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Artículo

Relaciones morfométricas de la raya redonda
Urotrygon rogersi: implicaciones

cuantitativas bajo modelos lineales
Morphometric relationships of the round ray Urotrygon rogersi:

quantitative implications under linear models

Jose Sergio Hleap1,2,3, Paola Andrea Mejía-Falla1 y Heiber Cárdenas2

1Fundación Colombiana para la Investigación y Conservación de Tiburones y Rayas, SQUALUS, Carrera 79 No 6-37, Cali,
Colombia. jshleap@squalus.org
2Grupo de Estudios en Genética, Ecología Molecular y Fisiología Animal, Departamento de Biología, Universidad del Valle,
A.A. 25360, Cali, Colombia
3Centre for Comparative Genomics and Evolutionary Bioinformatics, Dalhousie University, 5850 College Street, Room 9-
B1, Sir Charles Tupper Medical Building, PO BOX 15000, Halifax, NS, B3H 4R2, Canada

Abstract.- Urotrygon rogersi is a stingray of the order Myliobatiformes, with benthic habits and trophic preference
for crustaceans, is frequently caught in trawling fisheries. Such frequency could change the morphometric
relationships (possible associations between variables) in this species; therefore, the 41 morphometric variables
more commonly used in batoids were studied. The collinearity and correlation were evaluated among mothers,
among offspring and between offspring and mothers. The variables were subject to descriptive statistics, variable
transformation, collinearity test, multivariate statistics and linear and polynomial regressions. In this study, 83%
of the variables showed collinearity with high values of variance inflation factor (ranging from 5.69 and 606.72),
which can affect the phenotypic variance decomposition in quantitative analyses. Despite this, all variables
(except 6 in mothers and 4 in pups) were linear, making easier the estimation of quantitative parameters. In 23%
of the variables, the residual variance increased with ontogeny. This suggests some morphological integration,
that can lead to a genetic integration (and vice versa), and finally to an evolutionary integration among the
studied morphometric variables. This study contributes to the establishment of the morphometric relationships in
batoids, to the correction of quantitative and evolutionary models for this group, and to the definition of
probable ontogenetic and micro evolutionary changes that Urotrygon rogersi might be subject of.

Key words: Variance inflation factor, morphological integration, morphometric collinearity

Resumen.- Urotrygon rogersi es una raya espinosa perteneciente al orden Myliobatiformes, con hábitos bentónicos
y preferencia trófica por crustáceos, por lo cual es una especie frecuente en pesquerías de arrastre. Dicha
frecuencia podría producir cambios en las relaciones morfométricas (posibles asociaciones entre las diferentes
variables) de esta especie. Por esta razón, fueron estudiadas 41 variables morfométricas en batoideos, y se
evaluaron la colinealidad y correlaciones en estas variables dentro de madres, dentro de crías y de crías respecto
a madres. Estas, fueron sometidas a estadística descriptiva, transformación de variables, prueba de colinealidad,
estadística multivariada y regresiones lineales y polinomiales. Este estudio, mostró que el 83% de las variables
presentaron colinealidad con altos factores de inflación de varianza (entre 5,69 y 606,72), lo cual podría afectar
la descomposición de la varianza fenotípica en análisis cuantitativos. Las variables (excepto 6 en madres y 4 en
crías) se comportaron linealmente, permitiendo la estimación de parámetros por medio de modelos de este tipo. En
el 23% de las variables, la varianza residual aumentó con la ontogenia, lo que sugiere la existencia de algún grado
de integración morfológica que puede llevar a una integración genética o vice versa y finalmente, a una integración
evolutiva entre las características morfométricas consideradas en este estudio. Este trabajo contribuye al
establecimiento de las relaciones entre las variables morfométricas en batoideos, a la corrección de modelos
cuantitativos y evolutivos en este grupo, así como, en la definición de posibles cambios ontogenéticos y micro
evolutivos que pueden estar sucediendo en Urotrygon rogersi.

Palabras clave: Factor de inflación de varianza, integración morfológica, colinealidad morfométrica
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INTRODUCCIÓN

Diversos organismos presentan partición de nicho a partir
de cambios ontogénicos en su forma y tamaño, lo que les
permite optimizar el uso de los recursos disponibles (Wu
& Hou 2006). Debido a la importancia de estos cambios,
la genética cuantitativa del desarrollo, realiza un esfuerzo
importante en la estimación de algunos parámetros
cuantitativos relacionados con dichas variables. Sin
embargo, la arquitectura de los cambios ontogénicos en
la forma corporal y su asociación con la alometría (Wu &
Hou 2006), así como las relaciones y la covarianza entre
las estructuras corporales, han sido poco estudiados y
entendidos.

El punto de partida en cualquier análisis genético es
que la evolución fenotípica puede ser modelada usando
una expresión explícita de los parámetros descriptores de
la selección y de la base heredable de la variación del
fenotipo (Falconer & Mackay 1996). Por otra parte, los
estudios de genética cuantitativa consideran
características medidas en un tiempo determinado, y
donde en general, los parámetros utilizados en la
descripción de la evolución de las características cambien
con la ontogenia (Wilson & Reale 2006). Así mismo, se ha
argumentado que la variación fenotípica es producto de
las diferencias entre individuos durante los procesos del
desarrollo en la ontogenia y que estos procesos modulan
dicha variación (Willmore et al. 2007). Sin embargo, la
síntesis moderna de la evolución falla al no incorporar
los procesos reguladores de la variación de las
características en la ontogenia, lo que se ha sido
considerado como una omisión grave (Schlichting &
Pigliucci 1998, Arthur 2004, West-Eberhard 2004) debido
a la existencia de evidencia empírica de cambios en el tipo
de selección en diferentes estadios del desarrollo (Milner
et al. 1999). Por otra parte, los componentes de la
covarianza genética entre las características, los patrones
ontogénicos asociados y la posible respuesta evolutiva
que éstos puedan producir, han sido relegados y poco
estudiados (Wilson & Reale 2006).

