .01 .04 0.48-0.71 0.60 *
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(continuación Tabla VII) 

LONGITUD ABERTURA/LONGITUD TOTAL 

Poblaciónl01 
E.E. 

11 
O.E. 

11 
VMM 

11
x 

1 KM 0.68 .01 .05 0.60-0.97 0.68 

I2 KB 0.66 .01 .07 0.51-1.01 0.66 

3 SM 0.55 ·ºº .04 0.43-0.66 0.55 

I4 SB 0.56 ·ºº .04 0.46-0.70 0.56 

NUMERO DE ESPIRAS/LONGITUD TOTAL 

Poblaciónl0
1 

E.E. 
11 

O.E. 
11 

VMM 
11

x 

1 KM 0.51 .01 .06 0.34-0.64 0.51 

I2 KS 0.48 .01 .06 0.32-0.59 0.47 

3 SM 0.65 .01 .07 0.49-0.85 0.66 * 

4 SB 0.50 .01 .05 0.40-0.60 0.50 *
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Tabla VIII. comparación de las razones biométricas de lKM y 
2KB con los lotes adicionales de L. keenae. Notación similar
a la de la Tabla VI. 

LONGITUD TOTAL/DIAMETRO TOTAL 

Población 11�11 E.E 11 D.E 11 VMM 11 x 

1 KM l. 29 .01 .08 .94-1.41 l. 27 * 

2 KB 1.24 .01 .08 l. 06-1. 51 1.25 * 

5 KM 1.19 .01 .06 l. 08-1. 34 1.20 * 

6 KB 1.12 .01 .06 0.97-1.27 1.12 *

DIAMETRO ABERTURA/DIAMETRO TOTAL 

Población 11�·11 E.E 11 D.E 11 VMM 11 � 

1 KM 0.67 .01 .04 0.51-0.75 0.66 

2 KB 0.66 .01 .10 0.56-1.14 0.67 * 

5 KM 0.66 ·ºº .03 0.57-0.73 0.66 * 

6 KB 0.64 ·ºº .03 0.56-0.71 0.64 
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(continuación Tabla VIII) 

LONGITUD ABERTURA/LONGITUD TOTAL 

Población 1�] E.E 11 O.E 11 VMM 11 x 

1 KM 0.68 .oo .05 0.60-0.97 0.68 

I· 2 KB 0.66 .01 .07 0.51-1.01 0.66 

5 KM 0.66 .01 .04 0.57-0.84 0.66 

6 KB 0.67 .01 .05 0.60-0.82 0.68 * 

NUMERO DE ESPIRAS/LONGITUD TOTAL 

Población 1r�JI E.E 11 O.E 11 VMM 11 � 

1 KM 0.51 .01 .06 0.34-0.64 0.51 

·I2 KB 0.48 .01 .06 0.32-0.59 0.47 

5 KM 0.56 .01 .06 0.34-0.64 0.55 

6 KB 0.54 .01 .04 0.43-0.64 0.54 *
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VII.2 variabilidad génica, polimorfismo y heterocigosis.

De los 10 loci analizados para las dos poblaciones de 

Littorina keenae y L. scutulata ocho fueron monomórficos en 

la primera especie (AAT-1, ACP-1,EST-l, GPI-1, IDH-1, IDH-2, 

MDH-1, MDH-2) . 

En la segunda especie, además de los loci anteriores, 

EST-2 también resultó ser monomórfica para distintos alelos, 

en cada localidad (Tabla IX). En EST-1 el monomorfismo para 

las dos especies de Littorina se dió para diferentes alelos. 

Los loci polimórficos en L. keenae fueron AKP-1 y EST-2, 

y en L. scutulata sólo AKP-1. Aunque en la localidad del área 

sur de La Bufadora (BU) esta última especie presentó un 

cierto grado de polimorfismo en GPI-1, el valor alcanzado no 

es suficiente de acuerdo al criterio de Beardmore y Morris 

(1978). Una enzima se puede considerar polimórfica solo si la 

frecuencia del alelo más común es menor que .95 en una o más 

de las poblaciones analizadas. En este caso la frecuencia del 

alelo más común en GPI-1 para L. scutulata en BU fue de .97. 

En el locus polimórfico AKP-1 en ambas especies y 

localidades el alelo más común es A. El locus polimórfico 
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EST-2 de L. keenae tiene en la presencia del alelo más común 

(B) un patrón similar en ambas localidades.

