INSTITUTO POLITECNICO NACIONAL g
CENTRO INTERDISCIPLINARIO DE CIENCIAS MARINAS

CICIMARIPN

COMPARACION DE LA ESTRUCTURA DE TRAMAS
TROFICAS COSTERAS EN EL SUROESTE DEL
GOLFO DE MEXICO

TESIS

QUE PARA OBTENER EL GRADO DE
MAESTRO EN CIENCIAS
CON ESPECIALIDAD
EN MANEJO DE RECURSOS MARINOS

PRESENTA

ANDY JESUS RUSSET RODRIGUEZ

LA PAZ,B.C.S., JULIO DEL 2019



SIP-14 BIS

INSTITUTO POLITECNICO NACIONAL
SECRETARIA DE INVESTIGACION Y POSGRADO
ACTA DE REVISION DE TESIS

En la Ciudad de La Paz, B.C.S., siendo las 12.00 horas deldia 05 del mesde
Junio del _2019 se reunieron los miembros de la Comision Revisora de Tesis designada

por el Colegio de Profesores de Estudios de Posgrado e Investigacion de CICIMAR
para examinar la tesis titulada:

“COMPARACION DE LA ESTRUCTURA DE TRAMAS TROFICAS COSTERAS
EN EL SUROESTE DEL GOLFO DE MEXICO"

Presentada por el alumno:

RUSSET RODRIGUEZ ANDY JESUS

Apellido paterno materno nombre(s)
Conregistro:lB‘1| 7 l 0 I 7 | 5 | 9 ‘

Aspirante de:
MAESTRIA EN CIENCIAS EN MANEJO DE RECURSOS MARINOS

Después de intercambiar opiniones los miembros de la Comision manifestaron APROBAR LA
DEFENSA DE LA TESIS, en virtud de que satisface los requisitos sefialados por las disposiciones
reglamentarias vigentes.

X

DR.VICTORH UZ ESCALONA
Dire€tor de Tesis

N

DR. RODRIGO MONCAYO ESTRADA DR. XCHEL GABRIEL MORENO SANCHEZ

[y

MenC. GUSTA CRUZ AGUERO

LA COMISION REVISORA

Directores de Tesis

L.P.N,

CICIMAR
NIRECCION



INSTITUTO POLITECNICO NACIONAL
SECRETARIA DE INVESTIGACION Y POSGRADO

CARTA CESION DE DERECHOS

En la Ciudad de La Paz, B.C.S., el dia 11 del mes de Junio del aiio 2019

El (1a) que suscribe BIOL. ANDY JESUS RUSSET RODRIGUEZ Alumno (a) del Programa
MAESTRIA EN CIENCIAS EN MANEJO DE RECURSOS MARINOS

con niimero de registro B170759 adscrito al CENTRO INTERDISCIPLINARIO DE CIENCIAS MARINAS

manifiesta que es autor(a) intelectual del presente trabajo de tesis, bajo la direccién de:
DR. VICTOR HUGO CRUZ ESCALONA Y DR. JOSE MANUEL BORGES SOUZA

y cede los derechos del trabajo titulado:
“COMPARACION DE LA ESTRUCTURA DE TRAMAS TROFICAS COSTERAS

EN EL SUROESTE DEL GOLFO DE MEXICO”

al Instituto Politécnico Nacional, para su difusién con fines académicos y de investigacién.

Los usuarios de la informacién no deben reproducir el contenido textual, grificas o datos del trabajo
sin el permiso expreso del autor y/o director del trabajo. Este, puede ser obtenido escribiendo ala

siguiente direccién: simbad9289@gmail.com - vicreshu@gmail.com - jmborgess@gmail.lcom

Si el permiso se otorga, el usuario debera dar el agradecimiento correspondiente y citar la fuente del

mismo.

BIOL. ANDY JESUS RUSSET RODRIGUEZ
Nombre y firma del alumno




AGRADECIMIENTOS

A la Comision Nacional de Ciencia y Tecnologia (CONACYyT) por el soporte econémico
durante los dos afios de duracién del posgrado.

Al Centro Interdisciplinario de Ciencias Marinas del Instituto Politécnico Nacional
(CICIMAR-IPN) por la formacion académica y la asistencia de su personal e

instalaciones.

A mi comité tutorial integrado por: M en C. Gustavo de la Cruz Aguero, Dr. Rodrigo
Moncayo Estrada, Dr. Xchel Gabriel Moreno Sanchez y el Dr. José Manuel Borges
Souza por su apoyo durante todo el proceso de elaboracién de esta tesis y sus
correcciones y comentarios finales sobre el documento, sin duda este colectivo
garantizé la calidad del material que les presento. A la Dra. Arelis por su soporte para
el andlisis en el software R y mi compariera M en C Liney Lopez por siempre hacer un
espacio para mis dudas sobre el manejo de bases de datos y la plataforma UCINET.

Finalmente, quiero agradecer al Dr. Victor Hugo Cruz Escalona, director del comité,
por brindarme la oportunidad de desarrollar la tesis, por su constante esfuerzo y

dedicacion tanto en el proceso de investigacion como en mi preparacion profesional.



LISTA DE CONTENIDO

LISTA DE FIGURAS . e aaeanens Vii
LIS T A DE T AB L A S e X
G L O S A R O e eaan X
RESUMEN ... e e Xili
A B ST R A C T e e e et Xiv
1 INTRODUGCCION ...ttt 1
2 ANTECEDENTES .. et e e 3
2.1 TEORIA DE LA ESTABILIDAD ......ooiiieeeee ettt 3
2.2 REDES TROFICAS EN EL SUROESTE DEL GM ....coveovivieieeieceeeeeece e 4
3 PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA ... 6
A HIPOTESIS .o iitiiiiee ittt ettt e e e e e et e e e e e e e e e e 8
S OB UIET IV O S L e 9
5.1 OBJIETIVO GENERAL ..ottt e 9
5.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS.......ooieieeeeeeeeeeeeeeeee e 9
6 MATERIALES Y METODOS.....ccoti e 10
6.1 AREA DE ESTUDIO ....ouiiiiiiiiiiiiieieieeeseeieee ettt 10
6.2 BASE DE DAT OS . ..o et e e e e e e e e e e ees 12
6.3 GRUPOS FUNCIONALES. ... .o e 13
6.4 CONSTRUCCION DE MATRICES ..o 14
6.5 ANALISIS TOPOLOGICO ....oouiiiieiiiiisieieiee et 15
6.5.1 indices de escala global.............c.cveveieeeieeeeeeeeeee e 15
6.5.2 INAICE 0 GratO ...ttt 16
6.5.3 Indices de centralidad .................coveueeveeeueieeeec e 16
6.5.4 indice de importancia de centralidad ..............c.ccccovveveeiiieeeee e, 17



6.5.5 indice de importancia tOPOIOGICA. ...........ccvecueireeieie e e, 17

6.5.6 Conjunto de especies claves (Key Player Problem) ..........cccooeeevvvviiiinnnnnn. 18

6.6 ANALISIS DE EXTINCION SECUNDARIA ......coeivieeeieceeeeeeeeeeeee e 19
6.7 ANALISIS DE MODULARIDAD .....coooveieeeeeeeeeeeeeeeeeee et 19
7 RESUL T AD O S ..ttt e e aneanens 21
7.1 COMPOSICION TAXONOMICA ..ottt 21
7.2 GRUPOS FUNCIONALES. ... .. e 21
7.3 ANALISIS TOPOLOGICO ....coiiiiiiieiiisieieiee et 23
7.3.1 indices de escala global..............c.coveieveeeieeeeeeeeee e 23
7.3.2 Organizacion estructural de mundo pequefio .........cccccceeeriiiiiiiiiiieeeeeeennns 25
7.3.3INdICE U Grat0 .....cvveeeeeeeeeeeeeeeee e 25
7.3.4 indices de centralidad ...............c.coveueiveeeueiieeeeceeee e 27
7.3.5 Importancia topolégica y tipo de control...........ccoooeeeiiiviiiiiiiiiie e, 29
7.3.6 Conjunto de eSPECIES ClAVE ..........uuiiiii e e 30

7.4 ANALISIS DE EXTINCION SECUNDARIA ......cooevieeeiececeeeeeeeee e 31
7.5 ANALISIS DE MODULARIDAD .....coooiveieeeeeeeeeeeeeeeeeee e 32
8 DISCUSION .. iiiiiiiiet ettt e ettt e e e e e e e e e e e e e e e e e aanneees 34
O CONCLUSIONES. ... e eaaeaes 44
10 LITERATURA ClT A D A e 45
L AN E X O S . e e 56

Vi



LISTA DE FIGURAS

Figura 1. Estaciones seleccionadas para realizar los muestreos de fitoplancton,
zooplancton, infauna, epifauna y peces. La linea discontinua marca la frontera entre
las dos zonas delimitadas para el analisis, Tabasco (puntos negros) y Campeche

(01810 TS e (51T ) T 10

Figura 2. En azul se muestran los taxones exclusivos de Campeche, en rojo los
exclusivos de Tabasco y en gris los que se encuentran en ambas localidades. Los
valores encerrados en cuadros a cada lado de las taxocenosis se refieren a la fraccion
de taxones en comun entre el total de taxones, tomado como medida de similitud entre
[ o= 1o F=To R P 21

Figura 3. Numero de grupos funcionales (GFs) por taxocenosis en Tabasco y
Campeche. En azul se muestran los GFs exclusivos de Campeche, en rojo los
exclusivos de Tabasco y en gris los que se encuentran en ambas localidades. Los
valores encerrados en cuadros a cada lado de las taxocenosis se refieren a la fraccion
de GFs en comun entre el total de GFs, tomado como medida de similitud entre
(o Tox= 110 F= T PSS 22

Figura 4. Proporcion de nodos por estrategia alimentaria en Tabasco y Campeche.

Figura 5. Esquemas topoldgicos de las redes de Tabasco (arriba) y Campeche (abajo).
El tamafio de los nodos hace referencia al indice de grado y estan ordenados de menor
(izquierda) a mayor (derecha). Los colores se refieren al nivel trofico, en la base se
encuentran los productores primarios (verde), seguido por los nodoscon NTde2a 2.9
(naranja), luego de 3 a 3.9 (azul) y finalmente los depredadores topes (negro) con NT
b SRRSO 24

Figura 6. Distribucién de frecuencias del indice de grado y ajuste a un modelo

potencial, para la red Tabasco (puntos vacios) y Campeche (puntos sélidos). ........ 26

Figura 7. Distribucion de frecuencia del indice de intermediacion para la red Tabasco
(AzUl) Y CAMPECNE (F0J0). ...ttt 27

vii


file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555773
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555773
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555773
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555773
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555774
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555774
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555774
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555774
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555774
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555775
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555775
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555775
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555775
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555775
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555775
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555776
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555776
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555777
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555777
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555777
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555777
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555777
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555777
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555778
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555778
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555779
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555779

Figura 8. Distribucion de frecuencia del indice de cercania para la red de Tabasco

(C V4 1) Y%= 4] 01Tl 1= (o] o ) TR 28

Figura 9. Curva de extincion secundaria acumulada resultante de la eliminacion
selectiva de nodos con el mayor valor de out-degree (Dout). Se muestran los valores
de robustez (R) para ambas localidades, fraccion de nodos eliminados para

desconectar la red completamente. ...........uiiiiiie i 31

viii


file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555780
file:///C:/Users/Andy/Documents/HardDisckSave/Documents/CICIMAR/Tesis/Mis%20redacciones/Revisión/Versión%20corregida%20final%20(entregar%20urgente).docx%23_Toc14555780

LISTA DE TABLAS

Tabla 1. Coeficiente de agrupamiento (CA) y longitud promedio (PL). Se muestran las
medias para las redes originales y los intervalos de confianza del 99% para dichos
paradmetros en base a mil redes aleatorias generadas con las mismas dimensiones que

[aS redes OFIgINAIES. .....cccce e e e e e e e e e e 25

Tabla 2. Posicion de los diez nodos mas importante segun el indice de centralidad
ponderado (1IC) en Tabasco (arriba) y Campeche (abajo). Se muestran sus respectivos
valores de grado (G), intermediacion (BC) y cercania (CC). En gris se muestran los

nodos que se mantienen en los primeros diez en ambas localidades....................... 29

Tabla 3. indice de importancia topolégica (K) para los cinco nodos mas importantes en
Tabasco y Campeche. indice del control de abajo hacia arriba (Ksu), de arriba hacia

abajo (Kiw), efectos directos (Kair), y efectos indirectos (Kindir). K=Kput+Kid=KairtKingir.. 30

Tabla 4. Nodos claves identificados en la red de Tabasco y Campeche. KPP-1: método

de fragmentacion y KPP-2: método de expansién de los efectos. ..............oeeeeee. 31

Tabla 5. Comunidades identificadas en base al método “fast greedy community
finding”. Valores Optimos de modularidad Q en Tabasco y Campeche. Los nodos
seflalados en gris son los de mayor importancia con base al indice de centralidad
ponderado IIC, importancia topologica K, métodos de identificaciébn de jugadores
Claves KPP-1y KPP-2. ... 32



GLOSARIO

Cadenas troficas: Conjunto de especies y sus relaciones tréficas, define la via a
través de la cual fluye la energia proveniente del sol (productores primarios) hasta los
depredadores topes. En conjunto, de todas las cadenas tréficas de una comunidad

definen una trama trofica.