Tradicionalmente, la respuesta a la selección de
características cuantitativas (R), se ha relacionado con la
heredabilidad realizada en sentido estricto (h2), mediante
la expresión: R = h2S, donde S es el diferencial de selección.
Dado que h2 es la proporción entre la varianza aditiva
(VA) y la varianza fenotípica (VP), esta puede ser usada
como una medida del potencial evolutivo de una
población en una generación (Falconer & Mackay 1996,
Gillespie 2004). Sin embargo, debido a que es una razón

de varianzas, VP puede enmascarar a VA, es más apropiado
estandarizar VA con la media poblacional, como descriptor
del potencial de la población al cambio (Houle 1992). La
selección en algunas características como el peso corporal
medidas en función de la covarianza entre el fenotipo y la
adecuación biológica (‘fitness’), comúnmente cambian
con la edad, pues no son parte estática del fenotipo sino
dinámicas en el tiempo (Wilson & Reale 2006). Sin
embargo, muchas de ellas pueden covariar con
componentes de la adecuación biológica específicos de
la edad y puede producir un diferencial ontogénico en la
VA (Snoke & Promislow 2003, Wilson et al. 2008). Los
regímenes de selección pueden ser específicos de la edad,
y las respuestas fenotípicas también pueden depender
de la presencia de varianza genética aditiva, cuyos niveles
pueden variar durante la ontogenia (Wilson & Reale 2006).

Dado que la heredabilidad y la VA son estimadas
mediante un modelo lineal (análisis de varianza, covarianza
y/o regresión), los cambios ontogénicos y la multi-
colinealidad entre las variables puede afectar dicha
estimación. Así, siempre que dos o más variables,
supuestamente independientes, estén altamente
correlacionadas, se dificulta evaluar su importancia
relativa en la determinación de alguna(s) variable(s)
dependiente(s); así mismo, entre mayor sea la correlación
entre las variables independientes, mayor será el error de
muestreo (Blalock 1963).

De igual forma, la multi-colinealidad y las altas
correlaciones entre las variables, afectan las
estandarizaciones comúnmente realizadas en biología,
como las razones morfométricas, donde una medida (e.g.,
longitud total) es usada para disminuir o estandarizar el
efecto del tamaño de las demás variables. Sin embargo,
Albrecht (1978) muestra que si una variable (X1) se
convierte en una razón (Y= X1/X2), donde el denominador
(X2) no está correlacionado con el numerador (X1), Y sí
esta correlacionada con X2, lo que demuestra que el uso
de razones no elimina totalmente el efecto del tamaño,
siendo X2 el vector que representa dicha variable. Esta
situación es cada vez más pronunciada entre mayor sea
la correlación entre las variables. En análisis ontogénicos,
la multi-colinealidad entre las variables puede variar entre
los diferentes estadios, mostrando patrones diferentes
en cada nivel etario. Por este motivo, ignorar la
colinealidad entre las variables y usar razones
morfométricas de las mismas, puede llevar a conclusiones
equivocadas, tanto dentro como entre cada estadio del
desarrollo.
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En rayas del género Urotrygon se han realizado pocos
estudios sobre el desarrollo, incluyendo una breve
mención del arco branquial ventral (Miyake et al. 1992) y
la existencia de cambios ontogénicos en Urotrygon
microphtalmum, tendiendo a una modificación de las
relaciones morfométricas hacia los organismos más
grandes y por ende más adultos (Piorski & Nunes 2000).
En Urotrygon rogersi (Jordan & Stark 1895), se conocen
variables dimórficas y de diferenciación interespecífica
(Mejía-Mercado 2006, Torres 2010). Sin embargo, no se
conocen los patrones de cambio ontogénico de las
relaciones morfométricas (las posibles asociaciones entre
las diferentes variables), ni los patrones de
multicolinealidad entre variables, lo que dificulta la
partición de la varianza fenotípica en sus componentes
genético y ambiental, la heredabilidad y la
evolucionalidad. Considerando que la captura incidental
del género Urotrygon tanto en pesca industrial como en
artesanal (con redes de arrastre) es frecuente (Navia et
al. 2009), la capacidad de prospección de las poblaciones
sujetas a dichas presiones puede verse afectada y se
requiere del desarrollo de herramientas para un mejor
manejo.

El objetivo de este trabajo fue explorar la correlación y
multi-colinealidad de las variables morfométricas en rayas,
mediante la descomposición de la varianza fenotípica total
usando el modelo de regresión lineal madres-progenies.
De este modo, se cuantificó el porcentaje de la varianza
fenotípica explicado por modelos lineales y por las
covarianzas entre algunas medidas morfométricas, y se
estimaron los niveles de correlación y multicolinealidad
entre dichas variables.