Como resultado de todo lo anterior el polimorfismo (P) 

en L. keenae y L. scutulata fue del 20 y del 10%, 

respectivamente (Tabla X). 

Los valores de heterocigosis observada (Ho) 

poblaciones PM y BU de L. keenae fueron de . 013 

respectivamente. En las de L. scutulata fueron de 

en las 

y .018, 

. 000 y 

. 004. Los valores correspondientes a heterocigosis esperada 

(He) fueron en el mismo orden, .102, .097, .013 y .021 

respectivamente. La población 3SM presentó los valores de Ho 

y He más bajos. El promedio general dé alelos presentes por 

locus en las cuatro poblaciones fue de 1.3. 

En todas las poblaciones los valores de Ho son menores 

que He lo cual implica un desequilibrio de Hardy-Weinberg, el 

que a su vez puede estar dado por una deficiencia o exceso de 

heterocigotos. 

Lo anterior se confirma al aplicar la prueba de bondad 

de ajuste de ji-cuadrada para comparar las frecuencias 

genotípicas en los loci polimórficos. 
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La prueba nos indica diferencias significativas en todos 

los loci polimórficos con un nivel de significancia de .001 

aún en EST-2 con agrupamientos de valores. Todos los valores 

del estadigrafo D fueron altos y negativos (AKP-1: -1.000 en 

todas las poblaciones excepto en 4SB que fue de -.846; EST-2: 

-.756 en lKM, -.752 en 2KB), lo cual nos muestra que las 

diferencias se deben a la deficiencia, a veces completa, de 

heterocigotos. 
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Tabla IX. Variación genica en las poblaciones de Littorina 

keenae y L. scutulata. N es el nümero de organismos 
analizados; Ho es la heterocigosis observada por locus; He es 
la heterocigosis esperada por locus. lKM y 2KB se refiere a 
L. keenae en Punta Morro y área sur de La Bufadora. 3SM y
4SB se refiere a L. scutulata en las mismas localidades.

EBGGEJEJ 
AAT-1 n 49 50 48 50 

A 1.000 l. 000 1.000 1.000 
Ho 0.000 0.000 0.000 º·ººº 

He 0.000 0.000 º·ººº 0.000 

ACP-1 n 41 50 30 32 
A l. 000 l. 000 1.000 l. 000
Ho 0.000 0.000 0.000 0.000
He 0.000 0.000 0.000 0.000

AKP-1 n 50 50 44 42 
A 0.600 0.860 0.932 0.917 
B 0.400 0.140 0.068 0.083 
Ho 0.000 0.000 0.000 0.024 
He 0.480 0.241 0.127 0.153 

EST-1 n 50 50 50 50 
A l. 000 1.000 0.000 0.000 
B 0.000 º·ººº l. 000 l. 000
Ho 0.000 0.000 0.000 0.000
He 0.000 0.000 0.000 0.000
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(continuación de la Tabla IX) 

BBBBGEJ 
EST-2 n 46 .50 50 50 

A 0.033 0.120 0.000 0.000 
B 0.522 0.430 0.000 0.000 
e 0.446 0.170 0.000 0.000 
D 0.000 0.220 l. 000 º·ººº 

E 0.000 0.060 º·ººº 0.000 
F 0.000 0.000 0.000 1.000 
Ho 0.130 0.180 0.000 º·ººº 

He 0.528 0.720 0.000 0.000 

GPI-1 n 50 50 50 50 
A 1.000 1.000 º·ººº 0.020 
B º·ººº º·ººº 0.000 0.010 
e 0.000 º·ººº 1.000 0.970 
Ho 0.000 º·ººº 0.000 0.020 
He 0.000 0.000 º·ººº 0.059 

IDH-1 n 35 50 49 50 
A l. 000 1.000 l. 000 l. 000
Ho 0.000 0.000 º·ººº 0.000
He 0.000 º·ººº 0.000 0.000

IDH-2 n 23 39 26 27 
A 1.000 1.000 1.000 1.000 
Ho 0.000 0.000 0.000 0.000 
He 0.000 0.000 0.000 0.000 

MDH-1 n 50 46 50 42 
A l. 000 1.000 l. 000 1.000 
Ho 0.000 º·ººº 0.000 0.000 
He 0.000 0.000 0.000 º·ººº 

MDH-2 n 41 49 50 42 
A 1.000 l. 000 l. 000 1.000 
Ho 0.000 0.000 º·ººº 0.000 
He 0.000 0.000 0.000 0.000 
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Tabla X. Polimorfismo y heterocigosis promedio en L. keenae 

y L. scutulata en dos localidades del nor6ccidente de Baja 
California. P es la proporción de loci polimórficos con el 
criterio de la frecuencia de alelo más común menor o igual a 
.95; Ha = Heterocigosis media observada; He= Heterocigosis 
media; e.e.= Error estándar. 