Conectancia directa: Fraccion de las interacciones reales entre todas las posibles

interacciones en una red, constituye una medida de complejidad del sistema.

Control ecosistémico de tipo bottom-up: Control poblacional que ejercen los
productores primarios sobre la biomasa del ecosistema que se encuentra en niveles

troficos superiores.

Control ecosistémico de tipo top-down: Control poblacional que ejercen los
depredadores topes sobre la biomasa del ecosistema que se encuentra en niveles

troficos inferiores.

Efectos directos: Efectos tréficos que produce un depredador sobre el tamafio

poblacional de sus presas por interaccion directa.

Efectos indirectos: Efectos troficos que produce un depredador sobre el tamafio
poblacional de una especie a través de la depredacion de sus depredadores.

Grupo funcional: Conjunto de especies que realizan una funcién determinada en el
ecosistema y que poseen atributos similares (rasgos morfolégicos, fisiolégicos,

conductuales y de historia de vida)

indices topoldgicos. Valores numéricos que permiten cuantificar propiedades
estructurales en redes complejas. De acuerdo a su escala se clasifican en: locales,

globales, y de mesoescala.

Mundo pequefio: Patron estructural que poseen algunas redes complejas donde los
nodos estan mas conectados con sus vecinos que con el resto de la red. Se caracteriza

por tener un alto coeficiente de agrupamiento y una baja longitud promedio.



Nodo: Componente de una red, en el caso de redes troficas, representan a las
especies o0 grupos funcionales de una comunidad que se interconectan a través de

conexiones de tipo depredador-presa.

Nodos base: Son los nodos de una red trofica que no poseen nodos presas,
representan a los productores primarios de una trama troficas y son los responsables

de la entrada de energia al sistema.

Nodos topes: Son los nodos de una red tréfica que no tienen depredadores, se
encuentran en la cima de la red y representan a los depredadores topes de una trama
trofica.

Red trofica: Representacion simplificada (modelo) de la trama trofica de una
comunidad biolégica. Esta compuesta por un conjunto de nodos y sus conexiones

troficas.

Redundancia: En teoria de redes, especificamente redes troficas, se refiere a la
existencia de varios componentes que juegan el mismo papel funcional en un

ecosistema y se reconoce como un mecanismo que confiere estabilidad a la red.

Resiliencia: Velocidad con que un ecosistema regresa a la "forma estable” inicial

luego de una perturbacion. Es un componente de la estabilidad ecosistémica

Resistencia: Capacidad de un ecosistema de absorber una perturbacion sin provocar
grandes cambios en la estructura del sistema. Es un componente de la estabilidad

ecosistémica.
Resolucion de la red: Grado de agregacion de los nodos de una red.

Robustez: Propiedad topoldgica que hace referencia a la capacidad que posee una
red tréfica de resistir la pérdida de nodos. En este trabajo, se define como la fraccion

de la red que se necesita eliminar para provocar la desconexion completa de la red.

Topologia: En ecologia de redes tréficas se refiere al estudio de la disposicion y

relacion de los componentes de una red, solo se enfoca en la estructura del sistema.

Xi



Trama trofica: Conjunto de todas las cadenas tréfica de una comunidad biologica. Es

un sistema complejo con una estructura dinamica y propiedades emergentes.

Propiedades emergentes: En teoria de sistemas complejos, son un tipo de
propiedades resultantes de la interaccion de los componentes del sistema y de las

propiedades que caracterizan a estos componentes.
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RESUMEN

Las caracteristicas del habitat influyen en el ensamble de especies y por consiguiente
en la estructura tréfica del ecosistema y su funcionamiento. Dicha estructura es
relevante para comprender los efectos que pudiera tener la pérdida de especie y
establecer planes de manejo. El objetivo principal es modelar la trama tréfica de dos
zonas costeras del suroeste del Golfo de México (Tabasco & Campeche) con
diferentes caracteristicas sedimentarias y fisiogréficas, con la finalidad de evaluar su
robustez a la perdida de nodos ante alguna eventual contingencia ambiental. La
descripcion de las propiedades estructurales de las tramas troficas se realizé mediante
indices topoldgicos. Se evalué la importancia topoldgica de cada nodo y se
identificaron los nodos claves en el mantenimiento de la estructura de la red. Se realizo
un analisis de extincidbn secundaria para determinar la robustez de los sistemas a la
perdida de los nodos mas conectados. La red de Tabasco present6 el mayor valor de
robustez a la pérdida de nodos, lo cual pudiera estar relacionado con algunas de sus
propiedades estructurales como: distribucion de frecuencia no libre de escala,
organizacion de mundo pequefio y organizacion estructural de tipo mixto. Otras
propiedades estructurales fueron similares en ambas redes como conectancia, numero
de nodos, porcentaje de especies omnivoras. En Campeche los depredadores topes
tienen mayor numero de conexiones que en Tabasco. Aunque algunos grupos
funcionales son importantes en el mantenimiento de la estructura en ambas
localidades, el orden de prioridad cambia para cada localidad. Se identificaron cuatro
comunidades en Tabasco y tres en Campeche, el conocimiento de estas comunidades
permite predecir que componentes se verian mas afectados ante una posible
perturbacion. Debido a que la estructura y resistencia de la red se comporté diferente
en ambas localidades, se apoya la hipotesis de que las caracteristicas del habitat son

determinantes en la estructura y funcion de los ecosistemas.

Palabras claves: robustez topoldgica, comunidades, estructura tréfica
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ABSTRACT

The habitat features influence community composition and therefore the associated
trophic composition and its functioning. This structure is relevant to understand the
effects that the loss of species could have and to establish management plans. The
main objective is to model the trophic network of two coastal zones in the southwest of
the Gulf of Mexico (Tabasco & Campeche) with different sedimentary and
physiographic characteristics, in order to evaluate their robustness to the loss of nodes
in the event of any environmental contingency. The food web structural properties were
described by topological indices. The topological importance of each node was
evaluated and the key nodes in the maintenance of the structure of the network were
identified. A secondary extinction analysis was performed to determine the robustness
of the systems to the loss of the most connected nodes. The Tabasco network
presented the highest robustness value to the loss of nodes, which could be related to
some of its structural properties such as frequency distribution not free of scale, small
world organization and mixed type structural organization. Other structural properties
were similar in both networks such as connectance, number of nodes, percentage of
omnivorous species. In Campeche, top predators have a greater number of
connections than in Tabasco. Although some functional groups are constant and
important in the maintenance of the structure in both locations, the order of priority
changes for each locality. Four communities were identified in Tabasco and three in
Campeche. Knowledge of these communities allows us to predict which components
would be most affected in the event of a possible disturbance. Because the structure
and resistance of the network behaved differently in both locations, it supports the
hypothesis that habitat features are determinants in the structure and function of

ecosystems.

Keywords: topological robustness, communities, trophic structure
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1 INTRODUCCION

Halpern et al. (2007), sefialan que los ecosistemas marinos tropicales estan entre los
mas amenazados y vulnerables del planeta (arrecifes de coral, manglares,
ecosistemas epipelagicos costeros y humedales). Ademas, se encuentran sujetos a
un intenso impacto antropogénico (pesqueria artesanal e industrial, desarrollo turistico
y portuario, extraccion petrolera, entre otros) que potencialmente pueden causar
cambios en su estructura y funcionamiento. Es por ello que estds areas tienen una
constante demanda de informacion cientifica que permita un manejo efectivo de sus

recursos (Arreguin-Sanchez et al., 2017).

En la actualidad es ampliamente aceptado tomar en cuenta la estructura y
funcionamiento del ecosistema y las interacciones entre las especies, con respecto a
la sostenibilidad bioldgica de los recursos marinos (Espinoza-Tenorio et al., 2011). Una
manera de abordar esta problematica es a través de la modelacion de redes tréficas.
Existen varios modelos que buscan representar de manera simplificada las tramas
troficas marinas, en este contexto, el modelo topolégico permite una descripcion de la
estructura tréfica de los ecosistemas, donde se puede determinar cuales son los
componentes mas importantes en el mantenimiento de su estructura sin grandes
requerimientos de informacion (Montoya et al., 2006; Braga et al., 2012). Sin embargo,
se asume que todas las interacciones tienen igual peso y que no varian
temporalmente. De esta manera, el modelo representa de manera simplificada la
estructura tréfica de un lugar determinado en un momento dado, ignorando la variacion
temporal e intensidad de las interacciones. A pesar de estas limitaciones, varios
autores han demostrado la utilidad de este tipo de modelo (Solé & Montoya, 2001;
Memmott et al., 2005; Cruz-Escalona et al., 2013; Dehmer et al., 2013).

Desde una perspectiva orientada hacia la conservacion, los modelos topologicos son
utilizados para explorar y simular las respuestas funcionales de los ecosistemas a los
cambios estructurales, como la acelerada perdida de especies en la actualidad (Dunne
et al., 2002a; Worm & Duffy, 2003; Memmoitt et al., 2005). En este sentido, los analisis
estructurales pueden ser utilizados como una alternativa para estimar que tan robustos

o fragiles son los ecosistemas frente a la pérdida de especies, y cuales propiedades



topologicas son las que le otorgan robustez ante alguna alteracion o perturbacion (Solé
& Montoya, 2001; Dunne et al., 2002a).

Existen diversos estudios que han demostrado que las caracteristicas del habitat
influyen en la composicion de especies y por consiguiente en la estructura tréfica del
(Baiser et al., 2011, 2015; Cirtwill et al., 2015; Morris et al., 2015; Trojelsgaard et al.,
2015; Hattab et al., 2016; Kortsch et al., 2018) Lo anterior da como resultado una
variacion a gran escala de la estructura de la red tréfica en funcién de los gradientes
ambientales. Los estudios que relacionan la biogeografia con la estructura troéfica,
generalmente asumen que, si dos especies interactian en un lugar determinado y un
momento dado, interactuardn de igual manera donde quiera que coexistan (Poisot et
al., 2014). Esto ignora el hecho de que las condiciones ambientales locales, los
estados de las especies y la composicion de la comunidad pueden influir en la forma

en que se da la interaccion (Poisot et al., 2012, 2014).

