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GLOSARIO (¢)

En este apartado se pretende introducir algunos términos relevantes que se emplean en el
presente trabajo. Cada uno presenta sus definiciones con sus respectivas referencias
bibliograficas y para evitar confusiones, en algunos casos se presenta también la palabra o
frase en la lengua inglesa entre paréntesis y letra cursiva, dado que para muchos de estos, no
existe un consenso en su traduccion al espafiol. Los terminos a continuacién definidos, son

IPre2]

sefalados en el texto del trabajo utilizando el simbolo “@”.

ANALISIS PROCRUSTES ORDINARIO (APQ): Andlisis de las coordenadas de la forma generado
por superposicion de minimos cuadrados de las configuraciones de los puntos homologos para

dos objetos.

ANALISIS PROCRUSTES GENERALIZADO (APG): Analisis de las coordenadas de la forma
generado por superposicion de minimos cuadrados de las configuraciones de los puntos

homologos para mas de dos objetos.

CENTROIDE: Concepto que se refiere al centro geométrico de un objeto (lineal, plano 6
solido), que no responde a propiedades fisicas del material si no solo a la forma, por lo que el
centroide nunca cambiard. En caso que el cuerpo tenga un eje de simetria, el centroide
generalmente estard ubicado sobre este eje y coincidird con el centro de gravedad de la forma

(Zelditch et al. 2004).

COMPETENCIA: En un sentido amplio puede considerarse como la interaccion de dos
organismos que tratan de obtener un recurso comun que puede ser limitante, de manera que
cualquier ventaja adicional que consiga uno de ellos, afectara al otro. La competencia
generalmente se centra en la obtencion del alimento, ya sea por lograr una mayor cantidad del
mismo, por utilizarlo de manera mas eficiente o por resistir a condiciones adversas que se
representan por la falta de alimento. La competencia puede ser por explotacion cuando la
realizacion de una actividad por parte de un competidor limita indirectamente el acceso al otro
competidor; o puede ser por interferencia, cuando varios organismos inciden sobre un mismo

recurso, al mismo tiempo (Margalef, 1980; Odum, 1985)



CONFIGURACION CONSENSO: Corresponde a un grupo de puntos homologos (coordenadas)
que representan la tendencia central de una muestra para el proceso de superposicion, la matriz
de peso o cualquier otro proposito morfométrico. Generalmente es computada para optimizar

alguna medida de ajuste a la muestra completa (Slice et al. 1998).

DISENO CORPORAL (FORM): Siguiendo la propuesta de Castro (1998) y para efectos del
presente trabajo, este término serda considerado como la configuracion externa de cualquier

objeto u estructura.

DISTANCIA PROCRUSTES: Es considerada la medida que define la medicion en el espacio de
forma de Kendall. Corresponde a la raiz cuadrada de la suma de las diferencias al cuadrado
entre las posiciones de los puntos homdlogos en dos configuaciones optimamente super

impuestas (por minimos cuadrados), al tamafio del centroide.

ECOMORFOLOGiIA: Corresponde al estudio que analiza la relacion entre la forma y el papel de

las especies en su comunidad (Motta ef al. 1995 a, b).

ENERGIA DE TORSION (BENDING ENERGY): Es un término prestado metaforicamente de la
mecanica de placas finas de metal, para la morfometria. Se considera como la forma
cuadratica de una nocidon metaféricamente razonable de “distancia” en el espacio de
ordenacioén y es minimizada en la construccion de las placas finas de deformacion para medir
el grado de torsién o hundimiento en el espacio interpolado entre los puntos homoélogos. En
fisica este término se refiere a una cantidad real ((g*cm?®)/ seg?), y su formula alterna en
morfometria sigue siendo significativa, y considera a la energia de torsion proporcional a la
integral de la suma de cuadrados de la segunda derivada del desplazamiento ‘“vertical”

(Bookstain, 1991; Slice et al. 1998; Slice, 2007).

ESPACIO DE FORMA: Es un espacio en el cual la forma de una figura es representada por un
punto sencillo. Con datos colectados en bi-dimensional, este espacio presenta 2p-4

dimensiones, y en un espacio tri-dimensional consdidera 3p-7 dimensiones (Slice et al. 1998).

ESPACIO DE FORMA DE KENDALL: Es la construccion geométrica fundamental que basa la
morfometria geométrica (dada por David Kendall). El espacio de forma de Kendall aporta un
juego completo de variables geométricas para andlisis de distancias de Procrustes entre grupos

arbitrarios de puntos homoélogos. Cada punto en este espacio representa la forma de una



configuracion de puntos en el espacio euclidiano, después de haberse extraido la informacion

de tamafo, posicion y orientacion (Slice et al. 1998)

FORMA (SHAPE): Para efectos del presente trabajo, se considera como aquellas propiedades
geométricas de un objeto que no varian por diferencias en posicidn, orientacion, ni escala
(Slice, 2007). Esta palabra se ajusta al término de la palabra inglesa “shape”, de la cual no se

tiene un término equivalente en el espaiol.

HOMOLOGIA: Es considerada como un atributo 6 caracteristica derivada que comparten dos o
mas especies, que puede o no haberse modificado y que tiene un ancestro comun. En la
aplicacion de la morfometria geométrica, las variables basadas en homologia son las que estan
asociadas directamente con estructuras particulares que son biologicamente homologas

(Futuyma, 1986; Polly, 2008).

MATRIZ DE PESO: Es una matriz con los valores de las torsiones parciales, con los
componentes uniformes, para una muestra de formas; y es computada como la rotacion de las
coordenadas de forma residuales del Procrustes (Slice ef al. 1998).

METODO DE PROCRUSTES: Es un término para los métodos de minimos cuadrados para
estimar la varianza en los parametros de las transformaciones de la similitud Euclidiana. Este
método ha tenido muchas transformaciones, siendo el andlisis Procrustes ordinario el que
actualmente es mas utilizado y perfeccionado (Slice et al. 1998). El nombre Procrustes o en su
traduccion al espanol “estirador” se refiere a un bandido de la mitologia griega que daba
posada en su casa a viajeros y los acostaba en camas mas grandes o mas pequefias que su
tamafo, seglin era el caso; para después matarlos ajustandolos al tamafio de la cama ya fuera
alargandolos a martillazos o cortdndolos (Sanchez, 2005).

MINIMOS CUADRADOS PARCIALES: Es un método estadistico multivariado utilizado para
determinar las relaciones entre dos o mas grupos de variables medidas en las mismas
entidades. En estos se analizan las covarianzas entre los grupos de variables mas que optimizar
las combinaciones lineales de las variables en varios grupos. Su computo generalmente no
incorpora la inversion de las matrices (Slice et al. 1998).

MORFOESPACIO (MORPHOSPACE): Los espacios morfométricos son construcciones
matematicas para el arreglo adecuado de los fenotipos, usando una o mas variables como

criterio de ordenacion. Los morfoespacios son utilizados para visualizar de manera



multivariada, similitudes o diferencias del fenotipo, para andlisis estadisticos, comparando
entre si los fenotipos, o con variables externas como el ambiente, sexo, edad o geografia, y
para generar modelos teoricos fenotipicos (Bookstein, 1991; Dryden y Mardia, 1998; McGhee,
2007, Polly, 2008).

MORFOLOGIA: En biologia, constituye el estudio de las formas de los seres organicos y de las

modificaciones o transformaciones que experimentan (RAE, 2001).

MORFOLOGIA FUNCIONAL: Es el estudio que relaciona la forma de las estructuras de los

organismos con sus funciones (Alexander, 1988).

MORFOMETRIA: Es el estudio cuantitativo de las formas de los 6rganos y de las partes del
cuerpo, y examina la tendencia central, variaciones, diferencias y asociaciones de la forma,
con factores extrinsecos. Esto lo hace estudiando la variacion de la forma y su covariacion con
otras variables; es decir que su objeto no es la forma en si misma, si no sus asociaciones,
causas y efectos (Bookstein, 1991; Castro, 1998; Drayden y Mardia, 1998; RACEFN, 2002;
Slice, 2007).

MORFOMETRIA GEOMETRICA (MG): Técnica morfométrica que analiza la informacion
morfologica basdndose en coordenadas correspondientes a puntos homologos, ubicados sobre
las estructuras anatomicas; después de que las diferencias en tamafio, posicion y orientacion
han sido matematicamente removidas. Esta técnica posee mayores ventajas que las otras
metodologias morfométricas, pues a través del andlisis se preservan las relaciones
geométricas, permitiendo ademas realizar comparaciones estadisticas de la forma y generar
representaciones graficas de la misma (Rohlfy Slice, 1990; Bookstein, 1991; Rohlf y Marcus,
1993a; Adams y Funk, 1997).

MORFOMETRIA TRADICIONAL: Técnica morfométrica que considera la aplicacion de analisis
estadisticos multivariados a variables cuantitativas que generalmente corresponden a medidas
lineales (e.g. longitud, ancho, altura), aunque también incluye conteos, radios y angulos. Dado
que las distancias lineales estdin muy correlacionadas con el tamafo de los individuos, esta
técnica requiere un elevado esfuerzo matematico para hacer las correcciones de escala y poder
analizar por si solas las variables de forma y asi elucidar las variaciones en los disefios

corporales (Bookstein et al. 1985; Adams et al. 2004).
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PLACA FINA DE DEFORMACION (THIN PLATE SPLINE): También conocida como polinomios de
placas delgadas 6 de torsion, es una herramienta grafica de visualizacion de los cambios en la
configuracion de los puntos homologos que pueden ser imaginados como deformaciones en un
tejido en el cual los puntos homologos estan embebidos. Este tejido, en mecénica se refiere a
una placa metalica infinitamente delgada que puede ser estirada o contraida con el fin de
minimizar la energia de torsion que se va a relejar bioldgicamente en las variaciones de forma

(Bookstain, 1991; Slice et al. 1998; Slice, 2007).

PUNTOS HOMOLOGOS (LANDMARKS): En espanol hay registrada una variada gama de
traducciones a la palabra inglesa “landmarks”, dentro de las que podrian destacarse, puntos
anatomicos de referencia, hitos morfométricos, marcas, cotas morfométricas, puntos
homologos, entre otros. Para efectos del presente trabajo se utilizara esta ultima propuesta, con
la precaucion de que tal como se explica posteriormente, los puntos homoélogos de tipo III, no
tienen implicito el criterio de homologia, pero se agrupan bajo el mismo nombre con el fin de
distinguirlo de los semi-puntos deslizantes. Los puntos homo6logos son marcas especificas en
una forma biologica o imagen de una forma ubicados de acuerdo a una escala (Slice et al,

1998). Estos pueden ser de tres tipos de acuerdo a la clasificacion de Bookstein (1991):

Trpo 1. También llamados tradicionales o anatomicos; son puntos matematicos cuya
homologia de un caso a otro estd soportada por evidencia robusta ¢ significacion
biologica (e.g. parches de histologia inusual, patrones de yuxtaposicion de un tipo de

tejido, interseccion de suturas craneanas insercion de aletas).

Trpo II. Son puntos matematicos cuya homologia de un caso a otro estd soportada
unicamente por evidencia geométrica y no anatomica (e.g. cuspide de un diente,

centroide o apice de una estructura).

Trpo III. También son llamados puntos construidos 6 pseudolandmaks. Son puntos
que caracterizan una region del disefio corporal o la forma general, pues tienen por lo
menos una coordenada deficiente (e.g. puntos extremos del didmetro maximo del ojo,
la zona mas profunda de una concavidad). La estructura matematica de los andlisis
morfométricos, permiten la inclusion de estos puntos, pero la interpretacion geométrica

o biologica de los mismos debe hacerse con precaucion.
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RELACION DE ASPECTO (ASPECT RATIO): Se refiere a la proporcion entre la anchura y la altura
de la aleta caudal de las especies y puede ser correlacionada con su nivel de actividad

promedio. Esta formulada de la siguiente manera:

Donde A es la relacion de aspecto, & es la altura de la aleta caudal y s se refiere a el 4rea de la

superficie de la misma (Froese y Pauly, 2000).

SEMI-PUNTOS DESLIZANTES (SLIDING SEMI-LANDMARKS): Los semi-puntos deslizantes son
definidos por estructuras bioldgicas para describir una curva que bordee la forma analizada.
Este tipo de marcas fueron desarrolladas después de la categorizacion de Bookstein de los
puntos homologos, por lo que en realidad su concepto no esta incluido en ninguna de las tres
categorias (Adams et al. 2004; Adams com. pers.). Estos puntos son analizados bajo el mismo
procedimiento matematico de Procrustes que los puntos homologos, con la diferencia que
pueden cambiar su posicidn en el espacio sobre las curvas con el fin de minimizar su energia y
de esta manera aportan informacidon Unicamente en la direcciéon perpendicular de la curva

(Perez et al. 2006).

TAMANO DEL CENTROIDE: Es una medida de tamafio usada para escalar una configuracion de
puntos homologos, de modo que puedan ser graficados en un punto de espacio de forma de
Kendall. Se usa en MG por que es poco correlacionado con cada variable de forma cuando los
puntos homologos estan distribuidos alrededor de las posiciones medias por error
independiente de la misma pequefia varianza hacia cada punto y en cada direccion. Es
calculado como la raiz cuadrada de la suma de las distancias al cuadrado de un grupo de

puntos homodlogos a su centroide.

TORSIONES PARCIALES (PARTIAL WARPS): Son estructuras auxiliares para la interpretacion de
los cambios de forma y de la variaciéon de la forma en grupos de puntos homologos. Las

torsiones parciales son consideradas como proyecciones o sombras de las torsiones principales

(Slice et al. 1998)

TORSIONES PRINCIPALES (PRINCIPAL WARPS): Son funciones eigen de la matriz de energia de
torsion interpretada como superficies con torsion (placa fina de deformacion) sobre la
fotografia de la configuracion original de puntos homologos. Este método expresa las
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diferencias entre puntos homologos como la energia necesaria para deformar una lamina

metalica infinitamente delgada (ver energia de torsion) (Castro, 1998; Slice et al. 1998).

TORSIONES RELATIVAS (RELATIVE WARPS): Las torsiones relativas (TR) corresponden a los
ejes de los componentes principales (CP) en un espacio multivariado y se refieren a las
variaciones principales ponderadas inversamente de la matriz de la energia de torsion, definida
por una configuracién de puntos homoélogos de referencia. Estos son equivalentes a la rotacion
de los residuales del anélisis Procrustes alrededor de la configuracion media. Para las torsiones
relativas no uniformes, los coeficientes para la rotacion son las torsiones principales, aplicadas
primero a las coordenadas X de los residuales del analisis Procrustes, y después de las

coordenadas Yy Z (en caso de datos en tres dimensiones) (Slice et al. 1998; Rohlf, 2004).

VARIABLES DE FORMA: Se refiere a cualquier medida de la geometria de una forma biologica
o de la imagen de una forma, que no varia bajo condiciones similares como traslacion,

rotacidon o cambios geométricos de escala (Slice et al. 1998).

SOFTWARES:

TPSDIG2: Software que permite digitalizar puntos y contornos desde archivos de imagenes,
escaneres o videos. El archivo de salida es formato ASCII, por lo que puede ser convertido a
otros formatos que puedan ser reconocidos por otros softwares. Version 2.12 © producida y

actualizada por Rohlf (2008 a).

TPSRELW: Software que facilita el analisis de la variacion de la forma con base en los datos de
los puntos homologos. El programa estd disefiado para desarrollar el equivalente a un analisis
de componentes principales (ACP) de la variacion de los especimenes en una misma muestra.
La variacion de las coordenadas x, y que reconoce el programa son expresadas en términos de
“variaciones relativas” (relative warps). Siglas del nombre dadas por su traduccion del inglés:

Relative Warp Analysis. Version 1.46 © producida y actualizada por Rohlf (2008 b).

TPSSPLIN: Software que permite comparar pares de especimenes visualizando las cuadriculas
de transformaciéon (s... D’arcy Thompson), basandose en las placas finas de deformacion.
Siglas del nombre dadas por su traduccion del inglés: Thin-Plate Spline. Version 1.20 ©
producida y actualizada por Rohlf (2004).



TPSUTIL: Software con varias utilidades dentro de las que se pueden destacar: crear un
archivo TPS a partir de archivos de imdgenes; mezclar el orden de las imdgenes de un archivo
TPS para minimizar el sesgo en el momento de la digitalizacién de las ubicaciones de los
puntos homologos, y restaurar este orden, previo a los analisis estadisticos; combinar varios
archivos TPS; convertir archivos en formato TPS y NTS a formato NTS, M o CSV. Asi
mismo también incluye editores graficos que permiten dibujar los puntos homologos
deslizantes y los archivos de las conexiones entre puntos, convertir contornos y puntos sobre
curvas en puntos homoélogos, entre otras funciones. Version 1.41 © producida y actualizada

por Rohlf (2008 c).
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RESUMEN

La ecomorfologia es la disciplina que estudia la interaccion entre la diversidad morfologica y
la ecoldgica, explicando los mecanismos por los cuales las variaciones morfologicas entre
individuos resultan en diferencias funcionales y de desempefio. En este trabajo se analiza la
ecomorfologia alimentaria de algunas especies de peces asociadas a los fondos blandos de la
plataforma continental de Nayarit, capturados incidentalmente en la pesca de arrastre
camaronero durante la temporada 2006-2007. Los analisis se desarrollaron con siete especies
que tenian una adecuada identificacion taxondmica, la dieta completamente caracterizada y
que fueron comparables bajo el mismo protocolo morfométrico (Selene peruviana, Lutjanus
guttatus, Orthopristis chalceus, Pomadasys panamensis, Centropomus robalito, Pseudupeneus
grandisquamis y Polydactylus opercularis). Se analizd el espectro trofico mediante los indices
numérico, gravimétrico y de frecuencia de aparicion, y mediante la aplicacion de algunas
herramientas estadisticas y técnicas de ordenacion; de esta manera fue posible identificar
varios grupos de especies que compartian espectros troficos similares dentro de los cuales
pueden contarse a individuos ictiofagos, carcin6fagos-ictiéfagos, carcindfagos y omnivoros.
La morfologia de las especies fue analizada mediante el empleo de la técnica de morfometria
geométrica la cual permite extraer la informaciéon de la forma del pez, manteniendo las
relaciones geométricas de la misma, y facilita la interpretacion de los resultados mediante la
observacion de las variaciones de manera grafica. Para esto también se utilizaron algunas
herramientas estadisticas y técnicas de ordenacion, obteniendo que las especies analizadas
pertenecientes a las familias Lutjanidae y Haemulidae no tienen diferencias significativas en
su forma, y que las variaciones en las otras especies estan dadas principalmente por la longitud
y altura del cuerpo, la altura del pedunculo caudal y el punto de insercién anterior de la aleta
anal. La ecomorfologia alimentaria de las especies mostr6 como los morfotipos més cercanos
a la torsion relativa méaxima negativa [(-)TR;], se asocian a presas con mayor capacidad de
nado (Engraulidae), mientras que aquellos parecidos a la torsion relativa maxima positiva
[(+H)TR;] se asocian a presas cuyo escape se desarrolla de manera rapida (crustaceos). La
ecomorfologia alimentaria estudiada en estas especies, indica que tanto el ambiente, como la
disponibilidad de recursos, permiten a estos individuos hacer uso de las variaciones

morfologicas que han adquirido durante su historia evolutiva.
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ABSTRACT

Ecomorphology is a discipline that studies the interactions between morphological and
ecological diversity, and explains how individual morphological variation will lead to
functional and performance differences. In this study, we analyze the trophic ecomorphology
of some fishes species captured as by-catch in the shrimp trawl fishery associated with the soft
bottoms of the Nayarit continental shelf during the 2006-2007 fishing season. We used seven
species that had taxonomical identification, the diet characterized and were comparable using
the same morphometric protocol (Selene peruviana, Lutjanus guttatus, Orthopristis chalceus,
Pomadasys panamensis, Centropomus robalito, Pseudupeneus grandisquamis and
Polydactylus opercularis). The trophic spectrum was analyzed by the numerical, gravimetric
and occurrence frequency indices, as well asstatistical tools and ordination techniques;
identifying some species groups that share similar trophic spectrums: ichthyophagous, carcino-
icthyophagous, carcinophagous and omnivorous. These species’s morphology was analyzed
using a geometric morphometric technique which allows extraction of shape information,
keeping the geometric relations of the fishes shape, and enhances the results with graphical
visualization and interpretation of the morphological variation. Other statistical and ordination
techniques were also used, showing that Lutjanidaec and Haemulidae species did not present
significant differences in their shape, while patterns of variation in other species were seen in
body length and height, caudal peduncle height and the anal fin anterior insertion point. The
trophic ecomorphology of these species showed that the morpho-types that were closer to the
maximum negative relative warp [(-)TR;], are associated with prey that have high speed
swimming ability (Engraulidae), whereas those more similar to the maximum positive relative
warp [(+)TR,] are associated with fast escape prey (crustacean). The trophic ecomorphology
studied for this species, indicates that weather and availability of resources allows these
individuals to use the morphological variations that they have acquired during their

evolutionary history.
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1. INTRODUCCION

Compilaciones cientificas actuales reportan cerca de 30,000 especies de peces, equivalentes a
mas del 50 % de los vertebrados existentes en el planeta. Esta riqueza de especies deriva en
una gran diversidad de formas y en la cantidad de habitats y conductas bioldgicas que
determinan directamente el desempefio de los organismos, sobre el funcionamiento de los
ecosistemas. Este desempeino, que es definido como la habilidad de los organismos y sus
estructuras para llevar a cabo una funcion especifica (Koehl, 1996), es el vinculo crucial entre

el fenotipo de las especies y su éxito ecologico.