POBLACION 11 lKM 11 2KB 11 3SM 11 48B 

No. de loci estudiados 10 10 10 10 

No. promedio de 
organismos analizados 43.5 48.1 44.7 43.5 
(e.e.) ( 2. 8) (1. 1) (2.9) ( 2. 6) 

No. promedio de alelos 
por locus 1.3 1.5 1.1 l. 3
(e.e.) ( . 2) ( • 4) ( . 1) ( . 2)

p ::::; .95 20 20 10 10 

Ho .013 .018 ·ººº .004 
(e.e.) (.013) (.018) (.000) (.003) 

He · . 102 .097 .013 .021 
(e.e.) (.068) (.074) (. 013) (.016) 
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VII.3 Similitud y distancia genética.

Los valores de similitud genética (Tabla XI) son altos 

intraespecificamente (.986 entre lKM y 2KB; .898 entre 3SM y 

4SB). 

Interespecificamente los valores muestran una apreciable 

diferenciación genética (desde . 699 entre lKM y 3SM, hasta 

.745 entre 2KB y 3SM). 

Los valores de similitud en el locus AKP-1 {Tabla XII) 

son al tos in ter e intraespecíf icamente, y se llega a una 

similitud total (1,000) entre 4SB y 2KB, y entre 4SB y 3SM. 

En EST-1 {Tabla XIII) la similitud 

intraespecíficamente y nula interespecíficamente. 

es completa 

La misma situación se presenta en GPI-1 {Tabla XIV) en 

un grado ligeramente menor. 

En EST-2 la similitud es alta entre las poblaciones de 

L. keenae, pero en las de L. scutulata es cero {Tabla XV).

El dendrograma (Fig. 2) de acuerdo al análisis de 

agrupamiento con base en los valores de identidad genética, 
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muestra una separación clara de L. keenae y L. scutulata.

Indica también una diferenciación comparativamente mayor 

entre las poblaciones de L. scutulata.

En las Tablas XVI y XVII se dan los valores para cada 

especie obtenidos con el estadístico F de Wiight para conocer 

el grado de estructuración intra e interpoblacional y la 

divergencia intrapoblacional en la escala de cero a uno. Un 

valor de uno, por ejemplo en FIT para alguna de las especies,

nos indicaría que las dos poblaciones analizadas no tienen 

diferencias genéticas entre sí. 

Los valores de Fis y FIT en ambas especies son altos. En

L. keenae son .842 y .853 respectivamente. En L. scutulata 

son .871 y .967 respectivamente. El valor de FsT para L.

keenae es de sólo 6.6% y en L. scutulata es de 74.7%. 
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Tabla XI. Coeficientes de simili.tud y de distancia genéticas 
(sin sesgo de Nei, 1978) para Littorina keenae y L.

scutulata en los 10 loci analizados. Debajo de la diagonal la 
distancia y sobre la diagonal la similitud 

POBLACIONES 11 lKM 11 2KB 11 3SM 11 4SB 

1 KM * 0.986 0.699 0.704 

2 KB 0.014 * 0.745 0.725 

3 SM 0.357 0.295 * 0.898 

4 SB 0.350 0.321 0.107 *
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Tabla XII. Coeficiente de similitud genética (sin sesgo de 
Nei, 1978) interespecifica e interpoblacional de L. keenae y 
L. scutulata en el locus AKP-1.

POBLACIONES 11 lKM 11 2KB 11 JSM 11 4SB 

1 KM * 

2 KB 0.916 * 

3 SM 0.875 0.999 * 

4 SB 0.884 1.000 1.000 *
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Tabla XIII. Coeficiente de similitud genética (sin sesgo de 
Nei, 1978) interespecifica e interpoblacional de L. keenae y 
L. scutulata en el loous EST-1.