En este contexto, los ecosistemas marinos que muestran fuertes gradientes
ambientales asociados con una variacion en la estructura de la comunidad son
particularmente adecuados para investigar la variabilidad espacial en la estructura de
la red trofica (Kortsch et al., 2018). Es el caso de la region suroeste del Golfo de México
(GM), la cual presenta una elevada variacion fisiografica y sedimentaria, condiciones
Gnicas que la hacen una zona ideal para poner a prueba varias hipotesis acerca de la
variabilidad espacial de la estructura tréfica y su relacion con la estabilidad del
ecosistema (Salas-de Ledn et al., 2008). Por ejemplo, se ha documentado que la
plataforma continental de los estados de Campeche y Tabasco esta comprendida en
dos provincias fisiograficas denominadas como Plataforma Oriental de México (POM)
y Plataforma de Campeche (PC) (Antoine, 1972). Ambas plataformas difieren en
cuanto a su anchura, profundidad y tipo de sedimentos. La POM se caracteriza por ser
estrecha, profunda y con un elevado aporte de sedimento proveniente del sistema
fluvial Grijalva-Usumacinta. Al margen de la Laguna de Términos se encuentra una
zona de transicion entre ambas provincias, condicion que permite un incremento de
especies (Ruiz et al., 2013). Mientras que, al noreste, sobre la PC las condiciones

cambian a una mayor anchura, menor profundidad y con sedimentos carbonatados de



origen marino debido al escaso aporte fluvial y su cercania a los arrecifes del banco
de Campeche. Existen evidencias de que estas diferencias fisiogréaficas influyen en la
distribucion de las especies y limitan sus abundancias (Soto & Escobar-Briones, 1955;
Herndndez-Arana et al., 2003; Ruiz et al., 2013), por lo que valdria la pena preguntarse
si la estructura tréfica de la comunidad difiere entre ambas provincias. En este sentido,

el enfoque topoldgico podria ser Gtil para abordar esta interrogante.

2 ANTECEDENTES

2.1 TEORIA DE LA ESTABILIDAD

Un tema central en los estudios de la teoria ecoldgica es explorar la relacion entre la
estructura y la estabilidad de los ecosistemas. Existe la consideracion de que los
ecosistemas mas diversos son mas estables, lo cual se conoce como el debate
diversidad-estabilidad (MacArthur, 1955; Paine, 1966; May, 1973). El paradigma de
gue los ecosistemas mas diversos son mas estables surge a mediados del siglo XIX
con la influyente publicacion de MacArthur (1955), argumentando su hipétesis con
teoria de la informacion. Este autor propone que en la medida que un sistema (trama
trofica) posea mayor numero de vias alternativas para el flujo de energia, en esta
misma medida incrementa su estabilidad. Sin embargo, Gardner & Ashby (1970),
utilizando modelos que diferian en el nimero de componentes y en la manera en que
estaban relacionados, encontraron una relacion inversa entre el numero de
componentes y la conectancia con la estabilidad (la conectancia medida como la
densidad de uniones dentro de la trama tréfica). Poco después, May (1973), a través
de modelos basados en el planteamiento de Lotka-Volterra, simulando un sistema de
muchos depredadores y muchas presas e incrementando la conectancia de manera
aleatoria, también concluyd que la estabilidad decrece conforme la complejidad se
incrementa. Con este resultado, el autor cuestiona la ambigtiedad de la definicion de
estabilidad propuesta por MacArthur. Los resultados empiricos de May (1973)
contradecian el paradigma imperante desde la década de los 50s. Esto genero una
gran polémica que se mantiene hasta la actualidad. Las criticas sobre el trabajo de
May (1973) estan enfocadas principalmente a la metodologia utilizada, dado que

asume que las relaciones entre las especies ocurren de manera aleatoria (Dunne et



al., 2005). De Angelis (1975), con modelos similares a los de Gardner & Ashby (1970),
pero cambiando algunos parametros (e.g. bajas tasas de asimilacion, fuerte
autocontrol de depredadores y un sesgo hacia el control por parte de las presas),

encontré que una mayor conectancia generaba mayor estabilidad.

De manera general los argumentos que sustentan estas hipétesis se basan en
modelos matematicos simples que no representan la complejidad real de los
ecosistemas. Por otro lado, se suma a esta vision el hecho que las caracteristicas
ambientales propias del habitat influyen en la relacién entre la diversidad y la
estabilidad, puesto que determina las relaciones que se establecen entre las especies.
Por consiguiente, la relacion diversidad-estabilidad no se comportara igual en todos
los ecosistemas, de ahi la importancia de aportar a la teoria con trabajos empiricos.

En la actualidad, el volumen de informacion y el desarrollo tecnoldgico permite abordar
esta polémica desde otra perspectiva. En este sentido, han surgido otros enfoques que
integran datos empiricos de la estructura trofica con la simulacion de pérdida de
especies para medir la robustez de sus tramas troficas (Dunne et al., 2004; Gilbert,
2009).

2.2 REDES TROFICAS EN EL SUROESTE DEL GM

Debido a que el suroeste del GM es una zona prioritaria para el desarrollo econémico
de la republica mexicana, se han llevado a cabo diversos estudios para caracterizar
las comunidades del fitoplancton (Licea et al., 2004); zooplancton (Salas-de-Ledn et
al., 2004); macrofauna benténica (Hernandez-Arana et al., 2003; Brooks et al., 2006);
y las comunidades de peces (Sanchez-Gil et al., 1980; Villéger et al., 2010; Ayala-
Pérez et al.,, 2012; Lopez-Jiménez et al.,, 2014). Sin embargo, son pocas las
investigaciones que se enfocan en la estructura y dinamica de las tramas tréficas

marinas.

Entre las primeras modelaciones en la zona de estudio se encuentra el trabajo de
Manickchand-Heileman et al. (1998), donde se utiliza un modelo Ecopath como
plataforma para analizar la estructura tréfica del suroeste del GF. Manickchand-

Heileman et al. (1998) sefialaron que la trama tréfica estaba influenciada por el detrito



y que los grupos de invertebrados bentdnicos estaban involucrados en la transferencia
de energia desde el detrito hacia niveles tréficos superiores. Sin embargo, debido a
gue estos son modelos balanceados, donde la biomasa que entra al sistema es igual
a la que sale, se requieren ajustes del desfase de biomasa a través del grupo “detrito”,
lo cual hace que en algunos casos se sobreestime la importancia de este grupo
(Zetina-Rejon et al., 2004; Arreguin-Sanchez et al., 2007).

Posteriormente, en la misma zona, Arreguin-Sanchez et al. (2004) exploraron el
impacto en la estructura trofica de algunas estrategias de explotacion pesquera,
encontrando gque en algunos escenarios, la extraccion de biomasa en niveles troficos

discretos provocan cambios en la estructura de las capturas.

En la plataforma continental de Tabasco, Zetina-Rején et al. (2015) caracterizaron la
estructura y funcion de la red tréfica del ecosistema a través de un modelo Ecopath.
Los autores sefialan que el detrito juega un papel importante, ya que proporciona la
mitad del suministro de energia primaria del sistema, lo cual pudiera estar relacionado
con el importante aporte de materia organica a través de las descargas continentales.
También encontraron que la red se encuentra organizada en tres compartimentos con

un alto grado de omnivoria que favorece la complejidad del sistema.

Hacia la zona de Campeche, en el ecosistema costero de Seybaplaya, encontramos
el trabajo de Garcia-Pech (2016). El autor indica, que aunque el sistema tiene un nivel
alto de productividad (2886 ton/km?/afio), este es 3.6 veces menor que el reportado
por Zetina-Rejon et al. (2015) en la plataforma continental de Tabasco (6960
ton/km?/afio). Estas diferencias entre ambas zonas (Tabasco y Campeche), se le
atribuyen al mayor enriquecimiento de materia organica en Tabasco producto de la
descarga del sistema fluvial Grijalva-Usumacinta, lo cual constituye un argumento mas
a favor de la hipdtesis de que los ecosistemas costeros de Tabasco y Campeche

presentaran una estructura tréfica diferente.

Todos los estudios anteriores a este, sobre estructura de tramas trofica en los
ecosistemas costeros de Tabasco y Campeche, emplearon un modelo de tipo Ecopath,
y si bien diversos autores han demostrado que es un enfoque Util para analizar la

estructura y funcion de los ecosistemas, presentan algunas limitaciones, sobre todo
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debido al alto requerimiento de informacion. En consecuencia, los modelos tienden a
agregar las especies en grupos muy grandes, lo cual afecta el nivel de resolucion del
modelo (Martinez, 1993, 1994; Dunne et al., 2002b; Wood et al., 2015). Por este
motivo, se decidié emplear un modelo topoldgico, que diferencia del anterior, no
requieren mucha informacién para su construccion, debido a que utilizan datos de

presencia y ausencia de las especies y sus interacciones de tipo depredador presa.

3 PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

El GM, es un sistema ambiental que destaca por su complejidad, dimension y
caracteristicas de cuenca semicerrada, considerado el Gran Mar Interior del Atlantico
Tropical (Botello et al., 2005). Esta cuenca de 1.6 x 108 Km?, y cerca de 2.3 x 106 Km?3
de agua, presenta una serie de procesos fisicos, quimicos y biologicos, que hacen del
GM un inmenso almacén de energia del sistema océano-atmdésfera (Armstrong-Altrin
et al., 2015). Su singularidad ecoldgica y econémica convierten al GM en la mayor y
mas importante cuenca de aguas protegidas de la América Neotropical ofreciendo una
alta diversidad de ambientes costeros, subtropicales y tropicales (Britton & Morton,
1989).

El sur del Golfo de México, frente a las costas de Veracruz, Tabasco, Campeche y la
peninsula de Yucatan, ha sido reconocida como una zona estratégica en los planes de
desarrollo econémico de México. La elevada complejidad ecosistémica y los procesos
climéticos propician una alta diversidad de organismos. Sobre esta alta diversidad, en
Campeche incide la flota camaronera de arrastre, cuya captura en el afio 2017 alcanz6
4871 ton. Mientras que, la produccion pesquera en Tabasco, para este mismo afio,
asciende a 53,004 ton, comprendiendo principalmente recursos de escamay moluscos
(CONAPESCA, 2017). En particular, la Sonda de Campeche es una regién de intensa
expansion industrial costera que incluye puertos industriales y explotacion petrolera,

con evidencias de contaminacién por metales pesados (Macias-Zamora et al., 1999).

La complejidad de las condiciones oceanograficas que caracterizan a la plataforma
continental de suroeste del GM, sus mdltiples usos (actividad petrolera, pesqueria
artesanal e industrial, desarrollo portuario y turismo) y diversidad biolégica, requieren

un enfoque holistico para la evaluacion y gestion de sus recursos vivos. De manera
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que el estudio de las propiedades estructurales, complejidad y robustez de las tramas
troficas de la zona servira como conocimiento base para estudios de impacto
ambiental. Asi mismo se identificaran aquellos elementos que resultan claves en el

mantenimiento de la estructura del sistema.



4 HIPOTESIS

Existen diversos estudios que han demostrado que las caracteristicas del habitat
influyen en la composicién de especies y por consiguiente en la estructura tréfica del
sistema (e.g. Kortsch et al., 2018). Lo anterior da como resultado una variacion a gran

escala de la estructura tréfica en funcion de los gradientes ambientales.

En este contexto, se espera que las tramas troficas de la zona costera de Tabasco y
Campeche presenten propiedades topologicas diferentes, dado que ambas zonas
presentan caracteristicas ambientales diferentes. La primera se distingue por
presentar un mayor aporte de descargas fluviales, sedimentos blandos de origen
terrigeno y una plataforma de mayor profundidad, mientras que la segunda no tiene
gran influencia de rios, los sedimentos se caracterizan por ser carbonatados de origen

biogénico y la plataforma continental es mas extensa y menos profunda.



5 OBJETIVOS
5.1 OBJETIVO GENERAL

Modelar la trama trofica de dos zonas costeras del suroeste del Golfo de México
(Tabasco & Campeche) con diferentes caracteristicas sedimentarias y fisiogréficas,

con la finalidad de evaluar su robustez de la red a la perdida de nodos.

5.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS

e Definir los grupos funcionales que representaran los nodos en los modelos
topologico.

e Construir las matrices de dietas en funcion de las interacciones tipo depredador-
presa para las dos zonas delimitadas.

e Construir los modelos topoldgicos para Tabasco y Campeche

e Describir las propiedades estructurales de las tramas troficas a través de los
indices topologicos de escala global, local y mesoescala.

e Evaluar la robustez de los modelos topolégicos a la remocién de los nodos mas
conectados.

e I|dentificar las comunidades (subredes) dentro de las tramas troficas del

suroeste del Golfo de México.