El fenotipo (la forma) de un organismo puede explicarse por la interaccion de tres factores, el
primero es la herencia filogenética o evolutiva, el segundo son sus mecanismos estructurales
ya sean de desarrollo o morfogenéticos, y la tercera es la morfologia funcional (Silgeback,
2006). Esta ultima, permite relacionar la forma de las estructuras de los organismos con sus
funciones, de modo que pueda interpretarse como la seleccion natural ha favorecido disefios
particulares que funcionan mejor que los alternos (Alexander, 1988). A partir de ella, nace la
morfologia ecologica 6 ecomorfologia, la cual considera la relacion entre la forma y el papel
de las especies en su comunidad (Motta et al. 1995 a, b); pretendiendo entender como la
variacion morfologica existente entre individuos, poblaciones, especies y taxa mayores, deriva
en una variacion correspondiente que se representa en la ecologia (Leisler y Winkle, 1985). De
esta manera, este tipo de herramientas mecanisticas (morfologia funcional y ecomorfologia)
ayudan a entender como las funciones dependen de las formas biologicas y permiten
interpretar de una manera mas completa los patrones de uso de los recursos (e.g. espacio,

alimento, pareja, efc.) (Koehl, 1996).

La trofodinamica representa uno de los principales aspectos del funcionamiento de los
ecosistemas (Pauly et al. 1998, 2000), por lo que entender los factores que determinan la
dindmica tréfica de los peces y su relacion con la morfologia, contribuye a la comprension del
papel ecoldgico que desempeinan estos individuos en los sistemas en que se encuentran. Dada
la enorme variedad de tipos de presas disponibles para los peces, el funcionamiento en la

alimentacion (definido por la forma y el desempeiio de los mismos) establece limites discretos



en lo que puede ingerir, definiendo ademas lugares preferentes de alimentacion. Es por esto
que un acoplamiento causal entre la morfologia funcional de los mecanismos de alimentacion
de los peces con respecto a las presas de las que se alimentan, es determinado tanto por las
relaciones entre el fenotipo y el desempefio alimenticio, asi como por el papel de este tltimo al
formar patrones de uso de las presas (Mittelbach et al. 1999; Motta ef al. 1995b). Entendiendo
entonces, que la diversidad en los mecanismos de alimentacion tiene un efecto sobre otros
componentes en la ecologia de los peces, se considera que los patrones de los recursos-
explotables y disponibles, pueden desempefiar un papel causal en la distribucidon y abundancia

de los peces (Wainwright, 1996, Costa y Cataudella, 2007).

La morfologia ecolédgica que pretende entender la relacion entre la morfologia y la anatomia
funcional, con la ecologia de las especies, es considerada como uno de los campos mas fértiles
de la ictiologia. La ecomorfologia alimentaria especificamente, se basa en el supuesto que la
morfologia estructural de las especies, determina como minimo una parte de la ecologia
alimentaria, por lo que se supone una correlacion entre las caracteristicas morfologicas de las
especies y las presas que consumen (Zarate-Hernandez et al. 2007). Los estudios troficos por
su parte, buscan conocer cudles y cuantos organismos forman parte de la dieta de un pez
definiendo asi, sus héabitos de alimentacion; donde y cuando se alimentan, con el fin de
determinar hébitats y épocas de alimentacion y los mecanismos por medio de los cuales cada
individuo adquiere su alimento, siendo justamente el tema que la ecomorfologia trata de

explicar.

La comparacion de las formas anatomicas de los organismos ha sido un elemento central de la
biologia, puesto que histéricamente, la clasificacion taxondémica y el entendimiento de la
diversidad biologica, se han basado en la descripcion de los fenotipos (Bumpus, 1898, Adams
et al. 2004). Por otra parte, en las ultimas décadas se ha incrementado el interés por estudiar la
ecologia tréfica de especies coexistentes y se ha observado que los peces diversifican su dieta
hacia diferentes tipos y/o tallas de organismos (Hyslop, 1980; Golani y Galil, 1991). Es asi
como se ha evidenciado que los rasgos morfoldgicos de las especies, como el disefio corporal,
los tipos de aletas y las dimensiones de las mismas, permiten inferir sus nichos troficos y se

convierten en buenos indicadores de las preferencias del hébitat y el comportamiento



locomotor de los mismos (Zarate-Hernandez et al. 2007). De esta manera y teniendo en cuenta
que la ecomorfologia emplea la relacion entre la forma, el desempefio y la ecologia de los
organismos para caracterizar su funcion en el medio (Steneck y Dethier, 1994); la segregacion
trofica de las especies se ha relacionado con la morfologia y la habilidad de las especies para

capturar cierto tipo de presas (Labropoulou ef al. 1997).

De esta manera, este trabajo pretende describir la relacion que existe entre la morfologia y los
habitos alimentarios de algunas especies de peces 0seos asociados a los fondos blandos de la
plataforma continental de Nayarit, con la finalidad de comprender la diversidad funcional de
este grupo de especies dentro del ecosistema e incrementar nuestra capacidad para hacer

extrapolacion a otros sistemas para los cuales poseemos informacion limitada.



2. ANTECEDENTES

La ecologia tréofica de los peces es un tema cuyos inicios se remontan al siglo antepasado con
andlisis muy bésicos de composicion de alimento, de los cuales derivo la introduccion del
concepto de redes troficas (e.g. Forbes, 1878; Blegvad, 1916; Joubin y Roule, 1916; Petersen,
1918). Algunas décadas mas tarde los estudios se enfocaron a las especies pesqueras,
desarrollandose los primeros modelos de depredador-presa, asi como algunos progresos
teoricos en relacion a la biologia pesquera (e.g. Hardy, 1924; Volterra, 1928; Russel, 1931;
Legendre, 1934; Graham, 1935; Bouxin y Legendre, 1936). Posteriormente nuevas
perspectivas que tienen en cuenta el gasto energético en la selectividad alimentaria fueron
introducidas, y con ellas conceptos relevantes como la teoria del forrajeo Optimo y la
eficiencia trofica (e.g. Bakov, 1935; Hess y Swarz, 1941; Lindeman, 1942) (Gasalla y Soares,
2001).

Hacia la década de 1950, los problemas ambientales provocaron que la ecologia tomara mayor
importancia dando paso al trabajo formal de estudios de ecologia tréfica de peces, mediante el
analisis de modelos de dinamica de sistemas explotados como la pesca (e.g. Beverton y Holt,
1957; Ricker, 1958). Las propuestas de grandes pensadores en la historia de la ecologia (e.g.
Margalef; 1956, 1968; Odum y Odum, 1955; Hutchinson, 1959; Hairston et al. 1960)
produjeron el desarrollo de numerosos estudios sobre las relaciones depredador-presa (e.g.
Yasuda, 1960; Andersen y Knudsen, 1965; Holden, 1965; Jensen, 1966; Lishev y Urzars,
1967; Gulland, 1968; von Bertalanffy, 1968); desencadenando un alto volumen de aportes y
publicaciones de temas relacionados con la ecologia trofica, entre los cuales se analizaron
redes troficas, revisiones de métodos e indices, mecanismos de reparticion de recursos, grupos
funcionales, unidades, posiciones y estatus troficos y modelacion de cadenas troficas (e.g.
Gallopin, 1972; MacArthur, 1972; Odum y Heald, 1972; Smith y Tyler, 1972; Carr y Adams,
1973; Schoener, 1974; Colwell y Fuentes, 1975; Haspenheide, 1975; Hobson y Chess, 1976;
Pielou, 1977; Yafiez-Arancibia y Nugent, 1977; Cohen, 1978; Yafiez-Arancibia, 1978;
Clepper, 1979; Edwards y Bowman, 1979). En razén a lo anterior, la ciencia ecoldgica y
pesquera dio un énfasis multiespecifico al entendimiento de los ecosistemas, determinando

que la reparticion de los recursos alimenticios en los peces es esencial para la coexistencia de



las especies (e.g. Livingston, 1986; Smith et al. 1984; Bouchon-Navarro, 1986; Harmelin-
Vivien et al. 1989).

Con respecto a la disciplina que estudia la forma de los organismos (morfologia), puede
notarse que ha sido empleada histéricamente para la descripcion taxondmica de las especies y
para el entendimiento de la diversidad biologica. El andlisis cuantitativo morfométrico tal
como lo plantea Adams et al. (2004), tuvo sus inicios el siglo antepasado con el estudio de
Bumpus (1898) quién trabajo mediciones sencillas entre uno o mas rasgos de los organismos.
La evolucion de esta linea de investigacion se baso en el subsecuente desarrollo de métodos
estadisticos (e.g. Pearson, 1895; Fisher, 1935; Pearson, 1901; Hotelling, 1933), que produjeron
la aparicion de la morfometria tradicional o multivariada, la cual se basa en la toma de
distancias lineales, ademas de algunas cualidades meristicas. Sin embargo, ciertas limitaciones
de esta técnica incentivaron el desarrollo subsiguiente de la morfometria geométrica (MG)?
(Rohlf y Marcus, 1993a), la cual es una técnica que no solo analiza la forma sin tener en
cuenta la informacién de posicion, escala y orientacion; si no que ademds mantiene las
relaciones geométricas de los objetos analizados y permite generar representaciones graficas
de los andlisis (Rohlf y Slice, 1990; Bookstein, 1991; Rohlf y Marcus, 1993a; Adams y Funk,
1997). Por medio de esta ultima metodologia se han incrementado apreciablemente los
trabajos que analizan la morfologia de las estructuras, representados principalmente los que
emplean marcas homoélogas; sin embargo, el desarrollo reciente de semi-marcas homologas
deslizantes, ha permitido que las areas curvas de las estructuras, también puedan ser
registradas de manera robusta al analizar la forma de las estructuras u objetos (Monteiro et al.

2004).

Algunos autores consideran que la relacion entre la morfologia de los organismos con su
medio ambiente empezd a ser mencionada en los escritos de Aristoteles, a quien muchos
consideran el padre de la zoologia; asi como en el libro hindt “Sursuta-Samita” en donde se
describid la relacion entre la forma del cuerpo y el hébitat de algunos peces de agua dulce
(Lindsey, 1978). Sin embargo, los fundamentos teodricos de la ecomorfologia fueron descritos

por Darwin (2006) en su libro “El origen de las especies”, dentro del cual vale la pena recalcar

? vid. glosario.



una de sus célebres frases: “Natural selection is the principle by which each slight variation, if
useful, is preserved” (“La seleccion natural es el principio por el cual, cada pequeria
variacion, si es util es preservada”). Después de casi un siglo, se publico el concepto de
“Lebensform” (en su lengua alemana original), que significa “la forma de la vida”; el cual
considera que las similitudes en las construcciones morfoldgicas son atribuidas a las
restricciones impuestas por ambientes similares, incluso en grupos taxondmicos distintos
(Motta et al. 1995b). Solo fue hasta los inicios de la década de 1950, que Van der Klaauw,
definié la morfologia ecolégica como la relacion entre la estructura de un organismo y su
medio ambiente, mientras que en la década siguiente Bock y von Wahlert (1965) propusieron
algunas guias para estudiar las adaptaciones, diferenciando ademas los conceptos de funcion y

rol biologico (Goldschmid y Kotrschal, 1989; Bock, 1990, Motta ef al. 1995b).

La ecomorfologia moderna se ha beneficiado significativamente por las aproximaciones
cuantitativas y experimentales que en las tltimas décadas se han desarrollado; asi mismo, se
ha enriquecido paulatinamente de otras disciplinas como la biologia evolutiva, el
comportamiento animal, la fisiologia animal y la biomecénica. Motta et al. (1995b) consideran
que los estudios ecomorfologicos modernos fueron encabezados por dos grandes grupos de
investigacion, el primero integrado por los paises que en sus origenes conformaron la Unidén
Soviética, ademas de Checoslovaquia, Polonia y los Paises Bajos; mientras que el segundo
esta encabezado por Estados Unidos (Motta et al. 1995b). La estrategia de investigacion del
primer grupo que es deductiva por naturaleza, ha sido denominada por algunos autores como
ultramecanistica; siendo la base de esta aproximacion la modelacidon de los Optimos para la
generacion de hipodtesis. Los modelos consideran que la ganancia energética Optima se da
cuando los sistemas anatomicos y funcionales se desempefan con las mayores eficiencias
posibles. Estados Unidos por su parte ha enfocado sus esfuerzos en una aproximacion
inductiva y comparativa, en la cual muchos caracteres morfologicos y ecoldgicos se analizan
con la finalidad de inferir patrones relevantes de correlacion. Ambas estrategias han tenido
grandes aportes, pero en los dos casos hay consideraciones que deben tenerse en cuenta para la

determinacion de conclusiones finales (Motta ef al. 1995b).



Es asi como se refleja el interés de vincular la forma y la funcién en las especies, dentro de las
cuales, los peces tienen una elevada diversidad morfolégica y ecoldgica por lo que son
considerados un grupo de estudio muy atractivo para resolver cuestiones ecomorfoldgicas. En
razon a esto, numerosos trabajos han enfocado sus esfuerzos en relacionar su forma con sus
funciones en la ecologia por medio de analisis robustos de la morfologia de los individuos
(e.g. Gosline, 1971; Gatz, 1979, 1981; Webb, 1984; Wainwright y Richard, 1995), dentro de
los cuales se han considerado aspectos como la ecologia alimentaria, los estilos de nado y el
uso del habitat (e.g. Keast y Webb, 1966; Gatz, 1979, 1981; Page y Swofford, 1984; Motta et
al. 1995a; Adite y Winemiller, 1997; Costa y Cataudella, 2007). A su vez estos analisis han
resultado de gran utilidad en la determinacion genética de estructuras y sus respectivas
funciones en cada organismo, asi como han permitido hacer inferencias de los disefios
corporales teniendo en cuenta aspectos abioticos como la luz o la oscuridad, e incluso han
incursionado en las ciencias pesqueras para la identificacion de stocks pesqueros (e.g. Cadrin,

2000; Albertson et al. 2003; Pulcini et al. 2008).

Especificamente, la relacion entre la morfologia y la funcion alimentaria de estos individuos
ha sido bien descrita por multiples estudios que revelan relaciones positivas y muy
significativas entre la alimentacion de las especies y sus formas (e.g. Caldecutt y Adams,
1998; Grubich, J. 2003; Dean et al. 2007; Frederich et al. 2008; Konow et al. 2008); sin
embargo, otros estudios muestran poca o nula relacion entre las variables morfologicas y la
alimentacion de algunas especies de peces, justificando que por lo general predomina la
influencia historica o filogenética de las especies, mas que la funcionalidad de la alimentacion,
principalmente cuando el analisis envuelve comparaciones entre distintas familias (e.g.
Labropolou y Markakis, 1998; Bellwood et al. 2006). Collar y Wainwright (2006) consideran
que esta falta de relacién es generada por que muchas funciones tienen complejas bases
morfoldgicas con asociaciones débiles, por lo que para detectar las relaciones entre la
morfologia y su funcionalidad, es necesario considerar la mayor cantidad de variables, puesto

que formas alternativas multiples pueden producir la misma propiedad mecéanica.

La ecomorfologia es una disciplina que ha sido poco desarrollada en México, restringiéndose

los pocos estudios a la relacion entre la morfologia de las especies y su alimentacion. Ninguno



de los registros encontrados evidencia procedimientos matematicos para estimar esta relacion
puesto que la informacion trofica es derivada de literatura. Los procedimientos de los andlisis
morfologicos por su parte en algunos casos son netamente descriptivos (e.g. Zarate et al.
2007), mientras que otros si emplean métodos de mayor robustez como la MG para determinar

la forma de las especies (e.g. Rodriguez, 2007).



3. HIPOTESIS

Las caracteristicas morfologicas y de comportamiento de un organismo definen su nicho
ecologico potencial y son expresadas en relacion a los recursos disponibles en el ambiente; por
lo que puede notarse una correlacion entre la morfologia, las funciones, desempefos y
comportamientos de las especies, definidos por su historia evolutiva. La alimentacion es uno
de los procesos mas relevantes en la historia de vida de las especies y la morfologia de los
organismos determina en gran medida los recursos alimenticios que pueden explotar. De esta
manera, en este ejercicio se espera que la forma del cuerpo de los peces asociados a fondos
blandos, en términos de su configuraciéon geométrica se correlacione con el tipo de alimento

consumido.



4. OBJETIVO

Describir la ecomorfologia alimentaria de un grupo de especies de peces, asociadas a los
fondos blandos de la plataforma continental de Nayarit (Pacifico mexicano), mediante la
identificacion de los caracteres morfoldgicos del cuerpo de los individuos que son indicadores

de la ecologia trofica de los mismos.

4.1. OBJETIVOS ESPECIFICOS

¢ Analizar la composicion de la dieta de cada especie.

¢ Determinar las semejanzas o diferencias en la dieta de las especies en estudio.

® Describir la morfologia de cada especie.

e Comparar las distintas formas de las especies y establecer los caracteres morfologicos que
determinan sus semejanzas o diferencias.

¢ Relacionar las variables morfoldgicas de las especies con sus regimenes alimentarios.
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5. AREA DE ESTUDIO

El area de estudio corresponde a la plataforma continental del estado de Nayarit, en el océano
Pacifico mexicano (figura 1). Esta zona se caracteriza por tener un clima calido sub-humedo
con lluvias en verano y oscilaciones térmicas anuales menores de 10°C, con promedios
mensuales de temperatura de 21°C y de precipitacion de 1157 mm (Amezcua, 1990; INEGI,
2009).

\ NavarT

. \ 22
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-106° -105.5° -105°

Figura 1. Area de estudio en la plataforma continental de Nayarit (Pacifico mexicano). Las zonas sombreadas
corresponden a los lugares donde se realizaron las capturas. 1. Boca de Teacapan; 2. Isla Maria Isabelita; 3. Bahia
de Matanchén; 4. Ensenada Chacala; 5. Ensenada El Toro; 6. Bahia Banderas (Elaborado por medio de NGDC,
2008 y Golden Software Inc. 2002)

La zona marina se caracteriza por una amplia plataforma continental de pendiente leve y
fondos suaves cuyo origen es terrigeno y litoral. La zona estd fuertemente influenciada por
importantes sistemas lagunares y estuarinos (e.g. Huizache-Caimanero, Laguna Grande,
Tecapan-Agua Brava, Mexcaltitan), canales de mareas, marismas, pantanos; asi como de ocho

grandes rios que vierten sus aguas en la costa e influyen en los procesos del litoral con el
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aporte de elevados niveles de sedimentos, materia organica y nutrientes (Amezcua, 1990). Los
sedimentos de la porcion interna de la plataforma son arenas neriticas del presente ciclo
sedimentario, mientras que la porcion central interna de la plataforma estd conformada por
arcillas limosas y arcillas provenientes de las descargas de los rios. La porcion externa por su

parte, presenta arenas transgresivas basales del Holoceno (Curray y Moore, 1963).
Esta zona tiene una intensa actividad pesquera constante principalmente representada por el

sector de pesca camaronera, la cual encuentra en los fondos blandos una zona propicia para la

explotacion del recurso camaron.
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6. MATERIALES Y METODOS

Las muestras bioldgicas provienen de una serie de cruceros realizados en los fondos blandos
asociados a las zonas de pesca comercial de camaron de Nayarit (figura 1) como parte de las
estrategias de muestreo de proyectos de investigacion del Programa de Dindmica y Manejo de
Ecosistemas Acuaticos en el Centro Interdisciplinario de Ciencias Marinas (vid.
Agradecimientos). Los arrastres se realizaron durante la temporada de pesca camaronera desde
septiembre del 2005 a marzo del 2006, a bordo de una embarcacion camaronera tipo Florida,
propiedad de la Escuela Nacional de Ingenieria Pesquera de la Universidad Autéonoma de
Nayarit, con 21.94 m de eslora, 6.4 m de manga, puntal de 3.6 m y una capacidad de motor de
450 hp (anexo 1). Las areas donde se llevaron a cabo las capturas puntualizadas en la figura 1
se realizaron entre dos a 36 kilometros fuera de la costa a profundidades que oscilan entre los

10 alos 76 m.