MATERIALES Y MÉTODOS

OBTENCIÓN DE LOS ESPECÍMENES

Las muestras de Urotrygon rogersi se obtuvieron de una
faena industrial de pesca de camarón en aguas someras
realizada en Pasacaballos, Pacífico Nariñense y de faenas
artesanales de pesca de camarón realizadas en las
localidades de Juanchaco (78°10,445O, 2°56,980N) y la
Bocana 78°34,208O, 2°31,103N), Pacífico, centro-sur
colombiano. Se capturaron 55 hembras preñadas con
embriones (1-2 por hembra, 65 en total) mayores a 7,8 cm
de longitud total, las cuales fueron rotuladas y
congeladas a -20ºC. Este tamaño de muestra es suficiente
para estudios de regresión múltiple con una sola variable
predictora, un tamaño de efecto anticipado intermedio y
un poder estadístico (β) mayor de 80% (tamaño de muestra

mínimo requerido = 54; Soper 2012, Cohen et al. 2003).
Para certificar el parentesco madre-progenie solamente
se consideraron los embriones intrauterinos.

A 30 cm de altura, con una cámara Kodak EasyShare
Z712 IS, se tomaron fotografías dorsales y ventrales de
las hembras y sus crías (embriones intrauterinos con
desarrollo espiracular casi completo > 7,8 cm de longitud
total). Las medidas morfométricas, tradicionalmente
registradas en el disco de batoideos (Last et al. 2008) y
las cuales se indican en la Tabla 1, fueron realizadas con
el programa de digitalización TpsDigver.2.12 (Rohlf 2008).

ANÁLISIS DE LOS DATOS

Inicialmente, se llevó a cabo la estadística descriptiva de
los datos y se comprobó si estos se ajustaban o no a una
distribución normal, con una significancia del 95%,
mediante las pruebas de normalidad de Shapiro-Wilks
(Shapiro et al. 1968), Anderson-Darling (Anderson &
Darling 1952), Lilliefors (Lilliefors 1967) y la prueba de
Jarque-Bera (Jarque & Bera 1980). Se asumió no
normalidad en aquellas características donde se rechazara
la hipótesis en al menos una de las pruebas, con el fin de
tener un estimativo robusto de la normalidad, pues es un
supuesto importante en los análisis subsiguientes. Las
variables en las que se rechazó la hipótesis de normalidad
se transformaron mediante Box-Cox (Box & Cox 1964)
optimizando el parámetro de transformación (λ).
Posteriormente, se probó la normalidad de los datos
transformados, usando los mismos parámetros
mencionados anteriormente y fueron excluidas de los
análisis aquellas variables en las que la transformación
no normalizó la distribución de los datos. Dado que los
modelos lineales cuantitativos en poblaciones naturales
se basan en la regresión lineal parentales-progenie, otro
supuesto importante es la homocedasticidad. Para probar
esta última, cada variable de crías fue analizada como
variable dependiente de la variable en madres, ajustando
el modelo lineal. A partir de este modelo se estimó el error
(valor absoluto), el cual se evaluó gráficamente con el
valor predicho (del modelo) y se probó la significancia de
dicha correlación.

Debido a que la teoría cuantitativa (principalmente
genética) se basa en análisis paramétricos, no se
consideraron análisis no paramétricos en este estudio.

En las crías, una vez transformados los datos, se
promediaron los valores de cada medida de hermanos,
con el fin de igualar el número de madres y crías para los
análisis posteriores, bajo el modelo de regresión lineal
(Falconer & Mackay 1996).
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Con base en las variables escogidas se obtuvo y
graficó una matriz de correlaciones pareadas de Pearson
y se realizó un análisis de agrupamiento jerárquico, usando
el algoritmo HCLUST implementado en R (R Development
Core Team 2011). También se evaluó la presencia de multi-
colinealidad a partir de la tolerancia (T) y del factor de
inflación de la varianza (VIF); si T < 0,1 y VIF ≥ 10 entonces
existe multicolinealidad (Neter et al. 1989, Kennedy 1992,
Hair et al. 1995, Menard 1995, Mason et al. 2003). Sin
embargo, O’Brien (2007), mostró que estos estimativos
deben ser interpretados en contexto con otros factores
que influencian la estabilidad de i-ésimo coeficiente de
regresión. Además, se llevó a cabo una exploración
multivariada mediante un análisis de componentes
principales para determinar las variables más explicativas
e identificar posibles vectores propios. Posteriormente,
se realizaron regresiones por mínimos cuadrados parciales
(PLSR) para madres y crías por separado, para analizar la
covariación entre medidas bajo el modelo lineal. Este
análisis se puede llevar a cabo con muchas variables,
altamente correlacionadas y diferentes modelos de
respuesta Y (Wold et al. 2001). En las regresiones se
usaron, de manera progresiva, las tres variables más
explicativas como variables independientes y el resto de

las variables como dependientes. Con estos estimativos
es posible, a posteriori, calcular la heredabilidad mediante
el modelo madre - crías usando la fórmula:

 Yi = μ + A + ε                                (1)