6 MATERIALES Y METODOS
6.1 AREA DE ESTUDIO

El area de estudio se sitda en la zona intertropical entre los 18°30" y 19°29" de latitud
norte y 90° 59" y 94° 45" de longitud oeste, ubicada en la zona suroeste del Golfo de
México y comprende parte de la plataforma continental de Veracruz, Tabasco y parte
del banco de Campeche (Fig. 1). La zona muestreada tiene una extension de 409.9
km paralela a la costa y abarca un area de 21,524.8 km?2. Las profundidades van desde
10 m sobre la plataforma hasta 380 m en la zona oceénica. El ancho de la plataforma
varia considerablemente, mientras que en Tabasco es estrecha, después del margen
oriental de la Laguna de Términos aumenta paulatinamente llegando a alcanzar 220-

260 Km en el extremo septentrional de la Peninsula de Yucatan.
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Figura 1. Estaciones seleccionadas para realizar los muestreos de fitoplancton,
zooplancton, infauna, epifauna y peces. La linea discontinua marca la frontera entre
las dos zonas delimitadas para el analisis, Tabasco (puntos negros) y Campeche
(puntos grises).

El clima es caluroso, subhiumedo en Campeche y hiumedo en Tabasco con lluvias
abundantes en verano (junio a octubre). La precipitacién anual en Tabasco es de 2.550
mm, mientras que para Campeche los niveles de precipitacion van de 1.200 a 2.000
mm anuales (CONAGUA, 2016). En el litoral tabasquefio se ubican los rios mas

caudalosos de México (Grijalva-Usumacinta-Papaloapan), los cuales descargan
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grandes volumenes de agua con sedimento de origen terrigeno, esto hace que haya
niveles de turbidez muy elevados y que el tipo de sedimento sea primordialmente
limoso-fangoso (Salas-de Leo6n et al,, 2008). La columna de agua permanece
estratificada, donde el agua del fondo tiene mayores niveles de salinidad en
comparacion con el agua proveniente de las descargas pluviales. Sin embargo, este
panorama cambia hacia el noreste, donde el aporte de rios es practicamente ausente,
y el sedimento cambia a tipo carbonatado de origen biogénico (Escobar-Briones &
Soto, 1997).

Los nortes son eventos climatoldégicos que comienzan a partir de septiembre hasta
mayo, con duraciones promedios de dos a tres dias, son eventos intermitentes y se
caracterizan por presentar rachas de viento frio proveniente del norte con velocidades
entre 80 a 100 km/h (Zavala-Hidalgo et al.,, 2014). Estos eventos provocan un
intercambio entre los sistemas lagunares y la plataforma costera, ademas que

favorecen el movimiento vertical en la columna de agua.

El sistema de corrientes de Yucatan, de Florida y de Lazo, en conjunto con los giros
ciclénicos y anticiclénicos son los principales factores que gobiernan la circulacion en
el Golfo de México. Se ha observado que la circulacion superficial del mar, en la
plataforma oeste del Golfo de México, difiere entre regiones. En la regién occidental la
circulaciéon es de norte a sur mientras que en el oriente es de este a oeste (Zavala-
Hidalgo et al., 2003). Esto genera una zona de convergencia en el sur de la bahia de
Campeche que favorece la homogeneizacion de las capas de agua. Ademas, durante
la segunda parte del verano, toda el &rea se caracteriza por la presencia de huracanes,
mientras que en el otofio se originan anticiclones que constituyen un aporte de energia

para la movilizacion de las capas de agua (Zavala-Hidalgo et al., 2014).

En cuanto a la temperatura superficial del mar (TSM), se conoce que la mayor parte
del Golfo de México alcanza el maximo valor de TSM en el mes de agosto; sin
embargo, este patron puede diferir en dependencia de la regién. Segun Zavala-Hidalgo
et al. (2006, 2014), en Tabasco y parte de Campeche el pico de TSM se alcanza en
junio. Esta diferencia es atribuida a las surgencias que se intensifican en verano, a

causa de los vientos propios de la region. Toda esta dinamica meteoroldgica y
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oceanografica, determinan los patrones de distribucion del fitoplancton y por

consiguiente de la biota marina en la zona de estudio.

Atendiendo a las caracteristicas fisicas antes mencionadas, se pueden distinguir dos
zonas en el suroeste del Golfo de México. La primera, tratada en este estudio como
zona Tabasco, presenta una plataforma estrecha y profunda, gran aporte de agua
dulce proveniente de los rios Grijalva y Usumacinta que en conjunto con la escasez de
giros impiden la homogenizacion de las capas de agua y favorecen el asentamiento
de sedimentos limosos de origen terrigeno. Mientras que la segunda zona, Campeche,
se caracteriza por una plataforma ancha y somera, con poco aporte de rios y una
elevada movilidad de sus capas de agua producto de giros, surgencias y
convergencias, lo cual favorece la homogenizacion de la zona con el sedimento de tipo

carbonatado de origen biogénico.

6.2 BASE DE DATOS

Los datos utilizados para la construccion de los modelos provienen de un muestreo
realizado del 7 al 18 de junio del 2016 a bordo del buque UAT-I-CIDIPORT, propiedad
de la Universidad Autbnoma de Tamaulipas, operado y administrado por el Centro de
Investigacion y Desarrollo en Ingenieria Portuaria, Maritima y Pesquera (CIDIPORT).
El Centro Interdisciplinario de Ciencias Marinas del Instituto Politécnico Nacional
(CICIMAR-IPN) realiz6 la caracterizacion biolégica para los grupos del fitoplancton,
zooplancton, infauna, epifauna y peces.

El muestreo se realizé en 27 estaciones, 17 en la zona de Tabasco y 10 hacia la zona
de Campeche. Las muestras de fitoplancton se colectaron con una botella Niskin de 4
L integrada a una roseta, a un intervalo de profundidad entre 5 y 10 metros. El
zooplancton se colectd mediante arrastres oblicuos, con una red cilindrico-cénica de
mono filamento con 0.60 m de diametro en la boca, 1.50 m de longitud y luz de malla
de 505 pm. La profundidad estdndar en cada estacién fue 10m. La infauna fue
muestreada usando una draga de aproximadamente 80 L de capacidad y con
potencial de penetrar hasta 15 cm en el fondo. Se realizé un lavado mecanico para
filtrar el sedimento extraido con una red de 0.5 mm de luz de malla. La epifauna fue

registrada utilizando una red de arrastre tipo camaronera, con luz de malla de 5 cm.
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Los arrastres se hicieron en todas las localidades durante 20 min a profundidades de
12 hasta 137 m de profundidad. Los peces fueron colectados en estos arrastres,
donde la red se bajaba por popa y una vez alcanzada la profundidad adecuada se
arrastraba a 2 nudos/h durante 20 min. Luego, todas las especies recolectadas fueron
identificadas hasta el menor taxon posible por personal calificado para ello, y se
genero una lista de especies por estaciones, la cual fue facilitada para la presente

investigacion.

6.3 GRUPOS FUNCIONALES

A partir de las listas de especies de cada zona, se determiné la taxocenosis (TX) a la
gue pertenecian utilizando cinco categorias: fitoplancton (1), zooplancton (2), infauna
(3), epifauna (4) y peces (5). Ademas, en funcion de la informacién publicada en las
plataformas digitales como Gulf of Mexico Species Interactions” (GoMexSl,

www.gomexsi.tamucc.edu), FishBase (www.fishbase.in), y Global Biotic Interactions

(GLoBI, www.globalbioticinteractions.orq), se determind la estrategia alimentaria (EA)

utilizando cinco categorias: herbivoro (1), omnivoro (2), carnivoro (3), detritivoro (4) y
autotrofo (5, en el caso de los productores primarios). También se recopil6 informacion
de la forma de alimentacién (FA) mediante cuatro categorias: filtrador (1), carrofiero
(2), ramoneador (3) y colector (4, todo lo que no pertenecia a las tres categorias
anteriores). Por ultimo, se determind el taxocenosis de las presas (TXP) de cada
especie atendiendo a tres categorias primarias: demersal (1, a escasos centimetros
del fondo marino), epifauna (2, sobre el fondo marino) e infauna (3, enterrado o en los
intersticios del sustrato); y cuatro categorias combinadas: plancton-demersal (4),
demersal-epifauna (5), demersal infauna (6) e infauna-epifauna (7), es importante
aclarar que las categorias combinadas se utilizaron debido a que muy pocas especies
se alimentan de las categorias puras 1, 2 o 3 de manera exclusiva. Finalmente se
aplicaron estas cuatro variables de manera secuencial (TX, EA, FAy TXP) para formar
grupos de especies que comparten atributos similares (grupos funcionales, GF). Con
el propoésito de obtener un grado de resolucion alto en el modelo a construir, se
procedié a disgregar aquellos GF que quedaron muy agregados (muchas especies

dentro de un solo grupo). Para ello, se utilizé la informacién sobre el tipo de presa (TP)
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de cada especie siguiendo 20 categorias (Anexo I). Luego se les realizé un analisis
de similitud en funcion de TP utilizando el indice de Jaccard y el método de
agrupamiento UPGMA con el paquete estadistico Primer 6.1. La informacion del tipo
de presa fue proporcionada por el colectivo de autores que realizé la caracterizacion

bioldgica en la zona, no obstante, fue corroborada con la literatura.

6.4 CONSTRUCCION DE MATRICES

La siguiente etapa consistid en recopilar informacion disponible en la literatura de las
dietas de cada uno de los grupos funcionales. La informacion de las dietas se obtuvo
a través de varias plataforma como: “Gulf of Mexico Species Interactions” (GoMexSl,

www.gomexsi.tamucc.edu), FishBase (www.fishbase.in), y Global Biotic Interactions

(GLoBI, www.globalbioticinteractions.org), todas las plataformas proveen la

informacion bibliogréafica de los articulos sobre la dieta de los depredadores. En los
casos que no se encontrd informacién de la dieta, se utilizaron equivalentes
ecologicos. Los cuales se definen como aquellos organismos que presentan
caracteristicas taxondmicas y funcionales similares en ambientes anélogos al area de
estudio.

Se organiz6 una matriz de doble entrada, con los depredadores en las columnas y las
presas en las filas, donde se recopil6 la interaccion tréfica existente entre cada par de
taxon bajo un esquema de presencia (1) o ausencia (0). Este procedimiento se realizé
para las dos zonas de interés, Tabasco y Campeche. Las matrices generadas fueron
acomodadas de manera cuadrada, coincidiendo las filas con las columnas. Luego
fueron depuradas utilizando el paquete Igraph del programa R (Csardi & Nepusz,
2006). Esta rutina identifica los ciclos y canibalismos en la base de datos.

Existen ciclos de un intermediario, donde un grupo funcional actia como presa y
depredador de otro grupo, sin embargo, hay ciclos mas complejos de dos y mas
interacciones. Esta correccibn es necesaria porque las interacciones ciclicas
introducen errores en el algoritmo utilizado para calcular el indice de importancia
topologica. La correccion se hace eliminando la interaccion mas débil del ciclo (si se

conoce la intensidad de las interacciones) o la de menor sentido biologico.
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6.5 ANALISIS TOPOLOGICO

Para la construccion de los modelos se utilizé el software UNICET VI (Borgatti et al.,
2002), donde cada nodo representa un grupo funcional previamente definido, y las
conexiones entre nodos hacen referencia a las interacciones de tipo depredador-
presa, la direccion de las conexiones especifican el sentido en que fluye la energia.
Esta plataforma permitié describir las propiedades estructurales de las tramas tréficas
mediante el calculo de indices topoldgicos de escala global, intermedia y local. Los de
escala global (conectancia directa (C), longitud del camino promedio (PL), y
coeficiente de agrupamiento promedio (CA)) describen propiedades referentes a la
red en su conjunto, en cambio, los indices de escala local (grado (D), intermediacion
(BC) y cercania (CCj)) se refieren a las propiedades de cada uno de los nodos y

reflejan su centralidad en la red.