Después de haber descargado las redes sobre la cubierta, se procedid a separar el camarén de
la fauna acompafiante, y de esta ultima se apart6 la fauna ictica que fue mezclada con la ayuda
de palas para después tomar una muestra aleatoria en un recipiente de 20 litros. Los
organismos en la muestra se identificaron por medio de claves dicotdmicas especializadas en
el area de estudio (Fischer et al. 1995, Robertson y Allen, 2008) siguiendo a este proceso la
cuenta, el pesaje y la medicion de los mismos. Aquellas identificaciones dudosas o de las que
no se tuvieron certeza en campo, se llevaron al laboratorio de Docencia 2 del Centro
Interdisciplinario de Ciencias Marinas (CICIMAR) y al laboratorio de ictiologia del Centro de
Investigaciones Bioldgicas del Noreste (CIBNOR), en donde fueron identificados por medio
de literatura més actualizada o especifica (McPhail, 1961; Bortone, 1974, 1977; Hong, 1977;
Lopez, 1981; Araya, 1984; Walker y Radford, 1992; Bussing, 1993; Labish, 2001; Labish et
al. 2001; Van der Heiden y Plascencia, 2005; Robertson y Allen, 2008).

Posteriormente a las especies mas abundantes en cada muestreo se les tomo una fotografia del
lado izquierdo teniendo como referencia una escala métrica, con una camara digital Nikon
D200. A continuacion se evisceraron los individuos, se extrajeron los estomagos y se

congelaron para su andlisis posterior en el laboratorio de Docencia 2 del CICIMAR; en donde
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el contenido estomacal fue extraido, contado, pesado e identificado al nivel taxondmico mas
bajo posible con la ayuda de claves taxonomicas para cada tipo de presa y para la zona
(Clothier, 1950; Boden et al. 1955; Barnard, 1969; Keen, 1971; Brusca, 1980; Ramirez-
Guillén, 1983; Salgado Barragan y Hendrickx, 1986; Salazar-Vallejo et al. 1988; Fischer et al.
1995; Monroy-Velazquez, 1996; Hendrickx, 1997; Brusca et al. 2001; Wallace y Taylor,
2003; Braga et al. 2005; Robertson y Allen, 2008).

Con el fin de revisar la informacién correspondiente a las areas de captura y abundancias de
las especies en estudio, se generaron mapas con los sitios de captura y abundancias en biomasa
para cada una de ellas empleando el programa Surfer (Golden Software Inc., 2002). El célculo
de la captura por unidad de esfuerzo (CPUE) en términos de biomasa se estim6 con base en
los kilogramos por kilémetro cuadrado (kg/km?), habiéndose calculado el area barrida por la
red teniendo en cuenta tanto el tamafo de la relinga superior de la red con un 55% de
eficiencia de trabajo, como la distancia recorrida durante el arrastre que fue consignada
mediante un sistema de posicionamiento global (GPS) MAP76 y su informacion analizada con
el programa MapSource (Garmin Ltd. 2006). Vale la pena resaltar que la informacion de
CPUE proporcionada se refiere a la biomasa medida de la muestra extraida en cubierta y no a

la totalidad de la captura desembarcada.

6.1. ANALISIS TROFICOS

6.1.1. GRADO DE DIGESTION Y PORCENTAIJE DE LLENADO

Las presas identificables tomadas de los estomagos fueron clasificadas en cuatro estados de
digestion, siendo el primero las presas poco digeridas y el cuarto, las presas muy degradadas
por el proceso de digestion (tabla 1). Por otra parte, cuando los estdémagos presentaban
alimento se estimo el porcentaje de llenado observando el porcentaje de espacio que las presas
ocupaban en la totalidad de espacio en el estbmago en el momento de disecarlo, catalogando
cada estdbmago en cuatro categorias: 1: 1% — 25%; 2: 26% — 50%; 3: 51% — 75%; 4: 76% —
100%. Cada observacion fue comparada con la de un observador independiente para hacer las
validaciones consistentes. La informacion resultante fue analizada teniendo en cuenta las horas

a las cuales se llevaron a cabo los arrastres (desde las 2:00 hasta las 24:00 horas), con el fin de
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establecer posibles patrones diarios de alimentacion de las especies en el area de estudio. Los
datos derivados de este andlisis fueron considerados como aproximaciones puesto que el
disefio muestreal del presente estudio no es el adecuado para establecer con plena certeza estos

patrones.

Tabla 1. Caracteristicas de los cuatro grados de digestion utilizados para catalogar las presas (Tomado y

modificado de Galvan et al. 1989).

GRADO DE .
DIGESTION CARACTERISTICAS
1 Individuos que presentan todas las caracteristicas morfologicas completas
permitendo una facil identificacion.
5 Individuos con relativo nivel de degradacion; sin piel, sin ojos, musculos al
descubierto pero que aun conservan la estructura fisica.
3 Individuos muy digeridos sin cabeza, sin aletas, sin patas o partido en varias

partes.

Restos del cuerpo de las presas aisladas, generalmente estructuras duras como
4 otolitos, vertebras, picos de calamar y restos de conchas; pero también otras

estructuras como ojos de crusticeos y telsons.
- - ]

6.1.2. TAMANO DE LA MUESTRA

Después del andlisis de los estomagos se determinaron las especies que tenian una descripcion
adecuada de la dieta. De esta manera a las especies que presentaron mas de 30 estdbmagos con
alimento, se les construyeron curvas de acumulacion de presas teniendo en cuenta los criterios
establecidos por Ferry y Cailliet (1996), quienes modifican una técnica para determinar si el
numero de estdbmagos colectados representan adecuadamente la dieta de una especie, antes de
hacer comparaciones. Esta técnica grafica el nimero acumulado de tipos presa nuevos, contra
el numero acumulado de estdmagos analizados; estando descrita por la siguiente funcion

matematica:

S,f(n)

Donde § es el nimero de tipos presas encontrados en los estdbmagos analizados y n es el

numero de muestras analizadas.
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La curva de acumulacion de presas se basa en el criterio de que al incrementar el tamafio de la
muestra, la variacion (o riqueza de especies presa) tiende a disminuir, por lo que la curva va
alcanzando una asintota y los Unicos items alimentarios que se introducen posteriormente,
seran las presas raras; de modo que cuando la curva alcanza la asintota es sefial de que el
tamafio de muestra fue el adecuado para describir la dieta. Sin embargo, los mismos autores
reconocen que la técnica puede tener un sesgo implicito y proponen los procesos de

aleatorizacion como una herramienta para reducir este error (Ferry y Cailliet, 1996).

Por esta razon y con el fin de dar robustez estadistica a este ejercicio; para las especies que
alcanzaron la asintota con el método anterior, se desarrollo un procedimiento para obtener una
curva promedio de diversidad acumulada. Esto se realiz6 de acuerdo al indice de Shannon-
Wiener (vid. férmula a continuacion) con una rutina de 500 permutaciones en el programa
Matlab (MathWorks, 2008) (op. cit. Cruz-Escalona, Victor y Turrent, Cuauhtémoc')
obteniendo valores promedio de diversidad acumulada con sus respectivas desviaciones
estandar y coeficientes de variaciéon. Debido a que este método suaviza la curva y dificulta la
identificacion del estobmago al cual se alcanzo la asintota; se determind que el niimero de
estdbmagos necesarios para caracterizar de manera suficiente el 95 % de la dieta de cada

depredador se lograba cuando se alcanzara un coeficiente de variacion del 0.05.

H ==Y (p,*Log,p,)

Donde H’ es la diversidad definida por Shannon-Wiener y p; es la proporcion de la presa i

sobre el total de las presas en cada estdbmago.
6.1.3. DESCRIPCION DE LA DIETA

Procedimientos matematicos adicionales fueron llevados a cabo con las presas ya
identificadas, contadas y pesadas para interpretar los resultados. Se dividié el numero de
estobmagos en el que estuvo presente la presa i por el nimero de estbmagos con contenido

estomacal para obtener la frecuencia de aparicion de la presa i (%FA). La frecuencia numérica

! Rutina elaborada por Cruz-Escalona, Victor (Departamento de Pesquerias y Biologia Marina) y Turrent,
Cuauhtemoc (Departamento de Oceanologia); Centro Interdisciplinario de Ciencias Marinas (CICIMAR-IPN),
La Paz, B.C.S.; marzo, 2002.
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de la presa i (%N) fue definida como el nimero de individuos de la presa i encontrados en los
estomagos, dividido por el niimero total de presas de todos los estdbmagos con contenido. La

frecuencia en peso de la presa i (%P) se calcul6 dividiendo el peso de todos los individuos de

la presa i por el peso total de todas las presas en los estbmagos con contenido.

Para la representacion grafica y el posterior andlisis de estos indices se construyeron
diagramas de estrategias alimentarias siguiendo la propuesta de Cortés (1997), graficando el
contenido estomacal en términos de %N, %P y % FA en una gréfica tri-dimensional (Cortés,
1997). De esta manera, cualquier presa que tenga los tres indices cercanos al 100% serd
considerado como el taxén dominante, y en el caso contrario seran los items raros en la dieta.
Este método también permite diferenciar si los depredadores son generalistas o especialistas,
asi como si la dieta es homogénea o heterogénea (figura 2). Ademas, se prefirid esta estrategia

para describir la composicion dietaria por ser insesgada y precisa, a diferencia de FA, P y N
cuando son utilizados individualmente.
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Figura 2. Método de visualizacion grafica para el andlisis de la dieta. D: Presas dominantes, R: Presas raras,

G: Dieta generalista, E: Dieta especialista (Tomado y editado de Cortés, 1997).

Dado que no todas las identificaciones de las presas se pudieron llevar a niveles taxondmicos

bajos por sus elevados grados de digestion; para el andlisis de la dieta no se mezclaron los taxa

en grandes grupos, porque esto puede resultar en una pérdida de informacion.
Analisis de Coordenadas Principales
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Con el fin de analizar la dieta de las especies de manera conjunta y obtener mas informacion
de las interacciones ecoldgicas de las especies en estudio, se realizaron andlisis de
coordenadas principales (ACoP) en el programa R (R Development Core Team, 2008),
teniendo como base las matrices con datos de porcentaje en peso (%P) y porcentaje en numero
(%N). Este método de ordenacion permite posicionar los objetos en el espacio reduciendo las
dimensiones pero preservando sus relaciones de distancia tanto como sea posible y es
equivalente al analisis de componentes principales, s6lo que se basa en una funcion de
similitud o distancia. Fue utilizado en razén a la elevada proporcién de ceros en la matriz de
datos, producto de que no todas las categorias de presas fueron encontradas en los contenidos

estomacales de cada individuo (Legendre y Legendre, 1998).

Analisis de Varianza

Para determinar si existian diferencias significativas en la dieta de las especies de peces
analizadas se llevo a cabo un analisis de varianza, el cual es una herramienta estadistica
poderosa que se basa en la particion algebraica de la suma de cuadrados y permite determinar
si hay diferencias significativas entre las medias de las variables a analizar (Gotelli y Ellison,
2004). El analisis de las variables troficas basadas en las matrices gravimétricas (%P) y
numéricas (%N), se realizd mediante un andlisis de varianza multivariado (MANOVA) no
paramétrico, en razén a la elevada proporcion de ceros en las matrices de informacion trofica
en el programa R (R Development Core Team, 2008) y la significancia de las comparaciones
pareadas fue analizada por medio de un ajuste de tipo Bonferroni (Bland y Altman, 1995), el
cual se calcula con la probabilidad de obtener cualquier resultado significativo equivalente al

95% (0.05), entre el nimero de combinaciones posibles (Manly, 2005).

6.1.4. SIMILITUD TROFICA

La informacién trofica derivada de la matriz de frecuencia de aparicion (%FA) fue utilizada
para calcular la similitud trofica entre las distintas especies de peces, mediante el
complemento del indice de Bray-Curtis (Bray y Curtis, 1957) que utiliza la férmula expuesta a
continuacion. Para analizar esta informacion se desarrollo un diagrama de agrupacion,

empleando el programa Primer 5 (Primer-E, 2008):
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ZH:XU_Xik
B_ i=l

D (X, +X,)
i=1

Similaridad =1.0— B

Donde B es la medida de disimilitud de Bray Curtis, Xj, Xix es el nimero de individuos de las

especies i en cada muestra (j, k) y n es el numero de especies en las muestras.

6.2. ANALISIS MORFOLOGICOS

Basados en los analisis previamente descritos, se determinaron tres criterios para seleccionar
las  especies que fueron analizadas morfologicamente y  subsecuentemente
ecomorfoldgicamente. Es importante resaltar que los tres criterios se complementan, sin tener
un orden especifico:

1. Certeza en la identificacion taxondmica: Fue necesario que todos los individuos a
analizar estuviesen adecuadamente identificados taxondmicamente al nivel de especie;
dado que la robustez de la técnica morfométrica puede discriminar especies y dar
respuestas erradas a la pregunta original de este estudio (ecomorfologia alimentaria).

2. Dieta caracterizada: Todas las especies escogidas tuvieron la dieta caracterizada de
acuerdo a los criterios expuestos previamente (vid. Inciso 5.1.2.)

3. Protocolo morfométrico: Todos los individuos a analizar deben ser comparables bajo el
mismo protocolo morfométrico que se describe mas adelante, por lo que peces
batoideos y otras especies cuyas estructuras morfologicas no fueron equivalentes a las
usadas para la caracterizacion morfologica (e.g. Trichurus nitens), se removieron del

analisis.

La morfologia de los individuos fue analizada mediante la técnica de morfometria geométrica
(MG) ? (Bookstein, 1991, Rohlf y Marcus, 1993a) que constituye el desarrollo metodolégico
mas reciente para el estudio de la variacion de la forma. Esta técnica analiza la informacion
morfolégica de los individuos mediante puntos homdlogos® sobre estructuras anatémicas que
describen apropiadamente el disefio corporal de cada espécimen; los cuales se traducen en

coordenadas sobre planos de dos o tres dimensiones (Van der Molen et al. 2007). La fortaleza
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de la MG se centra en que remueve las diferencias en tamafio, posicion y orientacién de cada
objeto de modo que la informacion resultante se refiere Gnicamente a su configuracion

geométrica (Rohlf y Slice, 1990).

Esta técnica posee mayores ventajas que las aproximaciones alternativas (morfometria
tradicional®), pues evita reducir la forma a una seric de medidas lineales o angulares en las
cuales se pierde informacion relacionada con las relaciones geométricas del conjunto. Por el
contrario, la MG analiza las formas bioldgicas conservando en todo momento su estructura
fisica, preservando las relaciones geométricas y permitiendo analizar la morfologia y sus
variaciones desde una perspectiva global; asi como posibilita realizar comparaciones
estadisticas de la forma y generar representaciones graficas de la misma, facultando la
visualizacién de la direccion, localizaciéon y magnitud del cambio morfologico (Adams y

Funk, 1997; Castro, 1998; Van der Molen et al. 2007).

6.2.1. DIGITALIZACION DE LAS IMAGENES Y DEL PROTOCOLO MORFOMETRICO

Con el programa tpsUtil (Rohlf, 2008 c) se escogieron y agruparon en un archivo 277
imagenes de peces correspondiendo cada una, a un individuo. A pesar de que no se registro ni
sexo ni estado de madurez de los mismos, solo se escogieron individuos juveniles y adultos
que no mostraran evidentes diferencias ontogénicas en la morfologia de las especies. Con el
fin de registrar adecuadamente la informacion del disefio corporal® de los peces se llevé a cabo
un proceso de seleccion de los puntos a tener en cuenta en cada imagen. Esto debido a que el
mapeo de estos puntos, del cual derivan las variables morfométrica a analizar, es el encargado
de dar una fotografia del fenotipo del individuo en el morfoespacio®; por lo que un adecuado
mapeo del fenotipo derivara en claras interpretaciones de forma (Polly, 2008). Para este fin,

existen distintas opciones de mapeo, de las cuales en el presente trabajo se emplean dos.

Las primeras son las variables basadas en los criterios de homologia® que estin asociadas
directamente a estructuras particulares que corresponden en su funcion biologica, por lo que
los puntos homélogos® marcados sobre el fenotipo son aplicados en subestructuras, atributos o

caracteristicas que comparten los individuos y que tienen un origen ancestral comtn. Estas son
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requeridas si se pretende medir la variacion de subestructuras particulares que cumplen este
criterio, de modo que se mantiene la correspondencia una a una de las variables morfométricas
y los caracteres homoélogos en un analisis filogenético o en caso dado, para validar el uso de
estas variables como datos para la reconstruccion filogenética de las especies (Bookstein,

1991; Adams et al. 2004; Polly, 2008).

Desde un punto de vista bioldgico, el uso de puntos homologos, no siempre es suficiente, dado
que muchos disefios corporales estan compuestos por superficies, curvas o bordes, en donde es
complicado delimitar marcas. Para tomar en cuenta estas areas e incrementar el nimero de
puntos en las mismas fueron empleadas las variables libres de homologia, las cuales son
aplicadas al fenotipo usando un algoritmo matematico “homodlogo” en su orientacion con
respecto a los otros puntos y que pueden recaer o no sobre una misma subestructura. La
ventaja de estas variables es que permite tomar en cuenta estructuras que se han ganado o
perdido en procesos evolutivos, por lo que contornos, curvas, bordes o superficies pueden ser
analizados de manera 6ptima, permitiendo la caracterizaciéon adecuada de la forma. Algunos
autores consideran que estas variables constituyen la mayor promesa novedosa para modelar
los procesos evolutivos (Adams et al. 2004; Slice, 2007; Polly, 2008). Existen actualmente
muchas de estas variables entre las que pueden nombrarse los andlisis de contornos, las
superficies en tres dimensiones (3D), los descriptores de Fourier, las deformaciones angulares,

o los semi-puntos deslizantes®; siendo estos ultimos los que se emplean en el presente estudio.

El método de semi-puntos deslizantes®, extiende el procedimiento estandar Procrustes® (vid.
Inciso 5.2.2.), por lo que ademas de trasladar, escalar y rotar los puntos optimamente, los
semi-puntos se deslizan a lo largo del borde curvo hasta que coinciden tanto como sea posible,
a la posicion de los puntos correspondientes a lo largo de la configuracion consenso® (Green,
1996; Bookstein, 1997; Adams et al. 2004; Perez et al. 2006). Esto es posible dado que las
curvas o contornos deben ser homdlogos de un sujeto a otro, pero los puntos individuales no

necesariamente lo son.

Diferentes puntos de vista sobre el uso y la aplicacion de las variables libres de homologia

pueden encontrarse en la literatura (Bookstein et al. 1982; Erlich et al. 1983; Bookstein, 1991;
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Zelditch et al. 1995; MacLeod, 1999), por lo que Polly (2008) propuso tener en cuenta tres
aspectos para emplear variables homologas y libres de homologia: el primero es que la
caracterizacion “libre de homologia” tal como el autor la describe, es homologia basada en lo
que es aplicado a estructuras bioldgicamente homoélogas, en una orientacion comparable
biologicamente. La segunda es que sin importar cual caracterizacion se emplee, las distancias
morfométricas relativas entre los fenotipos (tomados como un todo), estan altamente
correlacionadas pues ambas aproximaciones se miden en el mismo fenotipo. La tercera es que
tanto las caracterizaciones basadas en homologia, como las libres de homologia, pueden
complementarse una a la otra, pues los puntos homologos, pueden ser utilizados para restringir
curvas libres de homologia. La real diferencia entre estas aproximaciones es una cuestion de
como las variables son mapeadas en subestructuras y cuales interpretaciones son posibles de

dar, teniendo en cuenta este mapeo (Polly, 2008).

Teniendo en cuenta lo anterior se establecid el protocolo morfométrico con 29 marcas de las
cuales las 16 primeras correspondieron a puntos homoélogos y las 13 restantes a semi-puntos
deslizantes (tabla 2, figura 3). El proceso de digitalizacién de estos puntos se llevd a cabo

usando el programa #psDig2 (Rohlf, 2008 a).

Figura 3. Esquema de Lutjanus guttatus mostrando la posicion de los 16 puntos homoélogos (borde negro) y los

13 semi-puntos deslizantes (borde rojo).
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Tabla 2. Descripcion de los 16 puntos homologos y 13 semi-puntos deslizantes digitalizados en las imagenes de

los peces analizados.