Donde, Yi  es una medida fenotípica dada, μ es la media
poblacional, A es el efecto de la medida Xi correlacionada
en Yi  y ε es el error. Con base en este modelo, se retiraron
los efectos de la medida Xi sobre Yi, calculando un valor
estimado por el modelo ( ). El porcentaje de explicación
del modelo sobre las medidas, se estimó como la
proporción de la varianza de los valores predichos ( )
sobre la varianza fenotípica total (Vp). El valor esperado
( ) menos el observado (Yi) permite calcular el residual
del modelo y la variación del mismo. La comparación de la
proporción de varianza explicada en cada modelo (1, 2 y 3
variables) se realizó mediante una prueba de Z para dos
proporciones (Fleiss 1981) de forma pareada (1 vs 2 y 2 vs
3), usando α= 0,05. De igual forma, se calculó el efecto de
las medidas de la madre sobre las crías por medio de PLSR,
usando las variables más explicativas de la madre como
variables independientes y las más significativas de las
crías como variables dependientes. La variación de los R2

se analizó realizando regresiones no lineales de segundo

Tabla 1. Medidas morfométricas tomadas digitalmente (en mm) de la zona dorsal y ventral de los especímenes y su
abreviación / Morphometric measures (digitally taken in mm) of the dorsal and ventral zone of the specimens and its abbreviation
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y cuarto grado y comparándolas con el modelo lineal
mediante una prueba de Z de dos proporciones (Fleiss
1981) de forma pareada (lineal vs cuadrática y cuadrática
vs grado 4), usando α = 0,05. La regresión de segundo
grado se realizó para comprobar efectos epistáticos
aditivo por aditivo, los cuales siguen un modelo
aproximadamente cuadrático (Cheverud 2000), mientras
que la regresión de cuarto grado se realizó para probar si
existen trueques (trade offs) entre las variables, pues
éstos pueden seguir un patrón cuasi-sinusoide.

En la Figura 1 se muestra un diagrama de flujo con la
secuencia de los análisis estadísticos, los cuales fueron
realizados en los programas XLSTAT (Fahmy & Aubry
2009), Statistica 8.0 (StatSoft 2007) y R (R Development
Core Team 2011).

RESULTADOS

ESTADÍSTICA DESCRIPTIVA PARA MADRES Y CRÍAS

A partir del análisis de 55 madres grávidas con crías a término,
se encontró que las variables MPAPder y LE (derecha e
izquierda) presentaron la mayor variación, mientras que DIE,
AD, LD, LHADizq y DPHB mostraron el coeficiente de
variación más bajo (Tabla 2). DIO, LEizq, AC, DN, DUHB,
MAAPizq, MAAPder, no mostraron normalidad y fueron
transformadas con Box-Cox cuyos λ optimizados fueron de
0,010, excepto para DN, cuyo λ fue de -1,476.

Se obtuvieron 68 crías a término, las cuales presentaron
una mayor variación en AE (ambos lados), LO (ambos
lados) y MPAPizq y la menor variación en DBIP, CBP
(ambos lados), DBA y DCBA (ambos lados) (Tabla 2). De
las 17 variables que no presentaron normalidad (LD,
LOder, LOizq, LEder, LEizq, AC, HIPder, HIPizq, DOPder,
DOPizq, DIP, DPHB, DPQHBizq, DN, DPQHBder,
MAAPder, MPAPizq) 5 no pudieron ser normalizadas
luego de la optimización del λ por Box-Cox (LEizq, LEder,
HIPizq, DN y DOPizq). La mayor diferencia (en términos
de coeficiente de variación) entre madres y crías se
presentó en la variable longitud del ojo (LOder y LOizq).
Después de la transformación de las variables (y de excluir
las no normales), todas presentaron homocedasticidad
(valores de las correlaciones entre valores predichos del
modelo y errores absolutos no significativamente
diferentes de cero, P > 0,05).

CORRELACIÓN, MULTICOLINEALIDAD Y RELACIÓN ENTRE

LAS VARIABLES DENTRO DE MADRES Y DENTRO DE CRÍAS

Se encontraron valores de correlación (R2) y VIF altos (R2

> 0,9; VIF > 10), así como tolerancias bajas (< 0,01) para
todas las variables, exceptuando 7 en madres y 2 en crías
(Tabla 3), lo que indica niveles altos de multi-colinealidad
entre las variables estudiadas.

Figura 1. Diagrama de flujo con la secuencia de análisis estadísticos realizados. S-W: prueba de Shapiro-Wilks; A-D: prueba de
Anderson-Darling; L: Prueba de Lilliefors; J-B: prueba de Jarque-Bera / Flux diagram of the sequence of performed statistical analyses. S-
W: Shapiro-Wilks test; A-D: Anderson-Darling test; L: Lilliefors test; J-B: Jarque-Bera test
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Tabla 3. Colinealidad de las variables estudiadas para madres y crías reflejada en los coeficientes de
determinación (R²), en el factor de inflación de la varianza (VIF) y la tolerancia. N/A: No aplica por
falta de normalidad / Collinearity of the studied variables for mothers and offspring, expressed in the
determination coefficients (R²), the variance inflation factor (VIF) and tolerance. N/A: No applicable due
to lack of normality
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El análisis de componentes principales (ACP) mostró
también una alta colinealidad, correlación y covariación
entre las variables morfométricas estudiadas. La primera
componente del ACP de madres explicó un 51,79% y el de
crías un 43,13%, lo que indica una tendencia más
pronunciada hacia el componente principal 1 en madres
(Fig. 2A), mientras que en crías hay mayor dispersión e
influencia del segundo componente (Fig. 2B), sugiriendo,
en este último estadio, una mayor relación entre las
variables. Aunque no se evidencian diferencias en la
distribución de las relaciones de las variables entre ambos
estadios del desarrollo (Fig. 2A, B), las variables
explicativas sí variaron: en madres fueron AD (4,44%),
DBA (4,11%) y DCBAizq (4,07%), mientras que en crías
fueron, en su orden, AD (4,69%), LD (4,55%) y HIPder
(4,45%).