6.5.1 indices de escala global

La conectancia directa, referida como la fraccidon de todas las posibles interacciones,
representa una medida estandar de la red y se calculé6 como L/S?, donde L es el
namero de interacciones y S el nimero de nodos de la red (Martinez, 1992). Se calcul6
la longitud del camino promedio, el cual es la distancia (nimero de interacciones)
promedio entre cualquier par de nodos de la red (Albert & Barabasi, 2002). También
se calcul6 el coeficiente de agrupamiento promedio “clustering coefficient” (CA) que
permite conocer en que magnitud algunos grupos de nodos estan mas conectados
entre si que con otros grupos. Para ello se sigui6 la metodologia descrita por Albert &
Barabasi (2002) y Newman (2003) como la tasa entre el nimero maximo de
interacciones identificadas entre nodos (Ei) y el nimero maximo de interacciones

posibles entre nodos ki, esto es:
2E;

A= —0t
i = a-D

Con el objetivo de comprobar si las redes presentaban la topologia de “mundo
pequefio”, se comparo los valores empiricos de PL y CA con los resultantes de 1000
redes generadas aleatoriamente con el mismo tamafo (S) y nimero de enlaces (L).

Se formaron redes aleatorias utilizando el modelo Erdds-Rényi, donde los enlaces se
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agregan al conjunto completo de nodos (S) y se eligen de forma aleatoria al conjunto
de todos los enlaces posibles. Se considera que una red tiene una topologia de mundo
pequefio si el valor de PL es menor y el CA es mayor que los de una red aleatoria. La
rigurosidad de esta metodologia radica en el uso de intervalos de confianza (IC 99%)
para la comparacion de los valores de PL y CA entre la red empirica y las redes

aleatoria (Marina et al., 2018).

6.5.2 indice de grado

Se calcul6 el grado del nodo (D), el cual tiene en cuenta cuan conectado esta un nodo
con el resto de la red. Asi, el grado de un nodo i (Di) es la suma de sus presas (in-
degree, Din) y sus depredadores (out-degree, Dou), €l cual se calcul6 usando el
paquete Igraph como, Di= Din + Dout. Para determinar si la distribucion de grado
presentaba un patron libre de escala, se ajustd con varias distribuciones tedricas
(Poisson, Exponencial, Potencial y Gauss), luego se aplicé el criterio de informacion

de Akaike para determinar la eficiencia del ajuste (Burnham & Anderson, 2004).

6.5.3 indices de centralidad

Los indices anteriores reflejan la topologia de la red, sin embargo, no aportan
informacion sobre la posicién especifica de los nodos o de sus interacciones mas
distantes. Estos pueden ser complementados con indices de centralidad, los cuales s
son mas adecuados para entender las relaciones dentro de una comunidad, y aun
mas si se desea cuantificar la importancia relativa de cada nodo dentro de un sistema
dado (Navia, 2013). El primero, el indice de intermediacion “betweenness centrality”
(BC), se basa en cuantificar qué tan frecuente un nodo i es la via mas corta entre cada

par de nodos j y k. El indice estandarizado para el nodo i (BCi) es:

2xYic Gk (D/Gjk

Pa—w-nw-2

donde i #jy Kk, gjk es el nimero de pasos mas cortos e iguales entre nodos j y k, y gi(i)
es el numero de estos pasos en los cuales el nodo i es incidente (g podria ser igual
a uno), y N es el nimero de nodos de la red. El denominador es dos veces el nimero
de pares de nodos sin el nodo i. Este indice mide qué tan central es un nodo en el

sentido de ser incidente en muchos de los pasos mas cortos en la red. Si el BCi es
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grande para un grupo tréfico i, indica que la pérdida de este nodo podria afectar de
manera rapida al resto de los nodos y dispersar los efectos ampliamente en la red
(Borgatti et al., 2002).

El segundo indice de centralidad es el de cercania, “closeness centrality” (CCj), el cual
se basa en el principio de cercania, y sirve para cuantificar qué tan cortos son los
pasos minimos de un nodo dado a todos los otros (Wasserman & Faust, 1994), siendo

su version estandarizada (CC):

N-1
Zﬂvzldl]

donde i # j, dj es la longitud de los pasos mas cortos entre los nodos iy j, y N es el

cC;

namero de nodos de la red. Este indice mide qué tan cercano es un nodo a los demas.
El mayor valor de CC; sera para aquel nodo que, al ser eliminado, afecte a la mayoria
de los otros nodos. Ambos indices, CCi y BCj, fueron obtenidos con el software
UCINET 6.0 (Borgatti et al., 2002).

Las semejanzas de las distribuciones de grado, intermediacion y cercania entre la red
Tabasco y Campeche, se compararon con una prueba no paramétrica de Kolmogorov-
Smirnov, la cual determina la bondad de ajuste de dos distribuciones de probabilidad.

6.5.4 indice de importancia de centralidad

Para una mejor comparacion entre las dos redes objeto de estudio, los tres indices de
centralidad fueron integrados en un unico indice, indice de importancia de centralidad
(IIC). Se sigui6é la metodologia propuesta por Olmo (2017) donde se realiza una
modificacion al indice de valor bioldgico de Sanders (Sanders, 1960) para obtener el

indice de centralidad ponderado.

6.5.5 indice de importancia topologica

Para caracterizar la importancia de los nodos, de acuerdo a su posicion en la red, se
calculo el indice de importancia topoldgica. Este considera informacién adicional a los
nodos directamente conectados entre si, y fue definido con detalle por Jordan (2001)

y Jordan et al. (2006), de la forma:
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idi 1+1<,,C)+2— (1+K,)

donde n es el numero de depredadores de la especie i, dc es el nimero de presas de
este depredador ct" y Ky es el indice de importancia de abajo-arriba (bottom-up) del
predador cth. Simétricamente m es el nimero de presas de la especie i, fe €s el nimero
de depredadores de la presa ety K es el indice de importancia de arriba-abajo (top-
down) de la presa eth. Para el nodo i, la primera suma cuantifica los efectos de abajo-
arriba (Koy) mientras que la segunda lo hace con los efectos de arriba-abajo (Ktad).
Los productos que contienen los valores de K (3 Koc/de + Y Kielfe) se refieren a los
efectos indirectos (Kind) y aquellos que no contienen K (3 1/d. + ) 1/f¢) se refieren a los
efectos directos (Kdir). Las sumas de estos valores de efectos (Kou + Ktd) Y (Kind + -Kair)
es igual a K.

Este indice no solo es informativo sobre el numero de conexiones entre nodos, sino
que también informa sobre como estos vecinos se conectan entre si, enfatizando en
interacciones verticales sobre interacciones horizontales (e.g. cascadas tréficas vs
competencia aparente); asimismo, caracteriza la importancia posicional, separando
efectos directos e indirectos, asi como efectos de abajo-arriba de efectos de arriba-
abajo en la red trofica. Este indice se estimé usando el software FLKS 1.1 (Jordan,
2005).

6.5.6 Conjunto de especies claves (Key Player Problem)

Para determinar cual es el conjunto de especies clave del ecosistema estudiado
definido como “topological keystone species complexes” por Jordan et al. (1999 &
2006) y Libralato et al. (2006), se aplico la aproximacion “Key Player Problem-KPP”
en analisis de redes ecoldgicas (Borgatti, 2003a). Este enfoque es usado para
determinar la importancia de diferentes combinaciones de especies para mantener la
integridad de una red. Se realizo con el software Key Player 1.1 (Borgatti, 2003b).
Existen dos aproximaciones en la identificacion de los nodos claves. La primera,
“Fragmentacion” o “KPP1”, identifica el conjunto de nodos de la red que al ser
eliminados provocan la mayor fragmentacion. La segunda aproximacion, “Expansion”

o “KPP2” permite conocer el conjunto de nodos, que deberian ser seleccionados, si
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se buscara alcanzar de la forma mas rapida al resto de nodos de la red. Este analisis

fue realizado con la rutina Key Player 1.1(Borgatti, 2003b).

6.6 ANALISIS DE EXTINCION SECUNDARIA

Para evaluar la robustez de las redes se realiz6 un analisis de extincion secundaria.
Se eliminaron consecutivamente los nodos de mayor grado (eliminacion primaria), y
se registr6 como extincion secundaria aquellos nodos no basales (productores
primarios) que quedaban sin fuente de alimento (nodos presa). El grado de los nodos
se calculé de manera consecutiva después de cada eliminacion con la red remanente,
y se seleccionaba el nodo de mayor grado para la siguiente eliminacion. Este proceso
se siguié hasta que la red quedara completamente desconectada (0 conexiones). El
valor de robustez (R) se calculé como la fraccién de la red que tuvo que ser eliminada
para provocar que la red se desconectara por completo. Se sigui6 el criterio sugerido
por Dunne et al. (2002), de que una red sera mas robusta mientras mas eliminaciones
soporte antes de quedar desconectada. Se ejecut6 el analisis en ambas zonas con el

objetivo de comparar cual es mas robusta.

6.7 ANALISIS DE MODULARIDAD

Para detectar los compartimentos o comunidades dentro de las redes de estudio, se
realizé un analisis de modularidad. Esta métrica mide la fuerza de divisién de una red
en modulos (también llamados comunidades). Las redes con alta modularidad
presentan muchas conexiones entre nodos dentro de un modulo y pocas fuera.
Newman & Girvan (2004) definieron Q como el valor de modularidad para una red y
esta determinado por la sumatoria del valor de modularidad de todos sus modulos:

Nm )
=2 (5)
S=1
donde. Is es numero de conexiones de todos los nodos del médulo S, Nm es el nimero
de médulos, L es el nimero de conexiones de toda la red, ds es la suma de grado de

todos los nodos dentro de S. Su célculo se realizé utilizando el paquete estadistico
Igraph (Csardi & Nepusz, 2006) del programa R (R-Core-Team, 2018). Mediante un
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algoritmo de optimizacion, se calcula Q para todas las combinaciones de nodos

posibles, y finalmente devuelve aquella particidbn que obtuvo el mayor valor Q.
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7 RESULTADOS
7.1 COMPOSICION TAXONOMICA

Se registro un total de 356 taxones, de los cuales mas del 65 % se identificé hasta
nivel de especie. Aunque la riqueza fue similar, 270 en Tabasco y 246 en Campeche,
las taxocenosis no estuvieron igualmente representadas (Fig. 2). En la localidad de
Campeche, para la taxocenosis Infauna, se registr6 un mayor niumero de taxones
exclusivos en comparacion a Tabasco, por lo cual el porcentaje de taxones en comun
fue menor (taxones en comun/ total de taxones = 0.25). Este valor fue mayor en
Zooplancton (0.85), seguida de Fitoplancton (0.51) y Peces (0.43). Los peces y el

fitoplancton fueron los taxones con una mayor contribucion de especies.

Peces NGO 46 [ [ 0.43
Epifauna
Infauna
Zooplancton .THE
Fitoplancton SN 55 I (0.51]

BTabasco ©OTaxones encomun BCampeche

Figura 2. En azul se muestran los taxones exclusivos de Campeche, en rojo los
exclusivos de Tabasco y en gris los que se encuentran en ambas localidades. Los
valores encerrados en cuadros a cada lado de las taxocenosis se refieren a la
fraccion de taxones en comun entre el total de taxones, tomado como medida de
similitud entre localidad.

7.2 GRUPOS FUNCIONALES
Se encontré que los GF de carnivoros-colectores formaron grupos muy grandes
(elevado nimero de taxones) y con el propdésito de tener una mayor resolucién de la

trama trofica, se les aplicé un analisis de similitud entre sus taxones para formar

subgrupos mas pequefios. En el caso de los carnivoros colectores de la epifauna,
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inicialmente formaron un grupo de 19 especies, luego del analisis se pudo disgregar
en seis subgrupos de menor tamafio. De igual modo, los peces carnivoros-colectores
inicialmente formaron un grupo de 55 especies, luego del analisis de similitud se pudo
disgregar en 8 subgrupos mas pequefios (Anexo Il). Finalmente, los organismos
identificados se agruparon en 67 GFs, fitoplancton (1), zooplancton (5), infauna (23),
epifauna (17) y peces (21) (Anexo lll). Las taxocenosis Infauna y Peces fueron las que
mas contribuyeron al nimero de GFs (Fig. 3). Con excepcion de la Infauna, el resto de
las taxocenosis tuvieron un alto porcentaje de GFs en comun (>81%) entre ambas

localidades.