BS

Descripcion Tipo
Borde anterior de la mandibula superior I

Borde anterior del rostro
Punto de insercidon anterior de la aleta dorsal

e
Lo

Punto de insercion posterior de la aleta dorsal
Punto de insercion superior de la aleta caudal sobre el pedinculo caudal

Final de la linea lateral
Punto de insercion inferior de la aleta caudal sobre el pedunculo caudal

Punto de insercion posterior de la aleta anal
Punto de insercidon anterior de la aleta anal
Punto de insercion posterior de la aleta pélvica
Punto de insercion anterior de la aleta pélvica
Borde anterior del ojo (teniendo en cuenta el diametro maximo) 111
Borde posterior del ojo (teniendo en cuenta el diametro maximo) I
Inicio superior del opérculo

Punto de insercion superior de la aleta pectoral
Borde posterior de la membrana branquiostega en la linea media ventral |
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Sobre la linea de contorno del cuerpo entre los puntos dos (2) y tres (3)
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Sobre la linea de contorno del cuerpo entre los puntos tres (3) y cuatro (4)
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Semi-puntos deslizantes
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Sobre la linea de contorno del cuerpo entre los puntos 16 y 11
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Sobre la linea de contorno del cuerpo entre los puntos 10 y nueve (9)

N
N

6.2.2. METODO DE SUPERPOSICION PROCRUSTES.
El mapeo de los puntos realizado previamente y que es traducido a coordenadas en un plano

de dos dimensiones, requirié de un proceso de normalizacion de las variables, con el fin de

poder hacer comparaciones adecuadas entre las muestras. Para esto se aplico un método de
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superposicion de puntos propuesto por Rohlf y Slice (1990), que constituye una extension del
método de Gower (1975); denominado Analisis Procrustes Generalizado® (APG) cuyo
procedimiento se basa en el Analisis Procrustes Ordinario” (APO), sélo que el APG esta
adecuado para comparar mas de dos muestras. Esta técnica hace ajustes rotacionales
superponiendo una configuracion de puntos sobre otra, optimizando alguna medida de bondad
de ajuste, para lo cual emplea el criterio de minimos cuadrados por medio del cual se
trasladan, escalan y rotan los especimenes para minimizar la sumatoria de las desviaciones
cuadraticas, de las distancias entre los puntos. La finalidad del mismo es remover la
informacion referente a la posicion, el tamafio y la orientacion de los individuos, con el
proposito de que la tnica variable a analizar sea la forma® (Rohlf y Slice, 1990; Castro, 1998;
Van der Molen et al. 2007). El1 APG fue desarrollado con el programa tpsRelw (Rohlf, 2008 b)

y consta de los siguientes pasos:

Traslacion:

El primer efecto que se remueve es la traslacion, mediante el desplazamiento del centroide®
del objeto al origen del plano de coordenadas; mientras que la rotacion alrededor de los ejes de
coordenadas se mantiene constante. En este procedimiento las posiciones relativas de los
puntos siguen siendo las mismas, aunque las coordenadas de cada uno varian (Rohlf y Slice,

1990; Van der Molen et al. 2007) (figura 4).

Figura 4. Esquema del proceso de traslacion en el analisis Procrustes.
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Escala:

El efecto que da el tamafio de los individuos es removido escalando los puntos que ya han sido
trasladados al origen de coordenadas, a un tamafio del centroide® igual a uno (1). Esta es la
medida de tamafo utilizada en MG por estar poco correlacionada con las variables (puntos) a
analizar, y puede ser analizada por separado si asi se prefiriera (Rohlf y Slice, 1990; Van der

Molen et al. 2007) (figura 5).

Figura 5. Esquema del proceso de escalamiento en el analisis Procrustes.

Rotacion:

La rotacion, que se refiere al movimiento de un objeto alrededor de un eje, es un efecto que se
remueve alineando los puntos bajo el criterio de minimos cuadrados; de modo que la raiz
cuadrada de la suma de las diferencias al cuadrado entre los puntos correspondientes, sea lo
mas baja posible. En este proceso al igual que en la traslacion; la localizacion relativa de los
puntos son constantes, pero las coordenadas de cada uno varian (Rohlf y Slice, 1990; Van der

Molen et al. 2007) (figura 6).

Figura 6. Esquema del proceso de rotacion en el andlisis Procrustes.
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Como previamente se explicd, los semi-puntos deslizantes integran un proceso adicional a la
traslacion, escala y rotacion de los puntos, que se enfoca en deslizarlos por un borde curvo
hasta que coincidan sus posiciones tanto como sea posible, con las posiciones del especimen
de referencia (Green, 1996; Bookstein, 1997; Adams et al. 2004). Para el deslizamiento de
estos puntos hay varios criterios dentro de los cuales sobresalen el que usa la minima energia
de torsion (Bookstein, 1997; Bookstein et al. 1999, 2002) y la proyeccion perpendicular
correspondiente a la minima distancia Procrustes (Sampson et al. 1996; Bookstein et al. 2002;

Perez et al. 2006).

Para el presente trabajo se emplea el primer criterio, en el cual las posiciones de los semi-
puntos en el contorno de cada especimen, pueden deslizarse a lo largo de la direccion local
paralela al mismo contorno, con el fin de minimizar la energia de torsidn necesaria para
producir el cambio relativo en la curva, con respecto a la forma del especimen de referencia
(figura 7). El requerimiento de que los semi-puntos de la forma promedio puedan deformarse
suavemente para adaptarse a la forma de un especimen en particular, de manera que se
minimice la energia de torsion; es equivalente a la suposicion conservativa de que el contorno
de un especimen particular es el resultado de la posible deformacién suave, del contorno
correspondiente en la forma de referencia (Bookstein, 1996; Adams et al. 2004; Perez et al.

2006).

JOL SR ¢ N
b @ '@

Figura 7. Diagrama que muestra la forma en que opera el criterio de minima energia de torsion para el
procedimiento de ajuste, en donde los semi-puntos se deslizan a lo largo de una linea tangente (a) y se proyectan

sobre la linea después del paso de relajacion (b) (Tomado de Perez et al. 2006)
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Después de que los procesos de Procrustes fueron realizados tanto para los puntos homologos,
como para los semi-puntos deslizantes; la informacion esta lista y todos los datos pueden ser

tratados de la misma manera en analisis estadisticos subsecuentes (Adams et al. 2004).

Prueba de Mantel

Dado que la forma del cuerpo de S. peruviana es muy distinta a las especies comunmente
encontradas en habitats bentonicos, los andlisis de la forma fueron realizados incluyendo y
excluyendo a esta especie, con el fin de observar si su inclusion representaba algin tipo error o
parcialidad en los resultados. Para ambos resultados se construyeron matrices de distancia
euclidiana, que fueron comparadas con la prueba de Mantel en el programa R (R Development

Core Team, 2008).

La prueba de Mantel permite estimar la asociacion entre dos matrices independientes de
disimilitud, que describen la misma serie de entidades, con el fin de probar si la asociacion es
mas fuerte que lo que podria darse por simple azar. El estadistico Z de Mantel corresponde a la
suma de los productos de los elementos bajo la diagonal que se corresponden en las dos
matrices, siendo computado de la siguiente manera:

n-1 n
Z:Z in/y,-j

i=1 j=i+l

Y es normalizado de la siguiente manera:

=

_ 1 < (xg;_f)*(yy_y)
(n=-D)I53 s, S

y
Donde x;; y yjj son los elementos de las dos matrices de disimilitud X'y ¥, respectivamente; sy

y s, son las desviaciones estandar de X'y ¥ (Sokal y Rohlf, 1995; Urban, 2003).

Esta estandarizacion dada en la ultima ecuacion, permite considerar variables de diferentes
medidas de unidades; re escalando el rango estadistico a un intervalo desde la unidad negativa
hasta la unidad positiva (-1 a 1), siendo los casos de un coeficiente negativo escasos, mientras
que la mayor correlacion esta evidenciada cuando los valores se acercan mdas a la unidad

positiva (Urban, 2003).
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6.2.3. DIFERENCIACION DE FORMAS.

Analisis de Componentes Principales:

Para poder analizar la informacion de la forma de las especies ya normalizada por el analisis
de Procrustes; se llevo a cabo un Andlisis de Componentes Principales (ACP) con el fin de
observar las diferencias o semejanzas en la forma del cuerpo de las especies con el programa R
(R Development Core Team, 2008). E1 ACP es una de las técnicas multivariadas mas
sencillas, cuyo objetivo es sintetizar la informacion reduciendo la dimensionalidad de las
variables, de modo que se pierda la menor cantidad de informacién posible y puedan

describirse adecuadamente la variacion de los datos (Manly, 2005).

MANOVA:
Para observar si las diferencias observadas en el ACP fueron significativas, se desarrollo un
analisis de varianza multivariado (MANOVA) entre cada una de las especies analizadas con el

programa R (R Development Core Team, 2008).

Con el fin de determinar a que especies corresponden estas diferencias, se realizaron
comparaciones pareadas usando las distancias euclidianas entre los promedios de los minimos
cuadrados para cada pareja de especies. Estos valores fueron determinados siguiendo el
procedimiento propuesto por Collyer y Adams (2007), el cual usa un procedimiento de
permutaciones al azar con los residuales del modelo lineal, cuya ventaja es que permite
encontrar las diferencias morfologicas entre las especies de una manera consistente, sin
olvidar la covariacion de los rasgos multiples (e.g. por suponer independencia y analizar de
forma incorrecta cada variable de forma independiente) (Adams y Collyer, 2007; Collyer y

Adams, 2007).

Dado que los procedimientos de permutaciones incrementan la probabilidad de caer en un
error tipo I (encontrar un resultado significativo cuando en realidad, las dos muestras que son
comparadas vienen de poblaciones con los mismos promedios); se empled un ajuste de tipo
Bonferroni (Bland y Altman, 1995) para determinar la significancia de las comparaciones

pareadas que explican las diferencias en la forma de las especies. Este ajuste se calcula con la
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probabilidad de obtener cualquier resultado significativo equivalente al 95% (0.05), entre el

nimero de combinaciones posibles (Manly, 2005).

6.2.4. VISUALIZACION GRAFICA DE LAS FORMAS.

Por 1ultimo, los resultados se representaron de manera grafica, por medio de placas finas de
deformacion® realizadas en el programa tpsSplin (Rohlf, 2004); las cuales expresan los
cambios en la configuracion de los puntos homoélogos, pudiendo ser imaginados como
deformaciones sobre un tejido en el cual los puntos homoélogos estan embebidos. Esta placa
fina de deformacion® representa el mapeo en una placa metalica infinitamente delgada, en la
cual se relacionan las series de puntos homologos y permite visualizar las formas facilitando la
interpretacion de las mismas (Bookstein, 1991; Slice et al. 1998). Esta herramienta de
visualizacion se basa en una funcion de interpolacion de la variacion de los puntos homologos,

mapeando una serie de las ubicaciones de estos puntos, exactamente sobre otra (Slice, 2007).

5.3. ANALISIS DE LA ECOMORFOLOGIA ALIMENTARIA

La ecomorfologia alimentaria propone que la morfologia estructural de las especies determina
una porcion importante de la ecologia alimentaria de las mismas. Esta correlacion entre las
variables morfologicas y su espectro alimentario, definird entonces las posibilidades de

alimentacion para cada especie de pez.

La posibilidad de probar de manera exitosa y robusta el supuesto de la ecomorfologia,
depende principalmente de la calidad de los resultados que previamente han sido analizados
por separado en los anélisis tréficos y morfologicos. El procedimiento posterior consiste en
realizar andlisis que permitan hacer una correlacion entre estas dos caracteristicas que

dependen una de la otra, a pesar de ser de naturaleza diferente.

Para esto, se desarrollo una prueba de Mantel (cuya formulacion ya se explico previamente), el
cual permitié la mediciéon de la asociacion entre dos matrices de disimilitud independientes.

Las matrices se construyeron en ambos casos con la distancia euclidiana, estando la primera
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hecha con base en las variables morfologicas resultantes del proceso de Procrustes; mientras
que la segunda se elabor6 basandose en la informacion tréfica de las matrices numérica y
gravimétrica, para cada una de las especies. Tal como se expuso previamente, el estadistico »

permite determinar el nivel de relacion que tienen las dos matrices analizadas.

Adicionalmente, para observar graficamente la manera en que la relacion entre estas variables
esta dada, se llevd a cabo una regresion lineal basdndose en las matrices de distancias
calculadas para las variables morfologicas y troficas. Por medio de esta, se estimo la relacion
de una variable respecto a la otra, mediante la expresion de una de ellas en términos de una
funcién lineal.

Y=a+bX

Donde Y es la variable dependiente, X es la variable independiente, a es el punto de
interseccion con el eje Y, y b es la pendiente de la recta (Sokal y Rohlf, 1995). Estos analisis
se llevaron a cabo en los programas R (R Development Core Team, 2008) y Curve Expert

(Hyams, 2001).
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7. RESULTADOS

7.1. ASPECTOS GENERALES

Para el ecosistema de fondos blandos de la plataforma continental de Nayarit, la ictiofauna

reportada durante la temporada de pesca camaronera 2005 — 2006, abarcd 134 especies

agrupadas en dos clases (Chondrichthyes y Actinopterygii), 18 6rdenes, 53 familias y 104

géneros, siguiendo los criterios propuestos por Nelson (2006). De estas, solamente se tomaron

muestras de contenidos estomacales a 39 por ser las mas abundantes, que correspondieron a

1549 estdbmagos analizados. Teniendo en cuenta los criterios explicados previamente, para

efectos del presente trabajo pueden considerarse tinicamente 31 taxa que corresponden a 1295

estdbmagos, porque sus formas permiten utilizar el mismo protocolo morfométrico sobre ellas

(figura 8) (vid. Inciso 5.2., criterio 3).
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Figura 8. Prospeccion de las especies a analizar con base a los criterios del nimero de estomagos vacios y llenos.

Para el andlisis posterior las especies fueron seleccionadas teniendo en cuenta que se contara

con la identificacion taxondmica a nivel de especie y con la dieta completamente caracterizada
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(vid. Inciso 5.2., criterio 1 y 2). De las 31 taxa de peces consideradas, Unicamente siete
especies del suborden Percoidei (anexo 2) cumplieron con estos requisitos, cuyas curvas de

diversidad media acumulada se destacan en el anexo 3.

Durante la época de muestreo Selene peruviana fue la especie con mayor captura por unidad
de esfuerzo (CPUE) (461.90 kg/kmz), contrario a Polydactylus opercularis cuyas capturas
fueron las menores (13.79 kg/km?) (tabla 3). Los mapas de abundancia y distribucién de las
especies (figuras 10 y 11) muestran que la mayoria de capturas se confinan a las zonas
costeras, con excepcion de las especies Centropomus robalito, S. peruviana, Pomadasys
panamensis 'y Pseudupeneus grandisquamis, las cuales también fueron encontradas en mar

abierto, aunque en menores proporciones.

Tabla 3. Captura por Unidad de Esfuerzo total (CPUE) de las especies en estudio.

ESPECIE CPUE TOTAL
(KG/KM?)
Centropomus robalito 71.10
Selene peruviana 46190
Lutjanus guttatus 379.52
Orthopristis chal ceus 81.39
Pomadasys panamensis 250.00
Polydactylus opercularis 13.79
Pseudupeneus grandisquamis 132.03

La mayor concentracion de capturas se da hacia la zona media del litoral de Nayarit, (desde
bahia de Matanchén hasta la ensenada El Toro [figura 1]) en donde se encontraron restringidas
0 con mayor proporcion las capturas de algunas de las especies como L. guttatus, O. chalceus,
P. opercularis y P. grandisquamis. Todas las especies fueron encontradas en pocas
abundancias en la boca de Teacapan, con excepcion del raton amarillo (P. opercularis);
mientras que al sur del litoral en la zona de bahia Banderas, no se encontrd ninguna de las

siete especies en estudio (anexo 4).
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7.2. ECOLOGIA TROFICA DE LAS ESPECIES

7.2.1. GRADO DE DIGESTION Y PORCENTAIJE DE LLENADO

Para los estdbmagos analizados de las siete especies, se cuenta con un ciclo de casi 24 horas,
con informacion de capturas desde las 2:00 hasta las 24:00 horas. Los resultados del
porcentaje de llenado y el grado de digestion, muestran una amplia variacion en la
alimentacion de las especies, en las cuales pueden diferenciarse algunas cuya alimentacion se
da principalmente en horas de oscuridad, otras que se caracterizan por alimentarse durante el

dia, y algunas que se alimentan indistintamente (figura 9).

La cronobiologia de las especies analizadas muestran una preferencia a la alimentacién en
horas de luz. P. grandisquamis es la especie cuya alimentacién empieza mas temprano en la
mafiana teniendo su pico méximo de alimentacion horas antes del amanecer con sus mayores
grados de digestion hacia el medio dia y la tarde (figura 9g). L. guttatus por su parte muestra la
mayor proporcion de alimentacion reciente, en las primeras horas con luz del dia y en menor
proporcién hacia la tarde, con altos grados de digestion en la tarde y noche (figura 9¢). A pesar
de que S. peruviana, tiene uno de sus momentos de alimentaciéon en la mafiana, la mayor
proporcion de esta, se da después del medio dia, momento en el cual también se da la

presencia de grados de digestion mas avanzados en las presas (figura 9b).

La alimentacion restringida a las horas de la tarde fue caracterizada por P. panamensis, con los
mayores grados de digestion en la mafana (figura 9f); mientras que P. opercularis tiene sus
mayores reportes de alimentacion hacia el atardecer y en la noche, con presencia de las presas
mas digeridas en las primeras horas de la mafiana y en las ultimas de la tarde (figura 9¢). A
pesar de tener unos pocos registros de altas proporciones de alimentacion hacia algunas horas
de la manana, C. robalito es la inica especie cuya alimentacion se da preferencialmente en las
horas de la noche, presentando los mayores grados de digestion en la mafiana y tarde (figura
9a). Por ultimo, O. chalceus es una especie que no aparenta tener una preferencia especial por
un momento del dia para la alimentacion, presentando elevados porcentajes de llenado y

grados de digestion en horas de la mafiana, tarde y noche (figura 9d).
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Figura 9. Cronologia alimentaria. 1) Figuras del bloque izquierdo representan el porcentaje de llenado de los
estomagos, 2) figuras del bloque derecho representan el grado de digestion del contenido estomacal.
A. C. robalito, B. S. peruviana, C. L. guttatus, D. O. chalceus, E. P. opercularis,
F. P. panamensis y G. P. grandisquamis.

34



7.2.2. DESCRIPCION DE LA DIETA

Para la descripcion de la dieta se construyeron diagramas en tres dimensiones que muestran las
relaciones entre los indices numérico, gravimétrico y de frecuencia de aparicion (anexos 5, 6 y
7). Teniendo en cuenta el criterio propuesto por Cortés (1997), todas las especies analizadas
corresponden a depredadores generalistas, por que presentan varios tipos de presas con
elevadas frecuencias de aparicion, incluyendo a Selenme peruviana cuya dieta no es tan
heterogénea como la de las otras especies (figura 10b). Los engraulidos constituyeron las
presas dominantes en la dieta de dos especies de las cuales el papelillo (S. peruviana) también
consume una elevada cantidad de teledsteos y crustdceos no identificados (figura 10b). El
pargo lunarejo (L. guttatus) por su parte, ademas de la familia engraulidae (Engraulis
mordax), considera una alta representacion de otros teledsteos y braquiuros de la familia
Xanthidae, cuya principal aportacion estd hecha en peso, mientras que los crustiaceos no
identificados son numéricamente importantes (figura 10c). La rasposa (O. chalceus) es la
especie con mayor heterogeneidad en la dieta teniendo organismos de 5 grupos taxondémicos
distintos (equinodermos, braquiuros, poliquetos, teledsteos y moluscos), dentro de los cuales
los ofiuros (equinodermos) son los organismos con mayor aporte en biomasa, mientras que los

bivalvos (moluscos) son importantes por su abundancia (figura 10d).

Los crustadceos no identificados dominan la dieta de la mayoria de las especies; de estas, el
raton amarillo (P. opercularis), contiene en este grupo a los camarones y el género Processa
spp. con mayor importancia numérica, a diferencia de los teledsteos, que incluye a los
engraulidos cuya importancia esta dada por el peso de las presas (figura 10f). Los crustaceos
no identificados también dominan la dieta del chivito (P. grandisquamis), resaltando los
camarones de las familias Processidae y Ogyrididae, asi como los peneidos y eufausidos
dentro de los que si fueron identificables (figuras 10g); muy similar a lo que ocurre con el
burro blanco (P. panamensis) en donde los eufausidos tienen una considerable importancia
numérica en la dieta mientras que los estomatoépodos (Squilla biformis y S. mantoidea)
resaltan en términos gravimétricos (figura 10e). El constantino (C. robalito) por su parte
muestra en su dieta una alta dominancia de camarones de los cuales resaltan la familia

Solenoceridae (Solenocera mutator) y la especie Farfantopenaeus californiensis (figura 10a).
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Figura 10. Graficas en tres dimensiones que relacionan los tres indices de alimentacion (numérico, peso y frecuencia de aparicién) para cada una de las especies;
a. Centropomus robalito, b. Selene peruviana, c. Lutjanus guttatus, d. Orthopristis chalceus, e. Pomadasys panamensis, f. Polydactylus opercularis,

g. Pseudupeneus grandisquamis. Los otros items sefialados por un circulo, se refiere a las presas raras cuyo detalle se presenta en los anexos 3, 4 y 5.
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Analisis de Coordenadas Principales

Los gradientes ambientales generalmente soportan una sucesion de especies, las cuales
regularmente son controladas por factores ambientales y sus abundancias presentan
distribuciones unimodales entre los gradientes. Sin embargo el efecto de los gradientes en las
relaciones de distancia entre sitios, calculado con base a datos de abundancia, no
necesariamente es lineal. Los métodos de ordenacion tratan de explicar estos fendmenos no
lineales en el espacio Euclidiano en graficas de dos dimensiones, las cuales se terminan
representando por curvas en forma de “arco” o “herradura” (Legendre y Legendre, 1998;
Podani y Miklés, 2002). Los analisis de coordenadas principales para las matrices de peso y
numero (figura 11), muestran en sus graficas este efecto. Tal como lo explican algunos
autores, la naturaleza matematica de su construccion, se basa cuando hay un cambio
progresivo a lo largo de un gradiente ambiental (Legendre y Legendre, 1998; Podani y Miklos,
2002).