En la Figura 3A se observan 4 agrupamientos de altas
correlaciones entre las variables de madres, mostrando
que en este estadio, existen estrechas relaciones entre
algunas de las variables evaluadas, principalmente de
aquellas variables relacionadas con el largo del disco (LD,
CBPder, CBPizq, HIPder, HIPizq), el ancho del mismo,  (AD,

HIPder, HIPizq, LHADder) y la cavidad celómica y el
desarrollo del ojo (DBIP, DBA, DCBAizq, DCBAder). Este
mismo patrón se observa en la figura 3B, entre las
variables de crías. Sin embargo, la asociación de las
variables es menos fuerte, observándose dos grandes
agrupaciones: las relacionadas con las dimensiones
mayores del disco (AD, LHADizq, LHADder, HIPizq,
HIPdel) y las relacionadas con la cavidad celómica;  (DIP,
DBIP, DBA, DCBAizq, DCBAder).

CORRELACIÓN, COLINEALIDAD Y RELACIÓN ENTRE LAS

VARIABLES DE CRÍAS RESPECTO A MADRES

Para probar el posible efecto que puedan tener las
variables asociadas a la forma del disco en las madres,
sobre las variables asociadas a la forma del disco en las
crías, se calcularon las correlaciones entre estos grupos
(Fig. 4). El 24% de las variables fueron significativamente
diferentes de cero (P < 0,05), de las cuales LHADder (crías)
y HIPder (madres) presentaron la mayor correlación (r=
0,499), mientras que LPO de madres fue la que mostró una
menor correlación con DIP de crías (r = 0,266). El ancho

Figura2. Análisis de componentes principales (ACP) de las medidas morfométricas estudiadas en madres (A) y crías (B) de U. rogersi.
1. AD; 2. AC; 3. AEder; 4. AEizq; 5. DMCOder; 6. DMCOizq; 7. DIP; 8. DIE; 9. DIO; 10. DOPder; 11. DOPizq; 12. DOoPder; 13. DOoPizq;
14. LHADder; 15. LHADizq; 16. LPO; 17. LD; 18. LEder; 19. LEizq; 20. LOder; 21. LOizq; 22. LPOr; 23. LPN; 24. AB; 25. DPHB; 26.
DUHB; 27. DPQHBizq; 28. DPQHBder; 29.DBIP; 30. CBPizq; 31. CBPder; 32. DBA; 33. DCBAizq; 34. DCBAder; 35. DN; 36. HIPder; 37.
HIPizq; 38. MAAPizq; 39. MAAPder; 40. MPAPizq; 41. MPAPder / Principal component analysis (PCA) of the studied morphometric measures
in mothers (A) and offspring (B) of U. rogersi. 1. AD; 2. AC; 3. AEder; 4. AEizq; 5. DMCOder; 6. DMCOizq; 7. DIP; 8. DIE; 9. DIO; 10. DOPder;
11. DOPizq; 12. DOoPder; 13. DOoPizq; 14. LHADder; 15. LHADizq; 16. LPO; 17. LD; 18. LEder; 19.LEizq; 20. LOder; 21. LOizq; 22. LPOr; 23.
LPN; 24. AB; 25. DPHB; 26. DUHB; 27. DPQHBizq; 28. DPQHBder; 29.DBIP; 30. CBPizq; 31. CBPder; 32. DBA; 33. DCBAizq; 34. DCBAder; 35.
DN; 36. HIPder; 37. HIPizq; 38. MAAPizq; 39. MAAPder; 40. MPAPizq; 41. MPAPder



43Vol. 47, Nº1, 2012
Revista de Biología Marina y Oceanografía

Figura 3. Mapa de coeficientes de
correlación entre las 41 medidas
morfométricas tomadas en A) madres
y B) crías. Correlaciones bajas son
representadas en blanco y altas con
gris oscuro. Los dendrogramas arriba
y al lado del mapa de correlación,
muestran las relaciones de
agrupamiento jerárquico entre estas
variables / Map of correlation
coefficients among the 41 morphometric
measures taken in A) mothers and B)
offspring. Low correlations are
represented by white color, while high
ones are represented with dark gray.
The top and side dendrograms show the
hierarchical clustering relationships
among variables
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Figura 4. Mapa de coeficientes de correlación entre las 41 medidas morfométricas de crías con respecto a madres. Correlaciones bajas
son representadas en blanco y correlaciones altas en gris oscuro. Los dendrogramas arriba y al lado del mapa de correlación, muestran
las relaciones de agrupamiento jerárquico entre estas variables / Map of correlation coefficients among 41 morphometric measurements of
offspring compared to mothers. Low correlations are represented by white color, while high ones are represented with dark gray. The top and
side dendrograms show the hierarchical clustering relationships among variables

del disco (AD) fue la variable que presentó mayor
correlación con las demás en ambos sentidos (AD madres
vs variables de crías y AD crías vs variables de madres).
En el primer caso, AD madres mostró correlación
significativa (P < 0,05) con el 23% de las variables de
crías, siendo las más altas AD, LD, LHAD. En el segundo
caso, el AD en crías se correlacionó significativamente
con 28 de las 36 variables estudiadas en las madres,
obteniendo los valores más altos en la relación HIPder (r
= 0,482) y AD (r = 0,477).

