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GLOSARIO

Bottom-up: Mecanismo de control ecosistémico en el cual la estructura y funcién de
la red trofica estan dominadas por los productores primarios.

Cambio de estado: Es la modificacion de la estructura de una red tréfica y por tanto
de los procesos dentro de la misma, tales como interacciones tréficas, fuerzas de
interaccion, proporciones entre depredadores y presas, etc.

Cascada trofica: Efecto tréfico indirecto en el cual la reduccion poblacional de un
depredador tope produce un efecto de reduccion poblacional dos niveles tréficos
hacia abajo, osea en las presas de sus presas.

Conectancia: Numero real de interacciones dentro de una red, dividido por el
namero posible de interacciones.

Control ecosistémico: Mecanismos a través de los cuales se determinan la
estructura y la funcion de las redes tréficas.

Depredador tope: Especie que no tiene depredador en la red trofica.

Efectos directos: Efecto que produce un depredador sobre el tamafio poblacional de
Sus presas por interaccion directa (alimentacion)

Efectos indirectos: Efecto que produce un depredador sobre el tamafo poblacional
de una especie a través de la depredacion de las poblaciones de sus depredadores.
Efecto de riesgo: Influencia que ejerce un depredador en el comportamiento de sus
presas a través de su presencia, obligandolas a desplazarse de su habitat 6ptimo a
hébitats marginales para las necesidades de la especie.

Escala libre: Estructura teodrica que presentan las redes tréficas y en la cual la
mayoria de las especies tienen baja conectividad y muy pocas alta conectividad.
Especie clave: Especie cuyo efecto sobre la red trofica es desproporcionado con
respecto a su abundancia dentro de la misma.

indices de centralidad: Son algoritmos matematicos que han sido disefiados para
medir que tan centrales son las especies en una red tréfica, los cuales se basan en el
namero de veces que una especie 0 nodo participa en las rutas de dispersiéon de los

efectos directos o indirectos dentro de la red.
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Ley de escala invariante: Concepto que propone que las redes tréficas presentan
propiedades estructurales que son permanentes, e independientes del tamafo de la
misma.

Ley de las proporciones constantes: Concepto que propone que las redes tréficas
presentan proporciones constantes entre el nimero de depredadores y presas en
todos los niveles tréficos de la red.

Mesodepredadores: Se llama asi a las presas de los depredadores tope, las cuales
a su vez son depredadores de especies mas pequefias dentro de la red. Tambien se
podria llamar asi a los consumidores terciarios.

Mundo-pequefio: Es una patrén tedrico que hace referencia a la forma en que se
organizan los componentes de una red, y en el cual se espera que algunos nodos
estén mas fuertemente conectados entre si que con el resto de la red, generando
pequefias agrupaciones dentro de la red tréfica.

Redundancia ecolégica: Concepto tedrico que propone que los gremios tréficos
estdn compuestos por especies que desempefian funciones ecoldgicas similares y
por tanto son redundantes entre si.

Resiliencia: Capacidad de un ecosistema para recuperarse de los cambios o
presiones antrépicas que afectan su estado inicial.

Seguro biolégico de los ecosistemas: Concepto relacionado con la redundancia
funcional y en el cual se asume que aquellos ecosistemas con altos niveles de
redundancia funcional son mas resistentes que aquellos mas simples.

Simplificacién estructural: Se conoce asi a la pérdida o modificacion de las
propiedades relacionadas con la estructura de las redes, entre ellas las leyes de
escala invariante y la ley de las proporciones constantes.

Sumidero poblacional: Se conoce asi a los lugares en los cuales las tasas de
mortalidad y emigracion de una especie son mayores a las de natalidad e
inmigracion y por tanto la dinamica de la poblacion tiende siempre a la reduccion de
la misma.

Top-down: Mecanismo de control ecosistémico en el cual la estructura y funcién de
la red trofica estan dominadas por los depredadores tope.

Trofoespecies: Grupos de organismos que tienen idénticos depredadores y presas.
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RESUMEN

Numerosos estudios mencionan la importancia de los depredadores tope en el
control y estabilidad de las redes troficas; sin embargo, es poco lo que se conoce
sobre cémo desarrollan este control o como su disminucion afecta las relaciones
troficas y la estabilidad de los ecosistemas en que habitan. Asi, el objetivo de este
trabajo fue evaluar la funcion ecoldgica de tiburones y rayas en un ecosistema
costero tropical, a partir de su participacion en la estructura de la comunidad, con
base en la propagacion de efectos troficos directos e indirectos. Esta evaluacion se
realizé considerando tres niveles de agrupacion en la red: elasmobranquios como
especies, con cambios ontogénicos y como equivalentes regulares. A estas bases de
datos se les aplicaron indices que miden la importancia estructural de las especies a
escala local (grado del nodo), intermedia (intermediacién, cercania, importancia y
redundancia topoldgica) y global (mundo-pequefio). En la red tréfica del area de
estudio, construida a partir de 16.401 estébmagos, los depredadores tope no
presentaron los valores de centralidad mas altos, pero si ocuparon los primeros
lugares de importancia estructural dentro del ecosistema (importancia y redundancia
topoldgica). Asimismo, la estructura intermedia de la red (mesoescala) se altera
significativamente cuando se eliminan los depredadores tope, pero no se produce la
llamada liberacién de los mesodepredadores. A nivel de estructura global de la red,
la presencia de los tiburones que ejercen la funcion de depredadores tope es
fundamental para mantener la organizacion estructural de mundo-pequefio que
presenta esta red trofica, incluso por encima de especies de alto valor comercial
como los camarones o los pargos. Los andlisis en diferentes escalas de agrupacion
indican que la redundancia de los elasmobranquios segun sus estados de desarrollo
ontogénico, reducen la importancia estructural de las especies y fortalece el seguro
biolégico del ecosistema. Asi, se concluye que los tiburones de alto nivel tréfico son
fundamentales en la estructura y estabilidad de las redes tréficas marinas, y su
pérdida altera significativamente los patrones estructurales de las mismas, al no
poder ser reemplazados por ninguna otra especie.

Palabras clave: Elasmobranquios, redes troficas, interacciones troficas, mundo-

pequefio, control ecosistémico.
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ABSTRACT

Numerous studies indicate the importance of top predators in the control and stability
of food webs; however, little is known about how they develop this control or how their
decline affects trophic relationships and stability of ecosystems where they inhabit.
Therefore, the aim of this study was to evaluate the ecological role of sharks and
batoids in a tropical coastal ecosystem, from their participation in community
structure, based on the propagation of direct and indirect trophic effects. This
evaluation was performed considering three levels of aggregation in the food web:
elasmobranch as species, with ontogenetic changes and as regular equivalents. To
these databases were applied indices that measure the structural importance of
species to local (degree), intermediate (betweenness centrality, closeness,
topological importance and redundancy) and global (small-world). In the food web of
the study area, constructed from 16,401 stomachs, top predators no showed the
higher centrality values, but they took the first places in structural importance of the
ecosystem (topological importance and redundancy). Also, the intermediate structure
of the food web (mesoscale) is significantly altered when top predators are removed,
but the event known as “mesopredator release” is not presented. In terms of global
structure of the food web, the presence of sharks that play the role of top predators is
essential to maintain the structural organization of small-world that presents this food
web, even above species of high commercial value as shrimps or snappers. Analyses
of clustering at different scales indicate that the redundancy of elasmobranchs
according their ontogenetic development stages, reduce the structural importance of
the species, and strengthens the biological insurance of the ecosystem. Thus, we
conclude that sharks of high trophic level are essential to the structure and stability of
the marine food webs and their loss significantly alter the structural patterns of those

webs, since they cannot be replaced by any other species.

Key words: Elasmobranchs, food webs, trophic interactions, small-world, ecosystem

control.
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1. INTRODUCCION

Diferentes presiones antropicas como la contaminacion, la degradacion de
habitats, la eutroficacion y mas recientemente la pesca, se han acumulado sobre los
ecosistemas marinos, al menos durante los dos ultimos siglos, generando cambios
estructurales y funcionales que quizds sean irreversibles (Lotze & Milewski, 2004).
En especial, la creciente actividad pesquera durante los ultimos 50 afios y la continua
degradacion de habitats, tienen un amplio rango de impactos sobre los ecosistemas
a nivel mundial, los cuales se reflejan en cambios en la abundancia, distribucion
espacial, productividad y en la estructura de las comunidades explotadas (Hall, 1999;
Blaber et al., 2000; Jackson et al., 2001; Myers & Worm, 2005; Lotze et al., 2006).
Dichos impactos sobre la estructura y las funciones de las comunidades han sido
ampliamente documentados y cuantificados en numerosos ecosistemas marinos
(Haedrich & Barnes, 1997; Pauly et al., 1998; Jennings & Kaiser, 1998; Sala et al.,
2004; Yemane et al., 2005; Worm et al., 2006; Navia et al., 2012).

Recientes publicaciones que evaltan la relacion entre la pesca y posibles
alteraciones de las relaciones troficas directas e indirectas dentro de los ecosistemas
impactados, documentan fuertes efectos ecolégicos como cascadas tréficas y
alteraciones en el equilibrio del control ecosistémico, ya sea éste “top-down” (arriba-
abajo) o “bottom-up” (abajo-arriba) (Baum & Worm, 2009; Barausse et al., 2009;
Ferretti et al., 2010). Con ello, se ha estimulado un interés particular en el papel de
los depredadores tope en estos trabajos, dado su rol como reguladores de
poblaciones de depredadores intermedios o0 mesodepredadores, llevando a proponer
gue la remocion de estos depredadores tope puede resultar en cambios de las
relaciones intragremiales, que afectan la biodiversidad y el equilibrio de los

ecosistemas estudiados (Baum & Worm 2009; Ritchie & Johnson, 2009).

Asimismo, se ha desarrollado un extenso trabajo sobre la relacion entre la
pérdida de especies y las extinciones secundarias generadas por las interacciones
depredador-presa (Dunne et al., 2002a; Dunne et al., 2004; Dunne & Williams, 2009),

encontrando en muchos casos que el incremento de la capacidad de respuesta de
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las redes troficas esta relacionado con el incremento de la diversidad (expresada
como la riqueza de las especies) y el nUmero de interacciones que se establecen
entre dichas especies en la red (conectancia). Asi mismo y de manera sorprendente,
se ha encontrado mayor sensibilidad de las redes troficas a la pérdida de especies

con bajos niveles de conectividad (Dunne et al., 2004).

De manera especifica, los tiburones y las rayas han sido considerados
tradicionalmente como depredadores en o cercanos al tope de las redes troficas, los
cuales regulan poblaciones y estructuran comunidades marinas a través de la
depredacion y contribuyen sustancialmente a la estabilidad de las mismas (Cortés,
1999; Stevens et al., 2000). Ademas, han sido explotados en diferentes pesquerias a
nivel mundial, pasando de ser capturados incidentalmente a ser objeto de pesquerias
dirigidas de gran volumen, llevando a muchas especies a niveles poblacionales
criticos o insostenibles en términos pesqueros. Sin embargo, hasta hace pocos afos
era poco lo que se conocia sobre cédmo su disminucion podria afectar las relaciones
troficas de los ecosistemas en que habitan y qué efectos secundarios se producian
por estas alteraciones (Stevens et al., 2000; Kitchell et al., 2002; Schindler et al.,
2002).

Por ello, la informacién sobre la importancia ecologica de estas especies se
bas6 principalmente en suposiciones mas que en datos (Heithaus, 2004). Este
panorama cambid sustancialmente en la Gltima década, cuando se publicaron
documentos que sugieren grandes efectos ecosistémicos por la reduccion o pérdida
de estas especies (Myers et al., 2007; Ferretti et al., 2010) o de otros estudios que
puntualizan que los efectos no son tan verticales como se planteaban (Navia et al.,
2010; Sandin et al., 2010) o incluso que la principal amenaza de la pérdida de estas
especies no son los efectos indirectos dentro de la red, sino la pérdida de la
estructura de la misma (Navia et al., 2012).

Para aproximarse al conocimiento de estas relaciones tréficas, se ha definido

como método estandar de trabajo a través del tiempo, los analisis de los contenidos
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estomacales, los cuales permiten conocer la dieta la dieta y habitos alimentarios de
las especies (e.g. Hyslop, 1980; Cortés, 1997). En elasmobranquios, la mayoria de
estos estudios se han limitado a una interpretacion cualitativa y/o cuantitativa de las
presas en las dietas de las especies, pero temas como patrones alimentarios,
relaciones tréficas, tasas de consumo, entre otros, permanecieron poco estudiados
hasta hace poco (Wetherbee & Cortés, 2004).

La generacion de conocimiento mas profundo de la dieta y ecologia trofica de
tiburones y rayas, incluyendo temas como cambios ontogénicos, variacion espacial,
efecto del sexo, amplitud y sobreposicion alimentaria, estructura gremial, entre otros,
tiene un papel relevante en el desarrollo de modelos predictivos del impacto de la
pesca sobre las relaciones predador-presa en ambientes marinos (Schindler et al.,
2002), y en modelos de control ecosistémico de arriba-abajo o top-down, que
asumen la depredacién como fuerza principal en la estructura comunitaria (Estrada et
al., 2003). Asimismo, la informacién detallada sobre estos tépicos permite: fortalecer
los disefios y analisis de efectos directos e indirectos en comunidades marinas a
través de modelos de balance de masas (e.g. Stevens et al., 2000; Kitchell et al.,
2002; Carlson, 2007), servir de base para construccion y andlisis de redes tréficas
(Goldwasser & Roughgarden, 1993; Menge, 1995; Pimm, 2002), facilitar la
determinaciéon topolégica de especies clave (Jordan et al., 2006), e incluso
enriquecer los analisis de estructura de redes, con relacion a la pérdida de
biodiversidad y robustez de las redes tréficas (Dunne et al.,, 2002b; Dunne et al.,
2004).

Toda esta informacion converge en el hecho que el manejo sostenible de las
pesquerias y la conservacién de especies vulnerables, dependen de la habilidad para
predecir las consecuencias de diferentes niveles de pesca sobre sus dinamicas
poblacionales y entender cémo el papel ecolégico de estas especies cambia a
medida que las poblaciones son explotadas (Schindler et al., 2002). Estas funciones
estan relacionadas con el nicho ocupado por las especies a través de su desarrollo

ontogeénico, asi como con el tipo y numero de interacciones mantenidas entre ellas.
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Dichas relaciones han sido dificiles de cuantificar e incluso no se han identificado
claramente en muchos ecosistemas tropicales, desconociendo casi por completo los
mecanismos que estructuran sus comunidades y, en particular, el papel de las
relaciones tréficas en mantener o modelar dicha estructura (Arreguin-Sanchez,
2011).

En este contexto, el objetivo del presente estudio fue investigar el rol que
desempeiian las diferentes especies de tiburones y rayas en un ecosistema marino
costero de aguas tropicales, con base en las interacciones troficas directas e
indirectas que establecen estas especies dentro de la red, con la finalidad de
identificar los posibles efectos que sobre dicha funcion pueden producir ciertas
caracteristicas de las especies como son el sexo y la talla. Para ello, se realizaron
modelos tréficos que simularon la ausencia o presencia de los depredadores tope, y
la agrupacion o segregacion de las especies de elasmobranquios en sus diferentes
estados de desarrollo, incluyendo asi la redundancia funcional intra e intergremial

entre las especies de la red.



2. ANTECEDENTES

2.1. HABITOS ALIMENTARIOS

Los hébitos alimentarios y los mecanismos de alimentacion de tiburones y
rayas, son uno de los temas de investigacion en este grupo taxonémico que han sido
abordados desde mucho tiempo atras, pero debido a la diversidad de estas especies
y su distribucion geogréfica, todavia queda mucho por conocer. En este contexto, la
investigacion sobre las dietas en las diferentes especies ha pasado por varias
transformaciones en la forma de producir dicho conocimiento, qué va desde la
evaluacion cualitativa de las presas identificadas en los estbmagos, pasando por la
cuantificacion de la dieta, hasta la reciente técnica de isétopos estables (Wetherbee
& Cortés, 2004).

En este sentido, solo hasta los afios 70 se introduce el uso de métodos
cuantitativos para la caracterizacion de dietas, entre los que se destacan los métodos
numéricos como el porcentaje en numero (%N), porcentaje en peso (%P) y
frecuencia de aparicidon (%F), que han sido los mas ampliamente extendidos (Hyslop,
1980; Cortés, 1997). Posteriormente, y para tratar de suplir las limitaciones de los
analisis que suponia tener los aportes de cada presa en términos de niumero, peso y
frecuencia por separado, y que subestimaban o sobreestimaban la importancia de
cada presa en la dieta, se introdujo el uso de indices que combinaran todas las
fuentes de informacion y que ya habian sido aplicados a peces 0seos, siendo los
mas comunes el coeficiente alimentario (Q) y el indice de importancia relativa (IIR)
(Pinkas et al., 1971).

La literatura generada a través del tiempo en este tema sugiere que los
elasmobranquios son animales carnivoros con un amplio espectro trofico, que va
desde plancton hasta mamiferos marinos, pero cuya amplitud de dieta es
ampliamente superada por los peces 0seos que también incluyen animales

omnivoros y herbivoros (Wetherbee & Cortés, 2004).



Los representantes mas grandes de este grupo como son el tiburén ballena
(Rhyncodon typus), el tiburon peregrino (Cethorhinus maximus), el tiburén
boquiancho (Megachasma pelagios) y la mantaraya (Manta birostris), se alimentan
de diminutos animales plancténicos (Compagno, 1984). Consecuentemente, los
invertebrados marinos son un importante item de presa en muchas especies de
tiburones y rayas, como lo demuestran diferentes estudios que dan cuenta incluso de

gran preferencia por algunas de estas especies.

En este sentido, las presas estan condicionadas por el estilo de vida del
depredador, pues generalmente los tiburones oceanicos depredan principalmente
sobre cefalépodos (Stilwell & Casey, 1976; Smale, 1991; Acevedo, 1996; Tapiero,
1997; Vaske-Junior & Rincén-Filho, 1998; Anislado, 2000; Aguilar-Castro, 2003;
Cabrera, 2003; Castafieda & Sandoval, 2007; Estupifian-Montafio et al., 2009;
Vaske-Junior et al., 2009; Markaida & Sosa, 2010; Preti et al., 2012), mientras que
tiburones de habitos bénticos, costeros y demersales de las familias Triakidae,
Heterodontidae y Squalidae, asi como las rayas de las familias Dasyatidae,
Rhinobatidae, Urotrygonidae, Rajidae, entre otras y algunos géneros de
Carcharhinidae o especies pequefias de Sphyrnidae, se alimentan en gran parte de
crustaceos y/o moluscos (Lyle, 1983, 1987; Menni, 1985; Pedersen, 1995; Ellis et al.,
1996; Orlov, 1998; Muto et al., 2001; Valadez-Gonzélez, 2001; Koen-Alonso et al.,
2002; Kyne & Bennett, 2002; Navia, 2002, 2009; Gomez et al., 2003; Mejia-Falla et
al., 2006; Navia et al., 2006, 2007; Mabragafia & Giberto, 2007; Cabrera-Chavez-
Costa et al., 2010; Bornatowski et al., 2010; 2012 Barbini et al., 2011; Bethea et al.,
2011; Drymon et al., 2011; Marion et al., 2011; Molina & Cazorla, 2011; Payan et al.,
2011; Valls et al., 2011; Bellegia et al., 2012; Espinoza et al., 2012, 2013) e incluso
de poliquetos (Brickle et al., 2003; Ebert & Cowley, 2003; Mabragafia & Giberto,
2007; Fléres-Ortega et al., 2011; Navia et al., 2011).

Una pequefa excepcion a este supuesto es la dieta del tiburon zorro (Alopias

vulpinus), el cual, a pesar de tener habitos claramente oceénicos, se alimenta



principalmente de peces pelagicos costeros de tamafio pequefo, pertenecientes al

orden de los clupeiformes (Preti et al., 2012).

Por otra parte, los peces 6seos aparecen como las presas preferenciales de
distintas especies de tiburones, principalmente de los géneros Hexanchus,
Etmopterus, Scyliorhinus, Squalus, Carcharhinus, Negaprion, Rhizoprionodon y
Sphyrna (Stevens & Wiley, 1986; Wetherbee et al., 1990, Simpfendorfer, 1992;
Castro, 1993; Lessa & Almeida, 1997; Lima da Silva & da Silva de Almeida, 2001;
Bethea et al., 2006, 2011; Torres-Rojas et al., 2006, 2010; Bornatowski et al., 2007a;
Barnett et al., 2012; Martinho et al., 2012; Mnasri et al., 2012; Xavier et al., 2012), asi

como de la familia Lamnidae (Vaske-Junior & Rincén-Filho, 1998).

De igual manera, algunas especies de batoideos de los géneros Amblyraja,
Bathyraja, Dasyatis y Raja también se alimentan principalmente de peces (Orlov,
1998; Koen-Alonso et al., 2001; Dolgov, 2005; Scenna et al., 2006, Navia et al., 2007;
Barbini & Lucifora, 2011; Main & Collins, 2011; Pasquino et al., 2011; Santic et al.,
2011; Lépez-Garcia et al.,, 2012; Lipej et al., 2013), llegando incluso pequefios
elasmobranquios a ser parte de la dieta de grandes tiburones Carcharhinidos
(Wetherbee et al., 1996; Cortés & Gruber, 1990), Sphyrnidos (Galvan-Magafia et al.,
1989), Hexanchiformes (Ebert, 1991, 1994; Barnett et al., 2012) y del tiburdn tigre
(Galeocerdo cuvier) y tiburén blanco (Carcharodon carcharias) (Lowe et al., 1996).
Asi mismo, aves, reptiles y mamiferos marinos también se incluyen en las
particulares dietas de tres de los mas grandes tiburones como son el tiburén toro
(Carcharhinus leucas), el tiburén tigre y el tibur6n blanco, las cuales han sido
documentadas ampliamente (Bell & Nichols, 1921; Lyle, 1987; Lyle & Timms, 1987,
Lowe et al., 1996; Heithaus & Dill, 2002; Bornatowski et al., 2007b).

Otro tema relacionado con los habitos alimentarios y que se ha presentado
como un fenédmeno generalizado de peces, y que ocurre con frecuencia en
elasmobranquios, es el cambio ontogénico en las preferencias alimentarias. Con el

pasar del tiempo muchas de las especies de elasmobranquios cambian su tamafio
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considerablemente por lo que también modifican sus hébitos, velocidad de
desplazamiento y tamafio de las mandibulas, lo que se traduce en un cambio
sustancial de su alimentacion. Algunos cambios ontogénicos documentados son de
anfipodos a grandes crustaceos (Pedersen, 1995; Orlov, 1998), de poliquetos a
crustaceos (Flores-Ortega et al., 2011; Navia et al., 2011), de crustaceos, moluscos o
peces pequefios a peces o cefalépodos grandes (Capapé, 1974, 1975; Capapé &
Zaouali, 1976; Orlov, 1998; Koen-Alonso et al., 2001; Muto et al., 2001; Valadez-
Gonzalez, 2001; Bethea et al., 2006; Lipej et al., 2011; Forman & Dunn, 2012; Lopez-
Garcia et al., 2012; Espinoza et al., 2013), de pequefios crustaceos (anfipodos) a
poliquetos (Brickle et al., 2003) o a camarones y crustaceos (Baeck et al., 2011), de
cefalépodos a peces (Wetherbee et al., 1997) y crustaceos (Matallanas, 1982) y de
cefalépodos y peces dseos a peces cartilaginosos (Smale, 1991; Wetherbee et al.,
1996; Lessa & Almeida, 1997), a tortugas y mamiferos marinos (Lowe et al., 1996;
Ebert, 1994, 2002). Con respecto al cambio ontogénico de la dieta, también se ha
documentado que dicha variacion puede darse no solo por la modificacién sustancial
de presas, sino también, por el cambio en las tasas de consumo de las mismas
presas en diferentes estados de desarrollo (Dale et al., 2011; Marion et al., 2011;
Jacobsen & Bennett, 2012; Lépez-Garcia et al., 2012).

Existe también evidencia de que los cambios en las dietas de los
elasmobranquios pueden estar condicionados por variables ambientales, cémo
variaciones estacionales de temperatura y varios autores plantean que dichas
variaciones son presumiblemente el reflejo del caracter migratorio o la segregacion
espacial de los elasmobranquios o de sus presas (Morato et al., 2003; Rinewalt et al.,
2007; Abrantes & Barnett, 2011).

2.2 RELACIONES TROFICAS

Las relaciones alimenticias entre especies simpatricas de elasmobranquios
también han sido incluidas en muchos estudios de ecologia trofica en las ultimas
décadas, los cuales documentan diferentes resultados en términos de la

cuantificacion de las sobreposiciones alimenticias de las especies comparadas.
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Autores como Macpherson (1981), Carrasson et al. (1992) y Brickle et al. (2003),
encontraron en sus trabajos bajos niveles de sobreposicion de recursos entre

especies, sugiriendo reparticion de recursos como estratégia de coexistencia.

Orlov (1998) consider¢ la interaccion como moderada, mientras que Bethea et
al. (2004) sugieren que la sobreposicion es moderada entre estados de historia de
vida similares. Por su parte Macpherson (1980) y Ellis et al. (1996) argumentan que
la sobreposicion de dietas entre especies simpatricas de elasmobranquios es
sustancial, mientras que Petri et al. (2012) proponen que, incluso especies con
historias de vida similares, mismos tipos de habitat e igual distribucién espacial y

temporal, pueden tener valores de sobreposicion de dieta baja.

Otra forma de enfocar este tema ha sido de autores que consideran que la
significancia de la sobreposicion depende del tipo de habitats analizados, de las
especies comparadas y de los estadios de vida que sean analizados (e.g. Euzen,
1987; Bethea et al., 2004, 2011; Navia et al.,, 2007; Flores-Ortega et al., 2011,
Sommerville et al., 2011; Yick et al., 2011, 2012; Navarro et al., 2012). En términos
de la sobreposicién de dietas a nivel intraespecifico, se ha encontrado que el traslape
puede aumentar entre tamafos de clase sucesivos (Wetherbee et al., 1996, 1997;
Aguilar-Castro, 2003; Cabrera Chavez-Costa, 2003; Bethea et al., 2004; Escobar-
Sanchez, 2004, Navia et al., 2011; Lépez-Garcia et al., 2012) o entre tamafios de
clase similares (Ellis et al., 1996; Platell et al., 1998; Jacobsen & Bennett, 2012).

Estos andlisis de sobreposicion y similitud de dietas, relacionados con
variables de las especies como la talla o el sexo y con variables como la
temperatura, profundidad, horario de actividad entre otros, han permitido determinar
que las especies de elasmobranquios simpatricas coexisten a través de mecanismos
de reparticion de nicho tales como depredacion sobre diferentes tipos de presas,
tasas de consumo diferencial, cambios ontogénicos de la dieta, diferentes horarios o
profundidades de alimentacién, entre otros (Platell et al., 1998; Navia et al., 2007;
Bethea et al., 2011; Sommerville et al., 2011; Espinoza et al., 2012).



Aungue es comunmente aceptado que muchos tiburones y algunas rayas son
depredadores tope en numerosas comunidades marinas (Cortés, 1999; Stevens et
al., 2000; Wetherbee & Cortés, 2004; Ebert & Bizarro, 2007), las cuantificaciones del
nivel trofico al que pertenecen en un habitat determinado son escasas. Cortés (1999)
realiz6 un importante aporte en el tema a partir de literatura disponible sobre las
dietas de las especies y los niveles tréficos de sus presas. De manera reciente se
introdujo en estos estudios el analisis de fracciones isotépicas de carbono y
nitrdgeno para determinar con mayor precision la asimilacion de las presas ingeridas,
la fuente o el origen de las mismas y la posicién trofica ocupada, ya sea por sexos,
tallas o la especie como un todo (e.g. Fisk et al., 2002; Aguilar-Castro, 2003;
Cabrera, 2003; Estrada et al., 2003; Escobar-Sanchez, 2004; Borrell et al., 2011,
Escobar-Sanchez et al., 2011; Carlisle et al., 2012; Polo-Silva et al., 2012; Speed et
al., 2012), asi como dilucidar cual es el aporte de las mismas en la estructuracion de

la comunidad en que habitan (Davenport & Bax, 2002; Jennings et al., 2002).

Con base en los niveles de is6topos de nitrégeno (5*°N) y carbono (5*3C),
recientes estudios han aportado informacion referente a cambios de dieta
intrapoblacionales por segregacion espacial (Abrantes & Barnett, 2011), por
movimiento entre ambientes costeros y ocedénicos (Borrell et al., 2011), asi como
coexistencia de especies simpatricas por depredacion sobre niveles troficos
diferentes (Bethea et al., 2011).

2.3. IMPORTANCIA COMUNITARIA Y FUNCION ECOLOGICA

A pesar de la mencionada importancia de los elasmobranquios en las
interacciones alimentarias de las redes troficas marinas (Stevens et al., 2000;
Wetherbee & Cortés, 2004, Myers et al., 2007) son muy pocos los trabajos que han
medido o investigado el efecto de la depredacion de estas especies sobre las
poblaciones de sus presas, restringiéndose en su mayoria a interacciones con
mamiferos marinos. Lucas & Stobo (2000) y Bowen et al. (2003) sugieren que los
tiburones han jugado un papel importante en la disminucion de la poblacion de
leones marinos en la isla Sable y McCosker (1985) propuso control de arriba hacia
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abajo (top-down) de tiburones sobre pinnipedos. Garcia-Gomez (2000) sugiere que
las especies de tiburones tope son importantes denso-reguladores pues al disminuir

la biomasa de estos, se incrementa significativamente la de algunas presas.

En cuanto al efecto de depredacion sobre presas bénticas se ha planteado
que las rayas pueden tener fuerte impacto sobre sus presas (Thrush et al., 1994;
Myers et al., 2007), llegando incluso a la creacion de sumideros poblacionales en
sitios determinados (Peterson et al., 2001). Aunque por otra parte también se plantea
que estas especies no regulan el equilibrio de los tamafios poblacionales pero si son
un factor importante en la dindmica poblacional de sus presas (Heithaus, 2004).

Interacciones indirectas de elasmobranquios y presas mediadas por
comportamiento también han sido sugeridas como mecanismos para entender las
dinamicas de las comunidades, proponiendo que la presencia o ausencia temporal
de éstos condiciona los comportamientos y usos de habitat de las presas (efecto de
riesgo) y por tanto regulan o condicionan las poblaciones de estas especies
(Heithaus & Dill, 2002; Dill et al., 2003; Heithaus, 2004; Heithaus et al., 2008, 2012).

Algunas aproximaciones sobre la funcion ecolégica de elasmobranquios,
especialmente de tiburones se han realizado con modelos ecosistémicos,
principalmente de balance de masas (Ecopath con Ecosim), por lo general basados
en la evaluacién de efectos directos denso-dependientes ligados a la pesca, en los
cuales se han obteniendo resultados contradictorios entre algunos de los estudios.
Manichchand-Heileman et al. (1988) proponen que aunque los tiburones ocupan los
niveles troficos mas altos en el Golfo de Meéxico, el efecto de su incremento
poblacional sobre el resto de la comunidad es poco. Kitchell et al. (2002) encontraron
que los tiburones oceanicos no son especies clave en el Pacifico centro-norte,
Carlson (2007) sugiere que la reduccién poblacional de tiburones en la Bahia de
Apalachicola en el Golfo de México no produce fuertes efectos de arriba-abajo o top-
down como cascadas troficas, mientras que Arreguin-Sanchez (2011) documenta

que varias propiedades emergentes de los ecosistemas permiten amortiguar la

11



reduccion de las poblaciones de tiburones. Por otra parte, Stevens et al. (2000)
Garcia-Gomez (2000) y Fernandez et al. (2001) encontraron que modificaciones en
la abundancia de diferentes especies de tiburones en diversos ecosistemas, si
generan cambios o efectos de distinta magnitud y de amplia distribucién en las

comunidades.

Stevens et al. (2000) realizaron una propuesta interesante a partir de sus
modelos en cuanto a que las respuestas mas fuertes a la eliminacion de tiburones no
se producen siempre en las poblaciones de sus principales presas y que por tanto el
papel de regulacién de estas especies no esta necesariamente relacionado a la
contribucion relativa de una presa a la dieta de un elasmobranquio (efectos directos).
De la misma manera estos autores reconocen la necesidad de investigar las
interacciones tréficas de estas especies y su importancia como mecanismos de
dispersion de efectos indirectos y por tanto de regulacién en comunidades marinas.
Myers et al. (2007) registran una importante participacion de batoideos en efectos
troficos indirectos (cascada tréfica) en un ecosistema marino del Atlantico que fue
considerablemente desbalanceado por efecto de pesca sobre depredadores tope, y
proponen un importante rol de estas especies como mesodepredadores.

Casi todos los analisis antes mencionados se enfocan en relaciones y efectos
de tipo directo de un depredador sobre el tamafio de poblaciéon de sus presas o en
casos muy especificos en efectos de cascada tréfica, dejando de lado que existen
otros tipos de efectos indirectos (competencia aparente, exclusion por competencia,
etc) los cuales han sido mencionados como grandes fuerzas que estructuran

comunidades (Menge, 1995).

De manera reciente, el termino mesodepredador ha cobrado importancia en la
literatura cientifica, haciendo mencion a aquellos elasmobranquios de tamafio
intermedio que son depredados por los grandes tiburones (Myers et al., 2007,

Heithaus et al.,, 2008, Ferretti et al., 2010), y a los cuales se les atribuye una
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importante funcidon ecolégica una vez que los grandes depredadores han sido
eliminados de los diferentes sistemas estudiados.