Este efecto de “arco” o “herradura” muestra una clara interpretacion biologica, la cual estd
definida principalmente por el segundo eje, por medio del cual es posible distinguir como en
los dos ACoP, los individuos cuya alimentacion se basa principalmente en la familia
Engraulidae, se ubican en la cola superior (positiva); mientras que las dietas dominadas por
varios tipos de crustaceos (principalmente camarones), se encuentran en la cola inferior
(negativa). Las diferencias en las especies que componen las colas, estan dadas de acuerdo a la

importancia ya sea gravimétrica o numérica de las presas nombradas dentro de sus dietas.

El analisis de la ACoP basado en la matriz gravimétrica (figura 11 izquierda) muestra como la
cola superior esta representada principalmente por L. guttatus y S. peruviana, mientras que C.
robalito se localiza principalmente en la cola inferior. El organismo correspondiente al pargo
lunarejo que se ubica al extremo de la cola inferior del segundo eje, mostr6 en su contenido
estomacal braquiuros. Por otra parte, las dos principales coordenadas de este analisis basado
en la matriz numérica (figura 11 derecha) muestra la misma tendencia ya descrita y a pesar

que un individuo de P. opercularis consumié una elevada cantidad de engraulidos, la cola
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superior estd dominada principalmente por el papelillo, mientras que la inferior considera

tanto a las rasposas, los ratones amarillos y los constantinos.

Los valores mas altos en numero y peso estan representados por los extremos de las colas
(mayores valores en el primer eje), mientras que en la zona media de la curva se encuentran
aquellas especies cuya alimentaciéon no estd dominada por uno de estos dos grupos ya
mencionados (camarones y engraulidos), sino por una combinacion de los mismos, o en su

defecto por individuos que contienen otro tipo de presas dentro de su espectro alimentario.
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Figura 11. Analisis de coordenadas principales para la matriz tréfica basada en la informacion gravimétrica

(izquierda) y numérica (derecha) de las presas.

A pesar de que algunos autores se interesan por desdoblar o enderezar este arco para
reconstruir los gradientes originales que subyacen en los datos observados; las soluciones
matematicas para esto, alin no han dado resultados satisfactorios (Legendre y Legendre, 1998).
Con el fin de estimar si los datos originales podrian tener implicito un error por el arco, se
propuso ajustar los valores a un modelo polinomial eliminando asi este efecto (figura 12), y
posteriormente comparar la informacion estimada por el modelo, con la original. De esta
manera se calcularon matrices de distancia euclidiana tanto para los datos originales como

para los valores ajustados del modelo, y estas fueron comparadas por medio de una prueba de
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Mantel basada en el método de Pearson (con 1000 permutaciones), obteniendo un valor del
estadistico r cercano a uno (1) en ambos casos (tabla 4). Esto indica que existe una correlacion
significativa entre las comparaciones tanto en los datos originales como en los obtenidos con
el modelo, por lo que la informacion original proveniente del ACoP, puede analizarse sin que
requiera otro procedimiento adicional. Por lo anterior y teniendo en cuenta que las graficas
resultantes de los ACoP tienen interpretacion bioldgica; el andlisis trofico y sus analisis

subsecuentes se hicieron sin realizar otro tipo de transformaciones.
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Figura 12. Ajuste del modelo polinomial a la informacion proveniente del ACoP para la matriz trofica

gravimétrica (izquierda) y numérica (derecha).

Tabla 4. Resultados de la prueba de Mantel para las comparaciones entre las matrices de distancia de la

informacion tréfica resultante de los analisis de coordenadas principales y los valores de los modelos

polinomiales ajustados.

Comparacion Estadistico r de Mantel Significancia
Gravimeétrica -vs- Modelo 0.8055 <0.001
Numérica -vs- Modelo 0.8104 <0.001

Andlisis de Varianza
Mediante la aplicaciéon de la MANOVA no paramétrica, fue posible determinar que al menos
la dieta de una de las especies difiere significativamente (p<0.001) del resto, tanto en la matriz

gravimétrica (F: 9.3641) (tabla 5), como en la matriz numérica (F: 6.3167) (tabla 6).
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Tabla 5. Resultados del analisis de varianza multivariado no paramétrico general, basado en la matriz trofica

gravimétrica.
Grados de Suma de Promedio de
F-Model 2 Pr (>F
libertad cuadrados Cuadrados odelo R r (>F)
Especies 6.00 105.50 17.58 9.36 0.16 <0.001 ***
Residuales 285.00 535.15 1.88 0.84
Total 291.00 640.65 1.00

Tabla 6. Resultados analisis de varianza multivariado no paramétrico general, basado en la matriz trofica

numérica.
Grados de Sumade Promediode )
libertad cuadrados Cuadrados F-Modelo R Pr (>F)
Especies 6.00 1274.55 212.43 6.32 0.11 <0.001 ***
Residuales 293.00 9853.29 33.63 0.89
Total 299.00 11127.84 1.00

Para determinar cual o cuales especies fueron las responsables de estas diferencias, se llevo a
cabo el mismo procedimiento para cada una de las combinaciones de las especies encontrando
que tanto a nivel numérico como gravimétrico, no hay diferencias significativas entre las
dietas de S. peruviana y L. guttatus; asi como del pargo con P. opercularis y P.
grandisquamis; ni de esta ultima especie con O. chalceus y P. panamensis. C. robalito por su
parte, muestra una dieta similar a P. grandisquamis en términos numeéricos, pero

gravimétricamente se asemeja mas a la dieta de O. chalceus (tablas 7 y 8).

Tabla 7. Informacion resultante del analisis de varianza multivariado no paramétrico para cada combinacion de
especies basada en la matriz gravimétrica. La parte superior de la diagonal corresponde a los valores de F,

mientras que la inferior son los niveles de significancia de cada una de las comparaciones. Los valores

sombreados corresponden a aquellos que no presentan diferencias estadisticamente significativas (Bonferroni =

0.0024)

C.robalito L.guttatus O. chalceus P. grandisquamis P. opercularis P.panamensis S. peruviana

C. robalito 6.6287 7.3491 8.1524 6.7266 11.6243 38.2160
L. guttatus <0.001 2.2300 2.6563 3.0349 3.7009 2.2049
O. chalceus 0.0070 0.0410 1.3919 2.0836 4.8035 23.4152
P. grandisquamis [EEVRepIs} 0.0060 0.0501 1.6306 1.5265 25.7239
P. opercularis <0.001 0.0030 0.1391 0.1391 3.1205 24.0827
P. panamensis 0.0010 <0.001 0.0080 0.1121 <0.001 38.6605
S. peruviana <0.001 0.0881 < 0.001 <0.001 <0.001 < 0.001
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Tabla 8. Informacion resultante del analisis de varianza multivariado no paramétrico para cada combinacion de
especies basada en la matriz numérica. La parte superior de la diagonal corresponde a los valores de F, mientras
que la inferior son los niveles de significancia de cada una de las comparaciones. Los valores sombreados

corresponden a aquellos que no presentan diferencias estadisticamente significativas (Bonferroni = 0.0024).

C.robalito L.guttatus O. chalceus P. grandisquamis P. opercularis P.panamensis S. peruviana

C. robalito 5.5944 7.1344 2.5277 5.2911 4.6681 18.5190
L. guttatus 0.0010 3.0411 1.7996 3.2178 1.7109 7.0790
O. chalceus <0.001 0.0010 3.3500 2.6360 2.3337 8.2022
P. grandisquamis EV\IFA] 0.0691 0.0010 2.7667 1.5119 9.3209
P. opercularis 0.0010 0.0090 0.0340 0.0220 4.4661 11.0190
P. panamensis <0.001 0.0931 0.0721 0.1842 <0.001 10.3940
S. peruviana <0.001 0.0040 0.0010 0.0060 <0.001 0.0010

7.2.3. SIMILITUD TROFICA

El andlisis de agrupacion desarrollado teniendo en cuenta la frecuencia de aparicion, y con un
punto de corte del 85% de similitud en la dieta de las especies, permite observar cuatro grupos
conformados de la siguiente manera: 1. O. chalceus, 2. S. peruviana, 3. P. opercularis y L.

guttatus, y 4. C. robalito, P. panamensis y P. grandisquamis (figura 13).
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Figura 13. Analisis de agrupaciones de similitud trofica entre las especies con base en el indice de frecuencia de

aparicion.

El grupo de mayor similitud tréfica estd conformado por P. panamensis y P. grandisquamis
(92.29 %), lo cual responde a que sus dietas estdn en ambos casos dominadas por crustaceos y
en menor proporcion por peces y moluscos. Para P. panamensis dentro del grupo de

crustaceos, los estomatdépodos son los que tienen mayor importancia caracterizados
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principalmente por las especies Squilla mantoidea y S. biformis (figura 14), mientras que para
P. grandisquamis son los camarones con individuos de las familias Euphaussidae, Penaeidae,

Sicyonidae y Processidae (figura 15).

15%

4%

M Ogyrididae Stomatopoda

H Stomatopoda

¥ Euphaussidae M Penaeidae M Brachyura Coronididae

M Mpllysea W Hemisquillaspp. M Decapoda ¥ Mollusca M Sicyonidae i Portunidae H Lysiosquillidae

“ Crustac§a " Squ|.ihdae . 4 Camarones WiGrustacea u Processidae I Callinectes M Squillidae

M Teleostei L Squilla mantoidea | Penaeidae H Teleostei PRGEESHS. — e

A Squilla biformis & Calappidae

Figura 14. Composicion de presas para Pomadasys Figura 15. Composicién de presas para
panamensis en grandes grupos (izquierda) y con los Pseudupeneus grandisquamis en grandes grupos
items presa detallados de los crusticeos (derecha) (izquierda) y con los items presa detallados de los
de acuerdo al indice de frecuencia de aparicion. crustdceos (derecha) de acuerdo al indice de

frecuencia de aparicion.

C. robalito presenta una dieta muy similar a estas dos especies, con la diferencia que no se
identificaron moluscos en su espectro alimentario; los crustaceos de mayor importancia son
los camarones de los cuales se resalta la importancia de las especies Farfantopenaeus

californiensis, Farfantopenaeus spp. y Solenocera mutator (figura 16).

2% 2% 2%

H Stomatopoda M Farfantopenaeus

i Crustacea i squillidae californiensis
M Teleostei W Squilla biformis i Solenoceridae
M Camarones L1 Solenocera mutator

M rarfantopenaeus spp. M Portunus tuberculatus
Figura 16. Composicion de presas para Centropomus robalito en grandes grupos (izquierda) y con los items

presa detallados de los crustaceos (derecha) de acuerdo al indice de frecuencia de aparicion.
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La siguiente agrupacion con un 87.70 % de similitud trofica es de P. opercularis y L. guttatus,
debido a que, a pesar que los crustdceos continian siendo las presas de mayor importancia en
ambos casos, los teledsteos también alcanzan valores muy importantes en el espectro troéfico
de estas especies. En la dieta de P. opercularis, los camarones son los crustaceos de mas
importancia destacandose los individuos del género Processa; y en menor proporcion
Xiphopenaeus riveti e individuos de las familias Ogyridae y Solenoceridae, asi como
estomatopodos de la familia Squillidae (figura 17). Por otra parte, los crustaceos en la dieta de
L. guttatus estan representados en proporciones similares por estomatdopodos (familia
Squillidae), Braquiuros (familias Portunidae y Xanthidae) y camarones no identificados

(figura 18).

27%

M Squillidae

i Engraulidae M Noidentificados M Squillaspp. ® Xfpopenaeus riveti

i Crustacea

M Stellifer spp. ™ Larvasde peces M Camarones k4 Ogyrididae

M Teleostei ;
M Processa spp. |1Solenoceridae

M Cynoglosidae
Figura 17. Composicion de presas para Polydactylus opercularis en grandes grupos (izquierda) y con los items
presa detallados de los crustaceos (derecha) y teledsteos (izquierda), de acuerdo al indice de frecuencia de

aparicion.

M Engraulidae M Squilla panamensis \ Procesa spp.

w1 Engraulis mordax ® Mollusca .1 Squilla spp. H Portunidae
 Mugilidae MCrustacea ® Camarones i Euphylax robustus
M Lutjanus guttatus H Teleostei M Penaeidae | Xanthidae

Figura 18. Composicién de presas para Lutjanus guttatus en grandes grupos (centro) y con los items presa

detallados de los crustaceos (derecha) y teledsteos (izquierda), de acuerdo al indice de frecuencia de aparicion.

Los teledsteos en la dieta de ambas especies estuvieron constituidos principalmente por la

familia Engraulidae, aunque P. opercularis también tuvo presas de las familias Sciaenidae y
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Cynoglosidae; mientras que L. guttatus se alimentd también de individuos de la familia

Mugilidae, ademas de exponer un comportamiento de canibalismo (figuras 18).

S. peruviana no se agrupa con el resto de las especies por que los teledsteos, pertenecientes a
la familia Engraulidae son el grupo mas importante en la dieta, dejando a los crustaceos con
una baja representacion (figura 19). Por ultimo, la razén por la que O. chalceus tampoco
presenta ninguna agrupacion con las otras especies es que presenta la mayor amplitud de dieta
incluyendo en su alimentacidon cinco grandes grupos taxondmicos: poliquetos, teledsteos,
moluscos, equinodermos y crustaceos, siendo estos dos ultimos los de mayores valores de
frecuencia de aparicion. Los ofiuros son los de mayor representacion dentro de los

equinodermos y los braquiuros dentro de los crustaceos (figura 20).

3y 2%

by

M Engraulidae

L Crustacea M Anchoa spp.

 Teleostei M Engraulis mordax
Figura 19. Composicion de presas para Selene peruviana en grandes grupos (izquierda) y con los items presa

detallados de los teledsteos (derecha), de acuerdo al indice de frecuencia de aparicion

9%

M Ophiuroidea M Stomatopoda

il Ophiura spp. H Polychaeta H Mollusca i Euphaussidae
L Asteroidea M Teleostei I Crustacea i Brachyura
M Echinodermata H Portunidae

Figura 20. Composicion de presas para Orthopristis chalceus en grandes grupos (centro) y con los items presa
detallados de los equinodermos (izquierda) y teledsteos (derecha), de acuerdo al indice de frecuencia de

aparicion.
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Con base en la similitud de dietas de las siete especies ya descritas, y con un punto de corte en
el andlisis de agrupamiento de 85 % pueden identificarse cuatro gremios alimentarios
compuestos de la siguiente manera: omnivoros (O. chalceus), carcinéfagos (P. panamensis, C.
robalito, P. grandisquamis), carcindfagos — ictidfagos (L. guttatus, P. opercularis) e

ictiofagos (S. peruviana) (figura 21).

Figura 21. Gremios alimentarios encontrados para las siete especies de peces analizadas teniendo como base la

frecuencia de aparicion de las presas.

7.3. MORFOLOGIA DE LAS ESPECIES

En un total de 276 fotografias se ubicaron 4416 puntos homologos fijos y 3588 semi puntos
deslizantes con el fin de capturar de manera apropiada la informacion morfoldgica de las siete

especies del presente estudio (tabla 9).
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Tabla 9. Numero de fotografias analizadas para cada una de las especies estudiadas.

Especie Nuamero de

fotografias
Centropomus robalito 42
Lutjanus guttatus 36
Orthopristis chalceus 41
Pomadasys panamensis 46
Polydactylus opercularis 37
Pseudupeneus grandisquamis 40
Selene peruviana 34
Total 276

En razon a que S. peruviana tiene una forma muy distinta a las especies tipicamente asociadas
a fondos blandos, se realiz6 un procedimiento adicional para comprobar que la inclusion de
esta especie no causara ningun sesgo al andlisis de las formas® de las otras seis especies. Para
esto se realizod en dos ocasiones el calculo de las formas mediante el método de superposicion
Procrustes y subsecuentemente el andlisis de componentes principales (ACP), incluyendo y
excluyendo al papelillo. Posteriormente fueron comparadas las dos matrices de coordenadas
resultantes para las seis especies mediante una prueba de Mantel, basada en las matrices de
distancia euclidiana de cada una; y con el fin de poder observar esta relacion se desarrollo
adicionalmente una regresion lineal entre ambos conjuntos de datos. Los resultados muestran
que no hay diferencias estadisticamente significativas entre las dos matrices de distancias con
un nivel de significancia menor a 0.1, y que la relacion entre las dos matrices de datos es muy

alta, alcanzando una pendiente muy cercana a uno en la regresion lineal (tabla 10).

Tabla 10. Resultados de la prueba de Mantel y la regresion lineal para la comparacion de matrices de

coordenadas de la forma, incluyendo y excluyendo a S. peruviana.

Estadistico r de Mantel 0.9998 Significancia

Coeficientes de la regresion lineal
Intercepto -0.0008 Pendiente 1.0149
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7.3.1. DIFERENCIACION DE FORMAS

El analisis de varianza multivariado (MANOVA) basado en la matriz de coordenadas de las
siete especies, permitid6 comprobar como al menos una de ellas presenta diferencias
significativas en la forma del cuerpo (tabla 11), lo cual ademés puede verse de manera grafica
en el andlisis de componentes principales cuyos dos principales ejes de variacion explican en
conjunto 73.75 % de la variacion total de la forma de las especies (CP 1: 63.36 % y CP II:
10.40 %) (figura 22). De acuerdo al ajuste de Bonferroni (o = 0.00238) y basados en la matriz
de distancias significativas entre cada pareja de especies (tabla 12), no se encontraron
diferencias estadisticamente significativas entre las formas del cuerpo de L. guttatus, O.
chalceus y P. panamensis; mientras que la forma del cuerpo de las otras especies si mostraron

diferencias evidentes entre si.

Tabla 11. Resultados del andlisis de varianza multivariado basado en la informacion morfométrica de las

especies.
Grados de Coeficiente de F GL del GL del Pr(>F)
libertad (GL) Prueba deWilks aproximado numerador denominador
Especies 6 7.704 e -11 267.42 252 1370.9 <22e-16 ***
Residuales 270

Tabla 12. Matriz de distancias euclidianas entre cada par de especies, basada en la informacion morfométrica.
Los valores sombreados corresponden a aquellas especies sin diferencias significativas entre si.

C. robalito L. guttatus O. chalceus P. grandisquamis P. opercularis P. panamensis S. peruviana
C. robalito 1 0,0001 0,0001 0,0001 0,0001 0,0001 0,0001
L. guttatus 0,0001 1 0,0077 0,0001 0,0001 0,0113 0,0001
O. chalceus 0,0001 0,0077 1 0,0001 0,0001 0,0025 0,0001
P. grandisquamis 0,0001 0,0001 0,0001 1 0,0001 0,0001 0,0001
P. opercularis 0,0001 0,0001 0,0001 0,0001 1 0,0001 0,0001
P. panamensis 0,0001 0,0113 0,0025 0,0001 0,0001 1 0,0001
S. peruviana 0,0001 0,0001 0,0001 0,0001 0,0001 0,0001 1
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Figura 22. Analisis de componentes principales de la informacion morfométrica de las siete especies de estudio,

con sus respectivas placas finas de deformacion.

A pesar de que el pargo, la rasposa y el burro blanco no presentaron diferencias significativas,
el ACP permite observar que a pesar de que existe una sobreposicion en las formas, hay una
tendencia a diferenciarse morfoldgicamente entre ellas. El chivito también alcanza a tener esta
sobreposicion de formas; sin embargo su forma promedio se aleja mas de este grupo. En este
analisis de ordenacion también es posible apreciar un gradiente marcado, definido por los dos
primeros ejes de variacion, que va desde P. opercularis hasta O. chalceus, estando S.

peruviana un poco separada del mismo (figura 22).
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7.3.2. PLACAS FINAS DE DEFORMACION.