EVALUACIÓN DEL MODELO LINEAL POR VARIABLE

EXPLICATIVA

Al realizar las regresiones PLS (PLSR) usando
progresivamente 1, 2 y 3 variables explicativas (Tabla 4),
se encontró que en la mayoría de las medidas, el
porcentaje de explicación del modelo no aumenta
significativamente (P < 0,05), con excepción de AB, DBIP,
CBPder, CBPizq, DCBAizq y DCBAder en madres y
DMCOder, DOoPder, DPHB, DPQHBizq y DPQHBder en
crías (Tabla 5).
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Tabla 4. Parámetros de los modelos lineales con una variable (M1), dos variables (M2) y tres variables (M3) explicativas. a es el
intercepto y los valores en cada variable explicativa son los coeficientes de las mismas en cada modelo. El R2 es coeficiente de
determinación en cada modelo / Parameters of the linear models with one (M1), two (M2) and three (M3) explanatory variables. a is the
intercept and the values in each explanatory variables are its coefficients in each model. The R2 is the determination coefficient in each model



46 Hleap et al.
Relaciones morfométricas en Urotrygon rogersi

Tabla 4. Continuación / Continuation

Tabla 5. Valores de varianza explicada por el modelo y los
valores de probabilidad (P) significativos (ααααα ≤ 0,05) de una
prueba Z para dos proporciones para la comparación entre
modelos. Modelo 1 (M1): Una sola variable (AD para madres y
crías); Modelo 2 (M2): dos variables (AD y DBA para madres y AD
y LD en crías); Modelo 3 (M3): tres variables (AD, DBA y DCBAizq.
En madres y AD, LD y HIPder en crías).Los superíndices de los
valores de P indican la comparación de modelos que fueron
significativos. N/A: No aplica por ser variable explicativa en
M3 / Explained variance values and significant (α ≤ 0.05) probability
values (P) of a Z test for two proportions for the comparison between
models. Model 1 (M1): One variable alone (AD for mothers and
offspring); Model 2 (M2): two variables (AD and DBA for mothers
and AD and LD in offspring); Model 3 (M3): three variables (AD, DBA
and DCBAizq. In mothers and AD, LD and HIPder in offspring). The
superscripts on the P values show the comparison of models that
were significant. N/A: Not applicable since is the explanatory variable
of M3

La poca diferenciación entre los modelos en la mayoría
de las variables, muestran que el modelo lineal simple
considerando la dependencia con una sola variable (AD),
explica en alto porcentaje la variación encontrada en el
disco. De igual forma, existe un patrón de disminución o
aumento de la varianza residual de crías respecto a madres
(Tabla 6). La comparación del modelo lineal con el
polinomial de segundo (cuadrático) y cuarto grado, no
mostraron diferencias significativas en la mayoría de las
variables, con excepción de DMCOder (P  <  0,10165) en
madres y LOizq (P < 0,0247) en crías. Debido a que las
correspondientes medidas simétricas (DMCOizq y LOder,
respectivamente) no mostraron el mismo patrón, estas
variables no serán discutidas, pues dichos resultados
pueden darse más por el efecto de asimetría en el
desarrollo embrionario, que por una interacción génica
no epistática.

DISCUSIÓN

ESTADÍSTICA DESCRIPTIVA PARA MADRES Y CRÍAS

La comparación de los coeficientes de variación en los
dos estadios evaluados (Tabla 2) muestra un patrón
general de disminución de la variación con la edad. Es
posible que la heterogeneidad entre los ambientes
uterinos de cada madre genere una mayor variación entre
crías, pues cada madre actúa como un microambiente
específico, generando patrones diferentes de desarrollo.
El ambiente extrauterino, por su parte, puede promover
procesos de homogenización fenotípica durante el
desarrollo juvenil y la madurez sexual, llevando a la
tendencia mencionada y mostrando una relación
importante entre la varianza ambiental (VE) y la varianza
fenotípica. Esto debido a que existe una mayor selección
fenotípica en el ambiente extrauterino que en el
intrauterino, observándose mayor variación entre úteros,
derivado de diversas fisiologías maternas. La disminución
de la variación fenotípica en la ontogenia es mostrada en
estudios reproductivos, donde se observa una
correlación entre el ancho del disco en madres y el número
de crías, lo que sugiere que dicha variable y las variables
asociadas con él, covarían con características de historia
de vida como la fecundidad (Mejía-Falla et al. 2012). En
otros estudios, se ha indicado que dichas características
covariantes son influidas por la varianza ambiental
presente en el componente residual de la varianza
fenotípica (Mousseau & Roff 1987, Price & Schulter 1991,
Kruuk & Hadfield 2007).
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diferencias entre los coeficientes de correlación de los
dos estadios, lo que sugiere que no hay un crecimiento
diferencial del disco de las crías respecto al de hembras
adultas (Fig. 2A y 2B).