Al respecto, Navia et al.,, (2010, 2012) documentaron que en efecto los
depredadores tope (e.g. Carcharhinus leucas y Sphyrna lewini) son las especies de
mayor conectividad y menor redundancia topoldgica en las redes tréficas y por tanto
su eliminacion produce un fuerte efecto estructural en la red tréfica estudiada. De
igual forma, estos autores encontraron que una vez eliminados de la red los
depredadores tope, los elasmobranquios llamados mesodepredadores no juegan un
papel tan importante como el que ha sido sugerido por otros estudios (Myers et al.,
2007; Heithaus et al., 2008, 2012; Ferretti et al., 2010). En este sentido, Coll et al.
(2013) aplicaron modelos de balance de masas para evaluar el efecto directo de la
pesca sobre una especie de raya, y conocer los procesos que se podrian
desencadenar en la red a partir de dicha pesca. Estos autores encontraron que la
importancia ecologica de esta especie fue moderadamente baja debido a su escasa
abundancia, pero que la potencial recuperacion de la especie estaria acompafada
de la recuperacion de otras especies demersales y que por tanto, la especie de raya
estudiada (Raja asterias) podria ser utilizada como especie indicadora de la salud de

los ecosistemas costeros mediterraneos.

2.4. IMPORTANCIA ESTRUCTURAL DE LAS REDES TROFICAS

Aungue los analisis de extincién secundaria han sido ampliamente utilizados
como mecanismos para evaluar la resistencia de las redes tréficas a la perdida de
especies (Dunne et al., 2004, Solé & Montoya, 2001), se considera que el supuesto
gue rige dichos analisis es una simplificacion extrema de las dinamicas naturales de
las redes troficas, pues un depredador que pierda una o varias presas, podria
adaptarse a usar otro recurso disponible. En contraste, si una extincion local de una
especie llega a presentarse, es muy probable que se dé algun grado de
fragmentacién de la red y, dependiendo de la conectividad y de la importancia
topologica de la especie eliminada, se podria llevar la red a un nuevo estado de
organizacion.
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Asi, partiendo del supuesto que la forma en que se organizan e interactian las
especies de una red son importantes para su estabilidad, se ha planteado que las
consecuencias de los patrones estructurales de mundo-pequefio y de escala libre,
pueden ser de gran importancia en el reconocimiento de la sensibilidad a las
perturbaciones en las redes biolégicas (Montoya & Solé, 2002). Asimismo, se ha
demostrado que una red regular puede ser transformada en una red de mundo-
pequefio si una pequefa fraccion de los nodos son reconectados a algunos nodos

elegidos al azar.

El patrén estructural de mundo-pequefio (que se basa en agrupamiento de
nodos) ha mostrado ser Gtil para dar respuestas rapidas a diferentes perturbaciones
en algunas redes tréficas tedricas, sugiriendo que este arreglo estructural puede traer
beneficios para la resilencia de las redes. Al respecto, Solé y Montoya (2001) y
Montoya y Solé (2002) determinaron que las redes tréficas con arreglo estructural de
mundo-pequefio fueron mas resistentes a las extinciones secundarias de especies

gue las de estructura aleatoria.

A la fecha, Navia et al. (2012) evaluaron la importancia de tiburones y rayas en la
estructura de gran escala de las redes tréficas, encontrando que aquellas especies
gue desempefian la funcion de depredadores tope son incluso mas importantes para
la red, que las que presentan mayor conectividad o especies con altos intereses
econémicos como los camarones peneidos, y sobre las cuales se enfocan en
principio las medidas de manejo y conservacion, desconociendo asi la organizacion
natural de la red. Este resultado puede tener profundas implicaciones en la manera
como las herramientas de analisis de grafos aportaran en un futuro cercano a las

medidas de manejo basadas en enfoques ecosistémicos.
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3. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

La estructura de las comunidades se basa en las diferentes funciones que
cumplen los organismos presentes en ella, las cuales estan relacionadas con el nicho
ocupado por dichas especies a través de su desarrollo ontogénico, asi como con el

tipo y nimero de interacciones mantenidas entre ellas.

Estas relaciones inter-especificas han sido dificiles de cuantificar, e incluso no se
han identificado claramente en muchos ecosistemas. Asi entonces, se mantiene
como tema central de investigacion, el papel de las relaciones tréficas en regular o
modelar dicha estructura, teniendo como eje central de trabajo la propagacion de
efectos directos e indirectos a través de las redes troficas y su implicacion en la

dinAmica de las comunidades.

De manera complementaria, la importancia de un depredador en un ecosistema
puede depender de su tasa de consumo comparada a la de otros depredadores, del
grado de sobreposicion entre ellos y de la extension en la cual las poblaciones de
sus presas son reguladas por la depredacion; asi pues, conociendo este tipo de
informacion, se podria evaluar si una especie es o no clave en el equilibrio de un

ecosistema.

A partir de lo anterior, resulta entonces relevante abordar este tema desde un
enfoque de arriba-abajo o top-down ya que, siendo la depredacion la principal fuerza
estructurante de la comunidad, y teniendo los tiburones y rayas niveles troficos
intermedios y altos, se podria indagar cual es el papel de estas especies en la
estructura y dinAmica de las comunidades costeras y como se propagan sus efectos
desde los niveles altos hacia los niveles mas bajos de la red trofica. Finalmente, la
pregunta principal a resolver con esta investigacion es: ¢Son las especies de
tiburones y rayas de ambientes costeros tropicales, claves para la estructura y el

equilibrio de estos ecosistemas?
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4. HIPOTESIS

Los tiburones y las rayas de ambientes costeros tropicales pertenecen a
diferentes niveles tréficos y por tanto a distintos gremios ecoldgicos, los cuales en
muchos casos incorporan numerosas especies de peces 0seos, aumentando asi la
redundancia funcional de los mismos. Esta caracteristica podria indicar que la
mencionada funcion de control y equilibrio atribuida por depredacion a
elasmobranquios, puede llegar a ser compartida con otras especies. Asi, y segun la
teoria ecologica, la disminucion o eliminacion de una especie del gremio generara el
incremento de otra para suplir la funcion ecoldgica disminuida y mantener la
estabilidad de la comunidad. En este sentido, se plantea que las diferentes especies
de tiburones y rayas tienen menor importancia comunitaria que algunos peces 0seos,
debido a su reducida amplitud de dieta, a los bajos niveles de conectividad que
presentan dentro de la red y por tanto, a que sus efectos directos e indirectos son
menores y se propagan mas débilmente en la red trofica.
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5. OBJETIVOS

5.1. OBJETIVO GENERAL

Evaluar la funcién ecolégica de tiburones y rayas en un ecosistema costero tropical,
en el Pacifico colombiano, a partir de su participacibn en la estructura de la
comunidad y en la propagacion de efectos tréficos directos e indirectos en la misma.

5.2. OBJETIVOS ESPECIFICOS
Documentar los habitos alimentarios de las principales especies de elasmobranquios
del area de estudio, identificando las categorias alimentarias que tipifican la dieta de

cada depredador.

Cuantificar la variacion de la dieta entre etapas de desarrollo y entre sexos de las
especies estudiadas.

Estimar los niveles troficos de la especies de elasmobranquios.

Identificar la conformacién de grupos funcionales en el area de estudio.

Construir una red topolégica del ecosistema estudiado, identificando los efectos

directos e indirectos entre las diferentes especies.

Evaluar la importancia topoldgica de las especies de elasmobranquios a partir de su
participacion en la dispersidon de efectos, su rol en el control ecosistémico de arriba-
abajo, la participacion en los conjuntos de especies clave y la determinacion de su

redundancia topoldgica.
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6. METODOS

6.1. AREA DE ESTUDIO

La Costa Pacifica de Colombia, Panama y Ecuador forma parte de la zona
denominada ensenada de Panamd, que comprende desde el Istmo de Panamé
(cerca de los 9°N) hasta punta Santa Helena, Ecuador (2°S) y entre los 77°y 81° de
longitud Oeste (Wooster, 1959). Esta zona climatica tropical se encuentra dentro de
la regidon de bajas presiones atmosféricas conocidas como “Concavidad Ecuatorial de
Bajas Presiones”, donde convergen los vientos alisios de cada hemisferio, para

formar la Zona de Convergencia Intertropical (ZCIT).

Esta investigacion se desarrollé en la zona centro-sur del Pacifico colombiano,
la cual comprende desde la desembocadura del rio San Juan (4°N, 77°0) hasta el

limite sur del Parque Nacional Natural Sanquianga (2°30°N, 78°10°0) (Fig. 1).
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Figura 1. Area de estudio en el Pacifico central de Colombia.

Esta zona presenta una plataforma continental de pendiente baja hasta las 40
brazas de profundidad (72 m), siendo mas estrecha al norte, cerca de las bahias de
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Malaga y Buenaventura, y amplidndose en un triangulo hacia el sur alcanzando su
maxima amplitud cerca de la Isla Gorgona. Las zonas cercanas a la costa se
encuentran bajo la influencia de estuarios, manglares y desembocaduras de rios, y
sus fondos son principalmente arenas limpias o areno fangosas (Pineda, 1990). En
esta zona se realizan diversas actividades de extraccion sobre recursos marinos
como la piangua (Anadara tuberculosa), pequefios y medianos pelagicos, y siendo la
de mayor importancia econémica la que se ejerce sobre el denominado "camaron de
aguas someras" (Farfantapennaeus occidentalis, Lytopennaeus vannamei, L.

stylirostris) y su respectiva fauna acompafiante (Pineda, 1992).

6.2. TRABAJO DE CAMPO Y COLECTA DE INFORMACION

Los muestreos se llevaron a cabo a bordo de embarcaciones camaroneras
pertenecientes a la flota pesquera de Buenaventura, principal puerto del Pacifico
colombiano. La frecuencia de muestreo fue trimestral, con una duracién aproximada
de 12 dias durante un afio. Estos buques concentraron su esfuerzo de captura sobre
el camaron, utilizando redes con ojo de malla promedio de 2 a Y pulgadas y
longitudes entre 50 y 60 pies (16.5 y 19.8 m), realizando arrastres con duracion de
tres horas en el dia y seis horas en la noche.

El manejo de la captura una vez extendida sobre cubierta se efectué tomando
como base la metodologia propuesta por Pauly (1983). Todos los individuos de las
diferentes especies de elasmobranquios que hicieron parte de la fauna
acompafante, fueron separados del resto de la captura para determinarles el sexo, la
longitud total (Lt), la longitud estandar (Ls), el peso total (Pt) y el peso eviscerado
(Pe). Después de pesar y medir los individuos, se extrajeron y fijaron en formol al

10% los estobmagos para su analisis en el laboratorio.

Para cubrir un mayor espectro de los ambientes de la zona de estudio, se
incluyé en este trabajo el muestreo de embarcaciones artesanales, las cuales
utilizaron redes de deriva y lineas de anzuelo para la captura de peces. Estos

muestreos se realizaron en algunas comunidades de pescadores de la zona de
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estudio, de acuerdo a las temporadas del afio en las cuales se captura el recurso
tiburén. Una vez que las embarcaciones arribaron a la costa se procedié a indagar
sobre el area en la cual faenaron y posteriormente a separar e identificar las
especies de elasmobranquios capturados, los cuales fueron sexados, medidos (Lt y
Ls), pesados (Pt y Pe) y eviscerados para extraer los estdbmagos, los cuales se

fijaron en formol al 10% para su andlisis en laboratorio.

6.2.1. INFORMACION SECUNDARIA

Informacién sobre la dieta de otras especies que habitan en la zona de estudio
fue colectada de articulos publicados, trabajos de grado e informes técnicos que han
sido realizados en dicha zona desde hace méas de 20 afos. Esta busqueda incluyé
invertebrados marinos, peces 0seos, elasmobranquios (de los cuales no se obtuvo

infomacion primaria), reptiles, aves y mamiferos marinos.

Cuando no fue posible encontrar informacién sobre la dieta de alguna especie
del area, se procedié a la busqueda de informacion de zonas cercanas como por
ejemplo Ecuador o Panama, o en su defecto, se utilizé la informacion de especies
que sirven como equivalentes ecolégicos en otros ecosistemas tropicales de

condiciones similares.

6.3. ANALISIS DE MUESTRAS Y DATOS

6.3.1. ESTRATEGIA ALIMENTARIA DE ELASMOBRANQUIOS

Una vez separados y determinados los estados de digestion de las presas, se
procedié a identificar cada uno de los grupos hasta el nivel taxondmico mas bajo
posible, utilizando las claves de identificaciéon de Allen & Robertson (1994, 1998),
Fischer et al., (1995b, c) y Robertson & Allen (2002). Para la identificacién de los
invertebrados se usaron las estructuras duras como el exoesqueleto de los
crustaceos, la concha de los bivalvos y las mandibulas de calamar. Para estos
grupos se dispuso de las claves de Brusca (1980) y Fischer et al., (1995a). Las

presas separadas e identificadas se colocaron en papel absorbente para eliminar

20



residuos de formol o agua que pudieran sesgar el peso. El peso de las presas se
midi6é con precision de 0.01g.

6.3.1.1. Curvas de acumulacién de presas

Para determinar si el tamafio de la muestra fue suficiente para describir con
precision la dieta de un depredador, se us6é la medida de diversidad tréfica
acumulada o curva de acumulacion de presas, la cual ha sido sugerida como una
forma de estimar la precision en la descripcion de la dieta (Huturbia, 1973; Ferry &
Cailliet, 1996). Cortés (1997) sugiere que la construcciébn de esta curva sea un
proceso aleatorizado, por lo cual se uso la rutina Sample-based rarefaction (species
accumulation curves) del programa EstimateS 7.5 (Colwell, 2005), aplicando 500
iteraciones a los valores de riqueza de especies de los estbmagos analizados. Este
procedimiento permitid estimar la media y la varianza de cada muestra y, con base
en ello, graficar el nUmero acumulado de presas promedio en cada muestra versus el

grupo de estbmagos analizados.

Debido a que el uso de criterios subjetivos o cualitativos para la interpretacion
de estas curvas de acumulacion de presas limita la utilidad de las mismas para
obtener resultados definitivos, se aplicaron métodos cuantitativos para probrar la
asintota de las curvas obtenidas. Para esto, se comparo la pendiente generada por
los puntos finales de la curva versus una linea de pendiente cero (Bizarro et al.,
2009); especificamente, se realizdO una regresion lineal usando los dltimos cuatro
puntos, para probar si la pendiente de la linea de mejor ajuste fue significativamente
diferente de una linea de pendiente cero (Ho: m= 0 y Ha: m# 0). Las pendientes
fueron comparadas usando la prueba estadistica de t-student, donde t= (b-0)/Sy, b=
pendiente de la linea de mejor ajuste (coeficiente de regresidon) y Sp= error estandar
de la pendiente (Zar, 1999). Las pendientes no fueron diferentes si P>0.05, indicando
gue la curva alcanzé la asintota. La seleccién de cuatro puntos y no de tres o cinco
obedece a criterios de poder estadistico de la prueba y representacion del final de las
curvas (Bizarro et al., 2009). Para evaluar la precision de las curvas de acumulacion,

la pendiente de la linea generada con los errores estandar de los cuatro puntos
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finales fue probada de manera similar, evaluando con ello si la variacion alrededor de
la media se estabiliza (P>0.05). Finalmente, para tener una medida estandar de la
precision, se calculd el coeficiente medio de la variacién de los puntos finales (CV=
desviacién estandar/media*100) (Bizarro et al., 2009).

6.3.1.2. indices numéricos

En el calculo de los habitos alimentarios de elasmobranquios se emplearon los
indices numéricos discutidos y revisados por Hyslop (1980) y Cortés (1997), a saber:
indices simples (frecuencia, porcentaje en numero y porcentaje en peso) y

compuestos (indice de importancia relativa su version estandarizada a porcentaje).

El indice de frecuencia de una presa (%F) relaciona el nUmero de peces cuyo
estbmago contiene dicha presa (n) y el nimero de estdmagos analizados (N), de la

forma:

%F = " %100
N

El indice de porcentaje en ndmero (%N) relaciona el numero total de una
presa (Nn) y el nUmero total de todas las presas (Np), asi:
Nn

%N = —x100
Np

El indice de porcentaje en peso (%P) relaciona el peso de una presa (Pp) con
respecto al peso total de todas las presas (Pt), de la forma:

%P=@x100
Pt

El indice de importancia relativa (IIR), propuesto por Pinkas et al., (1971),
determina la importancia de una presa en la dieta (Hyslop, 1980), a partir de la
combinacion de otros indices como numero (%N), peso (%P) y frecuencia (%F),

mediante la formula:
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IIR = (%N +%P)x %0

Segun Windell (1971; citado por Hyslop, 1980), este tipo de indices que
combinan valores de diferentes fuentes son mas representativos. Asimismo, el valor
obtenido de IR se estandarizé de tal manera que la importancia de las categorias

pudo ser comparada (Cortés, 1997), a saber:

100 IIRi
D R

donde IIRi es el valor de IIR para cada categoria de presa i.

%IIR =

6.3.1.3. Tipificacion de las dietas de las especies

Debido a que en la mayoria de las dietas de las especies existen numerosas
categorias alimentarias que realizan aportes poco significativos, se procedié a
realizar un analisis de similitud porcentual (SIMPER), con el fin de identificar aquellas
categorias que se pueden considerar como tipificadoras o representativas de la dieta
de cada especie (Clarke, 1993; Sommerville et al., 2011). Como criterio de
tipificacion se escogi6 las presas que, al sumarlas, aportan al menos el 90% de la
dieta de cada depredador. Este analisis fue realizado para cada especie y en seis de
ellas (M. lunulatus, S. lewini, D. longa, R. leucorhynchus, U. rogersi y R.velezi), el

analisis se realizé considerando variaciones ontogénicas (juveniles y adultos).

6.3.1.4. Cambios ontogénicos y diferencias sexuales en la dieta
Para evaluar los posibles efectos del sexo y la talla en la dieta de las especies
se utilizé un andlisis de escalamiento métrico no dimensional (nMDS), cuyo patrén de
dispersiéon fue puesto a prueba con un analisis de similitud (ANOSIM), con miras a
probar diferencias significativas en la dieta de acuerdo a las variables estudiadas
(Dale et al., 2011). El estadistico resultante R (-1> R <1) describe la similitud entre
grupos, con valores cercanos a cero indicando que no hay diferencias y valores
cercanos a 1 o -1 indicando separacién significativa entre los grupos analizados. Los
valores de P generados del estadistico R se consideraron significativos cuando
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P<0.05. El andlisis de similitud de porcentajes (SIMPER) se uso para determinar las
categorias alimentarias que contribuyen en mayor medida a la disimilitud de dietas

entre tallas y sexos en la dieta de cada especie (Clarke, 1993).

Para la realizacién de los analisis multivariados los datos fueron preparados
de la siguiente manera. Los estobmagos fueron agrupados de manera aleatoria en
grupos de 4 a 8, dependiendo de cada una de las variables estudiadas (sexo o talla),
y un valor medio de abundancia (en este caso porcentaje en peso, %P) fue calculado
para cada una de las categorias alimentarias utilizadas. Este procedimiento fue
realizado con el fin de reducir el nUmero de categorias de presas con valores de
cero, y asi incrementar la efectividad de los andlisis multivariados (White et al., 2004;
Marshall et al., 2008). Los valores medios de %P calculados para cada categoria de
presa en los datos agrupados fueron transformados con una raiz cuadrada y
utilizados para calcular la matriz de similitud con la medida de Bray-Curtis (Platell &
Potter, 2001).

6.3.1.5. Nivel trofico de las especies
El nivel tréfico de cada una de las especies, y si fuera el caso, de los sexos o
tallas por especie, fue determinado siguiendo el método propuesto por Cortés (1999),

esto es:
TL =1+ (Q_ P, xTL;)
j=1

donde Pj es la proporcion que cada categoria de presa tiene en la dieta del
depredador y TL; es el nivel trofico de cada categoria de presa j. Los niveles troficos
de las categorias de presas fueron tomados de Sea Around Us Project Data Base
(www.seaaroundus.org; Cortés (1999) y Lopez-Garcia et al. (2012)), y se reflejan en
la Tabla 1. Para aquellas especies de las que no se dispuso informacién de dieta de
primera mano, se utilizé la informacién ya publicada de los indices cuantitativos,
segun disponibilidad en el siguiente orden, %lIR, %P, %N y %F (Cortés, 1999).
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Tabla 1. Categorias de presas utilizadas para calcular los niveles troficos de las
especies de elasmobranquios en este estudio.

Grupo Sigla Organismos clasificados en cada grupo NT
Amphipoda AMP Crustaceos malacostracos 3.18
Anomura ANO Crustaceos decapodos llamados falsos cangrejos 2.50
Aves AVE Aves marinas como pelicanos y fragatas 3.87
Bivalvia BIV Todos los moluscos bivalvos 2.10
Brachyura BRA Cangrejos 2.60
Cephalopoda CEPH Calamares del orden Teuthoidea, familia Lolinginidae 4.01
Clupeomorpha CLU Peces Gseos de las familias Clupeidae y Engraulidae 3.20
Dendrobrachiata DEND Camarones decapodos 2.43
Elasmobranchii ELAS Tiburones y rayas 3.65
Elomorpha ELOM Peces Gseos de tipo anguilliforme y albuliforme 3.70
Euteleostei EUT Peces 6seos no elomorphos o clupeomorfos 3.51
Gastropoda GAS Todos los caracoles 2.10
Isopoda ISO Crustaceos peracaridos 3.18
Mamiferos MAM Mamiferos marinos 4.02
Pleocyemata PLE Langostas 2.87
Polychaeta POL Gusanos marinos segmentados 2.65
Reptiles REP Serpientes y tortugas marinas 2.40
Schyphozoa SCH Cnidarios 3.46
Sipunculida SIP Gusanos marinos no segmentados 2.90
Stomatopoda SQU Squillidae 3.50
Teleostei TEL Peces 6seos no identificados 3.51

6.3.2. GRUPOS FUNCIONALES (DE CARACTER TROFICO)

Con el fin de poner a prueba la hipétesis de que el alto nimero de especies de
tiburones y rayas presentes en la zona de estudio aumenta la redundancia funcional
de las mismas y reduce su importancia ecoldgica, se utilizaron tres aproximaciones
para determinar la similitud de dietas entre especies, y por tanto identificar la
redundancia funcional de las mismas, a saber: analisis de similitud trofica, analisis
por trofoespecies, y analisis de equivalencia regular. Teniendo en cuenta el posible
efecto de la talla en la dieta de las especies, aquellas que presentaron cambios
ontogénicos en la misma fueron analizadas como grupos separados (juveniles y
adultos).

25



6.3.2.1. Andlisis de similitud trofica

Para determinar la conformaciébn de grupos funcionales entre los
depredadores estudiados, se construyd una matriz de similitud alimentaria entre las
especies, con base en el indice de similitud de Bray Curtis. Dicha matriz fue sometida
a la técnica de agrupamiento UPGMA para generar el fenograma de similitud entre
especies. Para determinar el nivel de similitud alimentaria (definicion objetiva de un
grupo funcional), se us6 el método propuesto por Strauss (1982) y adaptado por
Jaksic & Medel (1987, 1990), el cual incluye la reasignacion aleatoria de los valores
de uso de recursos y la re-estimacion de los valores de sobreposicion tantas veces
como sea deseado.

El algoritmo usado para este procedimiento fue el RA 4 (Jaksic, 2002), el cual
retiene la maxima estructura de la matriz original. Asi, valores de cero fueron
mantenidos en su posicion original y sélo los valores remanentes se reasignaron
aleatoriamente dentro de las columnas. Con este algoritmo se mantuvo la
selectividad y la amplitud de dietas de cada especie. Usando el programa Bootclus,
los datos se resignaron 1000 veces y todos los valores de similitud generados entre
grupos de especies se visualizaron en un histograma, con su respectivo valor de

significancia (McKenna, 2003).

6.3.2.2. Andlisis por trofoespecies

Esta aproximacion ha sido usada en anteriores estudios de redes tréficas (e.g.
Martinez, 1991; Dunne et al., 2004) y es una forma de evaluar cuales especies
presentan los mismos depredadores y presas, y por tanto pueden ser consideradas
como un solo punto dentro de la red, el cual es conocido como trofoespecie (Briand &
Cohen, 1984). Este analisis fue realizado utilizando el indice de similitud tréfica de
Jaccard, el cual expresa la sobreposicion tréfica entre dos especies y se define
como:

c

=
a+b+c
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donde, c es el nimero de presas y depredadores comunes a las dos especies, a es
el nUmero de presas y depredadores Unicos de una especie y b el nUmero de presas
y depredadores unicos de la otra especie. Cuando las dos especies tienen el mismo
grupo de presas y depredadores I= 1, cuando no tienen presas y depredadores en
comun, entonces I= 0. La matriz de similitudes de este indice fue sometida a la
técnica de agrupamiento UPGMA para generar el fenograma de similitud entre

especies.

6.3.2.3. Andlisis de equivalencia regular (REGE)

La simplificacion de redes troficas de gran cantidad de especies a un nimero
pequefio de grupos, puede ser realizada con numerosos algoritmos de agrupacion.
Para este trabajo, y como punto de partida para el analisis de la importancia
estructural de los elasmobranquios en la red, se empleé el algoritmo de equivalencia
regular (REGE por sus siglas en ingles), el cual fue desarrollado en teoria de redes
sociales (Boyd, 2002; Everett & Borgatti, 2002). Este algoritmo fue aplicado para
definir la similiud de los roles tréficos de especies dentro de una red, siguiendo la

propuesta de Luczkovich et al. (2003).

Este analisis difiere de las tradicionales medidas de similitud en que considera
la topologia completa de la red, ya que el rol de un organismo en su comunidad esta
definido no solo por sus presas sino también por sus depredadores, esto siguiendo la
definicion de nicho de Elton (1927). Metcalf et al. (2008) compararon la efectividad de
modelos ecosistémicos construidos con el uso del algoritmo REGE versus modelos
del mismo sistema basados sobre agregaciones tréficas, calculadas con base en las
medidas tradicionales de similitud de dietas, encontrando que el uso de REGE
minimizo los errores de prediccidon de estos modelos ecosistémicos. Este analisis fue

realizado utilizando el software de redes sociales UCINET IV.

El calculo del algoritmo de equivalencia regular se realizé con base en una
matriz cuadrada de especie x especie (S x S), a partir de la cual se obtuvo una matriz

R con los coeficientes (0 a 1) que indican el valor de equivalencia entre cada par de
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especies. Para la interpretacion gréfica de los patrones emergentes de este indice,
se tomod la matriz de similitudes (R) y se sometié a un algoritmo de agrupamiento
jerérquico para obtener el dendrograma de equivalencia regular (Luczkovich et al.,
2003).

6.3.3. CONSTRUCCION Y ANALISIS DE LA ESTRUCTURA DE LA RED TROFICA

A partir de la informacién sobre la dieta de los depredadores se construyo una
matriz binaria de interacciones troficas, donde 1 representa la presencia de una
presa i en la dieta del depredador j y O la ausencia de la misma. Asi, el nimero de
interacciones fue determinado para todas las especies (depredadores y presas) en la
red. De esta forma, este analisis se enfoco en las interacciones troficas entre las
especies, mas no en la fuerza o direccion de dichas interacciones, por lo cual
presenta informacién especifica sobre las propiedades topoldgicas de la red del area
de estudio.

Para construir la red tréfica, la informacion de los contenidos estomacales fue
compilada a nivel taxondmico de especie cuando fue posible, y cuando no, género,
familia u orden fueron usados, en su orden. Algunos grupos de identificacion
particularmente dificil como fitoplancton o zooplancton y categorias como Teleostei,
Pennaeidae, Brachyura o Cephalopoda, fueron mantenidas para reflejar las presas
no identificadas en niveles taxondmicos mas detallados, pero que representan

interacciones tréficas en la dieta de algunas especies.

Para describir las propiedades estructurales de la red se siguio el trabajo de
Gaichas & Francis (2008). Se calcul6 la conectancia directa (C), la cual es la fraccion
de todas las posibles interacciones y representa una medida estandar de la red; esta
fue calculada como L/S?, donde L es el nimero de interacciones y S es el nimero de
nodos de la red (Martinez, 1992). Asimismo, se calcul6 el diametro (Dm), el cual se
mide como el camino mas corto (en numero de interacciones) entre los dos nodos
mas distantes de la red, y la longitud del camino promedio (PL) calculada como la

distancia promedio en numero de interacciones entre cualquier par de nodos (Albert
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& Barabasi, 2002). Se calculé también el coeficiente de agrupamiento (CC), el cual
permite determinar en qué extension algunos grupos de especies estan mas
conectados entre si que con otros grupos de especies. Este indice fue calculado
siguiendo a Albert & Barabasi (2002) y Newman (2003), como la tasa entre el
namero maximo de interacciones identificadas entre nodos (Ei) y el nimero maximo
de interacciones posibles entre nodos ki, esto es:

2E.

C=_ "1
k(=)

Para probar si la red tréfica del area de estudio presenta organizacion
estructural de mundo-pequefio, los indices longitud del camino promedio (PL) y
coeficiente de agrupamiento (CC) de la red observada fueron comparados con
aquellos generados con base en una red trofica aleatoria construida con el mismo
ndamero de nodos (256) e interacciones (647), usando la rutina de redes aleatorias
del software Pajek. El criterio de decision indica que las redes troficas con estructura
de mundo-pequefio tienen valores de CC mas altos y PL mas pequefios que las
redes aleatorias. Para probar estadisticamente si la red tréfica observada fue
diferente de una red tréfica aleatoria, se construyeron 1000 redes aleatorias y se
compararon los valores observados de la media y la varianza de CC y PL con los

valores de la media y la varianza de CC y PL de las redes aleatorias.

Para determinar si la red tréfica del area de estudio cumple con el patron de
escala libre se calcul6 el grado del nodo (D), el cual tiene en cuenta el nUmero de
otros nodos que estan conectados al nodo i. Asi el grado de un nodo i (Di) es la
suma de sus presas (in-degree, Di,;) y sus depredadores (out-degree, Do), €l cual

fue calculado usando el software NetDraw como:
Di=Din,i+Dout,i

Una vez calculado el grado del nodo para todas las especies de la red, se

analizé su distribucion de frecuencias con respecto al nimero de interacciones que
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establece cada nodo de la red. Para establecer la funcién lineal que mejor describe la
relacion de estos datos, se graficé el logaritmo de la distribucion de frecuencias de
los nodos versus el logaritmo del grado del nodo. La participacion de los nodos en las
interacciones de la red fue medida aplicando dos indices de mesoescala o también

conocidos como indices de centralidad:

El indice de intermediacion “betweenness centrality” (BC), el cual se basa en
cuantificar qué tan frecuente un nodo i es la via mas corta entre cada par de nodos |
y k. Este valor se calculé usando el software UCINET IV (Borgatti et al., 1996). El

indice estandarizado para el nodo i (BC)) es:

zxZgjk(i)/gjk

j<k

BC, =
(N-DI)(N -2)

donde i # j y k, gjx es el nimero de pasos mas cortos e iguales entre nodos jy k, y
gi(i) es el namero de estos pasos en los cuales el nodo i es incidente (gjx podria ser
igual a uno). El denominador es dos veces el nimero de pares de nodos sin el nodo
i. Este indice mide qué tan central es un nodo en el sentido de ser incidente en
muchos de los pasos mas cortos en la red. Si el BC; es grande para un grupo tréfico
i, indica que la pérdida de este nodo podria afectar de manera rapida y dispersarse

ampliamente en la red.

El segundo indice de centralidad usado fue el de cercania “closeness centrality”
(CCy), el cual se basa en el principio de cercania, y sirve para cuantificar qué tan
cortos son los pasos minimos de un nodo dado a todos los otros (Wassermann &
Faust, 1994). Este indice se calcul6 usando UCINET IV (Borgatti et al., 1996), siendo

su version estandarizada (CC)):
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donde i # |, djes la longitud de los pasos mas cortos entre los nodos iy j en la red.
Este indice mide qué tan cercano es un nodo a los demas. El mayor valor de CC;
sera para aquel grupo trofico que, al ser eliminado, afecte a la mayoria de los otros
grupos. Todos los analisis descritos en esta seccion fueron desarrollados en software
de analisis de redes, UCINET VI y/o Pajek, este ultimo disponible en
http://vlado.fmf.uni-lj.si/pub/networks/pajek/.

Para poner a prueba la hipétesis que esta red trofica es altamente resistente a
las presiones antrépicas se realiz6 una simulacion de pérdida de las especies de
mayor importancia comercial de la zona de estudio, los camarones. Asi, todos los
analisis antes descritos fueron realizados con la red trofica completa y con una red

trofica sin camarones y los resultados comparados entre si.

6.3.4. ANALISIS TOPOLOGICO DE LA FUNCION ECOLOGICA DE LOS
ELASMOBRANQUIOS EN LA RED TROFICA

Para evaluar la importancia posicional de los diferentes nodos de tiburones y
rayas, con base en la hipotesis de que altos niveles de redundancia trofica reducen la
importancia de una especie en las redes, se utilizaron tres bases de datos, las cuales
fueron homogenizadas antes de su analisis de la siguiente forma: todas las presas
identificadas a nivel de especie y que pertenecian al mismo género fueron sumadas
en un solo nodo; aquellas presas identificadas en niveles superiores se mantuvieron
en grupos taxonémicos de familia u orden, excepto en aquellos casos en donde,
aungque no se conozca la identidad exacta de la presas, se puede inferir el menor
nivel taxonémico de la misma, por ejemplo géneros monoespecificos o familias de un
solo género. Finalmente, categorias de presas muy amplias y que en principio
pueden ser redundantes (e.g. camarones y Penaeidae), se mantuvieron en la medida
que éstas expresan relaciones tréficas que, aunque no se identificaron en alto nivel
de resolucion, estan presentes y cuentan en la medicién de los indices topoldgicos

de las especies y la red en general.
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Las tres bases de datos analizadas fueron:

1. Elasmobranquios identificados con base en su clasificacién taxonomica: En esta
base de datos, cada especie de tiburon o raya representa un nodo independiente de
todos los demas, sin tener en cuenta la talla de los depredadores.

2. Elasmobranquios como trofoespecies: En esta base de datos se utilizaron los
resultados de los andlisis de contenidos estomacales que demostraron cambios
ontogénicos, dividiendo estas especies en juveniles y adultos. Con estas
modificaciones se realizaron los analisis para identificar la presencia de trofoespecies
entre elasmobranquios (ver seccion 6.3.2.2) y asi determinar la posible redundancia
en la funcion depredadora de estas especies.