La forma en que el gradiente previamente mencionado actua, puede observarse en las
torsiones relativas maximas positivas [(+) TR] y negativas [(-) TR] de cada eje de variacion
con respecto a la configuracion consenso. De acuerdo a esto es posible observar como el
gradiente del primer eje de variacion esta definido por varias caracteristicas como la
elongacion y altura del cuerpo, la altura del pedinculo caudal, y el punto de insercidén anterior
de la aleta anal. Los valores negativos de este eje se caracterizan por un pedunculo caudal
delgado, un cuerpo alto y poco elongado y la aleta anal muy larga. Por su parte el segundo eje
estd definido principalmente por la forma del rostro el cual en su maxima torsién positiva
tiende a ser concavo dorsalmente y convexo ventralmente, aunque también muestra
diferencias en la longitud de la aleta anal, asi como la posicion de la aleta pectoral, el ojo y el
opérculo que también varian anterior o posteriormente, segun la forma de la cabeza (figura

23).

OTR,

Figura 23. Torsiones relativas maximas positivas y negativas de los dos principales ejes de variacion de la forma.
Centro: configuracion consenso; izquierda y derecha: primer eje de variacion; superior e inferior: segundo eje de

variacion.
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Por medio de las placas finas de deformacion (figura 24) es posible apreciar que las
diferencias en la forma lateral de S. peruviana se dan por que esta especie presenta una region
frontal achatada y alta, asi como exhibe un cuerpo poco elongado y alto, que eleva el contorno
dorsal de la forma y baja la linea media ventral de la misma, ademés de que el contorno
ventral del pedinculo caudal estd muy por encima de la configuracién consenso. Su forma
también estd caracterizada por la longitud de la aleta anal, que se ubica en una pendiente

pronunciada.

Antagénicamente P. opercularis y P. grandisquamis exhiben una linea ventral del pedunculo
caudal mucho mas baja que la configuracion consenso, haciendo de esta una estructura muy
robusta (figura 24). Estas dos especies junto con C. robalito, también presentaron diferencias
significativas en la forma del cuerpo, que responden principalmente a que la altura del mismo
es mucho menor que la forma promedio. Tanto el raton amarillo como el constantino,
presentaron diferencias en la parte ventral de su cabeza, la cual refleja en realidad la
informacion de la posicion y longitud de la boca (figura 3). La variacion en la forma de esta

area se dirige posteriormente para el raton amarillo, y anteriormente para el robalito.

L. guttatus es la especie cuya forma representd menores variaciones con respecto a la
configuracidon consenso, sin presentar diferencias significativas en forma con P. panamensis y
O. chalceus, de las cuales, la rasposa es la que mayor diferencias dadas principalmente por el
contorno dorsal del cuerpo el cual se eleva hacia el punto de insercion anterior de la aleta

dorsal y se baja en el final de la misma, con respecto a la configuracion consenso (figura 24).

S. peruviana y P. opercularis son las especies que presentan una mayor variacion en la
posicion de los ojos, puesto que el papelillo los tiene mas atras, mientras que en el raton
amarillo se ubican mas adelante. El punto superior del opérculo por su parte tiene una posicion
mads anterior que la promedio en C. robalito, quedando muy cercana a los ojos; siendo la aleta

pectoral el caracter muestreado que menor variacion tiene en todas las especies (figura 24).
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Polydactylus opercularis | .

Figura 24. Placas finas de deformacion con sus vectores de variacion con respecto a la configuracion consenso.
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Figura 24 (continuacion). Placas finas de deformacion con sus vectores de variacion con respecto a la configuracion consenso.
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7.4. ECOMORFOLOGIA ALIMENTARIA

Después de haber caracterizado robustamente tanto el espectro trofico de las especies, como la
forma de cada una de ellas, se analiz6 la posible relacion de estos dos aspectos. Las relaciones
entre la morfologia de las especies analizadas y su ecologia tréfica fueron determinadas con
base en la informacién gravimétrica de las presas, pues de esta depende el aporte energético
que el depredador requiere para mantener su estructura fisica. Este procedimiento también se
llevé a cabo con base en la matriz numérica que provee informacion sobre la disponibilidad de
presas en el medio. Para ambas matrices la prueba de Mantel muestra un estadistico muy alto,
revelando que hay una evidente asociacion entre las variables morfoldgicas y las variables
troficas, siendo esta relacion ligeramente mayor con la informacion tréfica numérica, en
comparacion con la gravimétrica (tablas 13 y 14). Estos analisis indican de manera
cuantitativa la influencia de la variacion de las caracteristicas que determinan la habilidad de
los peces para alimentarse de tipos de presas especificos. Los resultados de este procedimiento
se pueden observar también de manera grafica por medio de una regresion lineal, en donde se

demuestra la asociacion entre las variables morfologicas con las troficas (figuras 25 y 26).

Tabla 13. Resultados de la prueba de Mantel y la regresion lineal para la relacion de matrices de la informacion

morfométrica y tréfica (con base en la matriz numérica).

0.9381 Significancia

Coeficientes de la regresidn lineal
Intercepto 0.0421 Pendiente (0.0009

Estadistico r de Mantel

0.004

Tabla 14. Resultados de la prueba de Mantel y la regresion lineal para la relacion de matrices de la informacion

morfométrica y trofica (con base en la matriz gravimétrica).

Estadistico r de Mantel 0.8234 Significancia

Coeficientes de la regresidn lineal
Intercepto 0.063 Pendiente 0.0026
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VARIABLES TROFICAS (PESO)

T T T
0.15 0.21 0.27
VARIABLES MORFOLOGICAS

T
0.03 0.09

Figura 25. Regresion lineal que muestra la asociacion entre las variables morfoldgicas y las variables troficas
(con base en la matriz gravimétrica) de las sietes especies analizadas. Las variables corresponden a las distancias
euclidianas entre cada pareja de especies.

324.33

VARIABLES TROFICAS (NUMERO)

S =32.890
T r=0.938

224 ¥
0.03

T T T T
0.15 0.21 0.27 0.33 0.39

VARIABLES MORFOLOGICAS

T
0.09
Figura 26. Regresion lineal que muestra la asociacion entre las variables morfoldgicas y las variables troficas

(con base en la matriz numérica) de las sietes especies analizadas. Las variables corresponden a las distancias

euclidianas entre cada pareja de especies.
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8. DISCUSION

Los fondos blandos son sustratos inestables con baja complejidad topografica, compuestos de
particulas sedimentarias como arenas, arcillas, limos y cienos. Este ecosistema ofrece alimento
y proteccion a una amplia variedad de organismos invertebrados y vertebrados adaptados
morfologica y fisiolégicamente a habitar este ambiente, permitiendo interacciones entre
organismos con dinamicas bioldgicas poblacionales distintas, que le proporcionan una alta
complejidad. Estos organismos tienen un elevado efecto en las redes troficas peldgicas, pues
al transferir las sustancias ingeridas a niveles tréficos superiores, constituyen un vinculo entre
los ecosistemas bentonico y pelagico; ademds de ser fundamentales en los procesos de
reciclaje de nutrientes en la columna de agua. Por esta razon, las especies presentes en este
habitat, permiten inferir sobre la calidad del ambiente marino mediante los pardmetros
estructurales de las comunidades bentdnicas (riqueza, diversidad, densidad, distribucion, etc.),
y son considerados indicadores de perturbaciones antrépicas y naturales (Guzman y Ardila,

2008).

El ecosistema de fondos blandos de la plataforma continental de Nayarit, mostré una riqueza
de especies de peces conformada por 134 taxa; sin embargo, como ya se explicd previamente
solo se trabajo con siete especies de seis familias pertenecientes al suborden Percoidei, por
haber sido identificadas hasta el nivel taxonomico de especie, presentar una dieta
completamente caracterizada y poder ser comparables bajo el mismo protocolo morfométrico

(anexo 2).

Las elevadas abundancias de Selene peruviana en los muestreos provocan incertidumbre en
razén a que su forma del cuerpo estd mas asociada a la zona peldgica que a la bentdnica, de
modo que la razon por la que esta especie se encuentra tan frecuentemente en los fondos
blandos no se conoce con completa claridad. Por esto, podria considerarse que su
representacion en los muestreos pudo estar dada por su captura en el momento en el que el arte
de pesca estaba emergiendo y no ser propiamente una especie asociada a los fondos blandos, o
ya sea, que muchos de los arrastres se hicieron en aguas muy costeras que no alcanzaban

grandes profundidades, por lo que pudieron haberse capturado individuos de capas de agua
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superiores dada la altura de la red (anexo 1). Sin embargo, Smith-Vaniz (1995) hace énfasis en
que a pesar de ser una especie pelagica en sus primeros estadios de vida, al crecer forma
agregaciones cerca al fondo; lo cual es una opcion muy factible teniendo en cuenta que fue la

especie predominante en este estudio en términos de abundancia (tabla 3).

Los mapas de distribucion de las especies (anexo 4) muestran la mayor concentracion de
capturas en la zona costera y hacia la parte media del litoral de Nayarit; sin embargo, a pesar
de que por medio de la informacion recopilada en el presente trabajo, es posible inferir zonas y
preferencias de habitat; es importante resaltar que la distribucion de las especies aca descrita,
estd completamente restringida a las areas en las que opera la flota camaronera y la intensidad
de los muestreos en las mismas. Ademas las especies de este estudio hacen parte de la fauna
acompanante del camardn por lo que el muestreo del presente trabajo no fue disefiado para

proporcionar de manera exacta este tipo de informacion.

La ictiofauna asociada a los fondos blandos también aporta indirectamente una importante
fuente de informacion sobre la dindmica de los ecosistemas, puesto que es una de las
principales vias de flujo de energia del bentos hacia la comunidad de peces demersales; por lo
que una estimacion adecuada de estos flujos es la base para el manejo racional de los recursos
naturales (Guzman y Ardila, 2008). La depredacion es un proceso muy amplio que a través del
tiempo ha mostrado una enorme variedad de estrategias en los animales (Bonsall y Hassell,
2008). De cada una de estas estrategias depende en gran parte el éxito ecoldgico que cada
individuo tiene en el ambiente, ya que el alimento provee la energia y los nutrientes necesarios
para cumplir su ciclo de vida, pues afecta de manera directa aspectos como el crecimiento, la
reproduccion y el desarrollo, manutencion y proteccion de la estructura fisica propia (De

Carvalho y Hashimoto, 2006).
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Las interacciones entre los depredadores y las presas hacen de los analisis troficos una
herramienta eficaz para entender las relaciones entre las especies de un ecosistema. Estas
interacciones a su vez definen la dindmica poblacional a distintas escalas espaciales que
oscilan desde niveles regionales hasta de metapoblaciones, pues la abundancia de diferentes
competidores puede estar definida por la presencia o ausencia de distintos depredadores, o
incluso por enemigos naturales como los parasitos o por efectos de cambios en las condiciones
climéaticas. Las abundancias entre los depredadores y las
presas tienden a fluctuar de manera oscilatoria, de modo
que cuando la poblacion de los depredadores es baja, el
tamafio poblacional de las presas sera grande; asi mismo,
si las presas incrementan, los depredadores seguirdn esta
tendencia produciendo un efecto inverso posterior,
perjudicando la poblacion de presas y disminuyendo su
nimero. Cuando las presas se vuelven escasas, el tamafio
poblacional de los depredadores se reduce, promoviendo
de esta manera que el ciclo inicie nuevamente (Bonsall y

Hassell, 2008).

Los ciclos circadianos de luz y temperatura han sido considerados por muchos autores como
los principales sincronizadores de los ritmos biologicos en la naturaleza (Lopez-Olmeda ef al,
2006). Los diferentes patrones de alimentacion de cada una de las especies contienen
informacion muy valiosa en el momento de entender la ecologia tréfica de las especies, pues
los procesos de competencia no solo estdn definidos por los recursos compartidos, si no por

conductas de alimentacioén en el mismo tiempo y espacio por parte de los depredadores.

En un sentido amplio la competencia puede considerarse como la interaccion de dos
organismos que tratan de obtener un recurso comun que puede ser limitante, de manera que
cualquier ventaja adicional que consiga uno de ellos, afectard al otro. Esta interaccion entre las
especies generalmente se centra en la obtencion del alimento, ya sea por lograr una mayor

cantidad del mismo, por utilizarlo de manera mds eficiente o por resistir a condiciones
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adversas que se representan por la falta de alimento. Los procesos de competencia pueden ser
por explotacion (cuando la realizacion de una actividad por parte de un competidor limita
indirectamente el acceso al otro competidor) o por interferencia (cuando varios organismos
inciden sobre un mismo recurso, al mismo tiempo) (Margalef, 1980; Odum, 1985). Siguiendo
este concepto, es importante resaltar que aunque la restriccion de alimento puede inducir
procesos competitivos, los recursos no necesariamente deben estar limitados para que exista

este proceso.

Los patrones diarios de alimentacion que se describen en el presente trabajo, deben ser
tomados con precaucion dado que pueden presentar variaciones que respondan a las
condiciones tanto de la zona, como de la estacion del afio; de modo que cambios en el
fotoperiodo, asi como en la temperatura del agua, que se relaciona con la disponibilidad de
alimento, podrian derivar en modificaciones de estos patrones (Azzaydi et al. 2007). De esta
manera y teniendo en cuenta los resultados de las abundancias de las especies (tabla 3), la
distribucion en las capturas de las especies (anexo 4), el grado de digestion y porcentaje de
llenado (figura 9), la descripcion de la dieta (figuras 10 y 11) y los analisis de varianza
multivariados (MANOVA) no paramétricos (tablas 7 y 8), pueden inferirse estos patrones de

competencia en espacio y tiempo.

La semejanza reportada en la dieta del papelillo y el pargo lunarejo no solo estd dada por las
altas proporciones de engraulidos en su alimentacion en términos gravimétricos, sino también
porque se alimentan en momentos del dia similares (mafiana y tarde), aunque en proporciones
distintas; pues L. guttatus lo hace principalmente en horas de la mafiana, mientras que S.
peruviana se alimenta preferentemente en la tarde (figura 9b, c¢). Los engraulidos, que
constituyen la razén de la competencia entre estas dos especies, estd siendo mejor utilizado
por el papelillo, puesto que no solo tiene una alta importancia en peso, sino también en
numero y frecuencia de aparicion; adicionalmente S. peruviana mostrd una abundancia mayor
que el pargo lunarejo y sus caracteristicas morfoldgicas estdin mejor adaptadas para
alimentarse de teledsteos, como se explica de manera detallada, mas adelante (tabla 3, figura

10b, 11 y 22). Por lo anterior se considera que a pesar de compartir momentos del dia
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similares para alimentarse (mafana y tarde), es probable que L. guttatus prefiera desarrollar en
mayor proporcion su actividad alimenticia en la mafana, con el fin de reducir la energia
requerida al competir con S. peruviana en la captura de alimento, ain cuando el recurso no sea
una limitante. El pargo ademas complementa su alimentacion, con elevadas proporciones de
crustaceos, de manera similar a las dietas de P. grandisquamis y P. opercularis, con quienes

no comparte los mismos horarios de alimentacion (figura 9c, e, g).

La dieta de P. grandisquamis tampoco mostré diferencias significativas con la alimentacion de
P. panamensis y O. chalceus, pues las tres especies tienen abundantes proporciones de
camarones en su dieta, aunque algunos otros tipos de items alimenticios también pueden
encontrarse. Sin embargo los momentos principales de alimentacion registrados tanto para el
chivito, como para el burro blanco, revelan que se alimentan en distintos momentos del dia
(figura 91, g); caso contrario a la rasposa, la cual parece alimentarse a cualquier hora sin

ninguna distincion (figura 9d).

La alimentacion de O. chalceus y C. robalito mostraron semejanzas en términos gravimétricos
y dado que la rasposa se alimenta durante todo el dia, podria darse un proceso de competencia
directa sobre el constantino al momento de capturar las presas; sin embargo, la competencia
entre estas especies no puede ser probada dado que no hay informacion si el recurso es una
limitante, ademas de que las especies tienen abundancias muy similares (figura 9a, tabla 3). A
diferencia de esto, C. robalito y P. grandisquamis a pesar de su semejanza en la dieta

numéricamente, no parecen estarse alimentando a horas similares (figura 9a, g).

La mayoria de las especies analizadas muestran una tendencia a alimentarse en horas de luz,
aprovechandola para detectar las presas por medio de la vision; sin embargo algunas especies
como P. grandisquamis tienen estructuras adicionales modificadas para detectar las presas
como los barbillones que estan dotados de papilas gustativas, empleandolos para palpar y
escarbar el fondo permitiéndoles mayor autonomia al momento de cazar sus presas

(Schneider, 1995 a).
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Los indices calculados dan informacién de los habitos alimentarios de cada una de las
especies, pues la frecuencia de aparicion refleja la periodicidad de cada item alimentario en la
dieta general de la especie, el indice numérico da informacion de la abundancia de las presas,
mientras que el gravimétrico es una medida que refleja el valor nutricional de la dieta (Cortes,
1997), pues a pesar de que el aporte energético es distinto para cada presa, sus valores estan
relacionados con la biomasa de las mismas (kilocalorias/gramo). Especificamente al analizar
la dieta de cada especie basados en los indices calculados, P. panamensis demuestra que los
eufausidos son organismos con alta disponibilidad en la zona, sin embargo a pesar de ser
importantes dentro de la alimentacion de esta especie, energéticamente aportan poco por su
peso bajo. A diferencia de ellos, los estomatdpodos tienen menor abundancia en la dieta, pero
gravimétricamente tienen mayor importancia por la energia que aportan a su depredador
(figura 10e). Este espectro alimentario difiere en gran medida, del descrito por Lopez-Peralta y
Arcila (2002) en la costa Pacifica colombiana para la misma especie, quienes le atribuyen el
mayor porcentaje de la dieta al necton dentro de los cuales resaltan la familia Engraulidae y en
menor proporcidn items alimentarios de las familias Trichiuridae y Lutjanidae. Los crustaceos
benténicos también fueron descritos por estos autores, de los cuales se resaltan los ostracodos,

camarones y en menor proporcion los estomatopodos.

Es evidente que la diferenciacion de dietas este dada por las distancias geograficas entre las
dos areas de muestreo (Pacifico colombiano y mexicano); sin embargo puede verse que la
diversidad de presas en ambas regiones es similar, por lo que la distincion en la alimentacion
no estd dada por limitacion en acceso a las presas, sino a otros factores. Dado que Lopez-
Peralta y Arcila (2002) desarrollaron su estudio durante un fuerte evento El Nifio ocurrido en
1997, es probable que las poblaciones de crustaceos hubiesen sido mas susceptibles a cambios
drasticos ambientales, que pudieran haber provocado la disminucién en las poblaciones,
haciendo que la competencia de los depredadores sobre este recurso se incremente, induciendo
entonces a que las especies se especialicen en otro tipo de presas con mayor disponibilidad o
menor competencia en el momento (como los engraulidos). Bajo esta suposicion se asumiria
que los crustaceos sufren un efecto mucho mayor que los engraulidos, para los cuales ya esta
bien documentado una repercusion elevada que aminora de manera significativa sus

poblaciones (Meerhoff, 2008). Sin embargo los efectos del evento El Nifio sobre las
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comunidades bentonicas aun es desconocido, aunque algunos autores consideran que las
alteraciones ambientales como las variaciones interanuales si pueden impactar con una gran
magnitud a las poblaciones de organismos asociadas a los fondos (Godinez et al. sin publicar,

En: Godinez-Dominguez et al. 2008).

Los crustaceos también son los principales componentes en la dieta de P. grandisquamis, sin
embargo la mayoria de estos presentaban elevados niveles de digestion y no permitieron una
mejor identificacion de los mismos. Desde el punto de vista gravimétrico, los huevos de peces
tienen un aporte energético significativo en la dieta de esta especie, aunque con una baja
abundancia y disponibilidad en el medio; por el contrario, los camarones de las familias
Penaeidae y Processidae, asi como los teledsteos, tienen una importancia gravimétrica y
numérica significativa (figura 10g). Resultados similares son reportados por Ramirez-Luna et
al. (2008) en la costa ecuatoriana, quienes demuestran una clara preferencia por los camarones

peneidos, mientras la familia Squillidae tiene un aporte muy bajo en la dieta.

La alimentacion de P. grandisquamis es muy similar a lo reportado hace 10 afios en la
plataforma continental de Jalisco y Colima (Raymundo ef al. 2006), en donde también se
reportan elevadas abundancias de crusticeos sin identificar en su dieta. Dentro de este grupo,
los estomatdpodos son considerados como el item de mayor importancia en el estudio de
Raymundo et al. (2006), mientras que en actual estudio, estos organismos tienen menor
frecuencia y abundancia que los camarones. Sin embargo, debe destacarse que desde el punto
de vista gravimétrico, los estomatopodos tienen un mayor aporte energético que los
camarones, por lo que representan una importante fuente de alimentacion en la dieta de P.

grandisquamis.