En crías y en adultos la forma del disco se desarrolla
simultáneamente en ambos ejes con magnitudes similares,
pues las variables asociadas a cada eje se relacionan de
manera similar en ambos estadios, lo que explicaría por
qué son similares los patrones de correlación entre las
variables de los dos estadios estudiados. Sin embargo,
existe un patrón de correlación diferente entre el disco y
las medidas de las aletas pélvicas de madres, donde las
crías muestran una mayor correlación que sus madres
(Fig. 2A y 2B). Esto podría deberse a que en adultos (y
quizás en juveniles), la tasa de crecimiento del disco
disminuye con respecto a estadios iniciales, pero parece
ser que no se ve modificada la tasa de crecimiento de las
aletas pélvicas.

En ambos estadios ontogénicos se observaron grupos
de variables altamente correlacionados (Figs. 3 y 4), como
el conjunto de variables que delimita la forma y tamaño
del disco (AD, LD y LHAD), el conjunto que define la
longitud del disco (LD, DBA y DCBA) y el que incluye
las variables entre la boca y la aleta pélvica (DBIP, CBP
DCBA y DBA), delimitadas por la cavidad celómica
pericárdica presente en este grupo. Esto puede evidenciar
la existencia de agrupaciones de genes constitutivos
activos (‘clusters’) durante la ontogenia de esta especie,
los cuales se pueden dar por pleiotropía, epistasis o
desequilibrio de ligamiento. La alta covariación podría
explicarse por la integración morfológica de las variables,
es decir, diferentes estructuras comparten algún factor
(e.g., función, precursor del desarrollo y posición) y esto
mostraría alguna relación en su expresión fenotípica
(Willmore et al. 2007). Incluso, se podrían estar dando
ambas integraciones concertadamente por la evolución
coordinada de las características, pues la integración a
nivel individual (morfológica) causa integración genética
y esas estructuras integradas genéticamente, podrían ser
heredadas y seleccionadas conjuntamente, lo que
resultaría en una integración evolutiva (Cheverud 1996),
que puede visualizarse a nivel poblacional y de la especie.

De igual forma, existe un patrón de disminución o
aumento de la varianza residual de crías respecto a madres
(Tabla 6). Esto también apoyaría la hipótesis de
integración morfológica, crecimiento compensatorio o de
diferentes composiciones genéticas o ambientales de
varianza (Wilson & Reale 2006).

Tabla 6. Coeficientes de variación residual por variable para
madres (CVR Madres) y para crías (CVR Crías) de U. rogersi.
N/A: No aplica por falta de normalidad en crías. Los números
en negrita presentan mayor variación en madres que en crías
/ Coefficients of residual variation by variable for mothers (CVR
Madres) and for the offspring (CVR Crías) of U. rogersi. N/A: Not
applicable due to lack of normality. The bolded numbers showed
higher variation in mothers than offspring

La mayor diferencia entre los CV en madres y crías, se
presentó en la variable longitud del ojo (LOder y LOizq).
Dado que se están comparando estadios ontogénicos
(embriones a término y adultos), se sugiere que el eje
longitudinal del ojo tiende a desarrollarse tardíamente (un
desarrollo más rápido después del nacimiento), toda vez
que los diámetros máximos de las cavidades orbitales
(DMCOder y DMCOizq) presentan pocas diferencias
entre los estadios, al igual que variables asociadas con el
desarrollo del eje transversal como distancia interorbital
(DIO).

CORRELACIÓN, MULTICOLINEALIDAD Y RELACIÓN ENTRE

LAS VARIABLES DENTRO DE MADRES Y DENTRO DE CRÍAS

Los altos niveles de colinealidad demuestran una relación
estrecha entre las variables estudiadas. Esto posiblemente
se debe a que muchas de las magnitudes y direcciones de
los vectores de las medidas se encuentran dentro de otras
de mayor magnitud en la misma dirección o en direcciones
opuestas, como por ejemplo, en las relaciones de la
longitud del disco (LD) con respecto a la distancia de la
boca al ano (DBA), a la longitud del ojo (LO), a la longitud
del espiráculo (LE), a la distancia del hocico a la inserción
de la pélvica (HIP), entre otras. Aparentemente, no hay
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Sin estos análisis, las variables estudiadas no serían
buenas indicadoras de las relaciones taxonómicas, ya que
la evaluación ortogonal, medida por la magnitud de VIF
encontrada en el presente estudio así lo demuestra (Tabla
3). Si bien la multicolinealidad no puede verse por sí sola,
sino en el contexto de los datos (O’Brien 2007), algunas
de las variables presentaron factores de inflación de
varianza (VIF) excesivamente altos (Tabla 3). Estos VIF
ocasionan una sobreestimación de los componentes de
varianza en modelos lineales, y por ende se requiere
realizar procedimientos estadísticos como el uso de
residuales, para eliminar la multicolinealidad de las
variables. Torres (2010) encontró patrones similares de
covarianza entre las variables, en un trabajo sistemático
en Urotrygonidae, sugiriendo que más del 25% de las
medidas usadas para discriminación específica, no eran
buenas predictoras de la diferenciación.

Mejía-Mercado (2006) en un estudio taxonómico
realizado en Urotrygon rogersi y U. aspidura, de manera
interespecífica, menciona la falta de precisión en la toma
de datos. Ella encontró, con estadística univariada, que
la única medida con diferencias significativas entre las
especies fue la distancia interorbital. Sin embargo, la
autora no tomó en cuenta la colinealidad ni la integración
morfológica de la mayoría de estas medidas morfométricas
a nivel intraespecífico; sin embargo, el que no hayan
grandes diferencias interespecíficas, evidencia el posible
efecto ambiental en la homogenización de las variables,
lo que puede aguzar las diferencias entre estadios de una
misma especie (Nyquist & Baker 1991).