3. Elasmobranquios como especies de equivalencia regular: En esta base de datos,
al igual que la anterior, se tuvieron en cuenta las diferencias ontogénicas en la dieta
de las especies. En este caso, la evaluacion de la redundancia trofica se realizé con
el algoritmo de equivalencia regular REGE (ver seccién 6.3.2.3), el cual incluyo
ademas de elasmobranquios, todas las especies de la red. Asi, se amplia la posible

formacion de grupos redundantes entre elasmobranquios y peces 0seos.

A las tres bases de datos descritas anteriormente le fueron aplicados todos los
indices de analisis topolégicos (centralidad, importancia topoldgica, conjunto de

especies clave y redundancia topoldgica); proceso que se resume en la Figura 2.

6.3.4.1. indices de centralidad:

El primer analisis de importancia topolédgica se enfocd sobre los puntos de la
red, los cuales son llamados nodos. Asi, se utilizé un indice de alcance local “grado
del nodo” y dos indices de alcance intermedio o “mesoescala”, cuya aplicacion en
andlisis topoldgicos de redes tréficas ha sido presentada y discutida en diferentes
publicaciones (Jordan, 2001; Jordan & Scheuring, 2002; Jordan et al., 1999, 2006;
Abarca-Arenas et al., 2007). Estos indices fueron descritos en la seccion anterior y
corresponden al grado del nodo (D), intermediacion (BC) y cercania (CC;). Ademas
de éstos, se emplearon indices que miden la importancia topoldgica de las especies

y que son descritos a continuacion.
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Figura 2. Esquema ilustrativo del proceso para analisis de importancia topolégica
con las tres bases de datos construidas: 1. Elasmobranquios identificados con base
en su clasificacion taxondmica; 2. Elasmobranquios como trofoespecies; 3.
Elasmobranquios como especies de equivalencia regular.

6.3.4.2. indice de importancia topoldgica (K;)

Usado para caracterizar la importancia de especies en ecosistemas, de
acuerdo a su posicion en la red trofica. Este indice considera informacion adicional a
los nodos directamente conectados entre si, y fue definido con detalle por Jordan
(2001) y Jordéan et al. (2006), de la forma:

K= Zn:i(1+ Kio) +ii(1+ Ke)
1 d e

donde n es el numero de depredadores de la especie i, d. es el nUumero de presas de

este depredador ¢ y K. es el indice de importancia de abajo-arriba (bottom-up) del

predador c". Simétricamente m es el nimero de presas de la especie i, f. es el

nimero de depredadores de la presa ey K es el indice de importancia de arriba-

abajo (top-down) de la presa e™. Para el nodo i, la primera suma cuantifica los
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efectos de abajo-arriba (Kp,) mientras que la segunda lo hace con los efectos de

arriba-abajo (Ky).

Los productos que contienen los valores de K (3 Knc/d: + Y Kielfe) Se refieren a

los efectos indirectos (King) Y aquellos que no contienen K (3 1/d. + > 1/f) se refieren a

los efectos directos (Kgir). Las sumas de estos valores de efectos (Kpy + Kig) Y (King + -
Kgir) €s igual a K.

Ki = Koui  Kii = Kairi + K

ind,i

Este indice ademas de dar informacion sobre el nUumero de conexiones entre
nodos, informa sobre cdmo estos vecinos se conectan entre si (Jordan et al., 2006),
enfatizando en interacciones verticales sobre interacciones horizontales (e.qg.
cascadas troficas vs competencia aparente); asimismo, caracteriza la importancia
posicional, separando efectos directos e indirectos, asi como efectos de abajo-arriba
de efectos de arriba-abajo en la red tréfica (Jordan, 2001). Este indice se estimd
usando el software FLKS 1.1 suministrado directamente por Ferenc Jordan.

Estos indices de alcance intermedio o “mesoescala” fueron preferidos sobre
otras opciones mas globales como conectancia dentro de redes tréficas (Martinez,
1992) e incluso mas locales como la distribucion de conexiones tréficas (Montoya &
Solé, 2002; Dunne et al., 2002b), ya que estos ultimos reflejan la topologia global de
la red, pero no dan informacién sobre la posicion especifica de los nodos ni de sus
interacciones mas distantes, impidiendo el andlisis de importantes efectos indirectos
como competencia aparente y cascadas troficas (Menge, 1995). Ademas, los indices
de “mesoescala” son recomendados si el interés del estudio es comprender las
relaciones dentro de una comunidad (Jordan & Scheuring, 2002) y mas aun, si se
quiere cuantificar la importancia relativa de una especie dentro de un sistema dado,

con respecto a las demas (Jordan et al., 2006).
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6.3.4.3. Conjunto de especies clave (Key Player Problem)

Para determinar si las especies de elasmobranquios pertenecen al conjunto
de especies clave del ecosistema estudiado (definido como “topological keystone
species complexes” por Jordan et al., 1999, 2006 y Libralato et al., 2006) se aplicé la
aproximacion “Key Player Problem-KPP" en analisis de redes ecoldgicas (Borgatti,
2003a). Este enfoque es usado para determinar la importancia de diferentes
combinaciones de especies para mantener la integridad de una red y fue

desarrollado bajo dos aproximaciones.

La primera de ellas, de “Fragmentacion” (KPP-1), en la cual se mide la
participacion de cada uno de los nodos en el mantenimiento de la cohesién de la red,
teniendo como criterio de identificacion de especie clave los tres nodos cuya
eliminacion causaron la méxima fragmentacion de la red. El segundo método
conocido como de “Expansiéon” (KPP-2), trabaja bajo el supuesto de, “si se dispersa
informacion desde un nodo n, ¢ cuales nodos han de ser seleccionados para alcanzar
a los demas de la manera mas rapida en una red intacta?”. En este caso se
determind como especies clave a los tres nodos que alcanzaron la mayoria de los
demas nodos en tan solo dos pasos (Benedek et al., 2007; Dambacher et al., 2010).
Este andlisis fue realizado con la rutina Key Player 1.1 (Borgatti, 2003b), disponible

con el software UCINET (www.analytictech.com/ucinet).

6.3.4.4. indice de redundancia topoldgica (T0%

El efecto de la especie j sobre la especie i, cuando i puede ser alcanzado
desde j en n pasos, se define como a,j. El caso mas simple de calcular es cuando
n=1, (es decir, el efecto de j sobre i es directo): a;j = 1/ D;, donde D; es el grado del
nodo i (es decir, el nimero de sus vecinos directos, incluyendo presas o
depredadores). Se asume que los efectos indirectos de la red tréfica son
multiplicativos y aditivos. Cuando el efecto del paso n es considerado, se define el
efecto recibido por la especie i de todas las especies (N) de la red como:
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Lo cual es igual a 1(cada especie es afectada por el mismo valor del efecto).
Por otra parte, el efecto de n pasos originado desde la especie i se define como:
N
Cui = D8
j=1
El cual podria variar entre especies diferentes (i.e. los efectos originados
desde especies diferentes, pueden ser diferentes). Entonces, la importancia
topolégica de la especie i, cuando los efectos hasta n pasos son considerados, se
define como:

n n N
D O 2.2 8
n_ =1

m=1 j=1
TP =t =

n n

Lo cual corresponde a la suma de los efectos originados de la especie i hasta
n pasos, promediado sobre el nimero maximo de pasos considerados (n). Asi, TI"
cuantifica las relaciones entre cada par de nodos en una red, incluso si n es muy

grande.

Para medir qué tan Unica puede ser la posicién de un nodo dentro de la red,
es decir, en qué medida se sobrepone con la posicion de sus vecinos, se definié un
umbral del efecto (t), determinando el rango efectivo de la interaccion estructural del
nodo i. Los nodos ubicados dentro de este rango se determinan como “interactuantes
fuertes” (los efectos que ellos reciben del nodo i es mayor que t), mientras que los
nodos fuera de este rango son “interactuantes débiles”. La sobreposicién topolégica
(TO® entre los nodos i y j corresponde al nimero de interactuantes fuertes que
aparecen en los rangos efectivos de los dos nodos, como una funcion del niumero
maximo de pasos n= 3 y el umbral t= 0.001. La suma de todos los valores de TO
entre el nodo i y otros nodos (270; entre todos los nodos j con i # j) provee la

sobreposicién topolégica de la especie i (T03).

Con el fin de evaluar la importancia estructural de los elasmobranquios
considerados depredadores tope en el area de estudio (i.e. Galeocerdo cuvier,

Carcharhinus leucas, Carcharhinus limbatus y Sphyrna lewini), se realizaron todos
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los analisis topoldgicos a las tres bases de datos descritas en el inicio de esta
seccion, considerando la presencia y la ausencia de estos depredadores.

Finalmente, y para estimar el efecto de la resolucion taxondmica utilizada en
los resultados obtenidos con el grado del nodo y los indices de centralidad (cercania
e intermediacion), se aplicé un analisis de sensibilidad, el cual consistio en realizar
los célculos de cada indice con dos diferentes niveles de agregacion de nodos. El
primero de ellos con la mayor resolucion taxonomica posible y el segundo,
agrupando especies y géneros en familias, con excepcion de elasmobranquios que
fueron el grupo de interés en este estudio.

6.3.4.5. Evaluacién de mundo-pequeiio

Para evaluar el efecto de la pérdida de los depredadores tope sobre la
estructura de la red trofica del area de estudio, se realizd la comparacion de los
valores del coeficiente de agrupacién (CC) y la longitud del camino promedio (PL) de
las redes originales versus sus respectivas redes aleatorias en diferentes escenarios.
Estos escenarios representan la eliminacion secuencial de las especies identificadas
como depredadores tope dentro de las redes troficas. La supresion de las especies
en las redes simula el potencial efecto de remocién casi total que la extraccion
pesquera puede causar a las especies. Los escenarios analizados fueron los

siguientes:

Escenario 1. Las redes troficas se mantuvieron completas, sin eliminar ningiin nodo
(red inicial), y se calcularon los valores de CC y PL para estas redes y sus
respectivas redes simuladas. Dado los analisis mencionados al principio de esta
seccion (distribucion de escala libre) y los resultados de CC y PL, se establece que la

red del area de estudio presenta estructura de mundo-pequefio.

Escenario 2. Se eliminé el nodo de menor redundancia topolégica en las redes
troficas y se calcularon los valores de CC y PL para estas redes y sus respectivas

redes simuladas.
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Escenario 3. Ademas del nodo anterior, se elimindé el segundo nodo con menor
redundancia topologica y se calcularon los valores de CC y PL para estas redes y

sus respectivas redes simuladas.
Escenario 4. A los dos nodos anteriores se sumé la eliminacién del tercer nodo con
menor redundancia topologica, se calcularon los valores de CC y PL para las redes y

sus respectivas redes simuladas.

Los resultados de los indices CC y PL fueron tabulados para observar el

comportamiento de los resultados a través de las redes y los escenarios analizados.

38



7. RESULTADOS

7.1. INFORMACION SECUNDARIA

La busqueda de informacién sobre habitos alimentarios de especies de peces

e invertebrados que habitan en la zona de estudio, o en su defecto, dietas de

especies confirmadas para la zona pero que han sido estudiadas en ecosistemas

aledafos, dio como resultado la obtencién de 60 referencias bibliograficas que se

detallan en el Anexo 1. De estas referencias se extrajo informacion de 16.401

contenidos estomacales de 61 depredadores de diferentes niveles troficos (Tabla 2).

De los 16.401, 3.986 pertenecieron a 18 especies de elasmobranquios y fueron

usados en los analisis de niveles, gremios y redes troficas.

Tabla 2. Especies con informacion de dieta obtenidas de la literatura y utilizadas para
la construccion de la red tréfica de la zona de estudio.

INVERTEBRADOS
Callinectes arcuatus
Farfantepenaeus californiensis
Litopenaeus occidentalis
Litopenaeus stylirostris
Litopenaeus vannamei

ELASMOBRANQUIOS
Aetobatus narinari
Carcharhinus leucas
Carcharhinus limbatus
Galeocerdo cuvier
Raja velezi

Sphyrna lewini
Sphyrna tiburo
Zapteryx xyster

PECES OSEOS
Ariopsis seemani
Ariiopsis kessleri
Anchoa spinifer
Bagre panamensis
Brotula clarkae

Caranx caninus
Centropomus unionensis
Cetengraulis mysticetus
Cyclopsetta querna

Cynoscion phoxocephalus

Diapterus peruvianus
Echiopsis brunneus
Epinephelus sp.
Etropus crossotus
Eucinostomus currani
Eugerres periche
Gerres cinereus
Gymnothorax equatorialis
Haemulopsis leuciscus
Harengula thrissina
Katsuwonus pelamis
Larimus pacificus
Lutjanus guttatus
Lutjanus peru
Menticirrhus nasus
Nebris occidentalis
Mugil cephalus

Mugil curema
Opisthopterus dovii
Oligoplites refulgens
Ophicthus frontalis
Opisthonema libertate
Opisthonema spp.
Polydactylus approximans
Polydactylus opercualris
Pomadasys panamensis
Pseudupeneus grandisquamis
Scomberomorus sierra
Selene peruviana
Sphoeroides annulatus
Sphyraena ensis

Stellifer oscitans

Stellifer oscitans

Stellifer ericimba
Thunnus albacares

OTROS

Tursiops truncatus
Tortugas marinas
Aves marinas
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7.2. ESTRATEGIA ALIMENTARIA DE ELASMOBRANQUIOS

En este trabajo se analizaron de manera directa 1699 estémagos
pertenecientes a 13 especies de elasmobranquios, 6 de tiburones y 7 de rayas
(Tabla 3).

Tabla 3. Especies de elasmobranquios cuyos contenidos estomacales fueron
procesados directamente en este trabajo.

Clase Subdivision Orden Familia Especie
Chondrichthyes  Selachii Carcharhiniformes Triakidae Mustelus henlei
Mustelus lunulatus
Sphyrnidae Sphyrna corona
Sphyrna lewini

Sphyrna media
Sphyrna tiburo
Batoidea Torpediniformes Narcinidae Narcine leoparda
Rajiformes Rhinobatidae  Rhinobatos leucorhynchus
Zapteryx xyster
Myliobatiformes Dasyatidae Dasyatis longa

Urotrygonidae Urotrygon aspidura
Urotrygon rogersi
Urotrygon sp.

Debido a la dificultad de obtener el mismo nivel de identificacion taxonémica
de todas las presas encontradas en los estdbmagos de las diferentes especies de
elasmobranquios analizadas, fue necesario estandarizar los items de presa en
categorias alimentarias amplias, que permitieran hacer comparaciones intra e inter-
especificas de las dietas y las estrategias alimentarias. Los mas de 60 items de
presa identificados en las 13 especies analizadas fueron agrupados en 18 categorias
alimentarias, 13 de invertebrados: Amphipoda, Anomura, Bivalvia, Brachyura,
Cephalopoda, Dendrobrachiata, Gastropoda, Isopoda, Pleocyemata, Polychaeta,
Sipunculida, Schyphozoa y Stomatopoda; 4 de peces 0seos: Elomorpha,
Clupeomorpha, Euteleostei y Teleostei y una de elasmobranquio: Batoidea. La
division de peces 6seos en cuatro grupos obedece a que estas especies presentan
niveles troficos que van desde 3 hasta 4.5, y por tanto, el consumo diferencial de
estos grupos condiciona significativamente el nivel tréfico, la redundancia funcional y
la funcion ecoldgica de los elasmobranquios. Este no es el caso de los invertebrados,

para los cuales cada grupo definido en este estudio se mantiene en un mismo nivel
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trofico sin importar la identidad taxonomica de sus componentes (ver Lopez-Garcia et
al., 2012). Asi, los resultados presentados a continuacion se basan en las 18

categorias alimentarias descritas anteriormente.

7.2.1. CURVAS DE ACUMULACION DE PRESAS

De las 13 especies analizadas, se construyeron curvas de acumulacion de
presas para aquellas cuyo niumero minimo de estomagos fue 30, con lo cual se
excluyo a los tiburones martillo Sphyrna corona y Sphyrna tiburo. Ocho de las once
curvas de acumulacion de presas analizadas cumplieron con los criterios para ser
consideradas como suficientes para describir con precision la dieta de las respectivas
especies; esto es, una asintota visual de la curva y aceptacion de la hipotesis nula de
que la pendiente de los ultimos cuatro puntos de cada curva es igual a cero (Ho: m=0
y Ha: m# 0). En las figuras 3 y 4 se presentan las curvas obtenidas para las especies

de tiburones y rayas respectivamente.

6 -

(3]
|

2 Mustelus henlei Mustelus lunulatus

..........
.........
see

Numero promedio acumulado de presas

1 Sphyrna lewini 2 £ Sphyrna media

0 : } } t t 0 t + t t i
1 11 21 31 41 1 11 21 31 41 51

Numero de estomagos analizados

Figura 3. Curvas de acumulacion de presas para las especies de tiburones
analizados en el estudio.

41



Numero promedio acumulado de presas

Urotrygon rogersi

0 +————————+——————

121 41 61 81 101 121 141 161 181 201 221 241

Dasyatis longa

' | '
T T

161 181 201

Numero de estbmagos analizados

Figura 4. Curvas de acumulacion de presas para las especies de rayas analizadas
en el estudio.
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Las pruebas estadisticas de t-student que se realizaron a las curvas

soportaron la asintota de ocho de ellas (P>0.05), mientras otras tres muestran

tamafios de muestra insuficientes (P<0.05) (Tabla 4). Los andlisis de precision de

estas curvas sugieren que cinco de ellas no presentan variabilidad en torno a la

media de los puntos finales (P>0.05), mientras seis mas no cumplen con el supuesto

de pendiente cero para el error estdndar; sin embargo, los coeficientes de variacion

de todas las curvas oscilaron entre 0.00% y 1.87%, lo que ratifico la baja variacion de

los errores estandar en la parte final de la recta y soporta alta precision en los

analisis (Tabla 4).

Tabla 4. Valores de t-student para la media (m) y el error estandar (ES) de cuatro
puntos finales de cada curva de acumulacion de presas, asi como su respectivo valor
del coeficiente de variacion (CV). Valores de P>0.05 indican pendientes iguales a

cero.
, t-student t-student

Especie n m P ES P cv
Mustelus henlei 119 9.81 <0.05 -12.64 <0.05 0.24
Mustelus lunulatus 104 1.73 >0.05 -4.04 >0.05 0.05
Sphyrna lewini 50 18.38 <0.05 9.43 <0.05 0.56
Sphyrna media 52 2.82 >0.05 -15.18 <0.05 0.05
Narcine leoparda 155 1.35 >0.05 -7.50 <0.05 0.00
Rhinobatos leucorhynchus 211 0.24 >0.05 -4.24 >0.05 0.00
Zapteryx xyster 55 39.67 <0.05 -11.72 <0.05 1.87
Dasyatis longa 289 0.17 >0.05 -2.43 >0.05 0.00
Urotrygon aspidura 102 1.35 >0.05 -9.48 <0.05 0.25
Urotrygon rogersi 324 0.32 >0.05 -1.34 >0.05 0.00
Urotrygon sp. 215 0.23 >0.05 -2.06 >0.05 0.00

7.2.2. INDICES NUMERICOS DE LA DIETA DE LAS ESPECIES

Con base en los 1699 estomagos de las 13 especies de elasmobranquios

mencionadas en la seccidon anterior se realizaron los calculos de los indices

numericos simples y compuestos:
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7.2.2.1. Tiburones

Para M. henlei se encontré que la frecuencia de consumo de presas tales
como Brachyura, Cephalopoda, Dendrobrachiata y Stomatopoda es similar (Tabla 5);
sin embargo, los aportes en numero y peso son bajos en comparacion con Teleostei.
Por ello, y considerando el porcentaje del indice de importancia relativa (%lIR=
78.10%) se observa que esta especie basa su dieta principalmente en peces,

sugiriendo una dieta especializada en este recurso (Tabla 5).

Para M. lunulatus los indices de frecuencia, nimero y peso muestran a
Brachyura, Stomatopoda y Dendrobrachiata como las presas dominantes. Sin
embargo, la combinacion de éstos en el indice de importancia relativa, sugiere que
Brachyura (%lIR= 64.4%) y Stomatopoda (%lIR= 30.8%) fueron las categorias

alimentarias mas importantes en la dieta de la especie (Tabla 5).

Por su parte, S. corona pareciera tener una dieta mas heterogénea, pues de
cinco categorias alimentarias, tres conforman un poco mas del 85% del %IIR (Tabla
5), asi como aportes balanceados en frecuencia, nimero y peso (Tabla 5). Caso
contrario fue el observado en S. lewini, donde Teleostei ocupd siempre el primer
puesto en todos los indices simples y representé mas del 90% de la dieta (%lIR=
94.8%), siendo asi una especie casi completamente especializada en este recurso
(Tabla 5).

La especie de tibur6n con mayor cantidad de categorias de presa fue S.
media, la cual presentd 10 grupos dietarios diferentes, entre los cuales se destacaron
Dendrobrachiata, Cephalopoda y Teleostei. Estas categorias realizaron los mayores
aportes en frecuencia, niumero y peso, y por tanto obtuvieron los mayores valores del

porcentaje del indice de importancia relativa (Tabla 5).

7.2.2.2. Rayas
En cuanto a la dieta de las rayas se encontré que N. leoparda fue la especie

de mayor especializacion alimentaria pues una sola categoria de presa de las seis
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identificadas, Polychaeta, representd el 98.2% del %lIR (Tabla 6). Por su parte, R.
leucorhynchus también presenté un comportamiento especializado sobre un tipo de
presa principal de las siete identificadas, en este caso Dendrobrachiata, la cual
represento el 86.0% del %lIR. Al igual que en N. leoparda, las otras categorias de

presa restantes tienen aportes de frecuencia, nimero y peso muy bajos (Tabla 6).

Zapteryx xyster mostr6 una dieta mas heterogénea que las dos especies
anteriores, con aportes porcentuales significativos en frecuencia, nimero y peso de 3
de las 5 categorias de presas identificadas en su dieta (Tabla 6). En esta especie,
Euteleostei (%IIR= 52.0%), Dendrobrachiata (%lIR= 33.5%) y Stomatopoda (%lIR=

13.7%) fueron las categorias de mayor importancia alimentaria.

Dasyatis longa es una especie que aunque consumio 11 categorias de presa,
se alimentd preferencialmente de Dendrobrachiata, la cual represent6 el 59.6% de
%IIR de todas las presas. Stomatopoda, Brachyura y Teleostei fueron las categorias
sucesivas en términos de frecuencia, numero y peso, y por lo tanto en %lIR (Tabla
6).

Aunque significativamente mas pequefia que D. longa, U. aspidura también
bas6 su dieta principalmente en Dendrobrachiata (%IIR= 63.9%), seguida de
Teleostei (%lIR= 21.2%). Las demas categorias alimentarias tuvieron aportes poco

significativos (Tabla 7).

Siguiendo la tendencia de los batoideos anteriores, U rogersi basé su dieta
principalmente en Dendrobrachiata, con un %IlIR cercano al 80.0%, seguido por
Polychaeta, la cual representd el 18.1% en este mismo indice (Tabla 7). Las otras

cinco categorias de presa presentaron aportes menores al 2.0% del %IIR.

Urotrygon sp., una especie de la familia Urotrygonidae que aun esta por
describir (Torres, 2010), presentd un comportamiento alimentario heterogéneo, con

tres categorias dietarias dominantes en frecuencia, nimero y peso, y por tanto,
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siendo éstas las de mayor importancia relativa en la dieta de la especie (Tabla 7).
Estas tres categorias de presas fueron en su orden, Stomatopoda, Dendrobrachiata y
Teleostei, con aportes en %IIR de 36.2, 33.0 y 30.6%, respectivamente.
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Tabla 5. indices numéricos que describen la dieta de las especies de tiburones analizadas en el estudio. %F= frecuencia,
%N= porcentaje en numero, %P= porcentaje en peso, %lIR= porcentaje del indice de importancia relativa de cada presa.

Mustelus henlei

Mustelus lunulatus

Sphyrna lewini

Sphyrna media

Sphyrna corona

Presas %F %N %P %IIR  %F %N %P %IR %F %N %P %IR %F %N %P %IR %F %N %P %lIR
Anomura 34 13 44 0.2 29 14 14 o1 - - - - - - - - - - - -
Batoidea - - - - - - - - - - - - 58 18 52 04 - - - -
Bivalvia - - - - 19 0.7 01 0.0 - - - - - - - - - - - -
Brachyura 353 122 83 7.8 71.2 428 59.1 644 - - - - 77 14 14 02 286 51 233 9.4
Cephalopoda 16.8 53 7.8 24 19 07 00 00 47 24 73 05 519 262 24 131 357 37.2 169 224
Clupeomorpha - - - - - - - - 47 83 183 13 115 22 132 16 - - - -
Dendrobrachiata 21.8 8.0 51 31 202 11.6 101 3.9 93 4.8 120 1.7 904 269 51.1 624 714 205 29.8 41.8
Euteleostei 16.0 6.7 289 6.1 - - - - 23 12 165 04 135 39 176 26 - - - -
Gastropoda - - - - 19 07 01 0.0 - - - - - - - - - - - -
P|eocyemata 0.8 02 13 00 - - - - - - - - - - - - - - - -
Polychaeta 25 0.7 0.0 0.0 19 07 0.0 0.0 - - - - 38 07 00 0.0 - - - -
Schyphozoa - - - - - - - - - - - - 19 07 07 0.0 - - - -
Stomatopoda 185 51 70 24 538 355 289 308 116 71 31 13 96 22 01 02 143 26 279 51
Teleostei 748 604 373 781 135 58 04 07 744 762 428 948 519 341 84 195 500 346 2.0 213
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Narcine leoparda

Rhinobatos leucorhynchus

Zapteryx xyster

Dasyatis longa

%F %N %P %IIR

%F %N %P %lIR

%F %N %P %IIR

Presas %F %N %P %IIR
Anomura - - - -
Bivalvia - - - -
Brachyura 1.3 25 17 0.1

Cephalopoda - - - -
Clupeomorpha - - - -
Dendrobrachiata 3.2 6.3 3.6 0.7

Elomorpha - - - -
Euteleostei - - - -
Gastropoda 1.3 25 17 0.1
Polychaeta 25.8 82.5 80.5 98.2
Sipunculida - - - -
Stomatopoda 1.9 3.8 109 0.7
Teleostei 1.3 25 17 04

14 0.4 0.1 0.0
0.5 0.3 0.0 0.0
30,3 218 108 104

659 674 569 86.0

7.1 2.7 14.9 13

7.1 3.7 7.1 0.8
10.0 3.6 10.1 1.4

34 42 24 05

34 42 07 04

241 29.2 355 335

31.0 458 32.1 52.0

13.8 16.7 29.4 13.7

07 02 00 00
349 153 8.0 125
35 11 05 0.1
1.0 03 1.0 0.0
57.4 41.2 26.2 59.6
28 1.0 11.0 05
9.7 91 323 6.2

24 17 00 01
14 03 14 0.0
322 176 7.2 123
22.8 124 123 8.7

Tabla 6. indices numéricos que describen la dieta de cuatro especies de rayas analizadas en el estudio. %F= frecuencia,
%N= porcentaje en numero, %P= porcentaje en peso, %lIR= porcentaje del indice de importancia relativa de cada presa.
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Tabla 7. indices numéricos que describen la dieta de tres especies de rayas
analizadas en el estudio. %F= frecuencia, %N= porcentaje en numero, %P=
porcentaje en peso, %IIR= porcentaje del indice de importancia relativa de cada

presa.

Urotrygon aspidura

Urotrygon rogersi

Urotrygon spp

Presas %F %N %P %IIR  %F %N %P %lIR %F %N %P %IlIR
Amphipoda - - - - 6.2 6.1 41 07 - - - -

Bivalvia 09 15 13 01 28 13 0.0 0.0 05 0.0 00 0.0
Brachyura 8.4 15.2 121 8.9 22 09 0.2 0.0 28 11 0.2 0.0

Dendrobrachiata 16.8 47.0 51.1 63.9

52.2 49.9 79.5 79.3

51.9 25.1 39.1 33.0

Isopoda - - - - 25 22 38 0.2 - - - -

Polychaeta - - - - 40.7 309 69 181 65 26 0.1 0.2
Stomatopoda 6.5 10.6 124 5.8 99 87 55 16 542 48.8 18.6 36.2
Teleostei 11.2 25.8 23.1 21.2 - - - - 48.1 22.4 41.8 30.6

7.2.3. TIPIFICACION DE LA DIETA DE LAS ESPECIES
Aunque algunas especies presentaron en sus contenidos estomacales hasta
11 categorias alimentarias, el numero maximo de categorias tipificantes o

caracteristicas para una especie fue cinco (M. henlei y adultos de D. longa).

Juveniles y adultos de M. lunulatus presentaron a Stomatopoda como presas
principales, seguidas por Brachyura (Tabla 8). Para los tiburones martillo, familia
Sphryrnidae, Cephalopoda y Teleostei fueron presas tipificantes, en especial para S.
lewini; para las dos especies mas pequefas (S. corona y S. media) Dendrobrachiata

fue alimento caracteristico (Tabla 8).

Caso particular se presentd en G. cuvier, especie que incluydé la categoria
alimentaria Aves como presa tipificante o caracteristica de su dieta en segundo lugar.
Por su parte, C. limbatus present6 una dieta basada en peces (Tabla 8). Debido a la
disponibilidad de solo un estudio sobre la dieta de S. tiburo y C. leucas no fue posible
realizar el analisis de similitud porcentual para la caracterizacién de las dietas de

estas especies. Sin embargo, de la composicion porcentual en numero, peso y
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frecuencia de los trabajos estudiados, se infiere que Brachyura en el primer caso y
Teleostei en el segundo, son las presas tipificantes para estas especies.

De manera general para tiburones, Teleostei fue la categoria mas importante,
siendo el principal alimento caracteristico para tres especies y el segundo en tres
mas, siendo estas seis especies, representantes de habitos bentonicos y pelagicos
(Tabla 8).

En el caso de las rayas, N. leoparda presentd una dieta tipificada so6lo por
Polychaeta, presa importante también para adultos y juveniles de U. rogersi.
Asimismo, para D. longa, R. leucorhynchus y U. rogersi los adultos presentaron al

Menos una presa caracteristica mas que los juveniles (Tabla 9).

Para este grupo (batoideos), Dendrobrachiata fue la categoria alimentaria mas
recurrente como primer alimento tipificante de las dietas (excepto para adultos de D.
longa y para N. leoparda; Tabla 9). En este grupo de especies se presentd mayor
diversidad en las categorias alimentarias que caracterizan las dietas, pues ademas
de las ya mencionadas, Euteleostei, Teleostei y Stomatopoda también figuran como

presas importantes en las dietas de algunas de las especie estudiadas.

La principal diferencia entre la tipificacién de las dietas de tiburones y rayas
radica en la importancia de Teleostei para los primeros, mientras que dicha categoria
no fue de alta significancia para las rayas. Por su parte, Dendrobrachiata, que tipifico
la dieta de la mayoria de las rayas, solo aparece como presa importante en 2 de las

9 especies de tiburones.
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Tabla 8. Categorias de presas seleccionadas con el analisis de similitud porcentual (SIMPER) para tipificar la
composicion de la dieta de las especies de tiburones estudiadas. Categorias de presas tipificantes y su respectivo valor
de aporte porcentual estan sefialados en gris. Presas inferidas a ser tipificantes en S. tiburo y C. leucas estan marcadas

con lineas oblicuas.

Mustelus Mustelus lunulatus Sphyrna lewini . Sphyrna . Carcharhinus Galeocerdo Carcharhinus
. . . . - Sphyrna media Sphyrna tiburo . .
henlei juveniles adultos juveniles adultos corona limbatus cuvier leucas
- - - Angioespermas
Anomura Anomura - - Anomura -
Bivalvia

Brachyura _ - Brachyura Brachyura - s s
(15.2%) 7 7 (9.2%)
Cephalopoda Cephalopoda Cephalopoda Ceg];;%)da - Ce(plhza.ﬂ;];/)oc))da Cearla.lgozc))da Cephalopoda - Cep(g-azllc(::/s)oda

Clupeomorpha : Clipeomanpta : : -
Denc(i;%l?ze:/(;;iata Denc:;cat.);z? lata Dendrobrachiata Dendrobrachiata Dendrobrachiata_ Dendrobrachiata Dendrobrachiata

- - - - - Elasmobranchii - - - Elasmobranchii  Elasmobranchii
- - - Euteleostei - Euteleostei
- Gastropoda - - - - - - - - Gastropoda
Mammalia
(6.55%)
Pleocyemata -
Polychaeta Polychaeta - - - Polychaeta
Schyphozoa R R
- Reptiles Reptiles
SHITEIIE ) Stomatopoda - Stomatopoda Stomatopoda Stomatopoda

(12.3%)

Teleostei Teleostei

=
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Tabla 9. Categorias de presas seleccionadas con el analisis de similitud porcentual (SIMPER) para tipificar la
composicion de la dieta de las especies de rayas estudiadas. Categorias de presas tipificantes y su respectivo valor de
aporte porcentual estan sefialados en gris. Presas inferidas a ser tipificantes en R. velezi estan marcadas con lineas

oblicuas.