POBLACIONES 11 lKM 11 2KB 11 3SM 11 4SB 

1 KM * 

2 KB 1.000 * 

3 SM º·ººº 0.000 * 

4 SB º·ººº 0.000 1.000 *
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Tabla XIV. Coeficiente de similitud genética (sin sesgo de 
Nei, 1978) interespecifica e interpoblacional de L. keenae y 
L. scutulata en el locus GPI-1*.

POBLACIONES 11 lKM 11 2KB 11 JSM 11 4SB

1 KM 

2 KB 

3 SM 

4 SB 

* 

1.000 

0.000 

0.021 

* 

0.000 

0.021 

* 

l. 000 * 

* Este loci no es polimórfico al criterio de P � .95 
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Tabla XV. Coeficiente de similitud genética (sin sesgo de 
Nei, 1978) interespecífica e interpoblacional de L. keenae y 
L. scutulata en el locus EST-2.

POBLACIONES 11 lKM 11 2KB 11 3SM 11 4SB 

1 KM * 

2 KB 0.852 * 

3 SM 0.000 0.421 * 

4 SB 0.000 0.000 0.000 *
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.7 • 8 .9 1.0 

1 KM 

2 KB 

-

3 SM 

4 SB 

Fig. 2. Dendrograma de acuerdo al análisis de agrupamiento en 
función de los coeficientes de identidad genética sin sesgo 
de Nei (1978). 
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Tabla XVI. Valores obtenidos con .el estadístico F de Wrigth y 
su promedio para Littorina keenae en dos localidades de la 
costa noroccidental de Ensenada, Baja California, México. 
Frs es la homogeneidad intrapoblacional¡ FrT es la 
homogeneidad de una población respecto a la otra; FsT es la
estructuración genética intrapoblacional o porcentaje de loci 
heterogéneos respecto a la frecuencia de sus alelos entre las 
poblaciones. 

LOCUS 

AKP-1 

EST-2 

PROMEDIO 

11 
1 

0.751 

0.842 

11 
1 

0.765 

0.853 

BIBLIOTECA 

11 
0.086 

0.055 

0.066 
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Tabla XVII. Valores obtenidos con el estadístico F de Wrigth 
y su promedio para Littorina scutulata. La notación es 
similar a la de la Tabla XVI. 

LOCUS 11 Fis 11 FIT 11 FsT

AKP-1 . 0.915 0.915 0.001 

EST-2 ----- 1.000 l. 000

GPI-1 0.659 0.663 0.012 

PROMEDIO 0.871 0.967 0.747 
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VIII. DISCUSION

La considerable variación de las· dimensiones de la 

concha de los litorínidos locales se muestra al traslaparse 

el diámetro total y el número de espiras en poblaciones de 

distinta especie y localidad. Esto dificulta la separación 

taxónomica si se consideran solo estas variables y es aún más 

difícil si se considera que estas variaciones son intra e 

interespecíficas y que L. keenae y L. scutulata traslapan su 

distribución en el nivel medio de marea. 

El polimorfismo 

particularmente de su 

fenotípico 

concha 

en 

ha sido 

Littorina y 

documentado 

anteriormente (Gooch, 1975; Rafaelli, 1979). La concha tiene 

influencias multifactoriales como se ha señalado para L.

mariae y L. obtusa ta (Murray, 197 5) . Esta variabilidad ha 

sido relacionada con factores ambientales (Struhsaker, 1968; 

Behrens, 197 2; 

Chow, 19 8 7 ) . 

Janson, 1982) y geográficos (Vermeij, 1973; 

Incluso se han encontrado considerables 

diferencias intraespecíficas a distancias tan cortas como 30 

m (Janson y Sundberg, 1983). 

El hecho de que las conchas del área sur de La Bufadora ҰʠӀlas  e 
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ambientales que pueden influir en las variaciones del tamaño 

de la concha, en Littorina {Struhsaker, 1968). Este autor 

menciona que los principales factores son probablemente la 

acción de las olas, inmersión prolongada, desecación, alta 

temperatura y salinidad extrema. A estas pudiéramos agregar 

además la disponibilidad de alimento, depredadores, 

parásitos, existencia de refugios, además de otros factores 

físicos o químicos del medio. 