Peces

3] 17 [T |o0.81
2 ] 14 [1] |o0s2
OO S s

Zooplancton 5 | 1

Fitoplancton Il

Epifauna

ETabasco BGFencomun m@mCampeche

Figura 3. Numero de grupos funcionales (GFs) por taxocenosis en Tabasco y
Campeche. En azul se muestran los GFs exclusivos de Campeche, en rojo los
exclusivos de Tabasco y en gris los que se encuentran en ambas localidades. Los
valores encerrados en cuadros a cada lado de las taxocenosis se refieren a la fracciéon
de GFs en comun entre el total de GFs, tomado como medida de similitud entre
localidad.

Para la construccion de los modelos, fue necesario incluir tres nodos base, dos
productores primarios (algas y angiospermas) y una asociacion no viva (detrito). La
proporcion de nodos por estrategia alimentaria fue similar en ambas localidades,
donde predominaron los nodos omnivoros, 25 en Tabasco y 26 Campeche. Seguido

de los nodos carnivoros, 21y 23 en Tabasco y Campeche respectivamente (Fig. 4). El
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numero de nodos exclusivamente detritivoros fue bajo (tres en Tabasco y tres en

Campeche).
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Figura 4. Proporcion de nodos por estrategia alimentaria en Tabasco y Campeche.

7.3 ANALISIS TOPOLOGICO

7.3.1 Indices de escala global

La red Tabasco se integré por 55 nodos y 500 interacciones troficas (contando

interacciones ciclicas, canibalismos y depredacion mutua), mientras que Campeche

quedd conformado por 60 nodos y 644 interacciones (Fig. 5). Las conectancias

directas fueron de C=0.165 y C=0.178 para Tabasco y Campeche respectivamente.

La red Tabasco presenté menor valor de CA= 0.440) y PL= 1.588 que Campeche con
CA=0.467 y PL= 1.663.
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7.3.2 Organizacion estructural de mundo pequefio

Para determinar el tipo de organizacion estructural es importante recordar el criterio de
decision, el cual indica que la redes con estructura de mundo pequefio tienen valores
de CA mas altos y PL menores que las redes aleatorias de las mismas dimensiones.
Con base en lo anterior, la red Tabasco presentd organizacion de mundo pequefio.
Esta condicion no se mantuvo en Campeche debido a que el valor de PL no fue menor
a su valor simulado en redes aleatorias (Tabla 1).

Tabla 1. Coeficiente de agrupamiento (CA) y longitud promedio (PL). Se muestran
las medias para las redes originales y los intervalos de confianza del 99% para

dichos parametros en base a mil redes aleatorias generadas con las mismas
dimensiones que las redes originales.

Redes originales Redes aleatorias Mundo
Media Intervalos de confianza (99%) Pequeiio
Localidad CA PL CAic PLic
Tabasco 0.44 1.59 0.31-0.35 1.663-1.667 se cumple
Campeche  0.47 1.66 0.34-0.37 1.636-1.637 no se
cumple

7.3.3 Indice de grado

En Tabasco, el nodo mas conectado (mayor D) fue MicCrust (microcrustaceos del
zooplancton) con 39 interacciones (Tabla 2). Fueron igualmente importantes los nodos
de anfipodos de la infauna (Amphl, D= 35y Amph2, D= 36) en conjunto con el detrito
(D, D= 33), carideos omnivoros de la epifauna (CarE.Omn, D= 33) y dos nodos de
peces carnivoros colectores (PecDE.Car7, D= 37 y PecDE.Car5, D= 36). En
Campeche, el nodo mas conectado fue PecD.Car (peces demersales carnivoros) con
47 interacciones, seguido de MicCrust, (D= 44) en conjunto con otros dos nodos de
peces demersales carnivoros (PecDE.Car, D= 39 y PecDI.Car, D= 37) y anfipodos de
la infauna (Amph2, D= 37). A diferencia de Tabasco, el detrito no figura entre los nodos
mas conectados y hay mayor representatividad de peces con alto valor de grado. De
manera general, aunque no existe correlacion entre el nivel trofico (NT) y el indice de
grado, en Tabasco los nodos mas conectados tuvieron NT de intermedios a bajos (Fig.
5). Este patrén cambia ligeramente en Campeche, donde todos los NT tienen nodos

muy conectados.

25



La distribucion de frecuencias del grado fue ligeramente mas homogénea en
Campeche que en Tabasco, aunque no hubo diferencias significativas entre
localidades (D= 0.19, p= 0.18) (Fig. 6). En Tabasco los nodos con grados entre D= 18-
23 y D= 8-10 fueron los de mayor frecuencia, mientras que en Campeche los méas
frecuentes estuvieron entre D= 17-20 y D= 8-10. Las distribuciones observadas no se
ajustaron al modelo potencial en ninguna localidad, por lo que no presentaron un

patron libre de escala (Fig. 6).

Frecuencia
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Figura 6. Distribucion de frecuencias del indice de grado y ajuste a un
modelo potencial, para la red Tabasco (puntos vacios) y Campeche
(puntos sélidos).
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7.3.4 indices de centralidad

7.3.4.1 indice de intermediacién
Varios nodos fueron identificados como importantes en la dispersion de los efectos

troficos. En Tabasco, el nodo Amphl fue el de mayor valor de intermediacion
(BC=46.65) (Tabla 2), seguido de los nodos poliquetos carnivoros (PolE.Car; BC=
44.17), peces demersales carnivoros (PecDE.Car7; BC= 42.08), microcrustaceos del
zooplancton (MicCrust; BC= 38.05), braquiuros omnivoros de la epifauna (BraD.Omn;
BC= 35.33) y carideos omnivoros de la epifauna (CarE.Omn; BC= 34.10). La mayor
parte de estos nodos fueron similares en Campeche, aunque el orden de importancia
cambio ligeramente. En Campeche, el nodo de mayor intermediacion fue el de peces
demersales carnivoros (PecD.Car; BC= 121.77), seguido de Amph2 (BC= 106.57),
MicCrust (BC= 101.44), CarE.Omn (BC= 76.98) y BraD.Omn (BC= 59.98). Las
distribuciones de frecuencias no mostraron diferencias significativas entre ambas
localidades (D= 0.13, p= 0.68, Fig. 7).

36
32
28
24
20
16
12

Frecuencia

lm L] L] L]
o 20 40 80 50 100 120 140 160 180

Indice de Intermediacion

Figura 7. Distribucion de frecuencia del indice de intermediacion para la
red Tabasco (azul) y Campeche (rojo).

7.3.4.2 Indice de cercania
En Tabasco, los nodos mas importantes para la velocidad de dispersion de los efectos

troficos fueron, MicCrust con el menor valor de cercania (CC= 69; Tabla 2), seguido
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de Amphl (CC= 70), PecDE.Car7 (CC= 73) y PecDE.Car5 (peces carnivoros
demersales, CC= 74) y Amph2 (CC= 74). En Campeche, el orden de importancia de
los nodos responsables de la velocidad de dispersion de los efectos cambia
ligeramente, el menor valor de cercania fue para el nodo BraD.Omn (CC=79), seguido
de MicCrust (CC= 80), MKE.Omn (CC= 81), PecD.Car (CC= 82) y Amph2 (CC= 82).
Las distribuciones de frecuencias de este indice entre localidades fueron
significativamente diferentes (D= 0.29, p= 0.01, Fig. 8). Estas diferencias se deben a
que la localidad de Campeche presentd mayor frecuencia de nodos con valores altos
de cercania (CC=112-120), mientras que en Tabasco los nodos con valores altos son
escasos. Ademas, la distribucion de Tabasco es mas heterogenia que la distribucion

presente en Campeche.
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Figura 8. Distribucion de frecuencia del indice de cercania para la red de
Tabasco (azul) y Campeche (rojo).

7.3.4.3 Indice de centralidad ponderado
El resultado de los indices de centralidad ponderado (ICC) sugiere que los cinco nodos

de mayor importancia en Tabasco son: MicCrust, Amphl, PecDE.Car7, PecDE.Car5y
CarE.Omn (Tabla 2), mientras que en Campeche los méas importante son: MicCrust,
PecD.Car, BraD.Omn, Amph2 y MKE.Omn (cangrejos ermitafios). Este indice tiene en

cuenta los tres indices locales (grado, intermediacion y cercania), por lo que estos

28



nodos seran los mas importantes en la magnitud y velocidad de dispersion de los

efectos troficos.

Tabla 2. Posicion de los diez nodos méas importante segun el indice de centralidad
ponderado (IIC) en Tabasco (arriba) y Campeche (abajo). Se muestran sus
respectivos valores de grado (G), intermediacion (BC) y cercania (CC). En gris se
muestran los nodos que se mantienen en los primeros diez en ambas localidades.

Localidad Ranking Nodos G BC CC
1 MicCrust 39 38.05 69

2 Amphl 35 46.65 70

3 PecDE.Car7 37 42.08 73

o 4 PecDE.Car5 36 3222 74
7 5 CarE.Omn 33 3410 75
2 6 Amph2 36 1692 74
= 7 PecDE.Car3 31 33.65 81
8 BraD.Omn 26 3533 82

9 PecEl.Omn 31 1794 77

10 CephD.Car 26 1296 84

1 MicCrust 44 101.45 80

2 PecD.Car 47 121.77 82

3 BraD.Omn 39 5999 79

@ 4 Amph2 37 106.58 82
o 5 MKE.Omn 38 43.01 81
% 6 CarEOmn 35 7698 83
O 7 GastBraE.Car 36 4541 85
8 PecDE.Carl 39 33.70 86

9 PecDI.Car 37 1239 82

10 PecE.Car 36 14.67 85

7.3.5 Importancia topoldgicay tipo de control

Con base al indice de importancia topologica K, en Tabasco se sugiere un tipo de
control ecosistémico mixto (D Keu= 124.3, > Kw= 109.9; Tabla 3). El nodo de mayor
contribucion es un productor primario, fitoplancton (FitPlanc, K= 30.53), mientras que
el segundo es un depredador tope, PecDE.Car4 (K= 30.33) y los siguientes tres nodos
(D, MicPlanc y MicCrust) tienen un valor de K= 10-14 y son mas importantes como
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presa que como depredadores. En cambio, para Campeche el tipo de control del
ecosistema es de tipo top-down (3 Keu= 142.6, > Kig= 229.9). Esto se debe a una mayor
participacion de depredadores tope en Campeche, donde destacan por su importancia:
Pecl.Car (K= 53.3), PecD.Car (K= 52.5), PecDE.Carl(K= 23.3). En ambas redes son
mas importantes los efectos indirectos que los directos (> Kadir=98.0, > Kindgir= 136.12 en
Tabasco) y (3 Kdir= 113.0, Y Kindgir= 259.5 en Campeche)
Tabla 3. indice de importancia topoldgica (K) para los cinco nodos mas importantes
en Tabasco y Campeche. Indice del control de abajo hacia arriba (Koy), de arriba

hacia abajo (Kw), efectos directos (Kair), y efectos indirectos (Kindir).
K=Kbut+Kia=KdirtKindir

Nodo Kbu Ktd Kdir Kindir K
FitPlanc 30.53 0.00 4.52 26.01 30.53
§) PecDE.Car4 0.00 30.33 6.28 24.05 30.33
8 D 14.86 0.00 6.61 8.25 14.86
S MicPlanc 14.41 0.06 3.90 10.57 14.48
MicCrust 9.78 0.28 4.97 5.09 10.06
o Pecl.Car 0.0 53.3 1.1 52.2 53.28
5 PecD.Car 0.3 52.2 6.7 45.8 52.52
Gé!'). FitPlanc 32.7 0.0 4.0 28.6 32.68
8 PecDE.Carl 0.1 23.1 5.0 18.3 23.26
MerPlanc 15.2 0.1 3.5 11.8 15.27

7.3.6 Conjunto de especies clave

Con base al método de fragmentacion (KPP-1), se identificaron los seis nodos que al
ser eliminados provocan una fragmentacion de aproximadamente 20% (Tabla 4). Tres
nodos del zooplancton fueron importantes en ambas localidades, (MicCrust, MicPlanc
y MerPlanc). Ademas de estos tres, fue necesario eliminar en Tabasco a (PecDE.Car7
y Amphl y 2), mientras que en Campeche se necesitdé eliminar otros tres nodos
(ForDtri, PecDE.Carl y PecEl.Car). EI método de expansion sugiere que solo se
necesita al detrito (D) para alcanzar al 100% de la red en tan solo dos interacciones,

este resultado se obtuvo en ambas localidades.
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Tabla 4. Nodos claves identificados en la red de Tabasco y Campeche. KPP-1:
método de fragmentacion y KPP-2: método de expansion de los efectos.