' Pasyatis longa Narcine Bhinol:.)atos leucorhynchus Urot_rygon ' Ur.otrygon rogersi Urotrygon spp  Zapteryx xyster . . Raja velezi
juveniles adultos leoparda juveniles adultos aspidura juveniles adultos juveniles adultos
- - - - - Amphipoda Amphipoda - - -

- - - Anomura - - - - Anomura Anomura
Bivalvia - - - Bivalvia Bivalvia Bivalvia Bivalvia Bivalvia - -

Cephalopoda Cephalopoda

- - - Cephalopoda Cephalopoda

_ BraChyura _ BraChyura BraChyura BraChyura BraChyura BraChyura BraChyura

Clupeomorpha

Elomorpha Elomorpha - - - - - - - - . o
- Gastropoda - - - - - R R _ R

- - - - - - Isopoda Isopoda - - - Isopoda

POIyChaeta ) - ) ) ) _ POIYChaEta ) )

Sipunculida Sipunculida - - - - - - - - -

Stomatopoda Stomatopoda Stomatopoda Stomatopoda Stomatopoda

Stomatopoda Stomatopoda Stomatopoda Stomatopoda Stomatopoda Stomatopoda Stomatopoda

(17.0%) (19.2%) (9.1%) (27.5%) (15.6%)

o
Teleostei Teleostei Teleostei } Teleostei Teleostei : B : Teleostei
(18.6%) (15.5%) (14.8%) (19.9%)
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7.2.4. CAMBIOS ONTOGENICOS Y DIFERENCIAS SEXUALES EN LA DIETA

7.2.4.1. Tiburones

Los andlisis de escalamiento métrico no dimensional mostraron que tan solo
entre juveniles y adultos de M. lunulatus se presento diferencia en la composicion de
la dieta, lo que se aprecia en la formacion de grupos diferenciables (Fig.5c), y se
corroboro con el analisis de similitud (ANOSIM: R global= 0.338, P=0.004; Tabla 10).
La dieta de las otras especies no mostrd dependencia con respecto al estado de
desarrollo ontogénico (Fig. 5a, e; Tabla 10). Ninguna de las especies presento

dependencia de la dieta con respecto al sexo (Fig. 5b, c, d, g; Tabla 10).

La diferencia en la dieta de juveniles y adultos de M. lunulatus estuvo
influenciada principalmente por el consumo exclusivo de Dendrobrachiata por parte
de juveniles (contribucién porcentual a la diferencia, SIMPER= 30.7%), mientras que
Brachyura y Stomatopoda aportaron el 26.4% y 20.1%, respectivamente a la
diferencia. Estas tres categorias suman 77.2% de la diferencia entre estados de

desarrollo.

Tabla 10. Valores de R y significancia estadistica P para los analisis de similitud de
dietas (ANOSIM) entre tallas y sexos de las especies de tiburones estudiadas.

Especie Tallas Sexos
R P R P
Mustelus henlei 0.051 0.271 -0.023 0.575
Mustelus lunulatus 0.338 0.004 0.036 0.282
Sphyrna lewini - - -0.064 0.846
Sphyrna media 0.065 0.189 0.099 0.128
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Mustelus henlei

a. Tallas

c. Tallas

e. Tallas ,

Figura 5. Andlisis de escalamiento métrico no dimensional (nMDS) para datos de
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porcentaje en peso (%P) de la dieta de cuatro especies de tiburones, con base en
tallas (A = adultos, e= juveniles; a, c, €) y sexos (o= machos, ¢= hembras; b, d, f, g).
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7.2.4.2. Rayas

Por su parte, 3 de las 6 especies de rayas presentaron dependencia de la
dieta con respecto a la talla. R. leucorhynchus, D. longa y U. rogersi mostraron
patrones de diferenciacion en la composicion de la dieta entre juveniles y adultos
(Fig. 6a, c, g), siendo corroborada dicha tendencia con los valores del estadistico R y
su respectiva significancia de los andlisis de similitud (Tabla 11). Con respecto al
sexo, tan solo la dieta de R. leucorhynchus se vio afectada por dicha variable (Fig.
6b, Tabla 11). Especies como U. aspidura y N. leoparda no mostraron efectos

significativos de la talla o el sexo sobre la dieta (Fig. 6e, Tabla 11).

Tabla 11. Valores de R y significancia estadistica P para los analisis de similitud de
dieta (ANOSIM) entre tallas y sexos de las especies de rayas estudiadas.

Especie Tallas Sexos
R P R P
Narcine leoparda 0.033 0.229 -0-068 0.980
Rhinobatos leucorhynchus 0.533 0.001 0.247 0.004
Dasyatis longa 0.418 0.001 -0.019 0.570
Urotrygon aspidura 0.169 0.054 -0.124 0.752
Urotrygon rogersi 0.206 0.042 0.032 0.232
Urotrygon sp. - - -0.093 0.895

Los analisis de similitud porcentual (SIMPER), sugieren que las diferencias en
las dietas entre estados de desarrollo y sexo de las especies de rayas ya descritas,
se basan principalmente en el consumo de Teleostei y Euteleostei, seguidas por
Dendrobrachiata (Tabla 12). Por ejemplo, en D. longa, las dos primeras categorias
aportan el 42.3% del total de la diferencia entre estados de desarrollo; mientras que
para R. leucorhynchus representan el 55.3% de diferencia entre estados de
desarrollo; para esta especie, Euteleostei y Dendrobrachiata aportan el 50.4% del
total de la diferencia entre sexos. Para el caso de U. rogersi fueron Dendrobrachiata
y Stomatopoda las categorias que marcaron mayor diferencia en la dieta de los

juveniles y los adultos.
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Figura 6. Andlisis de escalamiento métrico no dimensional (hnMDS) para datos de
porcentaje en peso (%P) de la dieta de cinco especies de rayas con base en tallas
(A= adultos, e= juveniles; a, c, e, g) y sexos (o= machos ¢= hembras; b, d, h, f, i).
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Tabla 12. Resultados del analisis de similitud porcentual (SIMPER) para establecer
la contribucion de las categorias alimentarias en la diferencia de las dietas entre
tallas y sexos de las especies de rayas estudiadas.

. Contribucién a Contribucion
Categorias

Variable Especies : . la diferencia acumulada

alimentarias (%) (%)
Euteleostei 28.0 30.0
Teleostei 14.3 42.3
Dasvatis Elomorpha 13.2 55.5
Ionyga Dendrobrachiata 11.9 67.4
' Stomatopoda 10.3 77.7
= Brachyura 9.3 87.0
g Sipunculida 6.6 93.6
" Euteleostei 30.7 30.7
% Rhinopatos T Ee0Ste! 24.6 55.3
% leucorhynchus Dendrobrachiata 15.6 70.9
S Brachyura 14.5 85.4
c:“; Stomatopoda 11.6 97.0
= Dendrobrachiata 42.4 42.4
Stomatopoda 17.2 59.6
Urotrygqn Amphipoda 15.3 74.9

rogersi phip : '
Polychaeta 9.3 84.2
Isopoda 7.3 91.5
-4 = Euteleostei 29.1 29.1
§ s _ Dendrobrachiata 21.2 50.3
e Rhinobatos Tel . 204 70.7

S E leucorhynchus | €l€ostel ' '
> < Brachyura 16.9 87.6

(B}

2 Stomatopoda 10.0 97.6

7.2.5. NIVEL TROFICO DE LAS ESPECIES

Los niveles troficos de las especies de tiburones y rayas fueron calculados con
base en los resultados de cambios ontogénicos en la dieta, tanto de las especies
analizadas directamente en el trabajo, como de aquellas para las que se recopild
informacion secundaria (ver Tablas 2 y 3). Asi, para M. lunulatus, S. lewini, D. longa,

R. leucorhynchus, Raja velezi, Z. xyster y U. rogersi se calculo un valor para juveniles
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y otro para adultos; para las demas especies se calculé un Unico valor de nivel

trofico.

De acuerdo a lo anterior, las especies de tiburones analizadas presentaron
niveles troficos entre 3.26 y 4.60, ocupando tanto niveles troficos medios (NT<4)
como niveles troficos altos (NT>4) (Fig. 7). Los resultados no soportan una relacion
directa entre la talla de las especies y su nivel trofico, pues, juveniles de S. lewini, de
tallas pequefias, tienen niveles troficos >4 y especies medianas como M. lunulatus,

S. media y S. tiburo presentaron niveles troficos <4.
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Figura 7. Niveles tréficos calculados para ocho especies de tiburones (¢) y siete de
rayas (0). Los estados de desarrollo de las especies con cambios ontogénicos en la

dieta, se indican con las letras j= juveniles y a= adultos.

Contrario a lo observado en los tiburones, las rayas presentaron valores de

nivel trofico mas estables, con limites entre 3.4 y 3.9, con excepcion de los adultos

de R. velezi los cuales presentaron un valor de 4.2, dado el alto consumo de peces
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en su dieta (73.6%). En general, se observé un leve incremento del nivel tréfico de

las especies de rayas en la medida que aumenta el tamafio de las mismas (Fig. 7).

Teniendo en cuenta el nivel tréfico tanto de los elasmobranquios como de las
presas que conforman su dieta, se encontré que los tiburones y las rayas ocupan en
su mayoria (58.3%) niveles troficos medio-altos, especificamente en la posicion

trofica conocida como mesodepredadores (Fig. 8).
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Figura 8. Niveles troficos calculados para especies de tiburones (e), rayas (0) y sus
presas (¢= mamiferos, m= aves, A= reptiles, x= peces, e= invertebrados, 0=
angioespermas) en la zona central del Pacifico colombiano. Porcentaje de
participacion por nivel tréfico para elasmobranquios son ilustrados por barras negras.

También se destaca que de los 24 puntos de elasmobranquios analizados
(incluyendo los cambios ontogénicos), siete (29.2%) se encuentran en los niveles
troficos superiores de la red, lo que resalta la importante funcion de control
ecosistémico de arriba-abajo (top-down) que podrian desempefiar estas especies,
mas aun, cuando dentro de los datos de esta red trofica, solo mamiferos, y
cefalépodos comparten este nivel tréfico. Finalmente, un nimero muy bajo de estas
especies aparecen en los niveles tréficos medio-bajos (<3.5), indicando con esto que
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el aporte al control ecosistemico de abajo-arriba (bottom-up) de los elasmobranquios

es reducido.

Estos resultados muestran que los elasmobranquios analizados ejercen su
funcion depredadora en al menos dos niveles tréficos de la red, siendo consumidores
secundarios de presas de niveles tréficos bajos (NT<3) como Bivalvia, Sipunculida,
Polychaeta, Dendrobrachiata y Brachyura, presas con niveles tréficos intermedios
(3sNT<4) como Amphipoda, Clupeomorpha, Quelonidae, Stomatopoda, Yy
consumidores terciarios (NT=4) que depredan presas de niveles troficos altos tales
como Cephalopoda, Mammalia y Elasmobranchii. Asi, se infiere que tiburones y
rayas tienen diferentes roles funcionales dentro de la red trofica, entre los cuales se
destacan depredadores tope y mesodepredadores, siendo estos ultimos un indicador
de su importante rol en la conectividad y transferencia de energia entre los niveles

troficos bajos y altos de la red.

7.3. GRUPOS FUNCIONALES

Debido a que la mayoria de los estudios presentaron diferentes niveles de
identificacion taxondmica de las presas, fue necesario hacer un ajuste de la base de
datos, con miras a homogenizar las categorias alimentarias. Asi, items de presa
fueron agrupados utilizando el siguiente criterio, en su orden: género, familia y orden.
Finalmente, después de este proceso y teniendo en cuenta los resultados de
cambios ontogénicos, se analiz6 una base de datos de 24 estados de
elasmobranquios (juveniles, adultos) y especies sin cambios ontogénicos, y 86 tipos

de presas.

7.3.1. ANALISIS DE SIMILITUD TROFICA

El analisis de agrupamiento por similitudes de dietas (cluster) mostro la
existencia de nueve grupos troficos estadisticamente significativos (P>0.05), los
cuales se establecen en su mayoria con valores de similitud superiores a 0.7, e
incorporan 18 de los 24 estados analizados (especies y variaciones ontogénicas),
sugiriendo alto grado de redundancia funcional entre las especies (Fig. 9).
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En un nivel menor de similitud, con valores entre 0.62 y 0.45, las nueve
agrupaciones anteriores se reducen a cinco grandes grupos, los cuales se conforman
con base en el consumo preferencial de cuatro tipos de presas, Teleostei,
Dendrobrachiata, Brachyura y Polychaeta, todas ellas concordantes con las
categorias tipificantes de las especies dentro de cada grupo (Tablas 8 y 9). Bajo
estos niveles de agrupacion, diferentes especies de presas producen las diferencias
observables en el dendrograma (Fig. 9, presas en circulos grises). Aunque
inicialmente nueve similitudes significativas sugieren alta redundancia, el analisis

detallado del dendrograma, en especial los cinco grandes grupos, no soporta esta

prediccion.
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Figura 9. Dendrograma de similitudes de dietas mostrando posibles redundancias
troficas entre los 24 estados analizados para tiburones y rayas y los tipos de presas
gue potencian estas similitudes. Similitudes significativas estan resaltadas en
cuadros grises.

El grupo tréfico 1, conformado por tres especies, basa su distancia del resto

de grupos en el consumo de aves, mamiferos, reptiles, peces clupeomorfos y
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elasmobranquios; asi, solo tres especies para efectuar y mantener la depredacion

sobre estas presas es un numero muy bajo y con poca redundancia funcional.

Igual situacion se presenta en el grupo tréfico 2, el cual también esta
conformado por dos especies, una en estado juvenil y adulto (U. rogersi) y cuya
principal funcién tréfica es la depredacion sobre Polychaeta y Dendrobrachiata. En
este grupo, N. leoparda es especialista en Polychaeta (99.0% de la dieta), mientras
U. rogersi consume el 44.9 y el 24.1% de dicha presa, en su estado juvenil y adulto,
respectivamente. Asi, solo tres de los 24 estados de elasmobranquios analizados
ejercen control significativo sobre Polychaeta. El dltimo de estos grupos con
similitudes significativas pero baja redundancia es el nimero 5, conformado por M.
henlei, R. velezi en estado adulto y S. lewini en sus dos estados de desarrollo. Para
estos dos ultimos, Cephalopoda es la presa mas significativa, mientras que M. henlei
y R. velezi no incorporan esta presa de forma preferencial, dejando asi a S. lewini sin

especies redundantes para la depredacion de Cephalopoda en este grupo.

El grupo 4 no presenta la situacion descrita anteriormente, pues ademas de
reunir a la mayoria de las especies estudiadas (11 de 24), es caracterizado por el
consumo de Dendrobrachiata, presa caracteristica en la dieta de muchas de ellas,
asi como altas similitudes en presas importantes como Teleostei, Brachyura y
Stomatopoda. Este grupo si cumple con el supuesto de redundancia tréfica esperado
a partir de los altos valores de similitud encontrados.

De este resultado se destaca que, de las especies con cambios ontogénicos
de la dieta, solo R. velezi registré pertenencia a agrupaciones diferentes seguin sus
estados de desarrollo (juveniles grupo 4, adultos grupo 5), mientras que en D. longa,
Z. xyster y R. leucorhynchus los estados de desarrollo mantuvieron similitudes

superiores a 0.6.
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Lo anterior sugiere que los cambios ontogénicos de estas especies se deben
principalmente a cambios en las proporciones de consumo de las presas, y no a

cambios en el tipo de las presas consumidas.

7.3.2. ANALISIS POR TROFOESPECIES

Contrario a lo encontrado en el andlisis de similitud tréfica, el indice de
Jaccard no mostro la presencia de agrupaciones significativas, en este caso especies
troficas o trofoespecies (Fig. 10). Este resultado sugiere que los elasmobranquios
analizados no tienen altos valores de similitud en el tipo de presas consumidas y por
tanto, estan ejerciendo control ecosistémico de tipo arriba-abajo (top down) sobre un
amplio rango de presas dentro de la red. Igualmente, los bajos valores de similitud

sugieren gue no existen muchos depredadores en comun para estas especies.

|
0.36 |

0.60

0.84 |'

Figura 10. Dendrograma de similitudes de dietas para identificar trofoespecies en el
ensamblaje de elasmobranquios analizados.
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En este analisis, la tendencia general fue la agrupacion de los estados de
desarrollo de especies con cambios ontogénicos, como por ejemplo U. rogersi (U.rj-
U.ra), D. longa (D.lj-D.la) y M. lunulatus (M.lj-M.la). Este resultado es coherente por el

hecho que los cambios ontogénicos identificados obedecen mas a modificaciones en
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las tasas de consumo de las presas, que al cambio del tipo de presas. Asimismo, una
especie en diferentes estados de desarrollo presenta los mismos depredadores.

Lo encontrado en este analisis de trofoespecies coincide parcialmente con el
andlisis de similitudes troficas, en el cual, a pesar de tener nueve similitudes
significativas, se identificd que la redundancia trofica no es tan alta como pareciera,
lo cual esta siendo sustentado con la ausencia de trofoespecies en el ensamblaje de
los elasmobranquios. Sin embargo, se debe tener presente que por el tipo de datos
utilizados y el fundamento mismo de los indices, cada prueba mide diferentes tipos
de similitud, por lo que los resultados deben ser tomados como complementarios

entre si, y no extrapolarlos.

7.3.3. ANALISIS DE EQUIVALENCIA REGULAR (REGE)

El resultado de este analisis, el cual se expresa con una matriz de similitud y
un dendrograma, mostré valores superiores a 90% en muchos de los cluster
identificados; sin embargo, debido al tamafio del dendrograma, dicha imagen no es
presentada. El criterio de agrupacién utilizado en este caso se basé en el resultado
grafico, tomando como referencia valores de equivalencia de 100%. Con base en lo
anterior, la red original de 254 nodos fue agrupada en 32 componentes, distribuidos

en todos los niveles de la red (Fig. 11).

De estos 32 nuevos nodos, 11 contienen al menos un estado de desarrollo o
especie de elasmobranquio y uno mas es conformado exclusivamente por dos
depredadores tope, G. cuvier y C. leucas (nodo 32). La lista completa de cada uno de
los nodos se presenta en el Anexo 3. Sin embargo, y siendo los elasmobranquios el
grupo de interés de este estudio, en la Tabla 13 se presenta la lista detallada de las

agrupaciones que incluyen estas especies.
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Figura 11. Esquema general de la red tréfica del area de estudio organizada por
grupos de equivalencia regular. Los nodos negros incluyen elasmobranquios; el nodo
amarillo incluye ademas de elasmobranquios mamiferos marinos y aves marinas; el
nodo rojo es exclusivo de elasmobranquios; los nodos azules incluyen peces e
invertebrados; y los nodos naranjas incluyen especies basales y de nivel tréfico muy
bajo (plancton, algas, entre otros).

Como ya se menciond, un solo nodo es exclusivo de tiburones considerados
depredadores tope (nodo 32), mientras que los otros 22 estados de estas especies
se distribuyeron en 11 agrupaciones mas, con un minimo de un estado y un maximo
de tres. En orden ascendente, se encontré que el primer nodo con elasmobranquios
(numero 21) estd conformado por especies de alto nivel tréfico como aves marinas,
delfines, C. limbatus y S. lewini en estado adulto. Los nodos 22, 25, 27 y 29 son
conformados por peces 0seos de tallas medianas y elasmobranquios de niveles
troficos medio-altos, como adultos de D. longa, S. media y Urotrygon sp.; mientras
gue el nodo 31 incluye peces y elasmobranquios de niveles tréficos mas bajos como
N. leoparda y S. tiburo. Por el contrario, los nodos 23, 24, 26, 28 y 30 estan
conformados de manera mas variada, pues incluyen peces 0seos, invertebrados y
elasmobranquios, y no presentan un patron homogéneo en cuanto al nivel trofico de

las especies que los componen (Tabla 13).
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Tabla 13. Grupos de equivalencia regular (REGE) de la red trofica del area de
estudio, los cuales incluyen elasmobranquios, resaltados en color gris y los
depredadores tope resaltados en negrilla.

Nodo 21

Nodo 22

Nodo 23

Aves marinas
Carcharhinus limbatus
Coryphaenidae

Cynoscion phoxocephalus

Tursiops truncatus
Katsuwonus pelamis
Lutjanus guttatus
Lutjanus peru
Sphyrna lewini (a)

Sphoeroides annulatus
Urotrygon rogersi (a)

Larimus pacificus

Mustelus lunulatus (a)
Opisthonema libertate
Farfantepenaeus californiensis
Polydactylus opecularis
Pomadasys panamensis
Pseudupeneus grandisquamis
R. leucorhynchus (j)

Selene peruviana

Sphyrna lewini (j)

Thunnus albacares

Tortugas marinas

Nodo 24

Nodo 25

Nodo 26

Mustelus henlei
Ophichthus frontalis
Litopenaeus stylirostris
Polydactylus approximans

Achirus klunzingeri
Achirus mazathlanus
R. leucorhynchus (a)
Scomberomorus sierra
Urotrygon sp.

Eugerres periche
Mustelus lunulatus (j)
Opisthonema sp.
Litopenaeus occidentalis

Nodo 27

Nodo 28

Nodo 29

Dasyatis longa (a)
Diapterus sp.
Echiopsis brunneus
Eucinostomus sp.

Brotula clarkae
Callinectes arcuatus
Cetengraulis mysticetus
Dasyatis longa (j)
Urotrygon aspidura
Urotrygon rogersi (j)

Bagre panamensis
Cyclopsetta querna
Sphyrna media
Zapteryx xyster (a)

Nodo 30

Nodo 31

Nodo 32

Caranx caninus
Centropomus unionensis
Gymnothorax equatorialis
Harengula thrissina
Litopenaeus vannamei
Raja velezi (j)

Raja velezi (a)

Sphyrna corona

Aetobatus narinari
Ariopsis seemani
Haemulopsis leuciscus
Mugil curema

Narcine leoparda
Oligoplites refulgens
Sphyrna tiburo

Stellifer oscitans
Zapteryx xyster (j)

Carcharhinus leucas
Galeocerdo cuvier
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7.4. ANALISIS DE LA RED TROFICA GENERAL

7.4.1. RED TROFICA COMPLETA

La red trofica del area de estudio analizada se conformd de 256 nodos que
representan tanto depredadores como presas con un total de 647 interacciones
troficas. El valor de conectancia (C) fue de 0.0098, y la distribucion de frecuencias
del grado del nodo (D), muestra una clara tendencia de distribucion potencial, lo cual
permite definir que esta red presenta caracteristicas de “escala libre” (Fig. 12a). En
esta figura se observa que pocos nodos de la red tienen altos valores de interaccion
(D>30) y la mayoria de los nodos son pobremente conectados (D<5), con cuatro
nodos de alta centralidad que se conectan a otros grupos de nodos y a la red
principal. La estructura grafica de la red construida con datos observados, contrasta
con la estructura observada en la red aleatoria, la cual fue construida con el mismo
namero de nodos y de interacciones entre nodos (Fig. 12c). El coeficiente de
determinacién establecido para la regresion lineal de la distribucion de frecuencia del
namero de interacciones por especie (nodo), transformados logaritmicamente, fue

alto (R?= 0.81), confirmando la estructuracién de una red de escala libre (Fig. 13a).

En términos de la estadistica descriptiva de la red, se encontré que el nUmero
promedio de interacciones de un nodo de la red tréfica del area de estudio (256
nodos y 647 interacciones) fue de 2.53, el diametro de la red (Dm, nimero minimo de
pasos entre los dos nodos mas distantes de la red) se estimo en 4 interacciones, y la
longitud del camino promedio (PL) se calculé en 1.65 interacciones. En contraste,
una red aleatoria de las mismas caracteristicas presenté un Dm del4 pasos y PL de
5.68 (Tabla 14).
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a) Red trofica completa

Figura 12. Representacion adimensional de la red trofica del area de estudio, donde
cada nodo representa un depredador o una presa y cada linea una interaccion
trofica. (a) Red trofica completa, con nodos de camarones a eliminar de la red

marcados (1,2,3,4). (b) Red tréfica sin camarones y nuevas especies de mayor D
marcadas (1,2,3,4). (c) Red trofica aleatoria. El tamafio de los nodos es proporcional
al grado del nodo (D).
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Tabla 14. Resumen de los analisis estadisticos comparando la red tréfica observada
del area de estudio y una red aleatoria de las mismas caracteristicas.

L . Red Red Red sin Red
Estadisticas Sigla : :
completa aleatorial camarones aleatoria 2
Numero de nodos S 256 256 249 249
NuUmero de interacciones L 647 647 473 473
Numero de interacciones | ,5 5 g3 2.53 1.90 1.90
promedio por especie
Didmetro Dm 4 16 4 16
Longitud del camino PL 165 5.68 1.62 7.37
promedio
Coeficiente de agrupacion CC 0.022 0.009 0.021 0.008
120 + q) 120 + b)
100 e 100 +¢
3 80 T 80 +
g
2 60 + 60 +
= 40 + y=-1.2928x + 1.893 40 1+ y=-1.3394x + 1.885
* R2=0.808 RZ=0.906
20 +
0

0 10

20
Grado del nodo (D)

30

40

10 15

20
Grado del nodo (D)

25 30 35

Figura 13. Distribucion de frecuencias del grado del nodo de la red tréfica del area
de estudio, completa (a) y sin camarones (b). La linea muestra la distribucion
potencial y la ecuacion potencial incluye el coeficiente de determinacion.

Los resultados de la estadistica descriptiva y de los valores del coeficiente de

agrupacion (CC) confirman que la red tréfica del area de estudio se ajusté a una

estructura del tipo mundo-pequefio, condicion validada por un mayor valor de CC

para la red observada en comparacion al de la red aleatoria (Montoya & Solé, 2002).

También se encontr6 diferencia estadistica entre la media y la varianza de CC y PL

de la red observada y de las redes aleatorias; para CC los resultados fueron F=
12.881, P<0.001 y t-student= 2.477, P= 0.013 (Fig. 14) y para PL, F= 1.130e%,

P<0.0001 y t-student= -87.72, P<0.0001 (Fig. 14).
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Figura 14. Histograma de 1000 valores simulados para una red aleatoria del
coeficiente de agrupamiento (CC) y de la longitud del camino promedio (PL).

Los analisis de los indices de grado del nodo, intermediacién y cercania
muestran que los camarones de la familia Penaeidae son las especies de mayor
conectividad dentro de la red, seguidos de tiburones y pargos (Tabla 16). En cuanto
a la intermediacion de la red, diferentes especies de peces (e.g. L. guttatus, L. peruy
C. querna) y elasmobranquios (e.g. M. lunulatus, S. media y U. rogersi) realizaron los
mayores aportes a la dispersion de efectos indirectos, mientras que los
elasmobranquios e invertebrados como los camarones, squillas y cefalopodos fueron
los grupos mas importantes en la velocidad de dispersion de dichos efectos (Tabla
16). Asi, todos estos grupos se consolidan como las especies clave para la
estructura de meso-escala de la red, y posiblemente condicionan la estructura de

mundo-pequeiio que ya fue descrita.

7.4.2. RED TROFICA SIN CAMARONES

El andlisis de las propiedades estructurales de la red trofica del area de
estudio, una vez fueron suprimidos los nodos correspondientes a los camarones de
la familia Penaeidae (5 nodos), indic6 un menor valor de conectancia (C= 0.0076);
asi mismo, la distribucion de frecuencia de los grados del nodo conserva la
propiedad de escala libre, mostrando incluso un coeficiente de correlacion mas alto
que la red completa (Fig. 13). La distribucion espacial de los nodos muestra un
elevado numero de especies desconectadas de la red; sin embargo el patrén general
con unos pocos nodos altamente conectados, en este caso cuatro, se mantiene a

pesar de la eliminacion de los camarones. Asimismo, y al igual que con la red
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completa, la diferencia de la distribucion espacial de los nodos entre la red observada

y la red aleatoria es altamente significativa (Fig. 12b, c).

Tabla 15. Resultados de los indices de centralidad de la red trofica del Golfo del area
de estudio completa y sin camarones. Las especies de camarones que fueron
eliminadas en la simulacion aparecen resaltadas en negrilla.

Grado del nodo (D)

Intermediacion (BC)

Cercania (CC))

No Completa Sin camarones Completa Sin camarones Completa Sin camarones

1 L. stylirostris M. lunulatus L. guttatus L. guttatus Peces S. lewini

2 L.occidentalis L. guttatus M. lunulatus M. lunulatus M. lunulatus Peces

3 L.vannamei G. cuvier Peces S. lewini S. lewini Squillidae

4 F. californiensis S. lewini S. media Squillidae S. media Cefalépodos

5 M. lunulatus L. peru C. querna C. querna Squillidae M. lunulatus

6 L. guttatus Peces L. peru G. cuvier Penaeidae G. cuvier

7 Peces A. klunzingeri B. panamensis L. peru Cefal6podos S. media

8 G. cuvier U. rogersi L. occidentalis U. rogersi C. limbatus D. longa

9 S.lewini C. querna U. rogersi Peces D. longa C. leucas

10 L. peru D. longa S. lewini C. limbatus G. cuvier C. limbatus

11 S. media S. media Squillidae B. panamensis Crustaceos P. approximans
R.

12 A. klunzingeri B. panamensis G. cuvier A. Klunzingeri B. panamensis leucorhynchus

13 B.panamensis M. henlei Penaeidae P. grandisquamis L. occidentalis M. henlei

14 C. querna Squillidae L. stylirostris K. pelamis C. leucas B. clarkae

15 U. rogersi A. mazathlanus ~ P. grandisquamis P. approximans L. stylirostris A. Klunzingeri

16 M. henlei C. limbatus A. klunzingeri S. media M. henlei C. arcuatus

17 D.longa K. pelamis L. vannamei D. longa R. leucorhynchus B. panamensis

18 Penaeidae Brachyura C. limbatus Opisthonema sp.  F. californiensis C. querna

19 squillidae C. leucas F. californiensis  C. phoxocephalus A. klunzingeri L. peru

20 A. mazathlanus P. approximans P. approximans B. clarkae L. vannamei Brachyura

Los resultados de la estadistica descriptiva y de los indices estructurales

muestran que esta red conserva las caracteristicas de una organizaciéon de mundo-

pequefio. El diametro de la red observada es menor que el de la red aleatoria, asi

como la longitud del camino promedio y el coeficiente de agrupacién de la red

observada sigue siendo mas alto que el de la red simulada (Tabla 14). A pesar de

haberse eliminado cinco de los nodos de mayor centralidad en la red, la diferencia en
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los coeficientes de agrupacion de las redes completa y sin camarones es minimo
(0.022 y 0.021, respectivamente), lo que sugiere que no existe diferencia en la
estructura de estas dos redes. Este resultado se debe a que los camarones no
presentaron valores individuales de coeficiente de agrupacion altos dentro de la red,
y por tanto, al ser eliminados, la estructura general de agrupamiento (lista de nodos
de mayor coeficiente de agrupamiento) se mantiene casi idéntica (Tabla 16).

En cuanto a los indices de centralidad, el mayor efecto se observé en el indice
del grado del nodo, pues los camarones fueron las cuatro especies de mayor
conectividad. Una vez eliminados éstos de la red, las primeras posiciones fueron
ocupadas, como era de esperarse, por las especies que se encontraban bajo éstas
en la red completa. En cuanto a la dispersion de efectos dentro de la red, se
producen cambios minimos en las especies que desempefian los roles principales y
por tanto en la forma y direccion en que éstos se propagan a través de la misma.
Una vez eliminados los camarones, y considerando el indice de intermediacion (BC),
los estomatopodos ingresan al grupo de las cinco especies de mayor valor, lo que
indica una mayor participacion de los invertebrados en este proceso; asimismo, se
presenté un mayor numero de depredadores tope en las primeras siete especies (S.
lewini y G. cuvier), las cuales se encontraban en puestos inferiores antes de ser
eliminados los camarones. Esto sugiere que las especies de niveles troficos
intermedios reducen su participacion en la dispersiéon de los efectos indirectos en la
red (Tabla 15). Finalmente, el indice de cercania (CC;)) se altera ligeramente,
mostrando, al igual que el indice de intermediacidon, mayor participacion de los
invertebrados, en este caso los cefalépodos, en la velocidad de dispersion de efectos

dentro de esta red.

72



Tabla. 16. Lista de las 20 especies con mayor coeficiente de agrupamiento individual
(CC) tanto para la red trofica completa y su respectiva red aleatoria, como para la red
trofica sin camarones y su respectiva red aleatoria.

Red completa Red sin camarones
Nodo CC Nodo CC Nodo CC Nodo
aleatorio aleatorio
Ariidae 0.500 4 0.166  Ariidae 0.500 213 0.500
Aulopiformes 0.500 82 0.166  Aulopiformes 0.500 56 0.166
Beloniformes 0.500 127 0.166 Beloniformes 0.500 118 0.166
Loligo sp. 0.500 5 0.083 Loligo sp. 0.500 41 0.083
Scombridae 0.500 21 0.083  Scombridae 0.500 53 0.083
Trachypenaeus pacificus 0.500 40 0.083 T. pacificus 0.500 62 0.083
Callinectes sp. 0.166 119 0.083 Callinectes sp. 0.166 120 0.083
Clupeiformes 0.166 155 0.083 Clupeiformes 0.166 214 0.083
Pleuronectiformes 0.166 167 0.083 Pleuronectiformes  0.166 13 0.050
Echiopsis brunneus 0.150 54 0.050 Tortugas marinas 0.166 37 0.050
Zooplancton 0.125 58 0.050 E. brunneus 0.150 48 0.050
Fitoplancton 0.119 61 0.050 C. leucas 0.115 50 0.050
Carcharhinus leucas 0.109 64 0.050 C. caninus 0.107 67 0.050
Caranx caninus 0.107 68 0.050 Anomuros 0.100 77 0.050
Anomuros 0.100 110 0.050 S. agassizi 0.083 148 0.050
Solenocera agassizi 0.083 117 0.050 Urotrygon sp. 0.083 156 0.050
Tortugas marinas 0.083 149 0.050 Zooplancton 0.083 175 0.050
Urotrygon sp. 0.083 173 0.050 Callinectes arcuatus 0.071 196 0.050
Pennaeus spp. 0.071 202 0.050 Cangrejos 0.066 45 0.033
Cangrejos 0.066 174 0.047 Eugerres periche 0.066 65 0.033

7.5. ANALISIS TOPOLOGICO DE LA FUNCION ECOLOGICA DE LOS
ELASMOBRANQUIOS EN LA RED TROFICA

Una vez que fue probado que la red trofica del area de estudio presento las
caracteristicas topolégicas basicas de las redes troficas, y que ademas se encuentra
estructurada en los patrones de escala libre y mundo-pequeiio, se tuvo suficiente
evidencia que la teoria de grafos es aplicable como herramienta de andlisis para

determinar la importancia estructural de cualquier nodo de interés en la misma.
73



Asi, se procedi6 a aplicar los métodos descritos anteriormente a las tres bases
de datos ya mencionadas: 1. elasmobranquios como especies taxondmicas, 2.
elasmobranquios como trofoespecies; y 3. elasmobranquios como especies de
equivalencia regular, con las respectivas modificaciones que ello implica en el
ndamero de nodos totales y el nimero de nodos o estados de elasmobranquios en

cada una de las redes.