Sin embargo, cabe mencionar que al considerar las 

razones de las medidas de las conchas, las poblaciones de L.

keenae de ambas localidades no presentaron diferencias 

morfológicas. A su vez, fue evidente una mayor variabilidad 

en la forma de la concha en L. scutulata, 

razón longitud de abertura/longitud 

diferencias. 

ya que sólo en la 

total no hubo 

En cuanto a las comparaciones de las poblaciones de L.

keenae de ambas localidades con los lotes adicionales del 

nivel medio de marea de la misma especie, se observan 

diferencias en el tamaño de la concha, de acuerdo a la 

posición en que se ubica una 

Estas diferencias están dadas 

población en 

en las dos 

el intermareal. 

localidades por 

valores promedio mayores de todas las variables para los 
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organismos del nivel alto y de rocío de marea con respecto al 

nivel medio. 

Peterson (1964, citado por Behrens, 1992) encontró una 

relación directa entre el límite inferior de L. keenae y la 

intensidad del movimiento del agua. North (1954) demostró que 

los individuos grandes de L. keenae y L. scutulata son 

removidos más facilmente por la corriente. Es decir, éstas 

ofrecen menos resistencia al movimiento del agua. Esto 

probablemente explica la distribución de tallas en las 

localidades de este estudio. 

Sin embargo, un factor adicional a considerar, además de 

los varios ya señalados anteriormente, es el de la edad, la 

cual puede afectar en cierto grado la distribución de los 

organismos en el intermareal (Struhsaker, 1968). 

Por otro lado, al considerar las razones biométricas de 

L. keenae incluídas las poblaciones del nivel medio de marea,

se observa que la variabilidad morfológica es menor en la 

localidad de Punta Morro, pues en dos de las razones hubo 

igualdad (longitud de abertura/longitud total y número de 

espiras/longitud total). Por el contrario, en la localidad 

del área sur de La Bufadora las diferencias morfológicas son 

mayores entre las poblaciones del nivel alto de marea y el 
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nivel medio, ya que en todas las razones obtenidas hubo 

diferencias. 

Por todo lo anterior, estudios integrales que consideren 

los diversos factores locales relacionados al tamaño y forma 

de la concha y a la distribución en el intermareal, son 

recomendables. 

Las dimensiones que presentan las conchas de L. keenae y 

L. scutulata en el área de estudio se pueden ubicar dentro de

los valores más pequeños que se han reportado para algunos 

litorínidos en la costa del Pacífico Americano (Tabla XVIII). 
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Tabla XVIII. - Longitud (en mm) de la concha de litorínidos 

adultos en la costa del Pacífico Americano. 

Isla de Vancouver, Canadá 

Littorina scutulata 

L. sitkana

California 

9.5-9.8 

8.0-12.4 

L. keenae 9.2-15.3 

L. scutulata 7.3-12.2 

Ensenada, Baja California, México 

L. keenae 5.5-11.0 

L. scutulata 5.3-10.1 

Isla Naos, Zona del Canal de Panamá 

L. modesta 8.5-12.4 

L. aspera 10.1-14.1 

Estación Biológica Darwin, Galápagos 

Nodilittorina galapagiensis 7.5-8.7 

L. modesta paytensis

L. astrata

Punta Cornero, Ecuador 

L. modesta paytensis

5.8-7.8 

4.8-5.7 

7.9-14.1 

* 

* 

** 

** 

*** 

*** 

** 

** 

** 

** 

** 

** 



(continuación de la Tabla XVIII) 

Isla San Lorenzo, Perú 

L. peruviana

Monternar, Chile 

L. peruviana

* Sacchi y Voltolina (1987)
** Verrneij (1973)
*** Este estudio

68 

8.0-11.7 ** 

8.6-16.0 ** 
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En cuanto a los aspectos genéticos de este estudio los 

valores de P obtenidos son inferiores de los reportados para 

L. scutulata y L. plena en cinco localidades de la costa

oeste de Estados Unidos de Norteamérica y sur de Canadá por 

Mastro et al. ( 1982) al analizar 10 loci. En su caso, el 

valor de P fue de 80% en ambas especies. 

Por otro lado, los valores de Ho y de He obtenidos para 

L. keenae .Y L. scutulata en este trabajo son bajos si se

comparan con los de otras especies de Littorina (Beardmore y 

Morris, 1978 y Ward y Janson, 1985). Por ejemplo para L.

li ttorea, L. nigrolineata y L. arcana los valores de Ho son 

.117, .080 y .219 respectivamente (Tabla XIX). 