Método Localidad Nodos claves Fragmentacién
MicCrust Amphl
Tabasco MicPlanc Amph2 0.208
KPP-1 MgrPIanc PecDE.Cgr?
MicCrust ForDtri
Campeche  MicPlanc PecDE.Carl 0.192
MerPlanc PecEl.Car
% de nodos alcanzados
KPP-2  Tabasco Detrito 55 nodos (100%)
Campeche  Detrito 60 nodos (100%)

7.4 ANALISIS DE EXTINCION SECUNDARIA

La red de Tabasco presenté una elevada robustez (R= 0.51) a la eliminacién selectiva

de los nodos con mayor valor de out-degree (Dout), donde fue necesario eliminar mas

de la mitad de la red (28 nodos, 51%, Fig. 9) para lograr desconectarla por completo.

Mientras que en Campeche se obtuvo un valor menor (R= 0.43, 26 nodos de 60 Fig.

9), por lo que fue necesario eliminar
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Figura 9. Curva de extincion secundaria acumulada resultante de la eliminacion
selectiva de nodos con el mayor valor de out-degree (Dout). Se muestran los valores
de robustez (R) para ambas localidades, fraccion de nodos eliminados para
desconectar la red completamente.
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7.5 ANALISIS DE MODULARIDAD

Se identificaron cuatro comunidades en Tabasco con el método “fast greedy

community finding”, las cuales producen un valor éptimo de modularidad de Q= 0.14,

mientras que en Campeche se identificaron tres comunidades con un valor de Q=0.17

(Tabla 5). En Tabasco, la comunidad T4 es la més grande y contiene a la mayoria de

los nodos importantes con base a los criterios de IIC, K, KPP-1 y KPP-2 descritos con

anterioridad, en orden de tamafo e importancia le sigue la comunidad T1. En

Campeche, la comunidad C3 es la mas grande y contiene a los nodos depredadores

mas importantes. Sin embargo, los nodos presas de mayor importancia se encuentran
en la comunidad C2 (Tabla 5).

Tabla 5. Comunidades identificadas en base al método “fast greedy community
finding”. Valores 6ptimos de modularidad Q en Tabasco y Campeche. Los nodos
sefialados en gris son los de mayor importancia con base al indice de centralidad
ponderado IIC, importancia topoldgica K, métodos de identificacién de jugadores
claves KPP-1y KPP-2.

Comunidades

Tabasco (Q=0.14)

Campeche (Q=0.17)

T1 T2 T3 T4 C1 C2 C3
McrAlga D ForE.Omn FitPlanc McrAlga FitPlanc D
Angios PolE.Car ForDtri MicCrust Poll.Omn MicCrust Angios
Poll.Car Coral ForHerv MicPlanc ForDtri MicPlanc Poll.Dtri
Poll.Dtri CephD.Car ForM.Omn MerPlanc GastE.Carl MacPlanc Poll.Omn2

BraD.Omn DecD.Car MKE.Omn Amphl GastE.Car2 MerPlanc Amph2
GtsBrakE.Car StomE.Car PecDE.Car6 Amph2 GastE.Herl OphPlanc BraDE.Omn
BraE.Herv  Atrd2E.Car PecDE.Car7 BraGstE.Car| GastE.Her2 ForM.Omn Isop
CarE.Omn OctE.Omn PecDI.Omn AtrdlE.Car | GastE.Omnl  GastE.Det CephD.Car
Bivl.Omn PecD.Car PecEl.Car BraE.Omn BivaE.Her GastE.Omn2 DecD.Car
PecDE.Car4 PecE.Omnl Bral.Car Bival.Car Bival.Omn  StomE.Car
PecDE.Omn Pecl.Car Bral.Dtri BraGstE.Car BraD.Omn BraE.Omn
PecDl.Car PecD.Filtr | GastBraE.Car Atrdl1E.Car Bral.Car
PecE.Car PecD.Omn MKE.Omn OctE.Omn PecD.Car
PecE.Omn2 PecDE.Carl |BraGastE.Herv  Bivl.Omn PecD.Omn
PecEIl.Omn PecDE.Car2 CarE.Omn PecDE.Car2 PecDE.Carl
PecDE.Car3 Lang.Car PecDE.Omn PecDE.Car3
PecDE.Car5 PecDI.Omn PecDE.Car5
PecPnc.Omn PecE.Omn PecDE.Car6
PecPnc.Omn PecDE.Car7
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PecDE.Car8
PecDI.Car
PecE.Car
PecEl.Car
PecEl.Omn
Pecl.Car
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8 DISCUSION

Composicion taxonémica

Los organismos de la infauna viven en estrecha relacion con el sedimento, en cambio,
la epifauna se caracteriza por vivir sobre el sustrato y a excepcion de los organismos
sésiles, tienen mayor motilidad y menor dependencia del sustrato que la infauna. Esto
pudiera estar influyendo en el hecho de que el mayor porcentaje de taxones exclusivos
se encuentre en la infauna. En este sentido, los organismos con mayor motilidad y
menor dependencia del tipo de sedimento, se van a encontrar con mayor frecuencia
en ambas localidades, mientras que los organismos con menor motilidad y mayor
dependencia del tipo de sedimento, se encontraran formando parte de la fauna
exclusiva de cada zona. Al respecto, Montagna et al. (2002), encontraron que el
gradiente de profundidad y tamafio de particula influyen en la distribucidén de especies
infaunales, donde los moluscos pueden llegar a representar hasta dos terceras partes
de la fauna en zonas someras con mayor contenido de carbonatos. Lo anterior explica
por qué se identifico6 un mayor nimero moluscos exclusivos en la zona de Campeche,
con una plataforma menos profunda y mayor contenido de carbonatos de calcio (Salas-
de Lebn et al., 2008).

Resolucion y calidad del modelo topoldgico

La resolucién con la que se definen los grupos funcionales es alta comparado con otros
estudios en la misma zona. Las redes tréficas reportadas en la literatura para el area
de estudio (Manickchand-Heileman et al., 1998; Arreguin-Sanchez et al., 2004; Zetina-
Rejon et al., 2015) tienen un mayor nivel de agrupamiento, asi como una resolucion
inconsistente de diferentes tipos de taxones, donde los niveles tréficos bajos
(generalmente invertebrados) estan altamente agregados. Por ejemplo, Zetina-Rejon
et al. (2015) definieron 33 grupos funcionales para la plataforma costera de Tabasco,
de los cuales 63% fueron peces, 9% epifauna, 3% infauna, 3% zooplancton. Las
diferencias en el nivel de agrupamiento de los estudios previos probablemente se
deban a que utilizan modelos de balance de masas de tipo Ecopath, lo cual limita su
capacidad resolutiva debido a la alta demanda de informacion. En relacién a la

importancia de mantener una resolucion consistente en todos los niveles tréficos,
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Dunne et al. (2004), recomiendan que para lograr una mayor calidad en la
representacion de tramas troficas es necesario que cuente con un grado de resolucion
mAas equitativo entre todos los niveles troficos. Aunque en este trabajo se logr6 mayor
resolucion de la infauna y epifauna que la obtenida en estudios previos, el zooplancton
y el fitoplancton siguen manteniendo un alto grado de agregacion. En la literatura se
han realizado varios intentos de alcanzar una mayor resolucion de estos grupos
(Anderson, 2005; Litchman et al., 2013). Sin embargo, aun cuando se logren grupos
bien definidos, existen muy pocos trabajos que detallen las interacciones tréficas entre
los diferentes grupos (Mitra et al., 2014; D’Alelio et al., 2016).

Porcentaje de omnivoriay su repercusién en la trama trofica

Varios autores han reportado con anterioridad, que la zona de estudio presenta un
indice relativamente bajo de omnivoria (Manickchand-Heileman et al., 1998; Arreguin-
Sanchez et al., 2004; Zetina-Rejon et al., 2015), lo cual contrasta con el porcentaje de
nodos omnivoros en el presente estudio. La explicacion a esta diferencia radica en que
los estudios previos emplean un indice de omnivoria (SOI), el cual es una medida de
complejidad de la red. Este indice se define como la varianza de los niveles troficos de
los nodos presas de un consumidor, y aunque se ha visto que no es afectado por el
grado de agregacion, existen otros factores que si lo afectan como la diferencia en los
niveles troficos entre los nodos presas (Libralato, 2008). En cambio, el porcentaje de
nodos omnivoros que se maneja en este trabajo, no es una medida de la red, sino que
fue extraido de la bibliografia para cada especie. No obstante, Zetina-Rejon et al.
(2015) sefiala que el valor de SOI encontrado para el area (0.3) se encuentra en el
rango superior (0.023-0.363) reportado por Libralato (2008). Por otro lado, varios
autores han encontrado que la presencia de organismos omnivoros es mas frecuente
en habitats con niveles intermedios de productividad. Lo cual pudiera ser una
explicacion de por qué el porcentaje de omnivoria es similar en ambas localidades. En
futuras investigaciones convendria enfocarse en la relacibn que existe entre la
frecuencia de organismo omnivoros y las caracteristicas del habitat (disponibilidad de

refugios, niveles de productividad, etc.).
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Los estudios mas recientes sobre el impacto de la omnivoria en la estabilidad del
ecosistema indican que mientras las interacciones fuertes de omnivoria desestabilizan
la red, la interacciones débiles proporcionan estabilidad al sistema (Wootton, 2017,
Navia et al. 2019). Existen varios mecanismos por los cuales un mayor nimero de
organismos omnivoros le confieren estabilidad al ecosistema. Primero, le proporciona
flexibilidad a la especie de cambiar su dieta, de modo que le permite sobrevivir a
periodos de poca disponibilidad de alimento, lo cual se refleja en una mayor resistencia
del ecosistema ante perturbaciones (Diehl, 2003; Kratina et al., 2010; France, 2012).
Segundo, debido a que los omnivoros pueden alimentarse tanto del consumidor como
del recurso, es probable que la omnivoria disminuya la fuerza de las cascadas troficas
(Duffy et al., 2007), confiriéndole mayor estabilidad al ecosistema. Sin embargo, esta
relacion no siempre ocurre, sino que varios factores como la disponibilidad de refugios
y niveles de productividad del habitat influyen en dicha relacion (Okun et al., 2007,
France, 2012).

Conectancia de las redes troficas

La conectancia representa la fraccidon de todas las posibles interacciones tréficas en la
red y constituye una medida de complejidad del sistema. Las redes de estudio tienen
un valor intermedio (0.16 y 0.17), y se encuentran dentro del rango 0.03 a 0.3 reportado
en la literatura para otras redes troficas (Dunne et al.,, 2004). Sin embargo, estos
valores son menores que los reportados por otros autores en la misma area. Por
ejemplo, Zetina-Rejon et al. (2015) reportaron un valor de conectancia de 0.36,
mientras que Manickchand-Heileman et al. (1998) encontraron un valor menor (0.24)
para la misma zona. Esta variacion en la conectancia posiblemente se deba a
diferencias en el grado de agregacion y numero de nodos. A la fecha, el estudio mas
completo sobre como la escala y el esfuerzo de muestreo repercuten en la estructura
de la red fue realizado por Wood et al. (2015), los autores encontraron que la riqueza
de especies (S) y de enlaces (L) aumentd en aproximadamente un orden de magnitud
en las cinco escalas espaciales que emplearon, mientras que la conectividad (C)

disminuyo en aproximadamente dos tercios. Con base a lo reportado en la literatura,
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entonces se considera que la conectancia en ambas localidades (Tabasco y

Campeche) es alta, acorde a la escala de estudio.
Organizacion estructural de mundo pequefio y distribucion de grado.