7.5.1. ELASMOBRANQUIOS COMO ESPECIES TAXONOMICAS

Con base en los andlisis de los contenidos estomacales de elasmobranquios y
en los datos bibliograficos de mamiferos marinos, aves marinas, peces 06seos e
invertebrados marinos, se obtuvo informacion de 16.401 estdmagos pertenecientes a
69 especies, las cuales conformaron la linea base para la construccion de la red
trofica. Tanto depredadores como presas dieron una dimension de 247 nodos a la
red, de los cuales 18 pertenecieron a elasmobranquios.

7.5.1.1. indices de centralidad, resultados con y sin depredadores tope en la
red

Con base en el indice de grado del nodo (D), 9 de las 18 especies de
elasmobranquios se ubicaron entre los primeros 20 valores de conectividad en la red,
siendo la raya D. longa y los tiburones S. lewini y M. henlei los tres més importantes
con 42, 40 y 36 interacciones, respectivamente (Tabla 17). Junto a estas especies, el
grupo dominante en este indice fueron los invertebrados marinos y se observé poca
representacion de peces 6seos. Completan el grupo los delfines y las aves marinas
(Tabla 17). El patrén grafico del indice de grado del nodo mostré el comportamiento
tipico esperado para redes tréficas, esto es, muy pocas especies altamente
conectadas, un numero bajo de especies con nimero medio de conexiones y la
mayoria con valores muy bajos de conectividad (Fig. 15a). Una vez eliminados los
depredadores tope de la red, el listado general se mantiene, con la l6gica reduccion
del numero de elasmobranquios en los primeros 20 puestos y su respectivo
reemplazamiento por especies de peces 6seos como Achirus klunzingeri, Bagre

panamensis y Cyclopsetta querna (Tabla 17). En cuanto al patrén de conectividad de
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los nodos, aun con la perdida de los depredadores tope se sigue observando la
distribucion potencial de grado del nodo, con pocos nodos altamente conectados y

muchos nodos con muy baja conectividad (Fig. 15b).

Respecto a los indices de centralidad, aunque los grandes depredadores de la
red se ubicaron entre las 20 especies de mayor valor, no obtuvieron los niveles mas
altos (excepto S. lewini en el indice de cercania), siendo superados por unas pocas
especies de peces 0seos, invertebrados y, en particular, por elasmobranquios de
tallas medias que podrian ser considerados como mesodepredadores, tales como D.
longa, M. lunulatus y M. henlei (Tabla 17). De manera especifica, en el indice de
intermediacién (BC), seis especies de elasmobranquios hacen parte de los 20
primeros puestos, de las cuales so6lo dos son consideradas como depredadores tope
(S. lewini y C. limbatus). En términos de la representacion gréafica de este indice, se
observa que la mayoria de las especies de altos valores de intermediacion, es decir,
aguellas que influyen de manera considerable en la dispersion de efectos dentro de
la red, se encuentran en los niveles tréficos medio-altos, mientras que los valores
mas bajos de concentran en los niveles tréficos basales (Fig. 15c¢). En cuanto al
indice de cercania, se encontré6 un comportamiento diferente, con 9 especies de
elasmobranquios entre las 20 primeras, 4 de las cuales consideradas depredadores
tope. Asimismo, la representacion grafica de este indice mostr6 una mayor
concentracion de las especies mas cercanas, es decir, aquellas que influyen de
manera importante en la velocidad de dispersion de los efectos, en los niveles

troficos altos y medios de la red (Fig. 15e).

Después de la eliminacion de los depredadores tope de este analisis, los
resultados muestran que, tanto en el indice de intermediacion como en el de
cercania, las especies de elasmobranquios no ocupan los puestos de mayor valor,
mas sin embargo, los llamados mesodepredadores (Mustelus spp., D. longa y S.
media) hacen parte importante de las especies de mayor centralidad. En los dos
indices, los reemplazamientos de los depredadores tope se producen por especies

de peces
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Tabla 17. Resultados de los indices de centralidad de la red tréfica del &rea de estudio con elasmobranquios analizados

como especies taxondémicas. Se muestran los 20 valores mas altos obtenidos tanto en la red completa como aquella sin

la presencia de los depredadores tope. Especies de elasmobranquios estan resaltadas en gris y los depredadores tope
en negrilla. Los nombres cientificos solo aparecen completos la primera vez que se escriben en la tabla.

Grado del nodo (D)

Intermediacion (BC)

Cercania (CCi)

No con sin con sin con sin
depredadores depredadores depredadores depredadores depredadores depredadores

1 Dasyatis longa D. longa L. guttatus Squillidae S. lewini Squillidae

2 Sphyrna lewini M. henlei Peces L. guttatus Peces Peces

3 Mustelus henlei L. stylirostris Squillidae Peces Squillidae Penaeidae

4 Litopenaeus stylirostris L. occidentalis S. lewini Penaeidae Penaeidae D. longa

5 Litopenaeus occidentalis L. vannamei B. panamensis B. panamensis C. limbatus M. henlei

6 Litopenaeus vannamei F. californiensis M. lunulatus D. longa D. longa M. lunulatus

7 Mustelus lunulatus M. lunulatus D. longa M. lunulatus G. cuvier S. media

8 Farfantepenaeus californiensis  Squillidae U. rogersi L. peru M. lunulatus Poliquetos

9 Penaeidae L. guttatus L. stylirostris L. stylirostris M. henlei Aves marinas

10 Squillidae Penaeidae L. peru M. henlei Lolinginidae B. panamensis

11 Galeocerdo cuvier Peces L. occidentalis  U. rogersi C. leucas L. peru

12 Lutjanus guttatus Z. xyster Penaeidae L. occidentalis L. peru P. approximans

13 Peces T. truncatus L. vannamei Katsuwonus pelamis Urotrygon sp. A. mazathlanus

14 Carcharhinus leucas L. peru M. henlei L. vannamei Aves marinas Lolinginidae

15 Carcharhinus limbatus Aves marinas F. californiensis C. querna Poliquetos Z. xyster

16 Tursiops truncatus Raja velezi A. klunzingeri F. californiensis Sphyrna media Bivalvos

17 Lutjanus peru U. rogersi C. limbatus T. truncatus Cynoscion phoxocephalus R. velezi

18 Urotrygon rogersi Achirus klunzingeri C. querna Poliquetos Polydactylus approximans Urotrygon sp.

19 Zapteryx xyster Bagre panamensis T. truncatus A. klunzingeri A. klunzingeri L. guttatus

20 Aves marinas Cyclopsetta querna Poliquetos Achirus mazathlanus B. panamensis A. klunzingeri
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Sin depredadores

Figura 15. indices de centralidad de la red tréfica del area de estudio con elasmobranquios como especies taxonémicas,
incluyendo redes con y sin depredadores tope. D= grado del nodo, BC= indice de intermediacion, CCi= indice de
cercania. Nodos grises= depredadores tope, Nodos negros= elasmobranquios, nodo amarillo= delfines, nodo naranja=
aves marinas, nodos rojos= peces 0seos, nodos verdes= invertebrados, nodos azules= especies basales.
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0seos de niveles tréficos medios como Achirus klunzingeri y Bagre panamensis, con
excepcion de Katsuwonus pelamis en el indice de intermediacion (Tabla 17). Las
distribuciones graficas de estos indices mostraron comportamiento similar al de la
red con depredadores tope, con alta concentracion de intermediacion en especies de
niveles tréficos medio-altos, resaltando la participacion de los delfines (Tursiops
truncatus), y con los mayores valores de cercania en especies de nivel tréfico medio
(Fig. 15f).

7.5.1.2. indice de importancia topologica, resultados con y sin depredadores
tope enlared

Los resultados del indice de importancia topologica (K), mostraron los tres
primeros lugares de importancia posicional para tres de los cuatro tiburones
considerados depredadores tope, sugiriendo esto que su remocion podria causar el
mas alto numero de extinciones secundarias en la red, comparado con otras
especies de menor valor posicional o valor mas bajo de indice K. Carcharhinus
limbatus, el cuarto depredador tope, se ubicé en el quinto lugar. Cinco especies mas
entre tiburones y rayas de tallas medianas se ubicaron entre los 20 primeros puestos
de este indice, y delfines, camarones y peces 6seos de tallas medianas completan
las 20 especies de mayor importancia topolégica (Tabla 18). Lo anterior demuestra
una alta participacién de los niveles tréficos medios y bajos en la estructura vertical

de la red estudiada.

Estos resultados también indicaron que los tiburones considerados
depredadores tope en esta red juegan un papel casi exclusivo en el control
ecosistémico de arriba-abajo (ver valores Ktd vs valores de Kbu en la Tabla 18), y su
participacion en la dispersién de efectos indirectos es mucho mayor que los efectos
directos que causan por depredacion (ver valores Kind vs valores de Kdir en la Tabla
18). Elasmobranquios mesodepredadores (como. M. lunulatus y D. longa) tienen
importancia topolégica mediana, ubicandose dentro de las 20 especies mas
importantes, pero por debajo de especies mas pequefias y con menores niveles

troficos tales como camarones y algunos peces 6seos (Tabla 18). Sin embargo, se
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destaca que 9 de los 20 lugares de mayor importancia topolégica son ocupados por

elasmobranquios.

Tabla 18. indices para cuantificar la importancia topologica de los elasmobranquios
como especies taxondmicas en el area de estudio. Los nodos estan organizados en
orden decreciente basados sobre el indice de importancia topolégica (K). Kbu= indice
de importancia de abajo-arriba (bottom-up), Ktd= indice de importancia de arriba-
abajo (top-down), Kdir= indice de importancia de efectos directos, Kind= indice de
importancia de efectos indirectos. Los elasmobranquios estan resaltados en gris y los
depredadores tope en negrilla.

Con depredadores tope Sin depredadores tope

Especies Kbu Ktd Kdir Kind K Especies Kbu Ktd Kdir Kind
G. cuvier 0.0 69.6 10.2 595 69.6 B.panamensis 0.0 40.6 11.8 28.8 40.6
C. leucas 00 678 7.0 60.8 67.8 C.querna 0.0 22.7 104 123 22.7
S. lewini 0.1 431 11.1 321 432 L.guttatus 0.1 193 187 0.8 194
B. panamensis 0.0 36.0 10.7 25.3 36.0 T.truncatus 0.0 192 75 11.7 19.2
C. limbatus 0.0 30.1 6.0 242 30.2 S.meda 0.0 175 47 128 175
L. guttatus 0.1 19.1 186 0.6 19.3 L.peru 00 101 82 19 101
C. querna 00 169 93 7.6 16.9 M. lunulatus 00 93 93 00 93
T. truncatus 0.0 152 6.8 8.4 15.2 U.rogersi 0.1 90 91 00 91
L. peru 00 98 80 19 99 Aves marinas 00 88 65 23 88
M. lunulatus 01 90 91 00 091 L. stylirostris 01 81 81 00 81
U. rogersi 01 90 91 00 91 L. vannamei 00 81 81 00 81
L. stylirostris 01 81 81 00 81 K. pelamis 00 79 65 15 79
L. vannamei 00 81 81 00 81 D. longa 00 78 78 00 7.8
L. occidentalis 01 71 71 00 71 L. occidentalis 01 71 71 00 7.1
F. californiensis 01 6.7 68 00 6.8 M. henlei 00 68 64 04 638
K. pelamis 00 66 52 15 6.6 F. californiensis 0.1 67 68 00 6.8
D. longa 01 65 66 00 66 A. klunzingeri 00 6.2 6.2 00 6.2
M. henlei 00 63 61 02 6.3 P. grandisquamis 00 56 56 00 56
S. media 00 62 23 39 62 R. velezi 00 54 54 00 54
A. klunzingeri 00 61 621 00 6.1  Z xyster 00 44 41 04 44

Posterior a la eliminacion de los depredadores tope (G. cuvier, C. leucas, S.

lewini y C. limbatus), se produce una ligera modificacion en el orden de la lista pero
la composicién de la misma se mantiene. En este escenario se incrementaron las
especies con aporte exclusivo al control ecosistémico de arriba-abajo (Ktd) y las

diferencias entre la participacion de las especies en la dispersion de efectos troficos
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directos (Kdir) e indirectos (Kind) se hizo menor (Tabla 18). Se resalta en este
resultado que, a pesar de haber eliminado el efecto directo por depredacion sobre los
llamados mesodepredadores, no se produce la llamada “liberacién de los
mesodepredadores”, expresada en el reemplazamiento del control ecosistémico de

arriba-abajo por parte de los mismos.

7.5.1.3. Key Player Problem (KPP), resultados con y sin depredadores tope
Siete nodos (L. guttatus, M. lunulatus, U. rogersi, S. lewini, Squillidae y
Zooplancton) fueron identificados como especies clave para la red, tanto con el
método de fragmentacion (KPP-1) como con el de expansion (KPP-2) (Tabla 19). No
se encontro similitud entre las especies clave identificadas por cada método, siendo
predominantes los depredadores de niveles tréficos medios en el KPP-1, mientras
gue en KPP-2 se identifico un depredador tope (S. lewini), un invertebrado de nivel

tréfico medio y un organismo basal (Tabla 19).

Tabla 19. Especies clave identificadas en la red trofica del area de estudio, con y sin
depredadores tope. Los elasmobranquios fueron analizados como especies
taxonomicas y aparecen resaltados en gris y depredadores tope en negrilla. KPP-1:
método de fragmentacion y KPP-2: método de expansion de efectos.

Especie KP-sets Fragmentacion
con Lutjanus guttatus
Mustelus lunulatus 0.229
depredadores ,
Urotrygon rogersi
KPP-1 .
sin Lutjanus guttatus
Mustelus lunulatus 0.234
depredadores :
Urotrygon rogersi
No de % de
Especie KP-sets especies especies
alcanzadas alcanzadas
con Sphyrna lewini 189 76.5
depredadores Squillidae 233 94.3
KPP-2 P Zooplancton 242 98.0
sin Penaeidae 179 74.3
depredadores Squillidae 227 94.2
P Zooplancton 235 97.5
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El analisis de especies clave posterior a la eliminacion de los depredadores
tope, no mostré alteraciones significativas en el KPP-1 donde se mantuvieron las
mismas especies y con un valor de fragmentacion muy similar al anterior (Tabla 19).
Por su parte, en el KPP-2, S. lewini, fue reemplazada por un nodo de bajo nivel
trofico, Penaeidae, reduciendo levemente el numero y porcentaje de especies
alcanzadas a través de este nuevo conjunto de especies clave (Tabla 19).

7.5.1.4. indice de redundancia topolégica (T0%, resultados con y sin
depredadores tope

El analisis de redundancia topolégica mostré6 que los depredadores tope son
los nodos de mas dificil reemplazamiento dentro de la red, ocupando los cinco
primeros lugares de la clasificacion (Fig. 16). Cuatro de los cinco primeros lugares ya
mencionados fueron ocupados por tiburones, siendo en su orden, 1= C. leucas, 2=
G. cuvier, 3= C. limbatus 4= S. lewini; completa la lista el delfin marino Tursiops
truncatus (5). La representacién grafica de los valores de TO® mostré6 que las
especies basales, de invertebrados y peces 0seos poseen alta redundancia dentro la
red y por tanto los valores (tamafio del nodo) de este indice son bajos en la mayor
parte de la misma (Fig. 16).

Una vez gue han sido eliminados los depredadores tope de este analisis, se
observé una mayor heterogeneidad en la distribucién de los tamafios de los nodos,
indicando menor dominancia estructural de los nodos que conformaron este nuevo
escenario, y sugiriendo que, a la vez que se disminuye la redundancia estructural, se
simplifico la red (Fig. 16). Asimismo, las nuevas especies con menor redundancia
topoldgica no son exclusivas del nivel trofico mas alto y se dividen entre peces 6seos
(1= B. panamensis, 3= C. querna), delfines (2) y elasmobranquios medianos (4= M.
henlei, 5= D. longa). En principio este resultado sugiere que la eliminacién de los
tiburones de mas alto nivel tréfico no produce un nuevo dominio estructural por parte
de los mesodepredadores, los cuales comparten su funcibn con especies

potencialmente redundantes.
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Con depredadores

Figura 16. indice de redundancia topolégica (T0®) de la red tréfica del area de
estudio con elasmobranquios como especies taxondémicas, incluyendo redes cony
sin depredadores tope. El tamafio del nodo es equivalente al valor del indice T0% y

se indican los cinco de mayor valor. Los colores siguen el patrén de la Figura 12
incluyendo amarillo para T. truncatus y verde para aves marinas.

7.5.1.5. Evaluacion de mundo-pequefio, resultados con y sin depredadores tope

Es importante recordar que para determinar la importancia de los
elasmobranquios en los patrones estructurales de gran escala, se analizé de manera
especifica su efecto sobre la organizacion estructural de mundo-pequefio. Para ello,
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el criterio de decision indica que las redes tréficas con estructura de mundo-pequefio
tienen valores de coeficiente de agrupacién (CC) mas altos y longitudes de camino

promedio (PL) més pequefias que las redes aleatorias de las mismas dimensiones.

Con base en lo anterior, la red tréfica analizada en su estado inicial (Escenario
1) presenta caracteristicas de estructura de mundo-pequefio con valor de PL
observado menor que el simulado y valor de CC mayor que el CC simulado (Tabla
20). Una vez que se produce la eliminacion del primer depredador tope, (C. leucas,
Escenario 2), se observo que, aunque se mantiene la estructura de mundo-pequerio,
el valor de CC observado se reduce. Posterior a este paso, se eliminaron dos
especies mas, cuyos valores de redundancia topolégica fueron muy similares (C.
limbatus y S. lewini), construyendo asi el escenario 3. En este caso se produce una
fuerte reduccion en el valor de CC observado asi como un aumento significativo del
CC aleatorio, indicando que la eliminacion de los depredadores tope de este
escenario afecta significativamente la estructura de mundo-pequefio de la red (Tabla
20).

Este comportamiento, al igual que en los escenarios anteriores, esta
acompafado de reduccion en el numero promedio de interacciones por especie, del
diametro y del PL en las redes observadas. En el ultimo escenario analizado
(Escenario 4), se incluyé en la lista de nodos eliminados a G. cuvier, el ultimo de los
considerados depredadores tope en la red. El resultado en este caso fue el mismo
del Escenario 3, pues ademas de la esperada reduccion en el valor observado de
CC, se observo de nuevo la pérdida de uno de los criterios para considerar la
presencia de mundo-pequefio en la estructura de la red (Tabla 20). Cabe anotar que,
aunque en todos los casos las redes troficas observadas presentaron, en promedio,
caminos mas cortos entre los nodos mas distantes de la misma (menores a 2) que
las redes aleatorias (Tabla 20), la sola pérdida de la relacion entre el CC observado y
el CC aleatorio es suficiente para identificar la pérdida de la estructura de mundo-

pequefio.
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Tabla 20. Resumen de los andlisis estadisticos de la red trofica observada del area

de estudio versus una red aleatoria de las mismas caracteristicas, en cuatro
escenarios diferentes, y considerando los elasmobranquios como especies
taxondmicas. Escenarios con pérdida de la estructura de mundo-pequefio son
resaltados en gris. Escenario 1: con todos los depredadores; Escenario 2: Sin C.
leucas; Escenario 3: Sin C. leucas, C. limbatus ni S. lewini; Escenario 4: Sin C.
leucas, C. limbatus, S. lewini ni G. cuvier. Estadisticos como en la Tabla 13.

Estadisticos

Escenarios Red S L S/L Dm PL CC
1 Observada 247 853 3.45 4 1.54 0.024
Aleatoria 247 853 3.45 10 449 0.012
5 Observada 246 828 3.36 4 1.46 0.022
Aleatoria 246 828 3.36 11 4.61 0.009
3 Observada 243 765 3.18 3 1.39 0.013
Aleatoria 243 765 3.14 12 483 0.017
4 Observada 241 737 3.05 3 1.24  0.007
Aleatoria 241 737  3.05 11 478 0.010

7.5.2. ELASMOBRANQUIOS COMO TROFOESPECIES

Es importante recordar que, para este analisis, se utilizé6 la base de datos

sometida al analisis de trofoespecies, en la cual se identificaron y separaron, en

nodos diferentes, los estados de desarrollo de las especies de tiburones y rayas que

presentaron cambios ontogénicos en la dieta, llevando esta base de datos a un total

de 254 nodos. Los resultados del analisis de trofoespecies indicaron que no existe

suficiente similitud dietaria en presas y depredadores de los elasmobranquios

analizados en este estudio (seccion 7.3.2), motivo por el cual en el siguiente analisis

no se realizd ningun tipo de agregacion trofica entre estas especies y por tanto el

namero de nodos correspondiente a tiburones y rayas, entre especies y estados de

desarrollo es de 24.

84



7.5.2.1. Indices de centralidad, resultados con y sin depredadores tope en la
red

Con base en el indice de grado del nodo (D), ocho de los 24 nodos de
elasmobranquios se ubicaron entre los primeros veinte valores de conectividad en la
red, siendo el tiburon M. henlei y la raya D. longa en estado juvenil, los dos mas
importantes con 36 y 35 interacciones respectivamente, seguidos en séptimo y
octavo lugar por D. longa en estado adulto y Galeocerdo cuvier con 33 interacciones
cada una (Tabla 21). Junto a estas especies, el grupo dominante fueron los
invertebrados marinos, en especial los estomatépodos y los camarones,
observandose ademas poca representacion de peces 0seos y la presencia de los

delfines en el puesto 19 (Tabla 21).

El patron grafico del indice de grado del nodo muestra una vez mas el
comportamiento tipico esperado para redes troficas, con muy pocas especies
altamente conectadas, un numero bajo de especies con numero medio de
conexiones y la mayoria con valores muy bajos de conectividad (Fig. 17a). Una vez
eliminados los depredadores tope de la red, el listado general se mantuvo, con la
l6gica reduccion del nimero de elasmobranquios en los primeros 20 puestos y su
respectivo reemplazamiento por especies de peces 6seos como A. klunzingeri, B.
panamensis y C. querna y el ingreso de las aves marinas (Tabla 21). En cuanto al
patron de conectividad de los nodos, aun con la perdida de los depredadores tope,
se siguié observando la distribucion potencial de grado del nodo, con pocos nodos

altamente conectados y muchos nodos con muy baja conectividad (Fig. 17b).

En el caso de los indices de centralidad, en particular del indice de
intermediacién, se notd una baja participacibn de los elasmobranquios en las
especies mas relevantes, con solo seis nodos, de los cuales tres pertenecen a
depredadores tope. En esta ocasion, peces y camarones dominan los procesos de
dispersién de efectos dentro de la red (Tabla 21), mientras que tiburones y rayas
muestran alta importancia en la velocidad de dispersion de dichos efectos, ocupando
10 de las 20 primeras posiciones en cercania dentro de la red (Tabla 21). Resalta en
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este resultado que, tanto en intermediacibn como en cercania, casi el 50% de las
especies de elasmobranquios son depredadores tope y el restante 50%, los llamados

mesodepredadores.

En cuanto a la representacion gréfica de estos indices se observd, al igual que
en el andlisis por especies taxondmicas, que la mayoria de las especies de altos
valores de intermediacion se encuentran en los niveles tréficos medios de la red,
mientras que los valores mas bajos se concentran en los niveles troficos basales, asi
como la mayoria de las especies méas cercanas se ubican en los niveles troficos altos
y medios de la red (Fig. 17c, e). Sin embargo, en este resultado se nota una mayor
proporcion de nodos con intermediacion y cercania en los niveles medios de la red,
dado que los cambios ontogénicos de los elasmobranquios incrementaron el nimero

de nodos.

Una vez eliminados de este analisis los nodos correspondientes a los
depredadores tope, se observa un cambio en la composicion de los 20 nodos con
mayor intermediacion en la red, con una clara dominancia de los peces 0seos, y
quedando tan sélo tres elasmobranquios en la lista (puestos 8, 9 y 18; Tabla 21). Por
su parte, el indice de cercania muestra menor alteracion, dado que los puestos 4 al 8
de la lista son mantenidos por elasmobranquios, siendo todos ellos
mesodepredadores. En este caso, los espacios dejados por los depredadores tope
fueron ocupados por tres especies de peces 6seos, un tiburén en estado juvenil y
una raya en estado adulto (Tabla 21), siendo las dos ultimas consideradas, si bien no
como depredadores tope, si como especies de nivel tréfico alto (NT>4). Las
distribuciones gréficas de estos indices muestran comportamiento similar al de la red
con depredadores tope, con alta concentraciébn de intermediacion y cercania en

nodos de niveles troficos medio-altos (Fig. 17d, f).
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Tabla 21. Resultados de los indices de centralidad de la red trofica del area de estudio con elasmobranquios analizados
como trofoespecies. Se muestran los 20 valores mas altos obtenidos tanto en la red completa como aquella sin la
presencia de los depredadores tope. Especies de elasmobranquios estan resaltadas en gris y los depredadores tope en
negrilla. Los nombres cientificos solo aparecen completos la primera vez que se escriben en la tabla.

Grado del nodo (D)

Intermediacion (BC)

Cercania (CC)

No con depredadores sin depredadores con depredadores sin depredadores con depredadores sin depredadores
1 Squillidae Squillidae L. guttatus Squillidae Squillidae Squillidae

2 M. henlei M. henlei Peces Peces Peces Peces

3 D.longa (j) L. stylirostris Squillidae L. guttatus Penaeidae Penaeidae

4 L. stylirostris L. occidentalis B. panamensis B. panamensis C. limbatus M. henlei

5 L. occidentalis L. vannamei L. stylirostris Penaeidae S. lewini (a) D. longa (j)

6 L.vannamei F. californiensis L. peru L. peru G. cuvier M. lunulatus (j)
7 D.longa (a) D. longa (j) M. lunulatus (j) L. stylirostris D. longa (j) S. media

8 G. cuvier Penaeidae L. occidentalis M. lunulatus (j) Lolinginidae Aves marinas
9 Penaeidae Peces Penaeidae M. henlei M. lunulatus (j) L. peru

10 F. californiensis D. longa (a) C. limbatus L. occidentalis M. henlei B. panamensis
11 M. lunulatus (j) M. lunulatus (j) M. henlei K. pelamis C. leucas Lolinginidae

12 Peces L. guttatus L. vannamei L. vannamei Lutjanus peru A. mazathlanus
13 S. lewini (a) Lolinginidae F. californiensis C. querna Urotrygon sp. P. approximans
14 L. guttatus Brachyura A. klunzingeri F. californiensis Aves marinas Poliquetos

15 C.leucas T. truncatus C. querna T. truncatus S. media Urotrygon sp.
16 C.limbatus L. peru T. truncatus A. klunzingeri M. lunulatus (a) Bivalvos

17 Lolinginidae Aves marinas Poliquetos Poliquetos P. approximans L. guttatus

18 Brachyura A. klunzingeri G. cuvier D. longa (j) C. phoxocephalus  R. velezi (a)

19 T. truncatus B. panamensis S. lewini (a) A. mazathlanus B. panamensis S. lewini (j)

20 L. peru C. querna D. longa (j) Pseudupeneus grandisquamis Poliguetos A. klunzingeri
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Con depredadores Sin depredadores

Figura 17. Indices de centralidad de la red trofica del area de estudio con elasmobranquios como trofoespecies,
incluyendo redes con y sin depredadores tope. D= grado del nodo, BC= indice de intermediacion, CCi= indice de
cercania. Nodos grises= depredadores tope, Nodos negros= elasmobranquios, nodo amarillo= delfines, nodo naranja=
aves marinas, nodos rojos= peces 0seos, nodos verdes= invertebrados, nodos azules= especies basales.
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7.5.2.2. indice de importancia topologica, resultados con y sin depredadores
tope enlared

Los resultados del indice de importancia topolégica (K) mostraron un
comportamiento similar al analisis de elasmobranquios como especies taxonémicas.
Los tres primeros lugares de importancia posicional fueron ocupados por tres de los
cuatro tiburones considerados depredadores tope; sin embargo, en este caso la
representacion de S. lewini esta dada sélo por el estado adulto. C. limbatus ocupé
nuevamente el quinto lugar como depredador tope. Bajo este escenario, solo tres
especies mas de elasmobranquios de tallas medianas, se ubicaron entre los 20
primeros puestos de este indice, dos de ellas en diferentes estados de desarrollo (M.
lunulatus (j) y U. aspidura (a), mientras delfines, aves marinas, peces 6seos de tallas
medianas y camarones completaron las 20 especies de mayor importancia

topolégica (Tabla 22).

Estos resultados también indicaron que los tiburones considerados
depredadores tope en esta red juegan un papel exclusivo en el control ecosistémico
de arriba-abajo o top-down (ver valores Ktd vs valores de Kbu en la Tabla 22), y su
participacion en la dispersién de efectos indirectos es mucho mayor que los efectos
directos que causan por depredacion (ver valores Kind vs valores de Kdir en la Tabla
22). En este caso, se redujo tanto la participacibn como la composicién de los
elasmobranquios mesodepredadores, y los puestos ocupados en la lista fueron mas
bajos, siendo superados una vez mas por especies mas pequefias y con menores
niveles troficos tales como camarones y algunos peces 0seos (Tabla 22). En este
analisis, solo 7 de los 20 lugares de mayor importancia topologica fueron ocupados

por elasmobranquios.

Al eliminar los depredadores tope (G. cuvier, C. leucas, S. lewini (a) y C.
limbatus), se produjo un comportamiento similar al del escenario con especies
taxondmicas, tanto en el orden como en la composicion de la lista. Una vez mas se
incrementaron las especies con aporte exclusivo al control ecosistémico de arriba-

abajo, asicomo se incrementd el numero de especies sin participacion en la
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dispersiéon de efectos indirectos, siendo la mayoria de éstas elasmobranquios (Tabla

22). En este caso, casi todos estos elasmobranquios son las mismas especies del

escenario anterior (ver tabla 18) pero en estados de desarrollo adulto. De igual

forma, al eliminar la depredacion sobre los mesodepredadores, no se produce la

“‘liberacion de los mesodepredadores” ni el esperado reemplazamiento del control

ecosistémico arriba-abajo o top-down.

Tabla 22. indices para cuantificar la importancia topologica de los elasmobranquios

como trofoespecies en el area de estudio. Los nodos estan organizados en orden

decreciente basados sobre el indice de importancia topoldgica (K). Kbu= indice de
importancia de abajo-arriba (bottom-up), Ktd= indice de importancia de arriba-abajo
(top-down), Kdir= indice de importancia de efectos directos, Kind= indice de
importancia de efectos indirectos. Los elasmobranquios estan resaltados en gris y los
depredadores tope en negrilla.

Con depredadores tope

Sin depredadores tope

Especies Kbu Ktd Kdir Kind K Especies Kbu Ktd Kdir Kind K
G. cuvier 0.0 915 122 793 915 B. panamensis 0.0 40.1 116 285 40.1
C. leucas 00 534 7.6 458 534 C. querna 0.0 22.3 10.3 12.0 223
S. lewini (a) 0.0 40.6 105 30.2 40.7 L. guttatus 0.1 19.0 184 0.7 191
B. panamensis 0.0 35.8 10.7 25.2 35.8 T. truncatus 0.0 188 7.3 115 18.8
C. limbatus 00 352 6.9 283 353 S. media 00 116 44 72 116
L. guttatus 0.1 189 184 0.6 19.0 L. peru 00 98 80 18 9.8
C. querna 0.0 16.7 93 74 16.7 Aves marinas 00 84 61 22 84
T. truncatus 0.0 150 6.7 83 15.0 L. stylirostris 01 81 81 00 81
L. peru 00 96 78 18 96 L. vannamei 00 81 81 00 81
L. stylirostris 01 81 81 00 81 K. pelamis 00 78 64 15 7.8
L. vannamei 00 81 81 00 81 M. lunulatus (j) 00 72 72 00 7.2
M. lunulatus (j) 01 71 72 00 7.2 L. occidentalis 01 71 71 00 71
L. occidentalis 01 71 71 00 71 F. californiensis 01 67 68 00 638
F. californiensis 01 6.7 68 00 6.8 M. henlei 00 6.0 57 03 6.0
K. pelamis 00 65 51 15 65 U. rogersi (a) 00 60 6.0 00 6.0
U. rogersi (a) 00 59 6.0 00 6.0 A. klunzingeri 00 6.0 6.0 00 6.0
A. klunzingeri 00 59 59 00 59 P. grandisquamis 00 54 54 00 54
M. henlei 00 57 55 02 57 D. longa (a) 00 45 45 00 45
Aves marinas 00 54 45 09 654 R. velezi (a) 00 44 44 00 44
P. grandisquamis 00 53 54 00 54 D. longa (j) 00 44 44 00 44

90



7.5.2.3. Key Player Problem (KPP), resultados con y sin depredadores tope

En este analisis fueron identificados ocho nodos como especies clave para la
red, cuatro con el método de fragmentacion (KPP-1) y cuatro mas con el de
expansion (KPP-2; Tabla 23). En esta ocasidn, tampoco se encontrd similitud entre
las especies clave identificadas por cada método y siguen siendo predominantes los
depredadores de niveles troficos medios en el KPP-1, mientras que en KPP-2 se
identificé un depredador tope (C. limbatus), un invertebrado de nivel tréfico médio y

un organismo basal (Tabla 23).

Tabla 23. Especies clave identificadas en la red tréfica del area de estudio, con y sin
depredadores tope. Los elasmobranquios fueron analizados como trofoespecies y
aparecen resaltados en gris y depredadores tope en negrilla. KPP-1: método de
fragmentacion y KPP-2: método de expansion de efectos.