Los valores de Ho y He de L. keenae y L. scutulata 

también son bajos si se comparan con los de otras especies de 

gasterópodos marinos como Astraea undosa, con valores de .128 

y .164, respectivamente (Fernández-Apango, 1992), Crepidula 

onyx, con valores de .106 y .195, respectivamente (Woodrof, 

1986), Patella vulgata, con .122 y .128, respectivamente 

(Wilkins, 1977) y P. aspera, con .177 y .368, respectivamente 

(Wilkins, op. cit.). 

Aunque la proporción de loci polimórficos (P) puede 

emplearse para estimar la variabilidad de una población, este 
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estadistico es hasta cierto punto arbitrario, ya que si se 

usara como criterio la frecuencia del alelo más común igual o 

inferior a . 99 (Dobhzanski et al., 1980) en vez de . 95, L.

scutulata tendria un polimorfismo de 20%.en la localidad BU, 

ya que PGI-1 sería un locus polimórfico. 

Una estimación más precisa de la variación génica se 

logra por medio de la heterocigosis, ya que esta refleja el 

grado de diversidad génica entre los loci analizados, y su 

valor puede variar sustancialmente cuando se estudian 

distintos conjuntos de loci (Dobhzansky et al., op. cit.) 

De acuerdo a esto último, los valores de P y H en este 

estudio quizá fueron bajos por el sesgo que implicó una 

elección arbitraria de los loci en función de una buena 

resolución. Variarán también, y probablemente los valores se 

incrementarán, si se amplia el número de loci a analizar, más 

que el número de individuos por locus. 

Los promedios generales de heterocigosis observada y 

esperada para el género Littorina obtenidos de diversos 

estudios (Beardmore y Morris, 1978; Wilkins y O'Regan, 1980¡ 

Ward y Janson, 1985) son .217 y .170 respectivamente. 
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Tabla XIX. Comparación de la variabilidad genética entre 
diversas especies de Littorina. PA es el número de 
poblaciones analizadas; NL es el número de loci analizados; 
NA es el número promedio de alelos por locus; Ho es la 
heterocigosis observada promedio; He es la heterocigosis 
esperada promedio. 

L. 

L. 

L. 

L. 

L. 

L. 

L. 

ESPECIE 11 �EJ□EJ[:J 
littorea 9ª 10 

nigrolineata 3b 10 

rudis 9C 10 

arcana 4 7 2.1 

saxatilis 5 7 2.3 

keenae 2 10 l. 4 

scutulata 2 10 1.2 

* Beardmore y Morris (1978)
** Ward y Janson (1985)
*** Este estudio

.117 .127 * 

.080 .091 * 

.209 .244 * 

.219 .253 ** 

.339 .361 ** 

.015 .099 *** 

.002 .017 *** 

ª y c. - Poblaciones en función del nivel de marea. X= 1.8
poblaciones por localidad en cinco localidades. 

b. - Poblaciones en función del nivel de marea. X= 1.8 / 
localidad (2). 



72 

et al., 
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En el caso particular del género Littorina los diversos 

estudios realizados hasta ahora han llegado a diferentes 

conclusiones al analizar la variabilidad genética. Algunos 

han encontrado una notable diferenciación geográfica inter e 

intraespecif icamente en las frecuencias alélicas de algunos 

loci (Berger, 1972, 1973). Por otra parte, otros estudios han 

demostrado una gran homogeneidad en algunos loci a grandes 

distancias (Mastro et al., 1982). Sin embargo, con la escasa 

cantidad de información disponible en la actualidad sólo se 

podrian caracterizar genéticamente de manera parcial algunas 

especies europeas. Para la zona de estudio y las regiones 

cercanas aún existe una evidente falta de información. 

Dentro de este contexto se pueden señalar algunas 

posibles causas de la deficiencia de heterocigotos en algunas 

especies de Littorina. Por ejemplo, Beardmore y Morris (1978) 

la atribuyen al traslape en la distribución y 

consecuentemente la reducción del nicho de L. littorea y L. 

rudis. 