Los camarones son parte esencial de la dieta de C. robalito con los mas altos valores de
frecuencia, abundancia y peso. De estos la familia Solenoceridae es la de mayor aporte en
peso y numero, resaltando dentro de esta la especie Solenocera mutator. Los estomatopodos
representados por Squilla biformis también tienen un aporte significativo a la dieta de esta
especie, seguidos por Farfantopenaeus californiensis (figura 10a). Resultados similares para la

especie fueron reportados por Diaz y Soto (1988), los cuales muestran a los camarones
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peneidos como la principal fuente de alimentacion de esta especie hace 20 afios, demostrando
sin duda, una clara preferencia por estas presas que se mantiene en el tiempo. También puede
estar indicando una alta disponibilidad del recurso camar6n o una baja competencia por el

mismo.

La dieta de P. opercularis esta constituida por una elevada abundancia de crustaceos con altos
niveles de digestion que no permitieron identificarlos a taxones mas especificos. De estos se
hace evidente que las especies del género Processa muestran una alta abundancia, aunque
poco aporte energético debido a su bajo peso en la dieta. Por el contrario los teledsteos
representados por la familia Engraulidae, y por el género Stellifer de la familia Sciaenidae,
tienen poca abundancia en la dieta, con una frecuencia de aparicion media; por lo que su
importancia recae en el significativo aporte en peso, proporcionando una mayor contribucion
energética a esta especie (figura 10f). Estos resultados coinciden parcialmente con los
encontrados para la misma especie por Lopez-Peralta y Arcila (2002) quienes describieron
como principal presa a los teledsteos, seguidos por una elevada proporcion de detritus, al igual
que camarones de los géneros Solenocera y Processa; asi como algunos bivalvos de la familia

Cardiidae con muy baja importancia en la dieta.

Los crustaceos con elevados niveles de digestion y
que imposibilitan las identificaciones a taxones mas
especificos, también son muy abundantes y frecuentes
en la dieta de L. guttatus, aunque con muy bajo aporte
en peso, posiblemente por la degradacion de la
mayoria de sus estructuras en el proceso digestivo o
por la presencia de individuos muy pequefios. Por el
contrario los teledsteos no alcanzan niveles tan
elevados de abundancia pero si representan los items
de mayor importancia gravimétrica en la dieta de esta especie, siendo Engraulidae la familia
de mayor representatividad, aunque también se nota la presencia de las familias Lutjanidae y
Mugilidae, evidenciando de esta manera canibalismo. A pesar de una aparente preferencia

ictiofaga en términos gravimétricos; los crustdceos también tienen buena representacion en
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peso y frecuencia de aparicion por la familia Xanthidae, siendo también importantes para los

requerimientos energéticos de esta especie (figura 10c).

Numerosos estudios demuestran como los peces y los crustaceos son la base de la
alimentacion de esta especie e incluso denominan a L. guttatus como un depredador
oportunista bentonico carnivoro y polifago (Rojas et al. 2004). Las proporciones entre estos
dos grandes taxa varian en los distintos trabajos, y en varios estudios se ha notado que las
proporciones cambian de acuerdo a la talla de los individuos e incluso a la estacion del afio
(Rojas-Herrera y Chiappa-Carrara, 2002). Esta especie ha demostrado que tiene un amplio
espectro alimentario, pues los reportes incluyen numerosas familias de teledsteos dentro de las
cuales pueden incluirse a Congridae, Polynemidae, Gerreidae, Bregmatoceridae, Clupeidae,
Synodontidae, entre otras; con la generalidad de que los engraulidos muestran la mayor
importancia para la dieta (Saucedo et al. 2006; Rojas et al. 2004; Rojas-Herrera y Chiappa-
Carrara, 2002). Igualmente para los crustdceos, esta especie ha reportado presas de
estomatopodos, camarones, braquiuros e isopodos de distintas familias, demostrando una vez
mas la gran adaptabilidad de esta especie a los recursos que el medio pueda ofrecer. La
proporcion similar entre crustdceos y peces encontrada en este estudio puede responder al
analisis de estdémagos sin la discriminacion por tallas, pues tal como lo explicé Rojas-Herrera
y Chiappa-Carrara (2002), su alimentacion con tallas bajas se basa en crustaceos mientras que
a tallas medianas se alimenta en proporciones similares de crusticeos y peces, y solo de

teledsteos cuando las tallas son mayores.

Los resultados obtenidos para S. peruviana muestran una clara preferencia alimentaria por los
teledsteos cuya importancia en peso alcanza el 98 %, con una representacion del 74 % en la
frecuencia de aparicion. La familia Engraulidae es la responsable de aportar la mayor energia
alimenticia siendo sin duda el alimento principal, mientras que los crustaceos tuvieron muy
baja representacion en la dieta de esta especie, a pesar de presentar mayor diversidad de
categorias, dentro de los cuales se pueden contar copépodos, eufausidos, camarones, larvas de

diferentes tipos y estomatopodos (figura 10b).
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La alimentacion descrita en este estudio coincide con lo reportado para la misma especie en la
costa Pacifica colombiana, en donde los teledsteos y respectivamente, los engraulidos, son las
presas mas abundantes (Lopez-Peralta y Arcila, 2002). También reportan cefalépodos como
parte importante de su dieta; sin embargo en el presente estudio no se encontraron estos items,
a pesar de ser muy abundantes e importantes en la pesqueria del Pacifico mexicano. Tal como
se describio anteriormente, el estudio de Lopez-Peralta y Arcila (2002) se realizd bajo
condiciones de un fuerte evento El Nifio (1997), en el cual la corriente de Humboldt de agua
superficial fria y rica en nutrientes, es reemplazada por una corriente calida con muy bajo
contenido de nutrientes. De esta manera afecta grandes poblaciones de peces, entre ellas las
anchoas (engraulidos) cuya pesqueria colapsa en Colombia, Ecuador y Peru, durante la
presencia de este fendémeno (Meerhoff, 2008). La presencia de cefalopodos en la dieta de los
especimenes colombianos pudo darse como una estrategia ante la elevada competencia de

varias especies sobre las anchoas.

Sin embargo, Ramirez-Luna et al. (2008), recientemente cuantificaron la dieta de S. peruviana
en el Pacifico ecuatorial mostrando una destacada preferencia por larvas de decépodos,
seguida por los teledsteos. Este marcado dominio en la dieta por parte de las larvas hace
pensar que los organismos muestreados sean juveniles y esto sea una parte de la ontogenia
alimentaria; sin embargo no hay forma de asegurar esta hipdtesis pues la informaciéon con la

que se cuenta es limitada.

La omnivoria parece ser el tipo de alimentacion de O. chalceus dado que su dieta estuvo
representada por organismos poliquetos, teledsteos, equinodermos, moluscos y crustaceos. Los
bivalvos reflejan una muy alta abundancia y frecuencia de aparicién, sin embargo, su aporte
energético es muy bajo; a diferencia de los ofiuros que también son frecuentes, pero su peso es
elevado. Los peces son los menos representativos, mientras que los crustaceos y los poliquetos
tienen aportes significativos, tanto en peso, nimero y frecuencia de aparicion; siendo la unica
especie de las siete, que explota de manera eficaz a los poliquetos los cuales juegan un rol
importante en la productividad del macrobentos de las plataformas continentales (Knox, 1971)

(figura 10d).
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Por la composicion de presas es posible inferir que de manera general el ecosistema de fondos
blandos de la plataforma continental de Nayarit tiene una alta disponibilidad de camarones de
los cuales aparentemente las familias Penaecidae y Processidae tienen abundancias
significativas. Los eufausidos también parecen ser abundantes en el medio, aunque solo una
especie (P. panamensis) tuvo preferencia por ellos. Los bivalvos también estan
considerablemente representados en el ecosistema, y dentro del grupo de los peces, los
engraulidos son los que mayor importancia presentan, evidenciando que a pesar de ser
considerados especies pelagicas, al tener una alta representacion en la dieta de peces
demersales, es probable que realicen migraciones verticales quedando susceptibles a la
depredacion por parte de la ictiofauna asociada al fondo que a su vez puede realizar estos

movimientos en la columna de agua.

Entre los recursos que con su peso aportan mayor
contenido energético a los peces de este ecosistema
pueden nombrarse a distintos crustaceos
(estomatoépodos, camarones y braquiuros), peces

(Engraulidae y Sciaenidae) y equinodermos (ofiuros).

Los peces analizados en este trabajo y que ya fueron
nombrados, hacen parte del grupo de vertebrados con
mayor riqueza de especies en el planeta y su disefio
corporal refleja el estilo de vida de cada uno; por lo que
es importante analizar las caracteristicas de la forma
para entender la diversidad biologica de este grupo y su
dindmica en el ecosistema. Estos animales han
desarrollado gran variedad de disefios morfologicos a lo largo de la evolucién con el fin de
adaptarse al ambiente de manera efectiva, por lo que la forma del cuerpo de cada especie se
traduce en una increible variedad de dinamicas biologicas y ecoldgicas, que ocupan multiples
nichos ecologicos y se alimentan de casi todas las cosas que tengan algun valor energético

(Motta et al. 1995 a; Castro y Hueber, 2007).
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Asi mismo demuestran un amplio rango de estilos de reproduccion y utilizan mas sistemas
sensoriales que ningin otro grupo de organismos. Como resultado de su larga historia
evolutiva y para acceder a esta variedad de nichos ecologicos, estos animales han desarrollado
complejas combinaciones de estructuras para llevar a cabo procesos de alimentacion,
locomocioén, respiracion y reproduccion; produciendo una alta biodiversidad que involucra
historias de vida muy variadas (Motta et al. 1995 a; Castro y Hueber, 2007). De esta manera,
estos organismos pueden considerarse como los modelos ideales para analizar la relacion entre

la forma de los mismos y su rol ecologico.

Esta interaccion entre la diversidad morfologica y ecoldgica entre los organismos es
justamente el campo de estudio de la morfologia ecoldgica o ecomorfologia (Motta y
Kotrschal, 1992), cuyo fondo mecanistico es que algunos aspectos de la variacion morfoldgica
entre individuos derivan en diferencias funcionales y de desempefio, que a su vez se traducen
en informacion que explica los mecanismos por medio de los cuales los individuos usan los
recursos disponibles. La variacion morfoldgica puede estar dada por la seleccion natural sobre
el tiempo evolutivo 6 sobre el ciclo de vida, mediante cambios ontogénicos de estructuras para
el uso de los recursos; de esta manera, la ecomorfologia se convierte en un pilar para

establecer aspectos evolutivos de las especies (Motta ef al. 1995 b, Norton, 1995).

El andlisis de la forma del cuerpo de las siete especies analizadas, mostrd diferencias
significativas entre las configuraciones geométricas del disefio corporal de cada una de ellas
(tabla 11), notandose que S. peruviana es la forma mas extrema (figura 22), pues sin duda
tiene caracteristicas que se asocian con el ambiente peldgico, comparadas con las otras
especies cuyo disefio corporal estd bien adaptado al ambiente bentdnico. Vale la pena resaltar
que se comprobod mediante herramientas estadisticas que la inclusion de una forma tan

extrema, no afecta los resultados de las otras especies (tabla 10).
Como ya se observd previamente fue posible determinar cinco grupos de los cuales, cuatro

estan compuestos por una sola especie, mientras que el quinto asocia a L. guttatus, P.

panamensis 'y O. chalceus que pertenecen a dos familias distintas del suborden Percoidei. Esta
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similitud puede ser explicada por la cercania filogenética entre las especies; sin embargo la

carencia de estudios sobre el tema, s6lo permite dejar esto como una suposicion.

Adicionalmente y después de observar con mayor detalle el ACP (figura 22), se observa que la
informacion recolectada al muestrear la forma del contorno del cuerpo, pudo haber registrado
intrinsecamente informacion sobre el nimero de aletas dorsales y la forma de la aleta caudal.
La informacion morfologica sobre las aletas no pudo tomarse en consideracion puesto que al
no ser estructuras fijas y que pueden cambiar de posicion y por ende, su forma también varia;
requiere de otras estrategias metodoldgicas para los procesos morfométricos. Sin embargo,
esta es justamente la razon que hace este hecho tan
interesante, pues teniendo en cuenta que las
caracteristicas morfologicas que describen los dos ejes
de mayor variacion, estdn asociadas en ubicacion con
la posicion de estas aletas; se sugiere que es probable
que la configuracion de forma del cuerpo, refleje
informacion sobre el tipo de aletas que tienen los
peces. Este supuesto esta soportado por varios trabajos
que ponen en evidencia como estas estructuras
consideradas como mecanismos de propulsion,
equilibrio y maniobrabilidad (Webb, 1984) y que
hicieron su aparicion hace cerca de 500 millones de
afios; han sido piezas claves en el proceso de la
diversificacion evolutiva de las especies; por lo que la
historia evolutiva de cada tipo de aleta, requiere de
caracteristicas especificas en el cuerpo de cada

individuo (Lauder y Madden, 2007).

El balance entre la adquisicion y el uso de los recursos energéticos de un organismo, es de lo
que depende el éxito evolutivo de las especies, y su supervivencia dependera entonces de la
administracion Optima de estos recursos (Castro, 1998). Este balance energético estd

determinado por el gasto de energia ya sea en la locomocion, el metabolismo basal, el
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crecimiento, la reproduccion, entre otras; y las estrategias que son favorecidas por la seleccion
natural son aquellas que maximicen tanto el crecimiento como la reproduccion. La
locomocion por su parte, es una caracteristica muy variable pero no menos importante, pues
muchas de las actividades que los peces llevan a cabo, dependen de la capacidad y la forma de

natacion que cada uno tenga (Alexander, 1978; Castro, 1998)

La forma de cada especie nos permite inferir aspectos de su locomocion y por ende reconoce
en cierta medida como cada individuo esta utilizando los recursos disponibles en el medio para
los procesos alimenticios (Alexander, 1978). Las torsiones relativas maximas positivas [(+)
TR] y negativas [(-) TR] (figura 23) permiten observar como la longitud y la altura del cuerpo,
la altura del pedunculo caudal y el punto de insercién anterior de la aleta anal, son las
caracteristicas con mayor importancia en la diferenciaciéon de las especies analizadas de

acuerdo al primer eje de variacion.

El pedunculo caudal angosto de la (-) TR, (figura 23 izq.) permite clasificar parcialmente este
morfotipo dentro del tipo de forma carangiforme propuesto por Webb (1984), el cual esta
contenido dentro del tipo de propulsion periddica impulsado tanto por el cuerpo como por la
aleta caudal (BCF, por sus siglas en inglés — body and caudal fin propulsion-),
caracterizdndose por que tiene patrones cinemadticos ciclicos y repetitivos que permiten
velocidades constantes durante largos periodos de tiempo. Sin embargo otras caracteristicas
como la insercion de las pectorales en la zona media lateral del cuerpo, las aletas dorsal y anal
extendidas caudalmente y un cuerpo corto, también permiten clasificar a este morfotipo en un
tipo de locomocion cuya propulsion se da por las aletas medias y pares (MPF, por sus siglas en
inglés — median and paired fin propulsion-) (Webb, 1984), las cuales a pesar de disminuir su

velocidad, permiten una mayor maniobrabilidad en los movimientos (Webb, 1984).

Antagénicamente, el morfotipo determinado por la (+) TR; se distingue por poseer un
pedunculo caudal ancho, el cuerpo largo y bajo, ademéas de que la aleta anal es corta.
Caracteristicas de este tipo podrian dar a pensar que este morfotipo también tiene una

propulsion tipo BCF, pero en este caso seria transitoria, pues a diferencia de la propulsion

68



BCF periddica, los movimientos involucrados en ésta son pequefios y no son ciclicos,

permitiendo comienzos rapidos de aceleracion y giros veloces (Webb, 1984).

Para los depredadores, el comportamiento de la alimentacion se basa en el supuesto que las
presas van a tratar de escapar, por lo que el objetivo del depredador es minimizar la duracion
de la interaccion para capturar presas, antes de que ellas puedan maniobrar 6 alcanzar un

escondite (Webb, 1984).

S. peruviana es la especie que mas se asemeja al morfotipo generado por la (-) TR;, la cual
teniendo en cuenta lo comentado previamente, evolutivamente ha desarrollado un disefio
corporal adaptado para enfrentarse a distintas situaciones. Por una parte estd adaptada a habitar
en ambientes pelagicos en los cuales no sdlo su pedunculo caudal angosto, sino también su
aleta caudal lunada que forma un amplio arco y tiene una relacion de aspecto? alta; le permite
una elevada amplitud en desplazamientos locales, asi como el control en el angulo de ataque.
Por otra parte, caracteristicas como que las aletas dorsal y anal estén conformadas por radios
suaves, sean simétricas, estén extendidas caudalmente y que el cuerpo sea profundo y
comprimido lateralmente, ademds de las que ya se mencionaron previamente para el tipo de
locomocion MPF, le permite vivir cerca al fondo con las facilidades para maniobrar y capturar

sus presas (Webb, 1984).

Las otras seis especies tienen mayor semejanza al morfotipo derivado por la (+) TRy, en el
cual el empuje es maximizado con caracteristicas morfoldgicas como una gran profundidad
del cuerpo especialmente en la zona caudal, asi como un cuerpo flexible que permite
movimientos de propulsion de elevada amplitud. Por esto, el tipo de propulsiéon transitoria
BCF caracteristico de estas especies, es ideal para capturar presas evasivas que requieren un

nivel maximo de aceleracion (Webb, 1984).

Vale la pena resaltar que aunque se usa la clasificaciéon propuesta por Webb (1984) para
caracterizar las formas y con ellas inferir los patrones locomotores de las especies; ninguna de
las siete especies se ajusta de manera precisa a las morfologias dptimas descritas para cada

uno de los tipos de locomocion ya nombrados (BCF, MPF). Estas morfologias 6ptimas y muy
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especializadas para un patron de actividad, reducen el desempefio en cualquier otra tarea, por
lo que ya entendiendo las ventajas locomotrices que las caracteristicas morfoldgicas dan; las
especies en estudio pueden categorizarse de manera un poco mas prudente dentro del grupo de
locomotores generalistas. Esta agrupacion se destaca por que sus integrantes acoplan los
modos de locomocion y alimentacion de los especialistas, permitiéndoles explotar de manera
un poco mas amplia los recursos y el ambiente en el que habitan, siendo mas exitosos a nivel

evolutivo (Webb, 1984).

La ecomorfologia alimentaria de las especies de peces analizadas en el presente estudio, pudo
ser establecida con éxito mediante la prueba de Mantel (figuras 25 y 26), la cual muestra una
correlacion positiva entre las variables morfologicas y las troficas. Adicionalmente los analisis
de ordenacion para estas variables (ACoP y ACP) (figuras 11 y 22), permiten observar que el
efecto del arco descrito para las variables troficas, puede también estar implicito en las
variables morfologicas de manera menos evidente, aunque en este caso estd determinado por

el primer eje de variacion (CP1).

La forma mas sencilla de poder entender esta relacion es invirtiendo la posicion de los dos ejes
principales de variacion ya sea en el ACoP (figura 11) o en el ACP (figura 22), de modo que
pueda observarse la adecuada correspondencia de las especies entre las colas de ambos arcos
(PCA y PCoA); pues a pesar de que algunos individuos de L. guttatus en el PCoA de la matriz
trofica basada en peso (figura 11 izquierda) y P. opercularis en el PCoA de la matriz tréfica
basada en nimero (figura 11 derecha), son las especies que producen la elongacion del arco
ubicandose en las puntas de las colas; la ubicacion en el espacio de ordenacién de la mayoria

de individuos, tienen relaciones de distancia similares.

Esta relacion muestra como las especies cuyas formas del cuerpo se asocian a las
caracteristicas descritas para la (-) TR se alimentan principalmente de engraulidos, puesto que
la estrategia de escape de estos organismos se enfoca a la formacion de cardamenes, por lo
que los depredadores necesitan desarrollar una alta capacidad de nado por periodos
relativamente largos de tiempo. Inversamente, las especies cuya configuracion geométrica se

parece mas a las particularidades nombradas para la (+) TR, tienen a los crustaceos como base
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de su alimentacion, puesto que presas como los camarones tienen grandes habilidades para
escapar rapidamente, pero no para mantener una aceleracién constante en el escape, por el
contrario, sus estrategias de evasion a la depredacion se basan principalmente en esconderse

en cavidades o enterrarse en el sustrato.