Especie KP-sets Fragmentacion
con Cyclopsetta querna
depredadores Lutjanus guttatus 0.202

Lutjanus peru

KPP-1 :
sin Katsuwonus pelamis
d Lutjanus guttatus 0.213
epredadores .
Lutjanus peru
No de % de
Especie KP-sets especies especies
alcanzadas alcanzadas
con Cargharhinus limbatus 193 76.0
depredadores Squillidae 240 94.5
KPP-2 Zoopla_ncton 249 98.0
sin Penagldae 186 75.0
depredadores Squillidae 234 94.4
Zooplancton 242 97.6

El analisis posterior a la eliminacion de los depredadores tope, mostré una
ligera alteracion en el conjunto de especies clave por fragmentacion, cambiando a
una de ellas (C. querna por K. pelamis), pero manteniendo valores de fragmentacion
muy similares, asi como la tendencia a conformar este grupo de especies con
depredadores de niveles tréficos medios (Tabla 23). Con respecto al KPP-2, la
eliminacion de C. limbatus, produce el reemplazamiento por un nodo de bajo nivel

trofico, Penaeidae, reduciendo, una vez mas, aunque levemente, el numero y
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porcentaje de especies alcanzadas a través de este nuevo conjunto de especies
clave (Tabla 23).

7.5.2.3. indice de redundancia topolégica (T0%, resultados con y sin
depredadores tope

El analisis de redundancia topoldgica mostré que los depredadores tope son
los nodos de mas dificil reemplazamiento dentro de la red, ocupando los cinco
primeros lugares de la clasificacion (Fig. 18). Cuatro de los cinco primeros lugares ya
mencionados fueron ocupados por tiburones, siendo en su orden, 1= G. cuvier, 2= C.
leucas, 3= C. limbatus y 4= S. lewini en estado adulto. Completa la lista el delfin
marino Tursiops truncatus (5). La representacion gréafica de los valores de TO® mostr6
gue las especies basales, de invertebrados y peces 0seos poseen alta redundancia
dentro la red y por tanto los valores (tamafio del nodo) de este indice son bajos en la
mayor parte de la misma (Fig. 18).

Una vez han sido eliminados los elasmobranquios identificados como
depredadores tope de este andlisis, se produce una mayor heterogeneidad en la
distribucién de los tamafios de los nodos, indicando menor dominancia estructural de
los nodos que conforman este nuevo escenario (Fig. 18). Asimismo, las especies con
menor redundancia topolégica no son exclusivas del nivel tréfico mas alto y se
dividen entre delfines (3), peces o6seos (B. panamensis= 1, C. querna= 2) y
elasmobranquios medianos (M. henlei= 4, S. media= 5). En principio, este resultado
sugiere que la eliminacion de los tiburones de mas alto nivel tréfico no produce un
nuevo dominio estructural por parte de los mesodepredadores, los cuales comparten

su funcion con especies potencialmente redundantes.
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Con depredadores

Figura 18. indice de redundancia topolégica (T0%) de la red tréfica del area de
estudio con elasmobranquios como trofoespecies, incluyendo redes con y sin
depredadores tope. El tamafio del nodo es equivalente al valor del indice T03, y se
indican los cinco de mayor valor. Los colores siguen el patrén de la Figura 12
incluyendo amarillo para T. truncatus y verde para aves marinas.

7.5.2.5. Evaluacién de mundo-pequeiio, resultados con y sin depredadores tope

Los resultados del analisis a gran escala de la red trofica del area de estudio,
incluyendo la division en estados de desarrollo de algunas especies de
elasmobranquios, mostré la presencia de la estructura de mundo-pequefio,
cumpliendo los supuestos para CC y PL entre la red observada y la red aleatoria, en
el denominado Escenario 1 (Tabla 24).
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Tabla 24. Resumen de los analisis estadisticos de la red trofica observada del area
de estudio y de una red aleatoria de las mismas caracteristicas, en cuatro escenarios
diferentes, y considerando los elasmobranquios como trofoespecies. Escenarios con
pérdida de la estructura de mundo-pequefio son resaltados en gris. Escenario 1: con

todos los depredadores; Escenario 2: Sin C. leucas; Escenario 3: Sin C. leucas, C.

limbatus ni S. lewini; Escenario 4: Sin C. leucas, C. limbatus, S. lewini ni G. cuvier.

Estadisticos como en la Tabla 13.

Estadisticos
Escenarios Red S L S/L Dm PL CcC
Observada 254 949 3.77 4 1.51 0.019

! Aleatoria 254 949 377 9 428 0.012
) Observada 253 922 364 4 144 0.017
Aleatoria 253 922 364 10 431 0.013
3 Observada 250 866 346 4 131 0.012
Aleatoria 250 866 346 12 452 0.012
A Observada 248 834 336 3  1.21 0.006

Aleatoria 248 834 3.36 11 461 0.014

En el Escenario 2, el cual incluye la eliminacién de la especie con menor
redundancia topolégica (C. leucas), se nota una leve reduccion en el valor de CC
observado con respecto al escenario anterior (Tabla 24), sugiriendo una vez mas que
la pérdida de los depredadores tope afecta la estructura de gran escala de la red. En
el Escenario 3, en el cual se elimina ademas de C. leucas, a S. lewini en estado
adulto y a C. limbatus, se present6 la reduccién sustancial en el valor de CC
observado, haciéndolo igual al de una red aleatoria de las mismas dimensiones, pero
conservando adn la estructura de mundo-pequefio (Tabla 24). Este comportamiento,
al igual que en el Escenario 2, esta acompafiado de reduccién en el L/S, Dmy PL de
las redes observadas. El Escenario 4, el cual incluyé en la lista de nodos eliminados
a G. cuvier, el ultimo de los considerados depredadores tope en la red, mostrd
reduccion significativa en el valor observado de CC, tanto que fue menor que el valor
de CC de la red aleatoria, perdiendo asi uno los criterios para considerar la presencia
de mundo-pequefio en la estructura de la red (Tabla 24). Aunque en todos los casos,

las redes tréficas observadas presentaron, en promedio, caminos mas cortos entre
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los nodos mas distantes de la misma (menores a 2) que las redes aleatorias (Tabla
24), la sola pérdida de la relacion entre el CC observado y el CC aleatorio es

suficiente para identificar la pérdida de la estructura de mundo-pequefio.

7.5.3. ELASMOBRANQUIOS COMO ESPECIES DE EQUIVALENCIA REGULAR
Para esta seccion se utilizo la base de datos sometida al analisis de
equivalencia regular, en la cual se identificaron y separaron en nodos diferentes los
estados de desarrollo de las especies de tiburones y rayas que presentaron cambios
ontogénicos en la dieta. Los resultados de equivalencia regular (REGE) indicaron
qgue los elasmobranquios analizados en este estudio se distribuyen en 12 nodos
(seccion 7.3.3) y que los 254 nodos totales de la red pueden ser tratados como 32
nodos. Con base en dicho resultado, el siguiente analisis se desarroll6 con una
matriz cuadrada de 32 x 32 y no con las anteriores bases de datos de 247 y 254
nodos, correspondientes a los analisis como especies taxonémicas y trofoespecies

respectivamente.

7.5.3.1. indices de centralidad, resultados con y sin depredadores tope en la
red

Con base en el indice de grado del nodo (D), los diez primeros lugares de
conectividad de esta red fueron ocupados por nodos que incluyeron
elasmobranquios, quedando fuera de esta lista dos nodos mas que incluyen especies
de elasmobranquios y peces de niveles troficos bajos (nodos 22 y 31; Tabla 25). En
cuanto al nimero de interacciones, los diez primeros nodos concentran el 54% de las
316 interacciones de esta red. En el patron grafico del indice de grado del nodo no se
observa el comportamiento tipico esperado para redes tréficas, esto es, pocas
especies altamente conectadas, bajo nimero de especies con nimero medio de
conexiones y la mayoria con valores muy bajos de conectividad, sino que por el

contrario, muchos nodos presentan valores medios de conectividad (Fig. 19a).
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Con depredadores Sin depredadores

a)Db b) D

c)BC d) BC

Figura 19. indices de centralidad de la red tréfica del area de estudio, con
elasmobranquios como nodos de equivalencia regular, incluyendo redes con y sin
depredadores tope. D= grado del nodo, BC= indice de intermediacion, CCi= indice de
cercania. Los nodos negros incluyen elasmobranquios; el nodo amarillo incluye
ademas de elasmobranquios mamiferos marinos y aves marinas; el nodo rojo es
exclusivo de elasmobranquios; los nodos azules incluyen peces e invertebrados; y
los nodos naranjas incluyen especies basales y de nivel tréfico muy bajo (plancton,
algas, entre otros).

Debido a este aparente cambio en la distribucion de frecuencias del grado del
nodo, se realizé un histograma, el cual verificé el patrén observado en el gréfico de
red (Fig. 20), y que sugiere que la agrupacion a nodos de equivalencia regular afecta

significativamente la identificacion del patron de escala libre de la red.

96



4 + & *
iy
g 3 T ‘ . . y: 2_4941)(40.111
g R2 = 0.0366
32+ M
L

1 +4 * <+ *

0 : | : : : |

0 5 10 15 20 25 30

Grados del nodo

Figura 20. Distribucion de frecuencias del grado del nodo en la red tréfica del area
de estudio analizada con elasmobranquios como nodos de equivalencia regular.

Una vez eliminado el nodo 32, correspondiente a los depredadores tope, el
listado general de los grados del nodo se mantiene practicamente intacto, tanto en la
composicion como en el orden de aparicion de los nodos (Tabla 25). En cuanto al
patron de conectividad de los nodos, con la eliminacion de los depredadores tope se

sigue observando la pérdida de la distribucion potencial del grado del nodo.

En el caso de los indices de centralidad, en particular del indice de
intermediacién, se observa la participacion de los nodos con elasmobranquios en los
10 lugares mas relevantes en la dispersion de efectos dentro de la red, mientras los
nodos 22 y 31, que incluyen especies de elasmobranquios pequefias, quedan
rezagados a los lugares 13 y 18, respectivamente (Tabla 25). De igual forma, los
nodos que contienen elasmobranquios muestran la mayor importancia en la
velocidad de dispersion de efectos pues ocupan 8 de los 10 primeros lugares en
cercania dentro de la red (Tabla 25). En este resultado los nodos 22, 27, 30y 31 (ver
tabla 13 para detalles taxondmicos), quedaron fuera de los diez primeros lugares de

importancia.
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Tabla 25. Resultados de los indices de centralidad de la red tréfica del area de
estudio con elasmobranquios analizados como especies de equivalencia regular. Se
muestran todos los valores obtenidos tanto en la red completa como aquella sin la
presencia de los depredadores tope. Nodos con especies de elasmobranquios estan
resaltados en gris. Se resalta el nodo compuesto solo por depredadores tope (G.
cuvier, C. leucas) en rojo y el nodo que incluye a los demas depredadores tope en

amarillo.
Grado del nodo (D) Intermediacién (BC) Cercania (CCi)
No con sin con sin con sin
depredadores depredadores  depredadores depredadores  depredadores depredadores

1 Nodo 21 Nodo 21 Nodo 21 Nodo 21 Nodo 21 Nodo 21
2 Nodo 23 Nodo 23 Nodo 29 Nodo 29 Nodo 23 Nodo 23
3 Nodo 28 Nodo 28 Nodo 23 Nodo 23 Nodo 28 Nodo 28
4 Nodo 25 Nodo 25 Nodo 28 Nodo 28 Nodo 25 Nodo 25
5 Nodo 29 Nodo 29 Nodo 25 Nodo 25 Nodo 29 Nodo 29
6 Nodo 26 Nodo 26 Nodo 30 Nodo 30 Nodo 26 Nodo 26
7 Nodo 27 Nodo 27 Nodo 24 Nodo 24 Nodo 24 Nodo 24
s NS  Nodo 20 Nodo 26 Nodo26  [NCEUORZ  Nodo 6
9 Nodo 30 Nodo 24 Nodo 27 Nodo 27 Nodo 11 Nodo 11
10 Nodo 24 Nodo 6 RS nodo 22 Nodo 12 Nodo 12
11 Nodo 11 Nodo 11 Nodo 11 Nodo 11 Nodo 5 Nodo 5
12 Nodo 12 Nodo 12 Nodo 12 Nodo 12 Nodo 6 Nodo 27
13 Nodo 5 Nodo 5 Nodo 22 Nodo 6 Nodo 27 Nodo 8
14 Nodo 6 Nodo 22 Nodo 6 Nodo 5 Nodo 8 Nodo 9
15 Nodo 8 Nodo 8 Nodo 5 Nodo 31 Nodo 9 Nodo 7
16 Nodo 9 Nodo 9 Nodo 8 Nodo 8 Nodo 7 Nodo 10
17 Nodo 22 Nodo 18 Nodo 9 Nodo 9 Nodo 10 Nodo 18
18 Nodo 2 Nodo 2 Nodo 31 Nodo 18 Nodo 18 Nodo 22
19 Nodo 18 Nodo 7 Nodo 18 Nodo 10 Nodo 22 Nodo 30
20 Nodo 4 Nodo 10 Nodo 4 Nodo 7 Nodo 30 Nodo 2
21 Nodo 7 Nodo 31 Nodo 10 Nodo 4 Nodo 2 Nodo 4
22 Nodo 10 Nodo 4 Nodo 7 Nodo 15 Nodo 4 Nodo 31
23 Nodo 31 Nodo 14 Nodo 15 Nodo 2 Nodo 31 Nodo 14
24 Nodo 14 Nodo 15 Nodo 2 Nodo 17 Nodo 14 Nodo 15
25 Nodo 15 Nodo 16 Nodo 17 Nodo 14 Nodo 15 Nodo 16
26 Nodo 16 Nodo 17 Nodo 14 Nodo 16 Nodo 16 Nodo 1
27 Nodo 17 Nodo 1 Nodo 16 Nodo 1 Nodo 1 Nodo 17
28 Nodo 3 Nodo 3 Nodo 1 Nodo 3 Nodo 17 Nodo 3
29 Nodo 1 Nodo 13 Nodo 3 Nodo 13 Nodo 3 Nodo 13
30 Nodo 13 Nodo 19 Nodo 13 Nodo 19 Nodo 13 Nodo 19
31 Nodo 19 Nodo 20 Nodo 19 Nodo 20 Nodo 19 Nodo 20
32 Nodo 20 - Nodo 20 - Nodo 20 -
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En cuanto a la representacion grafica de estos indices se observa que todos
los nodos de altos valores de intermediacion y cercania se encuentran en los niveles
troficos medios y altos de la red, mientras que los valores mas bajos se concentran

en los niveles troficos basales (Fig. 19c, e).

Una vez eliminado de este analisis el nodo correspondiente a los
depredadores tope (32), el unico cambio que se observa es el reemplazamiento de
dicho nodo por otro en la lista de los 10 de mayor importancia, sin alterar
practicamente ni la composicion ni el orden preliminar de los nodos (Tabla 25). Las
distribuciones graficas de estos indices muestran el mismo patrén, dado que las
imagenes producidas con y sin depredadores tope son practicamente idénticas (Fig.
19c-f).

7.5.3.2. indice de importancia topologica, resultados con y sin depredadores
tope en lared

Los resultados del indice de importancia topologica (K) mostraron un
comportamiento muy similar al observado en los indices de centralidad de las
especies agrupadas por equivalencia regular. En este caso, todos los nodos que
incluyen elasmobranquios, se ubican en los primeros lugares y no siguen un estricto
orden descendente por el nivel troéfico que presentan las especies que se incluyen en
cada nodo (Tabla 26). Sin embargo, y dado que el K es un indice que no soporta el
analisis de canibalismo (presentado en los nodos 21 y 24) ni ciclos tréficos (A come a
B y B come a A), presentado entre los nodos 24 y 29, es posible que la ubicacién de
los nodos en sus respectivos lugares de importancia obedezca a los ajustes que

hubo que hacer para eliminar estos dos casos ya mencionados.

Con este resultado es claro que los nodos que incluyen a los
elasmobranquios, en especial 29, 32, y 22 no aportan al control ecosistémico de
abajo-arriba o bottom-up y su importancia en la estructura de la red se deriva de su
participacion en la dispersion de efectos indirectos (ver valores Kbu y Kind en la
Tabla 26).
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Tabla 26. indices para cuantificar la importancia topoldgica de los elasmobranquios
como especies de equivalencia regular en el &rea de estudio. Los nodos estan
organizados en orden decreciente basados sobre el indice de importancia topologica

(K). Kbu= indice de importancia de abajo-arriba (bottom-up), Ktd= indice de

importancia de arriba-abajo (top-down), Kdir= indice de importancia de efectos
directos, Kind= indice de importancia de efectos indirectos. Los elasmobranquios

estan resaltados en gris y los depredadores tope en negrilla.

Con depredadores tope

Sin depredadores tope

Nodos Kbu Ktd Kdir Kind K Nodos Kbu Ktd Kdir Kind K
Nodo29 0.0 176 4.4 132 17.6 Nodo29 0.0 300 54 246 30.0
Nodo21 0.1 139 6.0 81 140 Nodo21 0.1 171 6.9 102 17.1

0.0 124 3.0 94 124 Nodo24 0.1 103 36 6.8 104
Nodo24 01 9.0 34 57 9.1 Nodo31 01 33 14 20 34
Nodo31 01 29 13 138 3.0 Nodo25 02 29 27 04 31
Nodo25 03 27 26 0.3 2.9 Nodo23 04 21 25 0.0 2.5
Nodo23 05 20 25 0.0 2.5 Nodo28 05 19 24 0.0 24
Nodo28 06 19 24 0.1 2.4 Nodo30 03 21 24 0.0 2.4
Nodo30 03 21 23 0.0 2.4 Nodo26 0.2 16 18 0.0 1.8
Nodo26 0.3 15 18 0.0 1.8 Nodo27 0.0 15 16 00 1.6
Nodo27 01 14 16 0.0 1.6 Nodo22 0.0 1.1 11 0.0 1.1
Nodo22 0.0 11 11 0.0 1.1 Nodo 12 10 00 09 01 1.0
Nodo 12 1.1 0.0 09 0.2 1.1 Nodo 11 10 00 09 01 1.0
Nodo1l1 11 0.0 09 0.2 1.1 Nodo 6 09 00 08 01 09

Nodo 6 10 00 08 0.2 1.0 Nodo 5 08 00 07 01 o038
Nodo 5 09 00 08 02 09 Nodo1l8 08 00 06 01 0.8
Nodo 9 0.8 00 06 0.2 0.8 Nodo 9 0.7 00 06 01 0.7
Nodo 8 0.8 00 06 02 038 Nodo 8 07 00 06 01 0.7
Nodo18 08 0.0 06 0.1 0.8 Nodol5 06 00 05 01 0.6
Nodo 2 07 00 05 01 0.7 Nodol0 06 00 05 01 0.6
Nodo1l5 0.7 0.0 05 0.1 0.7 Nodo 7 06 00 05 01 06
Nodo 4 06 00 06 01 06 Nodo 2 06 00 05 01 0.6
Nodol10 06 0.0 05 0.1 0.6 Nodo 4 05 00 05 01 05
Nodo 7 06 00 05 01 06 Nodol7 05 00 04 01 05
Nodol1l7 06 0.0 04 0.1 0.6 Nodol14 05 00 04 01 05
Nodo14 05 00 04 01 05 Nodol6 05 00 04 01 05
Nodol6 05 00 04 0.1 0.5 Nodo19 02 00 02 00 0.2
Nodo19 0.2 0.0 0.2 0.0 0.2 Nodo 1 02 00 01 00 0.2
Nodo 3 02 00 02 00 0.2 Nodo13 0.1 00 01 00 01
Nodo 1 02 00 01 00 0.2 Nodo 3 01 00 01 00 01
Nodo1l3 0.1 0.0 01 0.0 0.1 Nodo20 0.1 00 01 00 01
Nodo20 01 0.0 0.1 0.0 0.1 - - - - - -
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Sin embargo, es notorio que el valor de importancia topolégica de los tres
primeros nodos es bastante mayor que los del resto, sugiriendo que estos tres
grupos dominan la estructura vertical de la red. También se resalta que 7 de los 12
nodos con elasmobranquios, especialmente los que se encuentran entre las
posiciones 7 y 12 hacen su aporte a la estructura, a través del efecto directo por
depredacion sobre sus presas (Tabla 26).

Al eliminar el nodo de los depredadores tope (G. cuvier y C. leucas), no se
produce un cambio sustancial en el orden de importancia topoldgica de los nodos,
mas si es sustancial el cambio en los valores de este indice en los tres primeros
nodos. Asi, el nodo 29 casi duplica su aporte al control ecosistémico de arriba-abajo
o top-down, asi como su participacién en la dispersion de los efectos indirectos,
equiparando con ello los valores perdidos en la eliminacién del nodo 32 (Tabla 26).
Los nodos 21 y 24 incrementaron levemente sus valores, y sus aportes siguen
siendo principalmente al control de arriba-abajo y a la dispersion de efectos
indirectos (ver valores Ktd y Kind en la Tabla 26). Por su parte, el orden y los valores

de importancia topolégica de los demas nodos permanecieron casi idénticos.

7.5.3.3. Key Player Problem (KPP), resultados con y sin depredadores tope

En esta aproximacion a especies clave basada en nodos de equivalencia
regular, cinco nodos fueron identificados como clave para la red, tres con el método
de fragmentacion (KPP-1) y dos con el de expansion (KPP-2) (Tabla 27). Al igual que
con los andlisis KPP para especies taxondmicas y trofoespecies, no se encontrd
similitud entre los nodos clave identificados por cada método, predominando en el
listado del KPP-1, los depredadores de niveles tréficos medios, en particular los
nodos 25 y 29, compuestos de peces 6seos como A. klunzingeri, S. sierra, B.
panamensis y de elasmobranquios como R. leucorhynchus (a) y S. media (Tabla 27).
Con la aproximacion KPP-2 se identifico el nodo 9 (Pleuronectiformes, Scianidae,
Portunidae y Scombridae) como el Unico clave, alcanzado en tan so6lo dos pasos el
100% de la red (Tabla 27).
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Tabla 27. Especies clave identificadas en la red tréfica del area de estudio, con y sin
depredadores tope. Elasmobranquios fueron analizados como nodos de equivalencia
regular y aparecen resaltados en gris. KPP-1: método de fragmentacion y KPP-2:
método de expansion de efectos.

Escenarios KPP-sets Fragmentacion
con 21
depredadores gg 0.238
KPP-1 - o1
depredadores gg 0.355
No. de % de
Escenarios KPP-sets nodos nodos
alcanzados alcanzados
con
depredadores 9 32 100
KPP-2
sin
depredadores 8 31 100

El andlisis de especies clave posterior a la eliminacion del nodo 32, Unico
exclusivo de depredadores tope (C. leucas y G. cuvier), no mostréd alteraciones en la
composicién del conjunto de especies clave, mas si un leve incremento en la
fragmentacién de la red (Tabla 27). Por su parte, en el KPP-2 se produce el
reemplazamiento del nodo clave (9) al nodo 8 (Carangidae, Cynoglosidae,
Engraulidae y Euphylax sp.), el cual también dispersa sus efectos al 100% de la red
en tan solo dos pasos (Tabla 27).

7.5.3.4. indice de redundancia topolégica (T0%, resultados con y sin
depredadores tope

Los resultados de este andlisis sugieren que el nodo de los depredadores tope
no es el de menor redundancia y que es superado por el nodo 21, el cual incluye no
solo dos depredadores tope sino también especies de tallas medianas pero con

importancia estructural como depredadores de niveles troficos intermedios (Fig. 21).
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7.5.3.5. Evaluacién de mundo-pequerio, resultados con y sin depredadores tope

Los resultados del analisis a gran escala de la red tréfica del area de estudio,
para elasmobranquios como nodos de equivalencia regular, mostré la presencia de la
estructura de mundo-pequeio, cumpliendo los supuestos para CC y PL entre la red
observada y la red aleatoria, en el denominado Escenario 1, aunque los valores
obtenidos son bastante cercanos entre si (Tabla 28).

En este caso, y debido a la gran reduccion hecha a la complejidad de la red
con el algoritmo REGE, no se pudo hacer eliminacion sucesiva de depredadores
tope, pues de los 32 nodos, solo uno contiene exclusivamente estas especies (nodo
32). Por ello, solo se presenta informacion del Escenario 4, en el cual se alcanza la
eliminacién completa de estas especies. El resultado mostré que la pérdida del nodo
32 (C. leucas y G. cuvier ) no afectd la presencia de la estructura de mundo-pequefio
de la red (Tabla 28); sin embargo, y debido a la extrema simplificacion de esta red y
al débil patrén de escala libre de la misma, este resultado debe ser interpretado con
precaucion. Al igual que en los analisis para especies taxondmicas y trofoespecies,
los valores de PL entre las redes observadas y aleatorias se mantuvieron con

comportamiento similar.

Tabla 28. Resumen de los analisis estadisticos de la red trofica observada del area
de estudio y de una red aleatoria de las mismas caracteristicas, en dos escenarios
diferentes, y considerando los elasmobranquios como nodos de equivalencia regular.
Escenario 1: con todos los depredadores; Escenario 4: Sin C. leucas, ni G. cuvier.

Estadisticos

Escenarios Red S L S/L Dm PL CC
1 Observada 32 164 5.12 4 1.37 0.19
Aleatoria 32 164 5.12 4 2.18 0.17

4 Observada 31 150 4.83 3 1.32 0.19
Aleatoria 31 150 4.83 5 2.28 0.15
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8. DISCUSION

8.1. ECOLOGIA TROFICA Y SU IMPORTANCIA EN LA DETERMINACION DE LOS
ROLES ESTRUCTURALES Y FUNCIONALES DE LOS ELASMOBRANQUIOS
Aungue en los ultimos 40 afos se han desarrollado numerosos estudios sobre
la dieta y ecologia trofica de elasmobranquios, la mayoria de éstos se han enfocado
en describir los tipos de presas, la amplitud de nicho, la sobreposicién y los cambios
ontogeénicos, y muy pocos han abordado mecanismos ecolégicos importantes, como
aguellos que facilitan la coexistencia entre las especies. De acuerdo a lo anterior, y a
pesar de haberse convertido en una frase de justificacién para muchas publicaciones
de alto impacto e influencia en las dinamicas investigativas sobre elasmobranquios
en el dltimo lustro (e.g. Myers et al., 2007; Heithaus et al., 2008, 2012; Baum &
Worm, 2009; Ferretti et al., 2010; Coll et al.,, 2013), la mencionada importancia
ecolégica de los depredadores tope, con los respectivos efectos de su reduccion
poblacional, tales como cascadas troficas y la liberacion de los mesodepredadores,
siguen sin suficiente investigacion o evidencia para considerarlas como efectos de

escala global, independientes de la diversidad o la latitud de las redes tréficas.

Esta deficiencia se debe, en gran parte, a la dificultad para obtener
informacion sobre la dieta de diversas especies, que permita la construccion de
modelos de redes tréficas, sobre los cuales puedan modelarse diferentes escenarios
con miras a responder preguntas e hipotesis sobre el tema de interés. A esto se le
suma la limitada y en muchos casos baja calidad de la informacion disponible sobre
los hébitos alimentarios y ecologia tréfica de los depredadores de interés. Estos dos
factores, han llevado al desarrollo de modelos tréficos (e.g. aquellos basados en
balances de masas -Ecopath con Ecosim-), que analizan la importancia ecoldgica de
estos depredadores en niveles de agrupacion muy altos, incluso uniendo tiburones y
rayas en un solo compartimiento del modelo, ignorando los efectos que sobre la
funcién e importancia de las especies pueden tener diferentes tipos de variables,

asociadas con la historia de vida, la dieta y la ecologia trofica de las especies.
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De manera puntual para el interés de este trabajo, dos aspectos sobre la dieta
y ecologia tréfica de los elasmobranquios demostraron ser importantes para el
desarrollo de estudios de redes tréficas, pero a la fecha, practicamente no han sido
analizados, los efectos de las tasas de consumo preferencial y los cambios
ontogénicos en la dieta. La tasa de consumo preferencial se relaciona con el hecho
de que, aunque en los contenidos estomacales de los tiburones y las rayas se
identifiquen un alto niumero de presas, no todas son de alto valor en la estrategia
alimentaria de las especies, lo que puede afectar el estudio de las interacciones con
sus competidores y sus presas. En relaciébn a esto, en el presente estudio se
encontraron 65 items de presa, que se agruparon en 18 categorias alimentarias, de
las cuales 9 (denominadas presas tipificantes), correspondieron al 90% de las
especies encontradas. Este enfoque de las presas tipificantes, aunque ayudaria a
profundizar el conocimiento de la importancia cuantitativa de una presa en la dieta de
un depredador y por tanto, el posible efecto del mismo sobre la dinamica poblacional
de sus presas, ha sido escasamente utilizado a la fecha (Sommerville et al., 2011).

El valor agregado de incluir el analisis de tipificacion de dietas en los estudios
de ecologia tréfica es que ayudaria a depurar los mecanismos de identificacion de
similitud tréfica, y quizas, reduciria el sesgo en la medicion de las amplitudes de
nicho y sobreposicion de dieta de las especies. En nuestro caso, la tipificacion de las
dietas de las 18 especies analizadas sugirié que, a pesar de tener un considerable
namero de presas, solo unas pocas dominan en la dieta, esperando asi amplitudes
de nicho mas bajas de lo que tradicionalmente se ha documentado o se espera de

depredadores considerados como oportunistas (Wetherbee & Cortés 2004).

Sin embargo, al existir sélo un estudio publicado que incluye este analisis
(Sommerville et al., 2011), las posibilidades de contraste sobre la efectividad de la
misma son minimas. Por dltimo, incorporar en los estudios de ecologia trofica el
analisis de tipificacion de dieta, podria mejorar la formulacion de modelos
ecosistéemicos que analizan las tendencias de variacion en biomasa de los

depredadores y las presas, pues permite seleccionar solo las presas que modulan la
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dieta del depredador y sobre las cuales, el efecto de la depredacién estaria causando
un efecto de regulacion poblacional, incrementando asi la precision de las
simulaciones de los efectos por extraccion e interaccion de estas especies (e.g.
Arreguin-Sanchez, 2011).

En términos ecoldgicos, identificar las presas tipificantes de la dieta de los
depredadores permite la cuantificacion mas precisa de la amplitud de nicho, de la
especializacion tréfica, de la sobreposicion alimentaria y del impacto poblacional
sobre las presas preferenciales de los depredadores, caracterizandose de manera
detallada, las interacciones intra-especificas que facilitarian la coexistencia y la
organizacion de las especies dentro de las redes (e.g. particion de recursos,
formacion de gremios troficos, fuerzas de la interaccion, entre otros), y que han sido
mencionadas como las principales fuerzas estructurantes de las redes tréficas
(Menge, 1995; Jaksic & Medel, 1990; Jaksic, 2002; Williams et al., 2002).

Los resultados de este estudio sugieren que las especies analizadas ejercen
presion directa por depredacion en practicamente todos los niveles troficos y los
ambientes de una red, desde productores primarios hasta mamiferos marinos. De
manera puntual para los tiburones se encontré alta variacibn en las presas
tipificantes, pasando de organismos de bajo nivel tréfico como Dendrobrachiata,
Brachyura y Stomatopoda en las especies de tallas medianas, a peces de niveles
troficos medios como Clupeomorpha o invertebrados de alto nivel tréfico como los
Cefalopodos, siendo ademas parte importante de la dieta de los depredadores tope,

las aves marinas, reptiles y mamiferos marinos.

Por su parte, las dietas de la mayoria de las rayas fueron tipificadas por
invertebrados como Dendrobrachiata, Brachyura, Stomatopoda y Polychaeta. En
términos generales, en tiburones predominaron las presas pelagicas de mayor
tamafio y mayor nivel tréfico, mientras en batoideos predominaron las presas mas
pequefias, de ambientes bentdnicos y de bajos niveles tréficos, concordando con la

mayoria de los estudios publicados sobre especies o géneros similares (Valadez-
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Gonzalez, 2001; Torres-Rojas et al., 2006, 2010; Franco, 2008; Flores-Ortega et al.,
2011; Navia et al., 2011; Payan et al., 2011; Lépez-Garcia et al., 2012; Navarro-
Gonzélez et al., 2012; Espinoza et al., 2012, 2013).

Aunque existe suficiente soporte para los resultados de las dietas de las
especies analizadas, en concordancia con la literatura analizada y resumida en la
seccion de antecedentes, este trabajo se constituye como el primero donde se
presenta un analisis de todas las especies posibles de elasmobrangios de una
misma red tréfica, y en el cual se demuestra, de manera empirica, que los tiburones
y las rayas estan presentes desde los niveles tréficos medio-bajos (NT= 3.2) a los
mas altos (NT= 4.6), y que sus efectos troficos, tanto directos como indirectos se

despliegan a todos los niveles de la red.

Estudios previos se restringen a un maximo de ocho especies simpéatricas
(Bethea et al., 2004; 2011; White et al., 2004, Navia et al., 2007; Sommerville et al.,
2011; Yick et al., 2011, 2012; Navarro-Gonzalez et al., 2012; Petri et al., 2012), y
aquellos que han desarrollado modelos tréficos se han enfocado en especies
particulares (Coll et al., 2013; Harford, 2013) o han asumido las especies como
entidades taxondmicas o gremios tréficos, sin evaluar el efecto de las variaciones
ontogeénicas (e.g. Manichchand-Heileman et al., 1998; Kitchell et al., 2002; Stevens et
al., 2002; Carlson, 2007; Myers et al., 2007; Navia et al., 2010; Arreguin-Sanchez,
2011).

Sin embargo, y sin importar el enfoque de analisis utilizado, se ha
documentado ampliamente que numerosas especies de elasmobranquios modifican
su dieta en la medida que incrementan su tamafio (e.g. Abrantes & Barnett, 2011;
Baeck et al., 2011; Lopez-Garcia et al., 2012; Espinoza et al., 2013), lo que a su vez
lleva a que se modifiquen las interacciones tréficas que establecen dentro de lared, y
por supuesto, los efectos directos e indirectos que estas especies ejercen dentro de
la misma; condicionantes que no se identificarian si se trata a la especie como un

todo.
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La mayoria de las especies consideradas en el presente trabajo exhibieron
cambios ontogénicos en su dieta, modificAndose el nivel tréfico que ocupan en sus
diferentes estados de desarrollo, y con ello, los roles estructural y funcional de las
mismas. Las similitudes troficas significativas que fueron identificadas, se produjeron
entre estados de desarrollo de especies diferentes, conllevando a que los
elasmobranquios puedan desempefiar muchos roles, incluso, mas que el nimero de
especies taxondmicas que estan presentes en la red, siendo en algunos casos
redundantes con especies simpatricas de elasmobranquios o de peces 0seos. Este
incremento de los roles aumenta la redundancia entre las especies y por tanto,

fortalecera el seguro biologico de los ecosistemas (Montoya et al., 2001).