Gaines et al. (1974) se lo adjudica al efecto de 

Walhund, al estudiar a L. angulifera en poblaciones dispersas 

en diferentes islas relativamente cercanas. 
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Particularmente, L. keenae y L. scutulata traslapan su 

distribución en el área de estudio en el nivel medio de 

marea. Pero se carece 

selección natural en 

de alguna evidencia que indique 

relación a la deficiencia de 

heterocigotos como podrian ser interacciones biológicas aún 

con otras especies. Algunas de estas interacciones que pueden 

presentarse en estos organismos son la competencia y la 

depredación, además de factores fisicos o la interacción de 

todos éstos {Scheltema, 1978). Bingham {1972) señala como 

ejemplos de factores del medio que afectan a L. irrorata la 

escasa humedad o variaciones en la salinidad. 

Una variabilidad génica menor entendida como la fijación 

de alelos flexibles que operan en ambientes oscilantes 

(Valentine, 1978), podria también explicar la deficiencia de 

heterocigotos. Este tipo de proceso ya ha sido señalado en 

otros gasterópodos marinos como Patella vulgata (Wilkins, 

1977). 

Sobre el efecto de Walhund, que se refiere a la 

existencia de poblaciones cercanas de las mismas especies con 

diferentes frecuencias alélicas, que al mezclarse producen 

deficiencias de heterocigotos, es dificil opinar por la poca 

información disponible. 
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Por otra parte, la condición dióica de L. keenae y L. 

scutulata (Murray, 1979¡ Sacchi y Voltolina, 1987¡ Reid, 

1990b}, su desarrollo planctónico (Behrens, 1977, 1989, 1992) 

y las densidades poblacionales elevadas (en ambas localidades 

y especies las densidades alcanzaban en ocasiones hasta más 

de 300 individuos poi metro cuadrado) nos dan elementos para 

suponer que la probabilidad de endogamia. es limitada, y por 

lo tanto no es la explicación más exacta. 

Factores adicionales a considerar para explicar la 

deficiencia de heterocigotos son la subestimación de la 

cantidad de variación génica por electroforesis (Pasteur et 

al., 1988) y los errores o el sesgo contra heterocigotos que 

pueden presentarse en la lectura de los geles (Ayala et al., 

1973). Además, las variantes alélicas no detectables por este 

método (Dobhzansky et al., 1980}, ya que sólo una tercera 

parte de todas las sustituciones de aminoácidos son 

detectables por electroforesis, según Lewontin (1974, citado 

por Dobhzansky et al., 1980). 

· La enzima del locus polimórfico EST-2 para L. keenae se

ubica dentro de aquellas que emplean sustratos originados del 

ambiente, los cuales pueden presentar considerable variación 

en su disponibilidad, concentración o ambos. Por esta razón, 

estas enzimas son también más variables o polimórf icas que 
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aquellas que usan sustratos específicos. Tanto esterasa como 

fosfatasa alcalina (AKP-1) en Drosophila y el hombre usan 

sustratos variables y lo mismo se ha demostrado, para la 

esterasa en pequeños vertebrados. Este polimorfismo puede 

presentarse como alelos múltiples (Johnson, 1974), y los 

productos de variantes alélicas difieren en sus propiedades 

adaptativas (Koehn, 1969). AKP-1 es el locus polimórfico en 

L. scutulata.

Las variantes alélicas en L. keenae para EST-2 son 

ligeramente mayores en la localidad BU, lo cual puede 

significar alguna diferencia en las condiciones tróficas. 

Los valores altos de similitud genética indican que 

intraespecificamente no existe aislamiento reproductivo, y 

que existe flujo génico, aunque con algún grado de 

diferenciación o interrupción sobre todo en L. scutulata. 

Particularmente en el locus AKP-1, los valores de 

similitud son altos entre especies, lo cual puede sugerir una 

selección ligera de alelos diferentes. 

Con base en que la similitud intraespecífica es completa 

y entre especies es de cero, podría sugerirse a EST-1 y GPI-1 
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como dos loci diagnósticos, utiles para distinguir ambas 

especies. 

En el locus EST-2 se puede apreciar en las poblaciones 

de L. keenae una respuesta al medio relativamente similar. 