Los tipos de locomocion especialista nombrados anteriormente (BCF y MPF), tienen grandes
ventajas de ahorro energético para capturar un tipo de presa especifico; sin embargo tienen
grandes limitaciones en las presas que deben consumir. Por una parte, los especialistas
periddicos BCF tienen elevadas demandas energéticas y por ende requieren concentrarse en
items alimentarios de gran tamafio. A su vez, los especialistas transitorios BCF, a pesar de no
necesitar la misma demanda energética, por su comportamiento de esperar a que las presas se
acerquen a ellos lo suficiente, para que puedan acelerar y capturarlas sin mucha persecucion;
también precisan presas de tamafios relativamente grandes puesto que las presas medianas y
pequeiias generalmente tienen muy amplias distribuciones, por lo que requeririan habilidades
mayores de nado a velocidades constantes para capturarlas. Estas presas de tamafios menores
podrian ser aprovechadas por los especialistas MPF; sin embargo la distribucion de las mismas
les dificulta esta tarea pues estos individuos a pesar de ser muy buenos maniobrando,
requieren de lugares para esconderse, pues de lo contrario quedarian muy expuestos a

depredadores (Webb, 1984).

Por esta razéon los locomotores generalistas estdn mas adecuados a capturar las presas con
menor presion por depredacion (menor tamafio, mayores densidades y distribuciones) por los
especialistas (Webb, 1984), como es el caso de las siete especies de este trabajo, quienes
limitan las especializaciones locomotoras con tal de incrementar las capacidades de
depredacion y evasion. Adicionalmente, estas especies muestran otro tipo de adaptaciones que
les permiten incrementar el nicho tréfico al cual pueden acceder, asi como pueden adecuarse
mas facilmente a cambios drasticos en la estructura del habitat ya sean por causas del

ambiente natural o por efectos antropicos.

Son numerosas las adaptaciones que los peces han desarrollado a lo largo de la evolucion para

adaptarse exitosamente al medio; dentro de ellas pueden nombrarse los radios libres y
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filamentosos de las pectorales de P. opercularis que le permite escarbar en el sustrato y
remover presas, al igual que los barbillones de P. grandisquamis que ademds presentan
estructuras sensoriales que le ayudan en la deteccion de su alimento. Sin embargo una de las
mas interesantes modificaciones morfologicas es el desarrollo de mandibulas protusibles de C.
robalito, la cual es una caracteristica critica en la seleccion del alimento y permite ampliar su
dieta permitiendo incluir particulas alimentarias pequefas y evasivas, siendo incluso, una
caracteristica que facilitd la radiacion de los peces hacia habitats con mayor complejidad

estructural (Webb, 1984, Schneider, 1995 a, b).

Lo anterior refleja como la morfologia puede influir en la alimentacion de un organismo
mediante diferentes vias; ya sea limitando el rango fenotipico de presas que un depredador
puede capturar o consumir, o influyendo en la efectividad o eficiencia con que un depredador

captura, consume y asimila un determinado tipo de presa (Wainwright y Richard, 1995).

Sin embargo, vale la pena reiterar que a pesar de que la morfologia esta constituida por
caracteres que los organismos adquieren durante su historia evolutiva y que requieren de
tiempos relativamente largos para cambiar; la alimentacion depende directamente de la
disponibilidad de presas que existan en el medio. Por esto, pueden existir ligeras variaciones
en la manera en que la morfologia de un individuo le permite acceder a los recursos del medio,
dependiendo de la disponibilidad de presas en este. De esta manera, la diversidad morfoldgica
de un ambiente especifico, estard determinada por las condiciones del habitat, y por su

consecuente disponibilidad de recursos.
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9. CONCLUSIONES

La mayor concentracion de las capturas estan restringidas a la zona costera media del litoral de
Nayarit y Selene peruviana fue la especie con mayores abundancias reportadas durante la
época de estudio, confirmando que es una especie que se asocia frecuentemente a los fondos

blandos.

Lutjanus guttatus y Selene peruviana compiten por alimentarse de engraulidos en los mismos
momentos del dia, aunque en distintas proporciones, pues el pargo se alimenta principalmente
en la manana, mientras que el papelillo lo hace en la tarde. La competencia estd dada por las
abundancias mas elevadas de S. peruviana en relacion a L. guttatus, asi como por la mayor
habilidad morfologica del papelillo para capturar este tipo de presas y por la segregacion

horaria evidente en la alimentacion de las especies.

Durante las horas de la noche tanto Orthopristis chalceus, como Centropomus robalito
explotan el recurso de los crustaceos; sin embargo, la competencia entre estas especies no
puede ser probada dado que no hay informacion si el recurso es una limitante, ademas de que

las especies tienen abundancias muy similares.

Se encontraron cuatro gremios alimentarios derivados de la informacion del indice de
frecuencia de aparicion; dentro de estos Selene peruviana se separa como un depredador
ictiofago, Lutjanus guttatus y Polydactylus opercularis se alimentan en proporciones similares
de crustaceos y peces, mientras que las especies carcindéfagas son Pomadasys panamensis,
Centropomus robalito, y Pseudupeneus grandisquamis. El Ginico representante de la omnivoria

fue Orthopristis chalceus.

Teniendo en cuenta la informacién de abundancia numérica y gravimétrica de las presas, hay
semejanzas en la dieta de algunas especies, dentro de las cuales se resalta a Selene peruviana y

Lutjanus guttatus que comparten a los peces de la familia Engraulidac como presas muy
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importantes. A su vez, la dieta del pargo, el chivito (P. grandisquamis) y el raton amarillo (P.
opercularis), es similar por que se alimentan no solo de peces engraulidos, si no de otras
familias de teledsteos, ademas de que los crustaceos también hacen parte de esta. Mientras que
la alta representacion de camarones es lo que hace similar la alimentacion de P.

grandisquamis, Orthopristis chalceus y Pomadasys panamensis.

Los peces son los principales responsables del acoplamiento entre el ambiente pelagico y el
benténico, destacandose el papel que tiene la familia Engraulidac en los procesos de

transferencia de energia en el ecosistema demersal de la plataforma continental de Nayarit.

Con base en la informacion de la forma pudieron caracterizarse cinco morfotipos agrupandose
en uno de ellos tres especies de dos distintas familias, probablemente por su cercania

filogenética (Lutjanus guttatus, Pomadasys panamensis y Orthopristis chalceus).

Los andlisis de la forma derivados de la morfometria general del cuerpo, de las siete especies
analizadas, pueden estar revelando intrinsecamente una asociacion directa con la forma de la
aleta caudal (truncada, semi lunada o lunada), asi como con el nimero de aletas dorsales que

cada especie presenta (una o dos).

Al analizar la variacion morfoldgica lateral del cuerpo de los peces, puede notarse que las
diferencias en la forma estan dadas principalmente por la longitud y altura del cuerpo, la altura
del pedinculo caudal y el punto de insercion de la aleta anal; y en menor proporciéon por la

forma del rostro, la posicion del ojo, el opérculo y la aleta pectoral.

La forma de las especies permite inferir aspectos de su locomocioén y por ende, algunas
caracteristicas de su comportamiento alimenticio. Todas las especies fueron categorizadas

como locomotores generalistas, sin embargo cada una ha desarrollado especializaciones
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morfologicas que le permiten explotar con mayor éxito los recursos disponibles, en los

ambientes que cada una puede aprovechar.

La forma mas extrema la presentd Selene peruviana debido a que su disefio corporal le
permite enfrentarse a distintas situaciones pues sus caracteristicas morfologicas le dan la
habilidad no solo de poder nadar por largos periodos de tiempo y tener control en el angulo de
ataque, sino que ademas también esta adecuada para habitar ambientes con estructuras

complejas en los cuales puede maniobrar para depredar o evitar enemigos.

Las caracteristicas de las otras seis especies les permiten tener un buen rendimiento en el
ecosistema de fondos blandos, pues su morfologia maximiza el empuje y permite movimientos
de propulsion de elevada amplitud. Sin embargo, la diferenciacion morfoldgica de cada una de

ellas también logra que puedan explotar distintos recursos en distintas magnitudes.

La ecomorfologia alimentaria de las siete especies fue comprobada gracias a una asociacion
positiva entre las variables morfoldgicas y las variables troficas; estas ultimas expresadas en

términos numéricos y gravimétricos.

La ecomorfologia alimentaria de las especies muestra como los morfotipos mas parecidos a la
torsion relativa maxima negativa [(-)TR;], se asocian a presas con mayor capacidad de nado
(engraulidos), cuya estrategia de escape es la formacion de cardimenes por largos periodos de
tiempo, puesto que los depredadores pueden mantener aceleraciones por largas distancias de
manera constante. Por el contrario, las formas mas parecidas a la torsion relativa maxima
positiva [(+)TR;] se asocian a presas cuyo escape se desarrolla de manera rapida ya sea

escondiéndose en cavidades o enterrandose en el sustrato (crustaceos).

La morfologia externa del cuerpo de las siete especies analizadas, esta correlacionada con su

alimentacion indicando que tanto el ambiente, como la disponibilidad de recursos, permiten a
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estos individuos hacer uso de las variaciones morfoldgicas que han adquirido durante su

historia evolutiva.
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10. RECOMENDACIONES

El presente trabajo hace evidente que el tipo de aletas y la forma de las mismas, pueden ser
definidas por la forma del contorno del cuerpo; sin embargo, la forma en que esta asociacion
se da, no se puede explicar por la falta de morfometria en estas estructuras. Por esto se
recomienda incluirlas con protocolo morfométrico adecuado, con el fin de dilucidar que

caracteristicas del cuerpo de un pez, se asocia con un tipo y una forma especifica de aletas.
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Anexo 1. Especificaciones técnicas

empleada en el presente estudio.
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Anexo 2. Clasificacion taxondmica de las siete especies analizadas en el presente estudio

siguiendo la clasificacion propuesta por Nelson (2006).

Clase Actinopterygii
Subclase Neopterygii
Division Teleostei
Subdivision Euteleostei
Orden Perciformes
Suborden Percoidei
Familia Centropomidae
Centropomus robalito Jordan & Gilbert, 1882
Familia Carangidae
Selene peruviana (Guichenot, 1866)
Familia Lutjanidae
Lutjanus guttatus (Steindachner, 1869)
Familia Haemulidae
Orthopristis chalceus (Giinther, 1864)
Pomadasys panamensis (Steindachner, 1876)
Familia Polynemidae
Polydactylus opercularis (Gill, 1863)
Familia Mullidae
Pseudupeneus grandisquamis (Gill, 1863)
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Anexo 3. Curvas de diversidad media acumulada (bits/individuo) y el respectivo coeficiente

de variacion (C.V.), para las siete especies con la dieta caracterizada.
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Anexo 4. Mapas de distribucion y abundancia relativa de las capturas de las sietes especies

analizadas en el presente estudio.
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Lutjanus guttatus
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Pomadasys panamensis
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Pseudupeneus grandisquamis
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Anexo 5. Valores del porcentaje de la frecuencia de aparicion (%FA) de las presas en la dieta

de las especies estudiadas.

ftem Presa Selene Pomadasys  Centropomus Orthopristis Polydactilus  Pseudupeneus Lutjanus

peruviana  panamensis robalito chalceus opercularis  grandisquamis  guttatus
Polychaeta 0.000 0.000 0.000 13.636 0.000 0.000 0.000
Mollusca 0.000 2.273 0.000 0.000 0.000 3.704 3.226
Bivalvia 0.000 0.000 0.000 36.364 0.000 3.704 3.226

Echinodermata

Ophiuroidea 0.000 0.000 0.000 18.182 0.000 0.000 0.000
Ophiura spp. 0.000 0.000 0.000 18.182 0.000 0.000 0.000
Asteroidea 0.000 0.000 0.000 4.545 0.000 0.000 0.000
Crustacea 8.861 45.455 9.091 13.636 51.111 51.852 38.710
Zoea 1.266 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Copepoda 1.266 2.273 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Stomatopoda 0.000 9.091 1.818 4.545 0.000 3.704 0.000
Hemisquilla spp. 0.000 2.273 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Lysiosquillidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 3.704 0.000
Squillidae 0.000 2.273 1.818 0.000 2.222 3.704 6.452
Squilla mantoidea 0.000 6.818 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Squilla biformis 0.000 9.091 7.273 0.000 0.000 0.000 0.000
Squilla panamensis 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 3.226
Squilla spp. 0.000 0.000 0.000 0.000 2.222 0.000 6.452
Coronididae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 3.704 0.000
Euphaussidae 2.532 13.636 0.000 4.545 0.000 7.407 0.000
Decapoda 0.000 2.273 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Camarones 0.000 6.818 58.182 0.000 6.667 0.000 3.226
Penaeidae 1.266 2.273 0.000 0.000 0.000 11.111 3.226
Farfantopenaeus spp. 0.000 0.000 1.818 0.000 0.000 0.000 0.000
Farfantopenaues californiensis 0.000 0.000 3.636 0.000 0.000 0.000 0.000
Xiphopenaeus riveti 0.000 0.000 0.000 0.000 2.222 0.000 0.000
Sicyonidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 3.704 0.000
Solenoceridae 0.000 0.000 9.091 0.000 2.222 0.000 0.000
Solenocera mutator 0.000 0.000 5.455 0.000 0.000 0.000 0.000
Luciferidae 1.266 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Ogyrididae 0.000 0.000 0.000 0.000 2.222 7.407 0.000
Processidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 11.111 0.000
Processa spp. 1.266 0.000 0.000 0.000 6.667 3.704 3.226
Brachyura 0.000 0.000 0.000 22.727 0.000 3.704 0.000
Megalopa 1.266 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Calappidae 0.000 2.273 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Portunidae 0.000 0.000 0.000 4.545 0.000 3.704 3.226
Portunus tuberculatus 0.000 0.000 1.818 0.000 0.000 0.000 0.000
Callinectes toxotes 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 3.704 0.000
Euphylax robustus 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 3.226
Xanthidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 9.677
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Anexo 6. Valores del porcentaje gravimétrico (%P) de las presas en la dieta de las especies

estudiadas.
ftem Presa Selene Pomadasys  Centropomus Orthopristis Polydactilus  Pseudupeneus Lutjanus
peruviana  panamensis robalito chalceus opercularis  grandisquamis  guttatus
Polychaeta 0.000 0.000 0.000 14.533 0.000 0.000 0.000
Mollusca 0.000 0.108 0.000 0.000 0.000 0.113 0.017
Bivalvia 0.000 0.000 0.000 6.228 0.000 0.113 0.017
Echinodermata
Ophiuroidea 0.000 0.000 0.000 29.066 0.000 0.000 0.000
Ophiura spp. 0.000 0.000 0.000 2.768 0.000 0.000 0.000
Asteroidea 0.000 0.000 0.000 6.920 0.000 0.000 0.000
Crustacea 0.382 25.484 0.716 18.685 25.578 42.277 2.404
Zoea 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Copepoda 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Stomatopoda 0.000 5.161 0.239 4.152 0.000 8.343 0.000
Hemisquilla spp. 0.000 1.075 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Lysiosquillidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 3.382 0.000
Squillidae 0.000 6.129 0.018 0.000 0.289 1.240 0.723
Squilla mantoidea 0.000 15.161 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Squilla biformis 0.000 27.849 8.020 0.000 0.000 0.000 0.000
Squilla panamensis 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 1.093
Squilla spp. 0.000 0.000 0.000 0.000 0.096 0.000 1.816
Coronididae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 1.804 0.000
Euphaussidae 0.107 3.011 0.000 0.692 0.000 1.240 0.000
Decapoda 0.000 0.430 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Camarones 0.000 6.129 57.222 0.000 6.996 0.000 0.504
Penaeidae 0.012 0.108 0.000 0.000 0.000 1.917 0.420
Farfantopenaeus spp. 0.000 0.000 0.551 0.000 0.000 0.000 0.000
Farfantopenaues californiensis 0.000 0.000 14.865 0.000 0.000 0.000 0.000
Xiphopenaeus riveti 0.000 0.000 0.000 0.000 4.493 0.000 0.000
Sicyonidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.451 0.000
Solenoceridae 0.000 0.000 6.258 0.000 8.793 0.000 0.000
Solenocera mutator 0.000 0.000 9.158 0.000 0.000 0.000 0.000
Luciferidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Ogyrididae 0.000 0.000 0.000 0.000 1.284 0.789 0.000
Processidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.564 0.000
Processa spp. 0.024 0.000 0.000 0.000 6.579 1.578 1.513
Brachyura 0.000 0.000 0.000 9.689 0.000 2.255 0.000
Megalopa 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Calappidae 0.000 4.086 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Portunidae 0.000 0.000 0.000 0.692 0.000 0.113 1.026
Portunus tuberculatus 0.000 0.000 0.752 0.000 0.000 0.000 0.000
Callinectes toxotes 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.113 0.000
Euphylax robustus 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 1.967
Xanthidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 21.688
Teleostei 1.217 5.161 0.018 6.574 2.054 2.142 0.387
Larvas de peces 0.000 0.000 0.000 0.000 3.113 0.000 0.000
Huevos 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 31.567 0.000
Engraulidae 92.721 0.000 2.184 0.000 14.602 0.000 22.596
Anchoa spp. 2.936 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Engraulis mordax 2.601 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 19.082
Stellifer spp. 0.000 0.000 0.000 0.000 16.656 0.000 0.000
Mugilidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.807
Lutjanus guttatus 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 6.456
Batrachoididae 0.000 0.108 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Cynoglosidae 0.000 0.000 0.000 0.000 9.467 0.000 0.000
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Anexo 7. Valores del porcentaje numérico (%N) de las presas en la dieta de las especies

estudiadas.
ftem Presa Selene Pomadasys Centropomus Orthopristis  Polydactilus  Pseudupeneus Lutjanus
peruviana  panamensis robalito chalceus opercularis  grandisquamis guttatus
Polychaeta 0.000 0.000 0.000 11.364 0.000 0.000 0.000
Mollusca 0.000 0.855 0.000 0.000 0.000 2.174 1.389
Bivalvia 0.000 0.000 0.000 36.364 0.000 2.174 2.778
Echinodermata
Ophiuroidea 0.000 0.000 0.000 10.227 0.000 0.000 0.000
Ophiura spp. 0.000 0.000 0.000 4.545 0.000 0.000 0.000
Asteroidea 0.000 0.000 0.000 2.273 0.000 0.000 0.000
Crustacea 9.366 23.932 22.936 20.455 35.484 36.957 31.944
Zoea 0.302 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Copepoda 0.302 0.855 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Stomatopoda 0.000 3.419 0.917 1.136 0.000 2.174 0.000
Hemisquilla spp. 0.000 0.855 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Lysiosquillidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 2.174 0.000
Squillidae 0.000 0.855 0.917 0.000 0.215 2.174 2.778
Squilla mantoidea 0.000 2.564 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Squilla biformis 0.000 3.419 4.587 0.000 0.000 0.000 0.000
Squilla panamensis 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 1.389
Squilla spp. 0.000 0.000 0.000 0.000 0.215 0.000 2.778
Coronididae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 2.174 0.000
Euphaussidae 3.927 49.573 0.000 2.273 0.000 4.348 0.000
Decapoda 0.000 0.855 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Camarones 0.000 2.564 55.046 0.000 1.290 0.000 4.167
Penaeidae 0.302 0.855 0.000 0.000 0.000 8.696 1.389
Farfantopenaeus spp. 0.000 0.000 0.917 0.000 0.000 0.000 0.000
Farfantopenaues californiensis 0.000 0.000 1.835 0.000 0.000 0.000 0.000
Xiphopenaeus riveti 0.000 0.000 0.000 0.000 0.215 0.000 0.000
Sicyonidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 2.174 0.000
Solenoceridae 0.000 0.000 4.587 0.000 0.215 0.000 0.000
Solenocera mutator 0.000 0.000 3.670 0.000 0.000 0.000 0.000
Luciferidae 0.604 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Ogyrididae 0.000 0.000 0.000 0.000 9.677 6.522 0.000
Processidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 10.870 0.000
Processa spp. 1.208 0.000 0.000 0.000 44.086 2.174 2.778
Brachyura 0.000 0.000 0.000 7.955 0.000 2.174 0.000
Megalopa 0.302 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Calappidae 0.000 0.855 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Portunidae 0.000 0.000 0.000 1.136 0.000 2.174 1.389
Portunus tuberculatus 0.000 0.000 0.917 0.000 0.000 0.000 0.000
Callinectes toxotes 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 2.174 0.000
Euphylax robustus 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 1.389
Xanthidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 12.500
Teleostei 3.927 2.564 0.917 2.273 0.430 6.522 2.778
Larvas de peces 0.000 0.000 0.000 0.000 5.806 0.000 0.000
Huevos 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 2.174 0.000
Engraulidae 76.435 5.128 2.752 0.000 1.935 0.000 13.889
Anchoa spp. 1.511 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Engraulis mordax 1.813 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 11.111
Stellifer spp. 0.000 0.000 0.000 0.000 0.215 0.000 0.000
Mugilidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 1.389
Lutjanus guttatus 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 4.167
Batrachoididae 0.000 0.855 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Cynoglosidae 0.000 0.000 0.000 0.000 0.215 0.000 0.000
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