Asimismo, el aumento de la redundancia entre los diferentes estados de
desarrollo de los elasmobranquios, eleva la cantidad de interacciones que se
establecen entre ellos, sus depredadores y sus presas, permitiendo que se presenten
numerosos tipos de efectos tréficos indirectos, muchos de los cuales se dispersaran
de manera horizontal o vertical dentro de la red, incrementando con ello, la
complejidad de la misma. Esta complejidad ha sido relacionada de manera directa
con la estabilidad y capacidad de respuesta de las redes troficas marinas (Dunne et
al., 2004; Dunne & Williams, 2009).

En particular, nuestros resultados indicaron que la mayor redundancia se
presentd en especies de rayas y elasmobranquios medianos, lo que permite suponer
qgue la dispersion de efectos indirectos verticales causados por presion pesquera
(e.g. cascadas troficas), y provenientes de la disminucion en la abundancia de los
depredadores tope, podria ser amortiguada por el gran nimero de rutas alternas
disponibles para dispersarse. Esta hipétesis ha sido planteada en estudios de
ecosistemas altamente complejos y sugiere que las redes tréficas de ecosistemas
marinos costeros tropicales son mas resistentes a la pérdida de los depredadores
tope (Hinke et al., 2004; Frank et al., 2007; Sandin et al., 2010).
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Al respecto, existe evidencia que soporta la relacion entre complejidad y
estabilidad de las redes tréficas marinas, la cual es atribuida en gran parte a la
redundancia trofica de las especies (Gislason, 2003; Hinke et al., 2004; Frank et al.,
2005; 2007; Andersen & Pedersen, 2010). Asimismo, ha sido registrado que la
reduccion de los efectos directos por depredacion, en este caso particular de los
tiburones mas grandes, conlleva a que se establezcan nuevas interacciones entre los
componentes de la red, las cuales, si tienen suficiente fuerza, pueden llevar la red
trofica a un nuevo estado de organizacion (Jackson et al., 2001; Scheffer et al., 2001;
Scheffer & Carpenter, 2003; Cury & Shannon, 2004; Osterblom et al., 2007; Vasas et
al., 2007). Con base en lo anterior, y a que las especies de elasmobranquios
analizadas tienen una amplia participacibn en muchos de los roles troficos
identificados, se resalta la importancia estructural de las mismas, tanto en el estado
actual de la red, como en el desarrollo de los cambios hacia nuevos estados de

organizacién que podrian ser forzados por la pesca (Navia et al., 2012).

8.2. RED TROFICA, PATRONES ESTRUCTURALES DE GRAN ESCALA

El andlisis de las redes tréficas marinas aplicando la teoria de grafos, ha
permitido nuevos acercamientos al conocimiento de diferentes aspectos teoricos
como la relacion entre diversidad y estabilidad, pérdida de especies y extinciones
secundarias (Solé & Montoya, 2001; Dunne et al., 2002a, 2004), asi como la funcién
ecologica de especies (Abarca-Arenas et al., 2007, Benedek et al., 2007, Dambacher
et al.,, 2010, Navia et al.,, 2010) y la relacién entre estructura y su potencial

importancia en el manejo de pesquerias (Gaichas & Francis, 2008).

A la fecha, muy pocos estudios han evaluado las propiedades estructurales de
redes tréficas con base en la teoria de grafos. Estos estudios han identificado
estructuras de escala libre (Montoya & Solé, 2002), de distribucion exponencial
(Camacho et al., 2002) o de ambas (Dunne et al., 2002b). Asimismo, la presencia de
estructura de mundo-pequefio en redes tréficas ha sido controversial ya que no ha
sido identificada como un patron universal en redes troficas y se sugiere que solo se

presenta bajo condiciones especiales de conectancia (Solé & Montoya, 2001; Dunne
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et al., 2002b; Montoya & Solé, 2002; Williams et al., 2002). Al respecto, Gaichas y
Francis (2008) han sugerido que la busqueda de un modelo universal y generalizado,
gue explique todas las redes tréficas, ha desviado el interés por el estudio de redes
troficas individuales, siendo esta ultima aproximacion mas util para describir y
analizar las propiedades empiricas de las redes, sobre todo si se desea hacer una

aproximacion al manejo ecosistémico de las pesquerias.

Respecto a la confiabilidad de esta perspectiva de analisis, se ha planteado
que aspectos como la agregacion de presas, la resolucion de la red y la dependencia
de la escala, pueden afectar los resultados obtenidos (Martinez, 1991; Allesina &
Bodini, 2005). A pesar de la importancia de esta idea, pocos estudios de redes
troficas han evaluado si sus resultados son dependientes del disefio de muestreo o
de la base de datos misma. Aunque siempre existira el sesgo de tener especies con
mayor nimero de muestras que otras, y diferentes niveles de identificacién de presas
en dichos estdbmagos, la base de datos que se utilizé para el desarrollo del presente
estudio incluyé informacion detallada de contenidos estomacales de depredadores
tope, de especies intermedias y de invertebrados, reduciendo asi el sesgo presente
en casi todos los estudios de redes, en donde la informacién se concentra en los

niveles tréficos altos.

Otro elemento que proporciona mayor independencia a la base de datos
usada en el estudio, es que no se construy6 con base en un programa de monitoreo
de especies focales, sino con estudios dirigidos al conocimiento detallado de la dieta
y ecologia trofica de cada una de las especies depredadoras consideradas. Esta
aproximacion aumenta sustancialmente la cantidad de presas identificadas en la
dieta de las especies de la red y por consiguiente incrementa la exactitud en la
estimacion de indices como el grado del nodo, centralidad y el patron de escala libre.
Por lo tanto, las especies analizadas en la red tréfica del area de estudio en el
Pacifico colombiano, representan adecuadamente el total de los componentes de la
red, en sus diferentes niveles tréficos (productores, consumidores primarios,

intermedios y depredadores).
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Al igual que algunas redes complejas de diferente naturaleza (redes sociales,
de comunicacion o neuronales; Watts & Strogatz, 1998) y otras redes troficas
(Montoya & Solé, 2002; Gaichas & Francis, 2008), los resultados de nuestro analisis
sugieren que la red trofica del area de estudio presenta propiedades de mundo
pequefio y de escala libre. Por ejemplo, el coeficiente de correlacion entre el grado
del nodo y la frecuencia del mismo (R?*= 0.808), fue similar a los encontrados por
Montoya & Solé (2002) en redes troficas de lagos y estuarios, mientras que el
exponente de esta relacion lineal, fue superior a los registrados por estos mismos

autores para redes tréficas acuéticas.

Con respecto a las propiedades de la estructura de mundo-pequefio, la red del
area de estudio mostr6 un PL de 1.65, lo cual concuerda con lo sugerido por Williams
et al. (2002), quienes proponen que este valor debe ser inferior a 3, ya que los
efectos indirectos tienden a perderse cuando existen mas de tres interacciones. Por
lo tanto, en la red estudiada, el impacto sobre una especie en particular se
dispersaria rapidamente debido al bajo nimero de pasos entre especies. Estos
resultados sobre la relacion entre la conectancia y las estructuras de escala libre y
mundo-pequefio coinciden con Dunne et al. (2002b), quienes proponen que, aunque
la mayoria de las redes troficas no presentan estas estructuras, si estan presentes en

redes con valores muy bajos de conectancia (C=0.03).

En este sentido, este trabajo presenta los valores de conectancia mas bajos
registrados hasta ahora, lo que podria deberse al uso de informacién de dietas mas
detallada que en trabajos anteriores (Dunne et al., 2002b; Montoya & Solé, 2002;
Williams & Martinez, 2008). Trabajos previos sobre la relacién entre conectancia y
tamafio de la red son contradictorios entre si, ya que reportan que la conectancia es
relativamente sensible (Martinez, 1991) o incluso muy sensible (Thompson &
Townsend, 2000) al incremento de la agregacion de especies y al decrecimiento de

la diversidad.
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Adicionalmente, nuestros resultados sugieren que la red tréfica del area de
estudio deberia ser muy sensible a la perdida selectiva de las especies altamente
conectadas, y muy robusta a la pérdida aleatoria de especies, lo cual ha sido
registrado en redes fisicas y sociales (Albert & Barabasi, 2002; Newman, 2003), y en
redes tréficas (Solé & Montoya, 2001). Sin embargo, al eliminar los camarones de la
familia Penaeidae de la red tréfica del area de estudio, tanto el patron de escala libre
como el de mundo pequefio se mantuvieron. Este resultado es contrario a la
prediccion tedrica, ya que los Penaeidae representan los cuatro nodos de mas alta
conectividad, por lo que con su pérdida se esperaria un fuerte efecto sobre la
estructura de la red. En este sentido, si bien después de la eliminacion de los
camarones, el 9.6% de los nodos de la nueva red trofica se desconectan y el 26.8%
de las interacciones se pierden, todos los nodos desconectados son presa de los
camarones y muchas de las interacciones perdidas son entre los camarones y sus
depredadores. Por esta razon, la redundancia de los camarones en sus funciones
como presas (con otros invertebrados) o como depredadores (con otros
invertebrados y peces pequefios), podrian disminuir los efectos de su eliminacion, a
través de modificaciones en las frecuencias de consumo, en las fuerzas de las

interacciones tréficas, o nuevos efectos indirectos (Menge, 1995).

Este resultado contrasta con lo planteado en numerosos trabajos que
proponen una relacion directa entre conectividad y especies clave (Solé & Montoya,
2001; Dunne et al., 2002a), y se ajusta a las propuestas de Jordan (2001) y Allesina
& Bodini (2005) quienes plantean que una alta conectividad no implica
necesariamente alta importancia estructural. De manera especifica, Abarca-Arenas
et al. (2007) registraron, en un ecosistema costero del Golfo de México, una alta
importancia estructural de los camarones de la familia Penaeidae con base en los
indices de centralidad usados en este estudio. Sin embargo, estos autores no
analizaron detalladamente los potenciales efectos de la eliminacion de dichas
especies en los indices de centralidad ni en la estructura general de la red. Esto
sugiere que, para obtener resultados mas robustos sobre la importancia estructural

de cualquier especie en una red trofica, los analisis socio-métricos basados en la
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teoria de grafos, deben ser aplicados a la misma base de datos en todas sus escalas
(local, mesoescala y global) y contrastados con simulaciones de pérdida aleatoria o

dirigida de las especies de interés.

El hecho de que la pérdida de las especies de camarones de la red tréfica del
area de estudio evaluada no afecte el patrén de escala libre, sino que por el
contrario, el coeficiente de correlacion incremente, soporta la idea de que esta red
presentd una estructura independiente del tamafio de la misma, principio
fundamental del patron de escala libre. Asimismo, y el hecho que la estructura de
mundo-pequefio no se pierda con la eliminacion de los camarones, se debe a que
estas especies no presentaron los valores de coeficiente de agrupacion individual
mas altos, sugiriendo que, aunque presentan los mayores valores de grado del nodo,
no son necesariamente las especies mas importantes en la estructura de la red. Esto
contradice lo planteado por Gaichas & Francis (2008), y puede deberse a que las
especies mas conectadas de la red (camarones) son presas de muchos
depredadores y por tanto, estan altamente conectadas con muchas de las
subdivisiones de la red, reduciendo asi sus valores de coeficiente de agrupamiento
(CC). Esto ya habia sido sugerido por Navia et al. (2012) quienes proponen que en
redes tréficas altamente complejas, las especies de mayor importancia son aquellas
con la menor redundancia estructural y no necesariamente las de mayor conectividad

o grado del nodo.

Considerando la estructura de mesoescala, el mayor impacto al eliminar los
camarones de la familia Penaeidae se produce sobre el grado del nodo, mientras que
en los indices de intermediacidn y cercania, se producen ligeros cambios en el orden
mas no en la composicion de las especies que cumplen estas funciones, con
excepcion de la familia Squillidae, la cual toma mayor importancia en intermediacion
y cercania, una vez fueron eliminados los camarones. Este resultado sugiere que no
hay cambios sustanciales en los caminos de dispersion ni en la velocidad de efectos

directos e indirectos dentro de la red. A la fecha, no se han documentado analisis
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similares a los realizados en este estudio, por lo que no es posible establecer

comparaciones de esta informacion.

Al enfocar los resultados de este estudio hacia el manejo ecosistémico de las
pesquerias, se sugiere que la red trofica del area de estudio es resistente en
términos estructurales, incluso a la pérdida de las especies altamente conectadas
como los camarones de la familia Penaeidae, y que su eliminacion no modifica
sustancialmente la estructura de gran escala de la red. Sin embargo, mayor énfasis
deberia ser dado a evaluar si la pérdida de especies con altos valores de coeficientes
de agrupamiento (e.g. Ariidae, Scombridae) o aquellas con altos indices de
intermediacién y cercania (e.g. Lutjanus guttatus, Mustelus lunulatus, Sphyrna lewini)
producirian efectos estructurales severos en esta red tréfica. Esta informacion
serviria de base para el planteamiento de medidas de manejo basadas en la
importancia estructural de las especies y no sélo en la importancia comercial de las
mismas. Al respecto, Navia et al. (2012) identificaron que la pérdida de especies de
baja redundancia topolégica (aquellas con muchas conexiones exclusivas y posicion
topologica diferencial, Jordan et al., 2009) produce un mayor impacto en la estructura
de una red tréfica que la pérdida de especies de alto interés comercial, incluso si

éstas son las de mayor conectividad.

Por tanto, la aplicacion de estos analisis de grafos con un fin de manejo
ecosistémico en redes tréficas debe incluir, ademas de los andlisis de estructura
global (escala libre y mundo pequefio), los analisis de centralidad e importancia
topologica de todas las especies, ya que es probable que las especies clave para
mantener la estructura de una red no tengan la mayor importancia econémica ni los

valores de conectividad mas altos.

8.3. IMPORTANCIA ECOLOGICA DE LOS ELASMOBRANQUIOS (EN TODOS
LOS NIVELES)
Las especies de elasmobranquios analizados en este estudio corresponden a

depredadores de niveles tréficos intermedios y altos, que se encuentran asociadas a
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ambientes bentdnicos y pelagicos, y para las cuales se ha documentado una fuerte
relacion entre la alimentacién y los tipos de habitats, esto es, depredadores
bentonicos basan su dieta especialmente en especies de peces pequefios e
invertebrados que hacen parte de la epifauna e infauna del bentos (Navia et al.,
2011; Payan et al.,, 2011; Lopez et al., 2012), mientras que la dieta de los
depredadores pelagicos es dominada por peces y otros organismos que habitan en

la columna de agua (Tapiero, 1997; Castafieda & Sandoval, 2007; Galindo, 2011).

Considerando los indices topoldgicos, los elasmobranquios, ya sea como
especies taxonémicas o como trofoespecies, mostraron comportamientos muy
similares en los resultados obtenidos tanto en el grado del nodo (D) como en
intermediacion (BC) y cercania (CCi). Para los dos niveles de identificacion
analizados, 9 de los 20 primeros lugares del grado del nodo fueron ocupados por las
especies de interés, lo que muestra altos niveles de conectividad dentro de la red,
aungue no necesariamente los mas altos, dado que sélo 3 de las 9 se ubicaron en
las cinco primeras posiciones. Sin embargo, y contrario a lo que ya ha sido planteado
en algunos estudios, estos altos valores de conectividad no pueden ser interpretados
como indicadores de importancia topol6gica o estructural para las especies (Montoya
et al., 2001; Dunne et al., 2009).

En este caso, los valores de conectividad de las especies de elasmobranquios
de tallas medianas fueron mas altos que los observados en Navia et al. (2010), lo
gue obedece a que el tamafio de la red estudiada se incrementd significativamente,
pasando de 56 nodos a 254 nodos, y a que el valor de agrupacion seleccionado para
reducir la complejidad de la red en esta ocasién fue mas alto, llevando a que no se
identificaran trofoespecies. Una vez que se eliminaron los depredadores tope, el
efecto sobre el grado del nodo (D) no fue significativo, causando sélo la eliminacién
de una especie dentro los 10 primeros lugares, pero manteniendo casi intacta la lista
y el orden de la misma. Una situacién un poco diferente se presentd con el analisis
de equivalencia regular, en donde los nodos con especies de elasmobranquios

dominaron los 10 primeros lugares de la clasificacion y el nodo con depredadores
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tope se ubico octavo en la lista. Al ser eliminado el nodo de los depredadores tope no
se produce practicamente ningun efecto, posiblemente porque los nodos incluyen
especies de elasmobranquios, peces e invertebrados, los cuales mantienen sus
niveles de interaccion, a pesar de la eliminacion de los depredadores tope. Siendo
éste, el primer trabajo que analiza la aplicacion del algoritmo de equivalencia regular
en una red tréfica tan grande e incluyendo todos los niveles tréficos de la misma, no
se dispone de informacién para contrastar estos resultados. Sin embargo, los
resultados priorizan el nodo 21 en los dos escenarios, el cual se compone de
elasmobranquios grandes (S. lewini (a), C. limbatus), peces de niveles troficos altos
(e.g. Lutjanus guttatus y L. peru), aves marinas y delfines, resaltando que los
depredadores siguen desempefiando un papel fundamental en la estructura de la

red, incluso en altos niveles de agregacion tréfica.

Para el caso del indice de intermediacién (BC) se not6 que la division de los
elasmobranquios en estados de desarrollo (analisis como trofoespecies) impacté
ligeramente los resultados. Asi, y aunque se identificaron seis especies dentro de los
20 primeros lugares, las posiciones ocupadas en este analisis fueron mas bajas y, en
algunas especies como M. lunulatus y D. longa, solo estuvieron representadas por
alguno de sus dos estados de desarrollo. Estos resultados indican que los
depredadores tope no son especies con aportes significativos a la dispersion de
efectos dentro de la red, pues al estar en la parte alta de la misma, solo estarian
impactando de manera directa a sus presas.

Por el contrario, las especies de niveles troficos intermedios participan en la
dispersién de efectos de arriba-abajo (a partir de su depredador) y en la dispersion
de efectos de abajo-arriba (a partir de sus presas). Asimismo, se resalta que la
division de las especies en estados de desarrollo reduce ligeramente la importancia
de los elasmobranquios en la dispersién de los efectos, dado que ciertas presas y
depredadores pueden ser exclusivos de alguno de los estados de desarrollo,
reduciendo con ello el niumero de interacciones establecidas, y asi, la cantidad de

caminos en los que ellos participan. Al eliminar los depredadores tope de este indice
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de intermediacion solo se notd un ligero cambio en el nUmero de elasmobranquios en
la lista de importancia, pero se mantuvo casi intacto el grupo de especies con valores
altos. Este resultado concuerda con lo planteado por Navia et al. (2010) quienes
identificaron baja participacion de los elasmobranquios en la dispersion de efectos

dentro de la red.

En este indice de intermediacidn, el andlisis de equivalencia regular mostro
una vez mas que el nodo 21 (delfines, aves, elasmobranquios, etc.), es aquel que
mas aporta a la dispersion de los efectos dentro de la red, tanto en presencia como
en ausencia de los dos depredadores mas grandes. Asi, se aporta mas informacion a
qgue los depredadores de niveles tréficos altos, mas no aquellos considerados tope,
sean los principales caminos en la dispersion de los efectos tréficos directos o
indirectos dentro de la red, y por tanto se perfilan como especies de alta importancia
estructural en la centralidad de la misma. Esto concuerda con los autores que
proponen que los efectos troficos indirectos son las principales fuerzas estructurantes
de las redes troficas (Menge, 1995; Schmitz & Suttle, 2001; Estes et al., 2004), y
dicho efecto esta mediado por la fuerza de las interacciones (Navarrete & Menge,
1996; Berlow et al., 2004; Navarrete & Berlow, 2006) y la calidad de los recursos

disponibles para sostener la red (Bukovinszky et al., 2008).

Con respecto al indice de cercania (CCi) se encontr6 que muchas de las
especies de elasmobranquios (taxonémicas y trofoespecies) son vecinas muy
cercanas a gran parte de la red y por tanto, participan de manera importante en la
velocidad de dispersion de los efectos a través de la misma, siendo también, muy
bajo el nimero de pasos necesarios para que un efecto que parte desde ellos, llegue
a cualquier nodo de la red. Esto es particularmente notorio para las especies de
tiburones denominados depredadores tope (con excepcién de C. leucas). En este
indice también se reconoce el efecto de la separacién de las especies por estados de
desarrollo, dado que, al igual que en BC, los valores de CCi de las especies que
presentan cambios ontogénicos en la dieta se reducen al ser separados por los

respectivos estados de desarrollo. Al eliminar los depredadores tope se notd la
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pérdida de dos nodos dentro de los 10 primeros, pero se mantuvo casi intacto el
orden y la identidad de los elasmobranquios participantes. Este resultado, al igual
que el grado del nodo (D), es parcialmente diferente del obtenido en Navia et al.
(2010), lo cual puede ser atribuido a la diferencia en el nivel de agregacion
taxondmica de las presas usadas en dicho estudio. Considerando la agrupacion de
especies de acuerdo al algoritmo de equivalencia regular, se encontr6 nuevamente
qgue el nodo que incorpora elasmobranquios de talla grande, peces 6seos grandes,
delfines y aves marinas (21), es el de mas alta importancia en la velocidad de
dispersion de los efectos, lo cual estd en concordancia con lo observado para este
nodo en el indice de intermediacion, ratificando la importancia central de esta funcién

depredadora en la estructura de mesoescala en la red estudiada.

En términos generales, se identific6 que los depredadores tope no son
especies prioritarias en la organizacion de escala intermedia de la red trofica
analizada y no participan de manera significativa en la conectividad y dispersion de
efectos troficos, mas si en la velocidad de los mismos. Caso contrario se identifico
para algunos de los llamados mesodepredadores (M. lunulatus, M. henlei, D. longa),
los cuales, con o sin depredadores tope, siempre estuvieron presentes entre las 10
especies de mayor valor de cada indice. Esto era de esperarse, pues estas especies
se encuentran precisamente en los niveles medios de la red, siendo conexion
importante entre las especies basales y de niveles tréficos bajos y especies del apice
de la trama trofica.

Sin embargo, esto no los convierte en las especies mas importantes de la red,
pues estos indices miden la participacion colectiva de las especies, donde los
llamados mesodepredadores comparten valores similares con especies de peces
0seos y camarones, identificando por tanto que estas especies se estan repartiendo
dichas funciones. Las diferencias encontradas entre este estudio y el de Navia et al.
(2010) se atribuyen a los altos niveles de agregacion tréfica de los invertebrados

utilizados en este ultimo, lo cual reduce los valores de los indices calculados, y se
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convierte en una evidencia mas de que los altos niveles de redundancia de un grupo

particular, reducen su importancia topologica.

Por su parte, el indice de importancia topoldgica de las especies, indicé que
los denominados depredadores tope de la red (G. cuvier, C. leucas, S. lewini y C.
limbatus) ocupan los niveles mas altos del control ecosistémico y que sus aportes a
la estructura de la misma, se basan en los efectos indirectos y en la depredacion,

efecto con el cual podrian regular el tamafio poblacional de sus presas.

Los elasmobranquios llamados mesodepredadores no se ubicaron entre las
10 especies de mayor importancia topoldgica, y sus resultados mostraron bajos
aportes al control ecosistémico de arriba-abajo, siendo superados por organismos no
identificados como mesodepredadores, como peces 0seos, delfines y camarones, lo
cual sugiere un mayor aporte de estas especies a la estructura vertical de la red, a
través de la regulacion poblacional de sus presas de la que tradicionalmente se ha
especulado. El esperado reemplazamiento de los depredadores tope por parte de los
mesodepredadores, una vez eliminados los primeros de la red, no se produjo, y en
cambio, se identificaron a peces 6seos, mamiferos marinos, aves y elasmobranquios

entre los 10 primeros lugares de importancia topolégica.

En el caso de la importancia topoldgica por nodos de equivalencia regular se
identific6 una vez mas que los depredadores de tallas medianas, sin importar su
identidad taxondmica, son los que mantienen el control ecosistémico y la estructura
de la red y no los depredadores tope (nodo 32). Sin embargo, y como ya fue
mencionado anteriormente, la restriccion del indice de importancia topoldgica para
medir canibalismo y ciclos tréficos, condiciona de manera significativa este analisis,
por lo cual se sugiere que no es una manera adecuada de analizar la importancia

estructural de nodos agrupados por equivalencia regular.

Tedricamente, algunas especies de tiburones y batoideos ubicados en niveles

troficos intermedios pertenecen al grupo de los llamados “mesodepredadores”, los
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cuales en ausencia 0 disminucién considerable de depredadores tope
(especialmente tiburones), participarian de efectos de regulacién poblacional
secundarios denominados cascadas troficas, y en algunos casos, conllevarian a
severas reducciones poblacionales de las presas (e.g. bivalvos, gasterépodos)
(Myers et al., 2007; Heithaus et al., 2008, 2012). Segun los resultados de este
estudio, aunque algunos elasmobranquios forman parte de ese grupo de especies
con importantes efectos indirectos de regulacion ecosistémica, comparten su funcion
con otras especies, implicando que en ecosistemas muy diversos y redundantes no
es tan evidente la produccion del efecto de cascada tréfica propuesto en documentos
previos (Myers et al., 2007; Heithaus et al., 2008, 2012; Ferretti et al., 2010).

Este resultado contraviene varias publicaciones que destacan fuertes efectos
ecosistémicos con la reduccion de los tiburones de alto nivel trofico (Sanchez et al.,
2005; Myers et al., 2007; Heithaus et al., 2008, 2012; Baum & Worm, 2009; Ferretti et
al., 2010), y se ajusta a la prevision que los efectos de la pérdida de estas especies
no sera tan significativa, dependiendo del tipo de ecosistema evaluado, dado que los
efectos verticales como la cascada trofica pueden ser amortiguados por la
complejidad de los mismos (Jennings & Kaiser, 1998; Kitchell et al., 2002, Carlson
2007; Frank et al., 2007; Andersen & Pedersen, 2010). Al respecto, Stevens et al.
(2000) notaron que la reduccion de especies de tiburones produce fuertes cambios
en las abundancias de otras especies, siendo en la mayoria de los casos, mayor el
efecto sobre las presas menos importantes de tiburones pequefios o especies no
ingeridas por tiburones, mientras que las presas directas de los depredadores tope,
de manera contraria a lo esperado, decrecieron solo en algunos casos. Esto es una
evidencia mas que cascadas tréficas como las propuestas por Myers et al. (2007) y
Heithaus et al. (2008) son poco probables, y ademas dependientes de las
caracteristicas estructurales de la red. Esta baja participacion de los
mesodepredadores en el control vertical de la red ya habia sido sugerida por Navia et
al. (2010).
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Al igual que en los indices de centralidad, la division de las especies segun
sus cambios ontogénicos, produjo reduccion en el nimero de especies dentro de los
20 primeros lugares y reduccion en la magnitud de los efectos ejercidos. Una vez
mas, se muestra que la potencial redundancia de los diferentes estados de desarrollo
de estas especies con peces 0seos, delfines y aves marinas, reduce la importancia
estructural de los mismos (expresado en valores de K, Ktd, Kind, Kdir mas bajos).
Aunqgue la redundancia ha sido sugerida como importante fuerza en la resiliencia de
las redes tréficas (Montoya & Solé, 2001; Bascompte et al., 2005), pocos estudios
han aportado evidencia de su funcion, por lo que estos resultados sugieren que este
fenémeno reduce la importancia estructural de las especies redundantes y por tanto,

la dependencia de la red trofica a la permanencia o no de una de ellas.

La mencion sobre la redundancia de los mesodepredadores esta relacionada
con los cambios ontogénicos que presentan algunas de estas especies, y que a la
fecha no han sido incluidos en andlisis previos sobre la importancia ecolégica de
estas especies (Myers et al., 2007; Heithaus et al., 2008, 2012; Navia et al., 2010),
desconociendo asi uno de los procesos biolégicos mas ampliamente registrados en
elamobranquios. Nuestros resultados resaltan la importancia de este fendbmeno, el
cual reduce la cantidad de interacciones por nodo, incrementa los roles que puede
tener una especie, e incluso modifica el nivel tréfico de las mismas. Asi, al ocupar
mas posiciones dentro de la red, los estados de desarrollo incrementan las
interacciones y la similitud tréfica con las especies simpatricas (e.g. White et al.,
2004; Navia et al., 2007; Flores-Ortega et al., 2011; Sommerville et al., 20011;
Jacobsen & Bennett, 2012; Navarro et al., 2012; Petri et al., 2012), y por tanto se

hacen redundantes entre si.

Estos cambios resultan en la reduccion de los indices de centralidad y de
importancia topolégica, con respecto a los analisis de las especies como identidad
taxondmica, indicando que, entre mas roles y posiciones ocupen, menos importancia
estructural tendran los elasmobranquios en las redes troficas. Esto parece ser

especialmente notorio en ecosistemas tropicales de alta diversidad (Harris & Poiner,
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1991, Sainsbury, 1991; Sainsbury et al., 1997) mas no tan evidente en ecosistemas
templados (Estes et al., 2010; Frank et al., 2005, 2007).

Los conjuntos de especies clave (KPP) indicaron que los tiburones
considerados depredadores tope no son especies clave para fraccionar la red tréfica
o dispersar efectos a la mayor parte de los nodos, indicando una vez mas que no
hacen parte fundamental de las dinamicas estructurales de mesoescala. En este
caso, los analisis por especies taxondémicas muestran a dos mesodepredadores
como especies clave para el fraccionamiento (KPP-1) y a ninguna en el analisis de
trofoespecie; mientras que en KPP-2, S. lewini se muestra como importante cuando
se analizan como especies taxondmicas, y C. limbatus lo hace con especies con
cambios ontogénicos, sugiriendo que, a partir de estas dos especies de
depredadores tope y pasando por nodos de dos niveles tréficos diferentes (Squillidae
y Zooplancton) se puede alcanzar a la mayor parte de la red. La eliminacién de los
depredadores tope no produce ninguna modificaciébn en el conjunto de especies
KPP-1 pero si en el KPP-2, donde ademas, los reemplazamientos de S. lewini y C.
limbatus no incluyen a ningdn mesodepredador. Al igual que en los analisis
anteriores, se sigue presentando evidencia de reduccién de importancia estructural
cuando los elasmobranquios son divididos por estados de desarrollo y por tanto, se
incrementa su redundancia dentro de la red. Los resultados de KPP para
equivalencia regular también muestran que el nodo de los depredadores tope no es
parte del conjunto de especies clave, ni para fraccionamiento de la red ni para

dispersién de efectos.

De manera similar que con los resultados de centralidad, el nodo 21 fue el
mas importante para la estructura general de la red, mientras que los nodos de
especies de niveles tréficos bajos (8 y 9) fueron los nodos de mayor dispersion de
efectos. Semejante que con los analisis de especies taxondmicas y trofoespecies,
estos resultados muestran que los depredadores de tallas medianas o
mesodepredadores mantienen la cohesion de la red, mientras que las especies

consideradas principalmente como presas (Estomatopodos, Camarones,
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Engraulidae, Portunidae, entre otros), juegan un mayor rol en la dispersion de los
efectos dentro de la red agrupada. Esto también soporta la hipétesis de la
importancia de la redundancia funcional, pues mientras en los analisis de especies
taxonomicas o trofoespecies se necesitaban tres nodos para alcanzar un poco mas
del 95% de la red, en la red agrupada por equivalencia regular un solo nodo dispersa
sus efectos al 100% de la misma, haciéndola mas vulnerable a la pérdida de este.

Benedek et al. (2007) sugieren que si el objetivo es mantener la arquitectura y
el funcionamiento de la comunidad, entonces los esfuerzos se deben dirigir hacia las
especies KPP mas que hacia especies con altos valores de grado del nodo (D). Asi,
las acciones de conservacion se deben enfocar hacia la importancia funcional de un
grupo mas que hacia las especies raras del sistema. En este sentido y una vez mas,
contrario a lo propuesto en otros estudios (e.g. Stevens et al.,, 2000), los
depredadores tope no son por si solos las especies de mayor importancia en los
conjuntos de especies KPP y por tanto, no son fundamentales en la arquitectura del
ecosistema. Al parecer, los elasmobranquios de niveles tréficos medios presentan
mayor participacion en la arquitectura de la red, siempre y cuando no sean divididos
en estados de desarrollo. Esta evaluacion topoldgica de sistemas tropicales toma
fuerza, en la medida que la pesca ha forzado cambios estructurales a nivel global,
especialmente en ecosistemas sometidos a altas tasas de extraccion pesquera
(Navia et al., 2012), algunos de los cuales ya se reflejan en el ecosistema estudiado
(Navia & Mejia-Falla, 2008).

Los resultados de los analisis de redundancia topoldgica apoyaron la idea que
la divisidbn de los elasmobranquios en estados de desarrollo aumenta su similitud
trofica con especies simpatricas y por tanto su redundancia, siendo esto una de las
causas de que reduzcan su importancia topologica. Esto se noto ya que al eliminar
los depredadores tope de la red tréfica de especies taxondmicas se produce un
cambio drastico en el patron de tamafios de los nodos, sugiriendo que el valor de
redundancia topologica de muchas especies se reduce y se vuelven mas exclusivas,

indicando que la red tréfica se esta simplificando. Por el contrario, cuando se hace
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este analisis con los elasmobranquios por estados de desarrollo el resultado fue que
el patrén permanece mas homogeéneo, las especies siguen conservando cierto nivel
de redundancia y por tanto, la estructura de la red se ve menos afectada, resaltando
esto que los cambios ontogénicos aumentan la redundancia, la estabilidad de la red y
fortalecen el seguro bioldgico de los ecosistemas (Lawton & Brown, 1993; Montoya et
al., 2001; Bascompte et al., 2005).