CORRELACIÓN, COLINEALIDAD Y RELACIÓN ENTRE LAS

VARIABLES DE CRÍAS RESPECTO A MADRES

Los análisis realizados en este estudio sugieren que existe
algún efecto materno sobre el fenotipo de las crías para el
24% de las medidas estudiadas, donde el AD de madres
es la variable con mayor relación. Esto es acorde con la
dependencia de la fecundidad con la longitud materna
sugerida para la especie (Mejía-Falla et al. 2012). Al parecer,
las correlaciones del AD y otras variables morfométricas
están ligadas a un posible efecto materno en el fenotipo
de las crías, siendo las variables de tamaño de disco (AD,
LD, LHAD) las más sensibles al ambiente intrauterino.
Sin embargo, se hace necesario la descomposición de la
varianza fenotípica para estimarla contribución genética
al fenotipo de dichas características, al igual que análisis
de regresión entre progenitores y crías, con el fin de
cuantificar el aporte parental a la varianza genética. Sin
embargo, la definición de paternidad en poblaciones

marinas es metodológicamente ardua, dado que requiere
de un muestreo extenso y de condiciones especiales (e.g.,
madres y crías en la misma zona geográfica), sin contar
con el hecho de que en muchos elasmobranquios se
presenta paternidad múltiple en la misma camada
(Feldheim et al. 2001, Savillea et al. 2002, Chevolot et al.
2007, Daly-Engel et al. 2007) dificultando aún más la
recolección y asignación de los datos paternos a las crías
correctas.

EVALUACIÓN DEL MODELO LINEAL POR VARIABLE

EXPLICATIVA

La mayoría de las variables siguen un patrón lineal
correspondiente a una herencia de tipo aditiva, y en la
comparación de las PLSR del modelo 1 con regresiones
no lineales cuadráticas y de grado cuatro, no mostraron
diferencias significativas (Tabla 4). Dado que estos
modelos representan interacciones aditivas no epistáticas
y patrones ‘trade-offs’ génicos, respectivamente,
nuestros resultados podrían indicar que entre las
variables del disco, predomina una relación de tipo aditivo
simple. Esto permite estudiar la morfometría de las
poblaciones de esta especie, mediante modelos clásicos
cuantitativos.

Sin embargo, el ancho de la boca (AB), la distancia
entre la boca y la inserción de las aletas pélvicas (DBIP),
la distancia entre la comisura bucal y las aletas pélvicas
del lado derecho (CBPder), la distancia entre la comisura
bucal y el ano, tanto derecha como izquierda (DCBAder y
DCBAizq) en madres y el diámetro máximo de la cavidad
orbital derecha (DMCOder), la distancia entre las primeras
hendiduras branquiales (DPHB), la distancia entre la
primera y la quinta hendidura branquial de ambos lados
(DPQHBizq, DPQHBder) en crías, mostraron diferencias
entre los modelos con una variable, respecto a los modelos
con dos variables explicativas. Esto puede sugerir
interacción genética epistática de genes sobre dichas
variables. La disminución en la varianza residual de crías
respecto a madres, encontrada en la mayoría de las
variables (Tabla 6), implica una mayor participación del
ancho del disco y sus componentes genéticos en crías,
ya que esta varianza residual es la proporción de variación
no explicada por el modelo Y = a*AD+b, lo que sugeriría
más crecimiento en el eje transversal de los estadios
adultos. El aumento de la varianza residual en las otras
variables, sugiere que estas medidas tienden hacia un
mayor desarrollo sobre el eje longitudinal. Todo esto,
puede darse por una integración morfológica, genética y
evolutiva, pues bajo un modelo lineal, se puede moldear
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no sólo la covariación de las medidas, sino también
predecirlo. Sin embargo, las variables cuya asimetría
bilateral crea un diferencial de variación, como las
longitudes del hocico al mayor ancho del disco (LHAD),
y el margen posterior de las aletas pélvicas (MPAP),
desvían las predicciones del modelo, haciendo ambigua
la decisión sobre su eje principal de desarrollo.

Los resultados de esta investigación sugieren que para
utilizar modelos lineales, como regresión y análisis de
varianza, es importante tener en cuenta los niveles de
colinealidad y el efecto de éstos sobre el modelo, de tal
forma que puedan usarse los residuales ortogonales si la
VIF es extremadamente alta y causa inconvenientes en
los análisis de los datos. También es importante corregir
los datos, cuando se intenta retirar el efecto de la alometría
mediante el uso de proporciones, pues la colinealidad
hace que se sobreestimen las varianzas de las variables
transformadas. Además, sugieren que puede existir una
diferencia en el desarrollo de estos animales que afecta
diferencialmente los ejes transversal y longitudinal. Así
mismo, los análisis de correlación entre y dentro los
estadios evaluados, también pueden sugerir que existen
agrupaciones de genes que controlan en desarrollo de
las características evaluadas y que estos están activos
en diferentes estadios ontogénicos. Sin embargo, se
requeriría estudiar una serie ontogénica completa, con
grupos de edad bien definidos e incluyendo juveniles de
diferentes edades, para poder soportar tales
aseveraciones.
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