Interespecificamente, es 

especies. Sin embargo en 

scutulata) la similitud es 

evidente la diferencia entre 

las poblaciones 4SB y 3SM (L.

cero, lo que puede implicar que 

ambas poblaciones a l  m e e a s . �e s  � que (考ℛ6

qഀ

ls 

al � en l s  r e ® l  e n Ў s  

l s á q u e  � e ഀ a ̣ a s  e�ạas 



L. scutulata 

al., 

Littorina 
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Los tamaños de la concha de L. keenae y L. scutulata no 

muestran relación con las características genéticas. Pero al 

considerar las razones biométricas se podría sugerir una 

relación entre la falta de diferencias morfológicas de las 

poblaciones de L. keenae en ambas localidades y su mayor 

similitud genética. Igualmente, las diferencias observadas en 

las razones entre variables morfométricas apoyarían la mayor 

distancia genética entre las dos poblaciones de L. scutulata.

Sin embargo, para establecer con mayor precisión alguna 

relación morfométrico-genética, son necesarios un mayor 

número de experimentos, en los cuales también se analice la 

influencia de los factores ambientales, en un mayor número de 

localidades. 
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IX. CONCLUSIONES.

Existe una considerable variación en las dimensiones de 

la concha tanto de Littorina keenae como de L. scutulata, y 

particularmente la primera especie presenta diferencias en 

función de su ubicaci6n en el intermareal. Ambas situaciones 

reflejan diferencias locales. 

Morfo lógicamente las poblaciones de L. keenae no 

presentaron diferencias entre localidades. En la localidad de 

Punta Morro las variaciones entre el nivel de rocío de marea 

y el nivel medio fueron menores. 

Las poblaciones analizadas de L. keenae y L. scutulata 

tienen valores comparativamente bajos de variabilidad 

genética respecto de otras especies del género, en función de 

la muestra genética analizada. 

Ambas especies 

similitud genética 

muestran intraespecíficamente una alta 

e interespecíficamente una apreciable 

diferenciación. A su vez L. keenae presenta una escasa 

estructuración genética entre sus poblaciones y L. scutulata 

una elevada estructuración, la cual se debe a la influencia 

de un solo locus (esterasa-2) y puede estar asociada al 

tamaño de la muestra. 
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ANEXO 

Tabla XX. Sintesis comparativa de 
morfologia de Littorina keenae y L.
información obtenida en este estudio. 
scutulata. 

1 
a 

b 

Nivel de 
marea 

Alto y recio 
de marea (1) 

Bajo, medio 
y alto (1) 

11 
Microhabitat

1 
Grietas y 
superficies 
uniformes ( *) • 

Superficies 
rocosas uniformes 
(1,2). 

97 

la distribución y 
scutulata. Se incluye 

a = L. keenae; b = L. 

Espiral de 
la concha 

Baja ( 4) 

Moderadamente 
alta (3) 

Pozas de recio de 
marea en rocas (1). 
Sobre algunas algas 

( 6) •

Forma de concha Area desgastada Estructura 
en zona parietal en pene 
de la concha 

Globosa (*) Presente ( 4) 0-3, usualmente
2 glándulas
peniales ( 4)

Cónica (*) Ausente ( 4) Filamento corto 

( 4)



1
( 7) 

(5) 

(7) 
(5) 

1
15 

7 
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Tabla XXI. Características en 
keenae, (a) y L. scutulata (b} 
para este estudio. 

las que se colectó Littorina 
en las localidades visitadas 

1
PM 

11 
BU 

1(Punta Morro) (La Bufadora) 

Nivel de Microhabitat Nivel de Microhabitat 
Marea Marea 

a) Rocio de Superficies Alto Superficies 
Marea expuestas expuestas 

uniformes y uniformes, 
grietas de grietas y
rocas. agujeros de 

rocas. 

b) Medio Depresiones Medio Depresiones 

y agujeros de y agujeros 
roca. de roca. 

Pozas de 
marea en 
rocas. 
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Tabla XXII. Caracteristicas en las que se colectaron los 
lotes adicionales de L. keenae.

Nivel de 
marea 

Micro
habitat 

11 PM 11 
Medio 

Especímenes escasos 
en agujeros de rocas. 
Algunos en zonas 
expuestas al oleaje. 

BU 

Medio 

En grietas, 
agujeros y áreas 
protegidas de 
rocas. Pocos en 
zonas expuestas. 
En pozas de marea 
algunos especímenes. 
Más abundantes en 
grietas adyacentes 
afuera de las pozas 

·de marea.