En los andlisis del efecto de los elasmobranquios sobre la estructura de
mundo-pequefio, se identific6 que la pérdida sucesiva de las especies de
elasmobranquios identificados como depredadores tope, y a la vez, especies de
menor redundancia topoldgica, produjo la reduccion del coeficiente de agrupamiento
de las redes simuladas (CC), hasta el punto de producir la pérdida de la estructura en
cuestion, con excepcion del andlisis por especies de equivalencia regular. Esto por
supuesto, indica que la pérdida sucesiva de estas especies, debilita la cohesién de la
red y la hace mas vulnerable a los efectos antropicos, coincidiendo con los
planteamientos tedricos de numerosos estudios (e.g. Montoya & Solé, 2002; Dunne
et al., 2002b; Williams & Martinez, 2008; Navia et al., 2012). Al igual que en los
indices de centralidad y de importancia topoldgica, el efecto de las especies de
elasmobranquios sobre los patrones estructurales de la red se ve reducido cuando se
dividen las especies en estados de desarrollo. A la fecha, ningun otro estudio ha
analizado la relacién entre depredadores tope, redundancia de elasmobranquios y
estructura de mundo-pequenfio. Asi, en este estudio, los resultados proveen evidencia
de que los ecosistemas con funciones troficas redundantes son menos dependientes
de una 0 pocas especies para mantener sus patrones estructurales, lo que
finalmente se traduce en mayor resilencia a las presiones naturales o antropicas que
recaen sobre ellas (Solé & Montoya, 2001; Montoya et al., 2001; Montoya & Solé,
2002; Dunne et al., 2002b, 2004; Bascompte et al., 2005). Esto sin embargo, no
elimina el hecho que la pérdida de los depredadores tope generaria un efecto
significativo sobre los patrones de gran escala de la red, efectos que ni la pérdida de
especies altamente conectadas o de gran valor econémico, como los camarones y

los pargos, producen (Navia et al., 2012).
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Una diferencia importante entre el analisis aqui presentado y los modelos
convencionales de balance de masas, en los cuales se basan la mayoria de los
estudios que resaltan la importancia ecologica de los elasmobranquios (Garcia-
Gomez, 2000; Stevens et al., 2000; Sanchez et al., 2005), es que permiten identificar
y analizar detalladamente las relaciones troficas inter-especificas o de grupos
funcionales, sin agrupar muchas especies de diferentes niveles tréficos en grandes
categorias como tiburones (Arreguin-Sanchez et al., 1993) o tiburones y rayas (Silva
et al., 1993; Sanchez et al., 2005). Esto trae como ventaja, el poder cuantificar los
efectos directos e indirectos y la participacion de cada grupo de la red tréfica, en los

diferentes mecanismos de control ecosistémico.
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9. CONCLUSIONES

Los elasmobranquios se alimentan de presas de practicamente todos los
niveles tréficos de la red estudiada, identificando mas de 80 items de presa,
agrupados en 26 grandes categorias alimentarias. Sin embargo, presentan pocas
presas como alimentos tipificantes, siendo ademas repetitivas en la mayoria de las
especies estudiadas, sugiriendo que estas especies presentan baja amplitud y alta

sobreposicion dietaria entre ellas.

Cinco especies de elasmobranquios presentaron variabilidad en la dieta por
estados de desarrollo (cuatro) o por sexos (una especie). Estos cambios influyen en
los resultados de las relaciones troficas inter-especificas, siendo observables en la
determinacion de gremios troficos, o que en ultima instancia afecta la competencia

entre especies y por tanto su funcion ecoldgica.

Las especies de elasmobranquios estudiadas ocuparon una amplia variedad
de niveles tréficos, desde depredadores de organismos pequefios de escaso aporte
proteinico (NT< 3.5) hasta depredadores tope con NT> 4.5. Dentro de este rango, la
mayoria se ubican entre 35 y 4.0, lugar ocupado por los llamados
mesodepredadores. Asi mismo, se identifico que juveniles y adultos de una misma
especie pueden ocupar posiciones troficas diferentes y por tanto, ejercer roles

tréficos distintos en una misma red.

Es necesario que los estudios de dieta y ecologia tréfica evolucionen en el
enfoque y tratamiento estadistico, de ta forma que permitan obtener informacién
valiosa sobre como interactian estas especies con sus congéneres, cOmo
establecen los mecanismos de coexistencia y sobre todo, qué rol estan
desempefando en las diferentes instancias en las cuales participan dentro de las

comunidades marinas.
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Con respecto a la identificacién de grupos funcionales, se encontré que los
elasmobranquios desempefian un alto nimero de roles dentro de la red, los cuales
se basan en el consumo diferencial de unos pocos tipos de presas que ocupan
niveles troficos significativamente diferentes. Esta variacion va desde organismos
que se alimentan de angioespermas e invertebrados de bajo nivel tréfico hasta
mamiferos, aves marinas e incluso elasmobranquios. Es importante resaltar que la
identificacion de grupos tréficos o grupos funcionales es altamente sensible al tipo de
analisis utilizado, por lo que es necesario que el investigador tenga claridad sobre los

efectos que los diferentes tipos de pruebas utilizadas pueden crear en los resultados.

La red tréfica estudiada cumple con los patrones estructurales de
escala libre y mundo-pequefio, sugiriendo que es altamente resistente a efectos
aleatorios que se puedan ejercer sobre ella, pero a su vez podria ser sensible a la
pérdida de especies de alta centralidad o importancia topolégica. Al respecto, se
identificO que esta red es resistente, en términos estructurales, a la pérdida de
especies altamente conectadas mas no asi a la perdida de especies con baja

redundancia estructural.

Los resultados de este trabajo ratifican la importancia de los depredadores
tope en la estructura vertical de las redes troficas, incluso aquellas muy diversas; sin
embargo, muestra también que estas especies no tienen la misma importancia en los
procesos de meso-escala (intermediacion y cercania), los cuales son también

importantes para la estabilidad de una red trofica.

Desde el punto de vista estructural, la eliminacion de los depredadores tope
no produce el efecto de liberacién de los mesodepredadores, ya que los roles de
estas especies son desempefados por un amplio conjunto de especies, las cuales
son redundantes entre si. Sin embargo, y en una perspectiva de escala global de la
red, la eliminacion de los depredadores tope hace que la misma pierda su patron de
arreglo estructural (mundo-pequefo), lo que en teoria sugiere un efecto nocivo, pues

la hace mas vulnerable a los efectos antropicos que actuan sobre esta. Aunque éste
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es un resultado tedrico, puede ser usado como indicador de que la pérdida de
especies importantes en la estructura y funcién de las redes promueve el cambio de
estado en la organizacion de los ecosistemas marinos, conllevando a que las redes

troficas presenten nuevas caracteristicas estructurales.

Se presenta evidencia de la importancia de la diversidad y redundancia de las
especies, y los roles de las mismas, en las redes tréficas, pues en la medida que las
especies de elasmobranquios fueron analizadas no como especies sino como
estados de desarrollo, los impactos de la eliminacion de especies en los indices
analizados fue menor. Esto ratifica la hipotesis de esta investigacion, en la cual se
asumio que entre mas diversa sea una red trofica, menos dependiente sera de una
sola especie, en este caso, de los tiburones considerados depredadores tope. Por
consiguiente, en los ecosistemas tropicales, la alta diversidad, la conectancia y la
interaccion entre las especies altamente redundantes, hace que los efectos de pesca
se disipen paulatinamente en la trama trofica y por tanto, sean menos aparentes, sin
dejar de estar presentes. A esto se suma que en los ecosistemas tropicales operan
pesquerias multiespecificas, las cuales han estado extrayendo especies de todos los
niveles tréficos, situacion que podria enmascarar los desbalances en las propiedades
estructurales y por ende, los cambios funcionales peligrosos para la estabilidad de la

red.
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11. ANEXOS

Anexo 1. Lista de referencias usadas para construir el modelo topoldgico del
area de estudio en el Pacifico colombiano. Se encuentran en formato de la

revista Estuarine Coastal and shelf Science, en la cual sera publicada.
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Anexo 2. Lista de especies

area de estudio.

incluidas en la construccién de la red trofica del

No Specie No Specie No Specie

1 Acanthochiasma 87 Dorippidae 173 Penaeidae

2 Acantholithium 88 Euthynnus lineatus 174 Farfantepenaeus californiensis
3 Acanthometra 89 Echiopsis brunneus 175 Litopenaeus occidentales
4 Acanthospira 90 Engraulidae 176 Pennaeus spp

5 Achirus klunzingeri 91 Equinodermos 177 Litopenaeus stylirostris
6 Achirus mazathlanus 92 Estomatopodos 178 Litopenaeus vannamei
7 Aetobatus narinari 93 Eucinostomus spp 179 Peridinium

8 Alfeidos 94 Eugerres periche 180 Petrolistes zacae

9 Algas 95 Eunicidae 181 Phyllodocidae

10 Alpehus sp 96 Euphylax sp 182 Phylostaurussp

11 Ambidexter panamensis 97 Eurypanopeus transversus 183 Pleuronectiformes

12 Amphipodidae 98 Exocoetidae 184 Poliquetos

13 Anchoa spinifer 99 Fistularia sp 185 Polydactylus approximans
14 Anchoa spp 100 Fitoplancton 186 Polydactylus opercularis
15 Anchovia macrolepidota 101 Galappidae 187 Polystira spp

16 Anchovia spp 102 Galatheidae 188 Pomadasys panamensis
17 Anisotremus sp 103 Galeocerdo cuvier 189 Porcelanidae

18 Anomuros 104 Gasteropodos 190 Porichthys margaritatus
19 Aratus pisonii 105 Gigartacon 191 Portunidae

20 Arenaeus mexicanus 106 Glyceridae 192 Portunus asper

21 Ariidae 107 Goneplacidae 193 Portunus spp

22 Ariopsis seemani 108 Goniopsis pulchra 194 Portunus xantusii

23 Ascidias 109 Grapsidae 195 Prionotus horrens

24 Astrolithium 110 Grapsus grapsus 196 Pristigasteridos

25 Aulopiformes 111 Gymnothorax equatorialis 197 Processa peruviana

26 Bagre panamensis 112 Halichoeres chierchiae 198 Procesidae

27 Balistidae 113 Halichoeres dispilus 199 Pseudupeneus grandisquamis
28 Bathygobius sp 114 Halichoeres notospilus 200 Pseudosquilla similix

29 Batrachoididae 115 Harengula thrissina 201 Pteropodos

30 Beloniformes 116 Haemulopsis nitidus 202 Rhinobatos leucorhynchus
31 Benthesicymus tanneri 117 Halichoeres aestuaricola 203 Raja velezi

32 Bidulphia 118 Hepatus sp 204 Rannidae

33 Bivalvos 119 Hippidae 205 Rhizosolenia

34 Bollmania chlamydes 120 Ictioplancton 206 Sceletonema

35 Bothidae 121 lliacantha hancocki 207 Scianidae

36 Brachyura 122 Isopodos 208 Scomberomorus sierra
37 Bregmaceros bathymaster 123 Katsuwonus pelamis 209 Scombridae

38 Brotula clarkae 124 Lenguados 210 Scorphaeniformes

39 Bucciniade 125 Lile stolifera 211 Scyphozoa

40 Calappidae 126 Loligo gahi 212 Selene peruviana

41 Callinectes arcuatus 127 Loligo sp 213 Sergia inoa

42 Callinectes spp 128 Lolinginidae 214 Sesarma rhizophorae
43 Callinectes toxotes 129 Lolliguncula panamensis 215 Sicyonia picta

44 Camarones 130 Lutjanus argentiventris 216 Solenocera agassizi

45 Cangrejos 131 Lutjanus guttatus 217 Sphaerozoum

46 Capitelidae 132 Lutjanus peru 218 Sphoeroides annulatus
47 Carangidae 133 Machrobrachium spp 219 Sphyraena
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48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65
66
67
68
69
70
71
72
73
74
75
76
77
78
79
80
81
82
83
84
85
86

Caranx caninus
Caranx sp
Carcharhinus leucas
Carcharhinus limbatus
Caridea

Cefalopodos
Centropomus unionensis
Ceratium

Cetengraulis mysticetus
Chaenopsidae
Chaetoceros
Chaetognatos
Chloroscombrus sp
Cianobacterias
Cirratulidae

Cirripedia
Citharichthys gilberti
Clupeidae
Clupeiformes
Cnidarios

Congridae
Copepodos
Coscinodiscus
Crustaceos
Cuvieridae
Cyclopsetta querna
Cymatidae
Cynoglosidae
Cynoscion albus

Cynoscion phoxocephalus

Cynoscion sp
Cynoscion annalis
Dasyatis longa
Detritos

Diapterus sp
Diatomeas
Dinoflagelados
Diplectrumspp
Ditylum

134
135
136
137
138
139
140
141
142
143
144
145
146
147
148
149
150
151
152
153
154
155
156
157
158
159
160
161
162
163
164
165
166
167
168
169
170
171
172

Macroalgas
Macrodon mordax
Melosirasp
Metapenaeopsis beebi
Moluscos

Mugil curema
Mugilidae

Munida

Muraena sp
Mustelus lunulatus
Mustelus henlei
Narcine leoparda
Natantia

Navicula
Nemertinos
Nephthidae
Nereididae

Nereis

Nucula

Ocypode spp
Ogyrides alphaerostris
Oligoplites sp
Oligoplites refulgens
Oligoquetos
Olividae

Onuphidae
Ophichthidae
Ophichthus frontalis
Opisthonema libertate
Opistonema spp
Opisthopterus sp
Ostracodos

Pachygrapsus transversus

Palacidae

Palaemon sp
Palaemonidae
Panopeus purpureus
Parthenope hyponica
Peces

220
221
222
223
224
225
226
227
228
229
230
231
232
233
234
235
236
237
238
239
240
241
242
243
244
245
246
247
248
249
250
251
252
253
254
255
256

Sphyrna lewini
Sphyrna corona
Sphyrna media
Sphyrna tiburo
Spionidae

Squilla panamensis
Squilla parva
Squilla spp
Squillidae

Stellifer oscitans
Stellifer sp
Stenorhynchus debilis
Sternaspidae
Strongylura sp
Sicyonia dorsalis
Symphurus sp
Synodontidae
Terebillidae
Terebridae
Tetraplagia
Thalassoma lucasanum
Thalassoxantium
Thunnus albacares
Tortugas
Trachypenaeus pacificus
Trachypenaeus spp
Trichiurus nitens
Trichuridae
Triplagiacantha spp
Triposoleniaspp
Urotrygon aspidura
Urotrygon rogersi
Urotrygon spp
Xanthidae
Xiphopeneus sp
Zapteryx xyster
Zooplancton
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Anexo 3. Conformacion taxondmica de los grupos de equivalencia regular

identificados en la red tré6fica del area de estudio.

Nodo 1 Nodo 2 Nodo 3 Nodo 4
Scorphaeniformes Macrodon mordax Aulopiformes Anchoa spp
Serranidae Mugilidae Beloniformes Anchovia

Muraena sp Citharichthys gilberti Ariidae

Rannidae Cynoscion sp Balistidae
Fistularia sp
Haemulopsis nitidus
Loligo sp
Lolliguncula panamensis
Sphyraena
Stellifer sp

nodo5 Nodo 6 Nodo 7 Nodo 8
Peces Amphipoda Stromatidae Carangidae
Penaeidae Arenaeus mexicanus Sycionia Cynoglosidae
Litopenaeus spp Astrolithium Engraulidae
Peridinium Batrachoididae Euphylax sp
Pristigasteridae Cangrejos
Rhizosolenia Ceratium
Solenocera agassizi Copepodos
Sphaerozoum Coscinodiscus
Tetraplagia Detritos
Thalassoxantium Diatomeas
Trachypenaeus spp Ditylum
Triplagiacantha Dorippidae

Fitoplancton
Galatheidae
Ictioplancton
Leucosidae
Majidae
Melosira
Oligoquetos
Onuphidae
Phylostaurus
Poliquetos
Porcelanidae
Portunus spp
Triposolenia
Xanthidae

Nodo 9 Nodo 10 Nodo 11 Nodo 12
Pleuronectiformes Xiphopeneus sp Squilla spp Bivalvos
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Portunidae Zooplancton Squillidae Bothidae
Scianidae Synodontidae Brachyura
Scombridae Teuthida Calappidae
Callinectes spp
Camarones
Clupeidae
Crustaceos
Gasteropodos
Gobiidae
Isopodos
Lolinginidae
Ophichthidae
Ophidiidae
Pandalidae
Paralichthyidae
Nodo 13 Nodo 14 Nodo 15 Nodo 16
Anisotremus sp Acanthaxius caespitosa Ogyrides alphaerostris
Anguiliformes Acanthochiasma Oligoplites sp
Anomuros Acantholithium Processa peruviana
Aratus pisoni Acanthometra Processidae
Bathygobius sp Acanthospira
Bregmaceros
bathymaster Algas
Chloroscombrus sp Benthesicymus tanneri
Cuvieridae Bidulphia
Diplectrum Chaenopsidae
Euthynnus lineatus Chaetoceros
Scyphozoa Chaetognatos
Sesarma rhizophorae Cianobacterias
Strongylura sp Gigartacon
Thalassoma lucasanum  Glyceridae
Trichuridae Munida
Navicula
Ostracodos
Palaemonidae
Sceletonema
Sergia inoa
Spionidae
Sternaspidae
Terebillidae
Terebridae
Nodo 17 Nodo 18 Nodo 19 Nodo 20
Dinoflagelados Alfeidos Angioespermas Bollmania chlamydes
Eunicidae Alpehus sp Caridea Callinectes toxotes
Hepatus sp Ambidexter panamensis  Congridae Caranx sp
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Hippidae
Pseudosquilla similis
Pteropodos

Ascidias
Bucciniade
Capitelidae
Cirratulidae
Cnidarios
lliacantha hancocki
Lysiosquillidae
Nemertinos
Nephtyidae
Nereididae
Nucula
Phyllodocidae
Palacidae

Goneplacidae
Grapsidae
Lophiidae
Macroalgas

Cynoscium analis
Prionotus horrens
Symphurus sp
Trichiurus nitens

Nodo 21

Nodo 22

Nodo 23

Nodo 24

Aves marinas
Carcharhinus limbatus

Coryphaenidae
Cynoscion
phoxocephalus

Tursiops truncatus
Katsuwonus pelamis

Lutjanus guttatus
Lutjanus peru
Sphyrna lewini (a)

Sphoeroides annulatus
Urotrygon rogersi (a)

Larimus pacificus
Mustelus lunulatus (a)

Opisthonema libertate
Farfantepenaeus
californiensis

Polydactylus opecularis

Pomadasys panamensis
Pseudupeneus
grandisquamis

R. leucorhynchus (j)
Selene peruviana
Sphyrna lewini (j)
Thunnus albacares
Tortugas

Mustelus henlei
Ophichthus frontalis

Litopenaeus stylirostris
Polydactylus
approximans

Nodo 25

Nodo 26

Nodo 27

Nodo 28

Achirus klunzingeri
Achirus mazathlanus
R. leucorhynchus (a)
Scomberomorus sierra
Urotrygon sp

Eugerres periche
Mustelus lunulatus (j)
Ophistonema spp
Litopenaeus occidentalis

Dasyatis longa (a)
Diapterus sp
Echiopsis brunneus
Eucinostomus spp

Brotula clarkae
Callinectes arcuatus
Cetengraulis mysticetus
Dasyatis longa (j)
Urotrygon aspidura
Urotrygon rogersi (j)

Nodo 29

Nodo 30

Nodo 31

Nodo 32

Bagre panamensis
Cyclposetta querna
Sphyrna media

Zapteryx xyster (a)

Caranx caninus
Centropomus unionensis
Gymnothorax equatorialis
Harengula thrissina
Litopenaeus vannamei
Raja velezi (j)

Aetobatus narinari
Arius seemani
Haemulopsis leuciscus
Mugil curema

Narcine leoparda
Oligopllites refulgens

Raja velezi (a) Sphyrna tiburo
Sphyrna corona Stellifer oscitans
Zapteryx xyster (j)

Carcharhinus leucas
Galeocerdo cuvier
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Anexo 4. Contribuciones generadas durante el doctorado.

Produccion derivada del tema de investigacion doctoral, publicada en revistas
arbitradas o capitulos de libro

1. Navia, A.F., E. Cortés, F. Jordan, V.H. Cruz-Escalona & P.A. Mejia-Falla.
2012. Changes to marine trophic networks caused by fishing. pp. 417-452, In:
Mahamane, A. (Ed.), Diversity of Ecosystems. Intech, Croatia. ISBN: 978-953-
51-0572-5.

2. Navia, A.F., E. Cortés & P.A. Mejia-Falla. 2010. Topological analysis of the
ecological importance of elasmobranch fishes: the Gulf of Tortugas food web,
Colombian pacific ocean, as a case study. Ecological Modelling 221: 2918-
2926.

Produccién derivada del tema de investigacion doctoral publicada en revistas
no arbitradas (invitacion para el volumen especial sobre networks).

3. Navia, A.F., E. Cortés & V.H. Cruz-Escalona. In press. Use of network analysis
in food web conservation. Current Conservation. 8(2):

Produccion derivada del tema de investigacion doctoral sometida para
evaluacion

4. Navia, A.F., V.H. Cruz, & A. Giraldo. Structural analysis of a marine tropical
food web: a useful approach for ecosystem management? Estuarine and
Coastal Shelf Science.

Produccion derivada del proyecto de investigacion que soportd la tesis
doctoral y que aunque no aparece en el informe final por cuestion de espacio,
conforma parte de la base de datos con la que se construyd y analizé el modelo
de la red troéfica.

5. Lopez-Garcia, J. A. F. Navia, P.A. Mejia-Falla & E. A. Rubio. 2012. Feeding
habits of Dasyatis longa (Elasmobranchii: Myliobatiformes): sexual, temporal
and ontogenetic effects. Journal of Fish Biology. 80: 1563-1579.

6. Payan, L. F., A. F. Navia., E. A. Rubio & P. A. Mejia-Falla. 2011. Biologia de
Rhinobatos leucorhynchus en el Pacifico central de Colombia. Latin American
Journal of Aquatic Research. 39(2): 286-296.
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1. Introduction

Wultiple anthropogenic sources, such as contamination, habitat degradation, eutrophication,
and, more recently, fishing, have steadily been impacling marine ecosystems for at least the
past two centuries, generating probably irreversible structural and functional changes (Estes
et al, 2011; Lotze & Milewski, 2004). In particular, increasing fishing pressure during the
past 30 years and habitat degradation have had a wide range of impacts on ecosystems
worldwide, which are reflected in changes in abundance, spatial distribution, productivity,
and structure of exploited communities (Blaber et al, 2000; Hall, 199% Jackson et al., 2001;
Lotze et al, 2006; Myers & Worm, 2005). These impacts on community structure and
function have been widely documented and quantified in many marine ecosystems
(Haedrich & Barnes, 1997; Jennings & Kaiser, 1993; Paulv et al., 1995; Sala et al., 2004; Worm
et al., 2006; Yemane et al., 2005).

Some authors have suggested that, although changes in species composition are an
important indicator to identify perturbed ecosvstems, a holistic knowledge allowing
identification of structural and functional effects could emerge from the study of
communities as networks interconnected by trophic interactions (Bascompte et al,, 2005
Dunne et al., 2002). Owing to the relatively stable characteristics of trophic networks, these
interactions can provide information on species relationships within a community and how
human activities could be degrading ecosystems (Dhell et al., 2005).

Recent publications that have assessed the relationship between fishing and  possible
alterations of direct and indirect trophic relationships within impacted ecosystems have
detected strong ecological effects, such as trophic cascades and changes in ecosystem control
equilibrium, either top-down or bottom-up (Barausse et al, 2009; Baum & Worm, 2009;
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Topological analysis of the ecological importance of elasmobranch fishes: A food
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1. Introduction ulatars because when their biomass decreasss that of same of their

A central theme in the study of trophic networks is how
interspecific relationships affect ecosystem dynamics and stabil-
ity (Pirmm, 2002; De Ruiter et al, 2005), The impartance of these
interactions has given rise to the development of concepts such as
rmliispecies managemeant [May et al, 1979; Yodzis, 20000 or sys-
tem perspective (Grant et al. 19497, which recegnize the need to
understand the interactions of nat only one species, but of most o
all species to maodel more accurate responses to the dynmamics of
each system under study [ pordin et al, 2006

Despite the supposed importance of elasmobranchs in marine
traphic nework interactions {Stevens et al., 2000; Wetherbee and
Cortés, 2004), there are very few studies that have assessed the
effect of elasmobranch predation on populations of their prey
[ditect effects), with a few exceptions that have examined interac-
thons with marine mammals. For example, Lucas and Stoba (20000
and Bowwen et al, (2003) suggested that sharks played an important
rabe in the decline of sea lions in Sable 1sland, and McCosker (1985)
proposed a top-down effect of sharks on pinnipeds. Garcia-Gomes
(2000 suggested that top shark species are impartant density reg-
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prey increases significantly.

It has been propesed that ray predation can have a strong impact
on benthic prey (Thrush et al, 1994; Myers et al, 20070 to the
axtent of creating population sinks in specific locations [Patersan
et al., 2001, Behaviorally mediated indirect interactions betwieen
alasmobranch fishes and their prey have alio been suggesied as
mechanismes to understand community dynamics. whereby the
presence or absence ol elasmobranch predators condition the
behavior and habitar use of thedr prey (“risk effect™; Heithaus and
Dhill, 2002 ; Dill er al., 2003, Heithaus et al, 2008

Some approaches o understanding the ecological role of
elasmobranch fishes, especially sharks, have wsed mass-balance
ecosystem madels [e.g., Ecopathwith Boosim (sWalters et al, 1987 )0,
based an assessment of direct density-dependent effects, and have
prodiuced contrasting results. Manickchand-Heilernan et al, [1988)
concluded that although sharks occupy the highest trophic levels in
the Gulf of Mexico, the effect of an increase in their population size
on the rest of the cornmunity 1s small. Kitchell et al. [2002) found
that aceanic sharks are nat key species in the narth central Pacific
Ocean, and Carlson (2007) also found that a population reduction
of sharks in Apalachicala Bay in the Gulf of Mexica did mot resule
in strong tep-down effects such as trophic cascades. In contrase,
Stevens et al, (20000, Garcia-Gomes {2000], and Ferndmder e al.
(:2001] found that changes in abundance of different shark species
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Human pressure exerted on both marine and terrestrial ecosystems has increased in the past
few decades leading to significant, often irreversible, changes in many of these ecosystems.
Some of the strongest sources of pressure include habitat destruction or degradation,
contamination, fishing, and hunting, all of which have caused changes in the abundance and
distribution of species, the productivity of ecosystems, and even in the organization required
for the adequate functioning of these ecosystems. Although the organization and function of
ecosystems, in particular trophic webs, is a dynamic process designed to respond to natural
stressors over a long time scale, human action has imposed strong pressure on ecosystems
over time periods that are too short for these environments to respond satisfactorily to the new
conditions.

This state of affairs has given rise to numerous approaches to try to understand how human
activities have modified, are modifying, and will alter different ecosystems under pressure. On
the way to gaining this understanding, numerous differences and controversies have emerged
among researchers, not so much as to whether humans cause deleterious effects, but rather
about the magnitude and extent of such effects. One of the most often used, and thus
discussed, approaches is the study of trophic networks and the associated effects of human
activity. For example, some research suggests that intense fishing pressure exerted in the past
50 years has drastically modified the composition of marine food webs compared to
unexploited conditions. In contrast, without denying effects on marine environments, other
researchers propose that changes observed in the composition of marine trophic webs are more
indicative of the species targeted by fisheries, which have changed through time, than to
network degradation. At a more complex level, some studies suggest that human activity has
substantially altered existing trophic relationships among species within the networks, leading
to network reorganization a few years after being impacted by humans.
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Abstract

We conducted a structural analysis of a tropical marine food web to evaluate how this network
responds to anthropogenic factors such as the removal of species by fisheries. We vsed detailed
quantitative information on the stomach contents of 80 predator species {elasmobranchs, teleosts, and
invertebrates) collected in the Golfo de Tortugas (Colombia) between 1990 and 2009, We applied three
conceptual models of network structure (random, small-world, and scale-free) to evaluate system
behavior and tolerance to perturbations. Our results suggest that this network has small-world structure
and scale-free properties, The impact on one species may therefore spread 1o many species through
short interaction chains: only a few nodes with high centrality values would support the network

structure. However, contrary to current theory, our analysis revealed no direct relationships between

Click here to view linked Referency
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Feeding habits and trophic ecology of Dasyatis longa
(Elasmobranchii: Myliobatiformes): sexual, temporal
and ontogenetic effects
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Sexual, ontogenic and temporal effects in the diet of Dasvaris fongs were evaluated to determine
feeding habits and tophic ecology. Numenc indices and the index of relative importance were
applied to establish the feeding strategy of the species. Independence of the diet with respect 1o sex,
dry or rainy season and size wias evaluated with contingency tables, correspondence analysis and
rouliivariate analvsis (IMANOYA) The rophic relationships of £, longa (by sex and size intervalsy
were determined using Levin's niche breadih index and the Pianka's diet overdap index and their
significance was determined by null models. The trophic level for each size interval and the species
was also calculated. Deesvaris lovga showed a narrow niche breadth feeding mainly on shrimps and
fishes and i diet was dependent on size, but not on sex or season. Juvenile individuals (class 1)
fed on shrimps, sub-adults (class 1) on fishes and wsdults (class ) on stomatopods. Significant
overlaps between size classes | and I1 and classes 11 and [ were found. The trophic level shows
I loviga to be a secondary or terfiary consumer, Due io considerable fishing pressures on shrimps,
the principal prev of D femga, i will be important o determine their ability o adapt o changes in
prey populations, © 22 The Awhors

Jnurnad of Fish Blokogy € 2002 The Fisheries Soclery of the Braish Isles

Key words: batoids; feeding ecology: niche overlap,

INTRODUCTION

The feeding preferences of predatory fishes are complex. They are influenced by
a number of different factors, including the availability, mobility and abundance
of prey, environmental factors, developmental stage and sex (Muto er al., 2001;
Wetherbee & Cortés, 2004, Rinewalt er al., 2007). In the ecology of communities,
the division of resources has long been seen as one of the key processes of diversifica-
tion. This process increases tolerance to niche overlap, permitting the coexistence of
closely related, ecologically equivalent species (Root, 1967; Schoener, 1974), Recent
studies have attributed important population regulatory functions to batoids due to
the population decline experienced by their predators, an effect known as mesopreda-
tor release (Myers ef al., 2007; Heithaus et al., 2008; Ferretti er af., 2010). Further
information regarding the diets and trophic relations of these species is necessary,
however, to confirm this hypothesis (Navia et al., 2010,

FAuthor to whom correspomrdence should be addressed, Tel.: +57 2 3705589, email: jlopez@squalus,org
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Biologia de la raya guitarra Rhinobatos leucorhynchus (Giinther, 1867)
(Rajiformes: Rhinobatidae) en el Pacifico colombiano
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RESUMEN. La raya guitarra Rhinobatos lencorfivechus es cominmente capturada como fauna acompafiante
en la pesca del camaron de aguas someras del Pacifico colombiane, tanto a nivel industrial como artesanal, A
partir de 286 ejemplares capturados incidentalmente entre 2000 v 2007, se estudiaron diferentes aspectos
bioldgicos de esta especie. Las hembras fueron proporcienalmente mas grandes que los machos, aungue ¢l
crecimiento fue similar en ambos sexos (aloméirico). Los embriones no presentaron diferencias sexuales
significativas ni en talla ni en peso. La proporcion sexual en adultos fue 2,4:1 (hembras-machos), mientras que
en embriones esta proporcion fue de 1:1. E1 51,5% de machos presentd claspers desarrollados y calcificados y
el 56,5% de las hembras estaban pravidas, presentando fecundidades entre 1 v 6 embriones, con tallas entre 3
v 19,5 em, sugiriendo una talla de nacimiento entre 19 v 19,5 ¢m LT, La talla mediana de madurez de las
hembras fue menor que la de machos (48 48 cm y 51,18 cm LT, respectivamente), v las hembras presentaron
crias a partir de 44 ¢m LT. Los habitos alimentarios de esta especic mostraron 30 items presa, con camarones
de la familia Pemaeidae, v especialmente Trachvpenaeus sp. como alimento principal. La rava guitarra
presento diferencias significativas en la dieta de machos vy hembras, v la amplitud de nicho indico que es
especialista en su dieta. Los resultados de esie estudio aportan informacion Otil para planiear medidas de
mangjo de R. fewcorfvechus, especie que requiere atencién, dado sus caracteristicas biologicas y su
importancia comercial v de consumo,

Palabras clave: batoideos, reproduccian, crecimiento, dieta, ecologia alimentaria.

Biology of the guitar ray Rhinobatos leucorhynchus (Giinther, 1867)
(Rajiformes: Rhinobatidae) in the Colombian Pacific

ABSTRACT. The guitar ray Rhinebatos lencorfivichus is commonly caught as by-catch of industrial and
artisanal shrimp trawling in the shallow waters of the Colombian Pacific. The biclogical aspects of this species
were studied using 286 animals caught as by-catch between 2001 and 2007. The females were proportionally
larger than males, although growth was similar (allometric) for both sexes. The embryvos showed no significant
differences by sex in either size or weight. The adult sex ratio was 2.4:1 (females-males), whereas in embryos
this ratio was 1:1. 51.5% of males, 51.5% had developed, calcified claspers, and 56.5% of females were
pregnant, carrying between | and 6 embryos of 3 to 19.5 cm, suggesting a size at birth of 19 to 19.5 em TL.
The median size at maturity for females was lower than that of males (4848 cm and 51.18 cm TL,
respectively), and the females had embryos starting at 44 em TL. The feeding habits of this species showed 30
prey items, with shrimp from the Penaeidae family and especially Trachypenacus sp. as main food. The diets
of male and female guitar rays differed significantly, and the niche breadth indicated that this species has a
specialist diet. The results of this study provide useful information for proposing management measures for £.
lencorhynchus, a species that requires attention given its biological characteristics and its importance in terms
of commerce and human consumption.

Keywords: batoids, reproduction, growth, diet, feeding ccology.
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