La definicion de la organizacion estructural de mundo pequefio (MP) ha sido
controversial desde su inicio. Mientras que algunos autores han encontrado que las
redes troficas si presentan esta organizacion de manera similar a como ocurre en otras
redes (redes sociales, neuronales, comunicaciones, transporte, eléctricas, etc.)
(Montoya & Solé, 2002; Gaichas & Francis, 2008; Bornatowski et al., 2016; Navia et
al., 2016), otros autores contradicen este resultado (Camacho et al., 2002; Dunne et
al., 2002b). En este contexto, Marina et al. (2018), desarrollaron e implementaron un
meétodo simple y riguroso para determinar si las redes tréficas presentan la topologia
MP. Este método es riguroso porque considera las propiedades estructurales de
interés (es decir, longitud promedio, y coeficiente de agrupamiento) y prueba
estadisticamente la probabilidad de presentar dicha topologia, teniendo en cuenta la
posicion de los valores empiricos de las propiedades estructurales en el intervalo de
confianza (99%) de las redes aleatorias equivalentes. Estos autores examinaron un
total de 28 redes tréficas marinas, de las cuales s6lo cinco presentaron la organizacion
de mundo pequefio. Dichos resultados contradicen el paradigma imperante de que la
esta organizacién estructural es comdn en redes troficas marinas. Siguiendo la
metodologia descrita por Marina et al. (2018), nuestros resultados sugieren que la red
de Tabasco presenta la organizacion estructural de mundo pequefio (poco comun),
mientras que Campeche no presenta dicha topologia.

En general, las consecuencias del patron estructural MP en las redes tréficas son de
importancia para la vulnerabilidad de la red a posibles perturbaciones (Montoya & Solé,
2002). En este sentido, la longitud promedio corta que caracteriza a las redes con el
patrén MP implica la propagacién rapida de un impacto (e.g. invasion, fluctuacién de
las poblaciones, extincion local) por toda la red (Williams et al., 2002). Sin embargo,
en funcion del alto grado de agrupamiento, se sugiere que tendran respuestas rapidas
a las perturbaciones (Solé & Montoya, 2001). De manera contradictoria, las

simulaciones de extincion en tres redes alimenticias marinas que muestran esta
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topologia presentaron resultados opuestos con respecto a la susceptibilidad a la
pérdida de especies altamente conectadas (Gaichas & Francis, 2008; Bornatowski et
al., 2016; Navia et al., 2016). No obstante, el método utilizado por estos autores para
determinar el patron estructural es de menos rigor que el empleado en el presente
estudio. De hecho, Marina et al. (2018) aportaron evidencias de mayor rigor de que
estas tres redes no presentan la topologia de MP. En este contexto, se espera que la
red de Tabasco presente una mayor resistencia a la eliminacion selectiva de los nodos
mas conectados que la esperada para la red de Campeche, ya que presentd un patron
estructural de mundo pequeiio. Estos resultados sugieren, que la localidad de Tabasco
pudiera ser menos susceptible que Campeche a la extincion o disminuciéon poblacional

de especies.

Otro patrén estructural debatido en los estudios de topologia de redes es la distribucion
de grado. Algunos investigadores sefialan que las redes tréficas generalmente
presentan una distribucion de grado libre de escala (Camacho et al., 2002; Montoya &
Solé, 2002). Para ello, la distribucién de las conexiones debe ajustarse a una
distribucion de tipo potencial, con un bajo nimero de nodos muy conectados y el resto
de los nodos poco conectados. Este patron implica que la red es susceptible a la
eliminacién de los nodos mas conectados, mientras que la eliminacion aleatoria de
nodos no ocasionaria cambios significativos en la estructura (Albert et al., 2000; Solé
& Montoya, 2001) . En contraste, Dunne et al. (2002a), sugieren que la distribucion del
grado no sigue un patrén universal, y atribuye los resultados obtenidos por Camacho
et al. (2002) y Montoya & Solé (2002) a una baja resolucién en sus datos. En este
contexto, Dunne et al. (2002a) sefialan que las redes con distribuciones de grado mas
homogéneas son mas robustas a la eliminacion de nodos muy conectados en
comparacion con redes que tengan distribuciones mas heterogéneas. Bajo este
supuesto, las redes estudiadas en el presente trabajo no presentan una distribucion
de grado libre de escala, en cambio se caracterizan por presentar una distribuciéon mas
homogénea, por lo que se espera que las redes de Tabasco y Campeche, en general,

no seran susceptibles a la eliminacién de los nodos méas conectados.
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Tipo de control ecosistémico

Una de las bondades del indice de importancia topologica es que permite sugerir que
tipo de control ecosistémico predomina en la red trofica. En este sentido, el tipo de
control bottom-up (BU), se refiere a que la estructura de la red tréfica esta regulada
por la entrada de nutrientes al sistema, donde los productores primarios y el detrito
tienen una mayor importancia. En cambio, el tipo de control top-down (TD), no esta tan
influenciado por la entrada de nutrientes al sistema, sino que la depredacion tiene un
mayor efecto en la estructura del sistema, donde la importancia topologica esta

desplazada hacia los depredadores topes (Field et al., 2006) .

Otro aspecto interesante es que el tipo de control puede tener implicaciones en la
estabilidad del ecosistema. Por ejemplo, si la importancia topolégica esta desplazada
hacia los componentes de bajo nivel tréfico, el sistema es mas susceptible a
perturbaciones que involucren a estos componentes, el clasico ejemplo son la
contaminacion por escorrentias que traen aparejados procesos de eutrofizacién con
alteraciones en la estructura y funcion del ecosistema (Littler et al., 2006). Mientras
que, los ecosistemas donde la importancia se desplaza hacia los depredadores topes,
son mas susceptibles a perturbaciones como la sobrepesca de nivel troficos altos, con
efectos en la simplificacion de las redes y altos decrecimientos en productividad y
biomasa (Jackson et al., 2001; Martell et al., 2002; Frank et al., 2007; Foley, 2013).
Siguiendo esta linea de pensamiento, un sistema donde la importancia topologica no

se desplace hacia la base o hacia el tope de la trama tréfica, deberia ser mas robusto.

Los estudios de dindmica de ecosistema tradicionalmente abordaban estos fendmenos
de manera aislada, sin embargo, la tendencia actual es que ambos tipos de control
actian simultdneamente en el ecosistema (Frank et al., 2007). De hecho, existen
evidencias que este fendmeno dinamico varia espacial y temporalmente. Menge
(2000), refiere que los controles de tipo BU son caracteristicos de zonas intermareales,
ambientes de agua dulce y estuarinos, los cuales presentan un marcado estrés
ambiental; mientras que el control de tipo TD es mas referido en ambientes de mayor
estabilidad como los arrecifes de coral. Nuestros resultados sugieren que el tipo de

control que predomina en Campeche es de tipo top-down, con una importante
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influencia de nodos de peces con niveles trofico elevados, mientras que en Tabasco
el control parece ser mixto, donde el control del ecosistema es gobernado
principalmente en los nodos de fitoplancton, detrito y algunos peces depredadores de
niveles tréficos altos. Por lo que, en funcion del tipo de control, se esperaria que la red
de Campeche fuese mas susceptible que la red de Tabasco, sobre todo a la
eliminacién de nodos topes con valores de grado elevado. Esta sugerencia apoya los
resultados anteriores, donde la red Tabasco parece ser mas robusta atendiendo a las
caracteristicas de mundo pequefio y distribucion de grado que no sigue el patron libre
de escala. Ademas, teniendo en cuenta que Tabasco tiene mayor influencia de rios y
qgue Campeche presenta sedimentos carbonatados, estos resultados apoyan las
referencias de Menge (2000) y constituyen una evidencia de como las caracteristicas
del habitat influyen en la estructura y funcion de las tramas troficas.

indices centralidad y conjunto de jugadores claves

Se decidi6 seguir la metodologia propuesta por Olmo (2017), para integrar en un solo
indice la importancia de centralidad y el grado de cada nodo. Sin embargo, se sugiere
utilizar este indice en conjunto con los valores de los indices de intermediacion
cercania y grado, ya que la integracién en un solo indice podria enmascarar alguna
informacion valiosa referente a cada indice por separado. Por ejemplo, dentro de los
diez valores mas altos de 1IC no aparece el detrito, sin embargo, si analizamos el indice
de grado por separado, podemos constatar que para Tabasco el detrito ocupa el sexto
lugar en orden de importancia. Esto se debe a que un alto nimero de nodos (33 de 55
nodos) consumen detrito, pero al encontrarse en la base de red, el detrito no es un
intermediario importante, por lo que queda excluido al analizar los tres indices de
manera integrada. En general, la importancia posicional de los nodos cambia
ligeramente entre zonas, y esto se debe a que aun cuando son los mismos nodos,
estos no estan integrados por las mismas especies en ambas localidades, ni
interaccionan de igual manera con el resto de la red. Es por ello que, si se quisieran
establecer planes de manejo para la zona de estudio, se recomienda analizar por
separado ambas localidades, ya que los grupos funcionales no desempeian la misma
funcién en toda la zona y su importancia en la velocidad y magnitud de dispersion de

los efectos dependeran de la localidad en que se encuentren. Seria interesante, para
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futuras investigaciones, relacionar la variacion de los indices de centralidad con un
gradiente ambiental en una escala mayor, esto permitiria conocer con mas detalle

como cambia la importancia de un mismo grupo funcional en un gradiente ambiental.

En cuanto a la distribucion de frecuencia de los indices de grado, intermediacion y
cercania, los resultados sugieren que Tabasco y Campeche comparten una
distribucion similar del grado e intermediacion, esto probablemente se deba a la
proximidad de ambas zonas y al nimero de especies que comparten (sobre todo las
especies de mayor motilidad). Sin embargo, este patron no se mantuvo con el indice
de cercania, lo que implica que ambas zonas difieren en cuanto a la velocidad con que
se dispersan los efectos en la red. El hecho de que Tabasco presente mayores
frecuencias de valores de cercanias mas cortos, implica que todos los nodos estan
mMAas cercanos entre si y probablemente repercuta en que la longitud promedio en
Tabasco (1.58) sea menor que en Campeche (1.66), lo cual en ultima instancia
determind que Tabasco tuviese una organizacion estructural de mundo pequefio a

diferencia de Campeche.

Aungue no existen reportes para la zona donde hayan empleado la metodologia de
identificacion de jugadores claves, comparado con estudios realizados en otras areas
(Jordan et al., 2006; Navia, 2013), en este trabajo se necesitd eliminar un mayor
namero de nodo para alcanzar un valor de fragmentacién similar. Es decir, las redes
de Tabasco y Campeche presentaron mayor resistencia a la fragmentacion que el
observado en otros trabajos. En cuanto a la identidad de estos nodos, resalta que para
Tabasco y Campeche se mantuvieron tres nodos del zooplancton que resultan claves
en el mantenimiento de la integridad de la red. El papel clave del zooplancton pudiera
sugerir gue toda la zona de estudio presenta valores altos de productividad primaria,
lo anterior ya ha sido reportado previamente por Zetina-Rejon et al. (2015). La alta
productividad primaria se le atribuye a la presencia en la zona del sistema fluvial
Grijalva-Usumacinta, el cual destaca por ser una de las cuencas hidrograficas mas

importantes de Norte América (Salas-de Ledn et al., 2008).

La identidad del resto de los nodos claves difiere entre localidad; para Tabasco estos

nodos constituyen anfipodos de la infauna y un GF de peces carnivoros demersales,
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mientras que en Campeche el grupo de foraminifero resulta clave en conjunto con dos
GFs de peces demersales. Esta diferencia pudiera estar relacionada al tipo de
sedimento y al patrén de profundidades. Mientras que, en Tabasco, el sedimento es
de origen terrigeno con una plataforma profunda, Campeche presenta sedimentos de
origen biogénico y una plataforma somera. En funcion de estas diferencias pudiera ser
gue los anfipodos sean mas importantes (en relacion a mantener toda la red con menor
grado de fragmentacion) en sedimentos de origen blando, mientras que los
foraminiferos tengan un papel mas importante en sedimentos con un tamafio de
particula mas grande. En ultima instancia seria recomendable tener informacion de las

caracteristicas fisico-quimicas en algunos puntos representativos de cada localidad.

En cuanto al criterio de seleccion KPP-2, el detrito es el nhodo que alcanza un mayor
namero de nodos diferentes en el menor nimero de pasos posibles. Esto implicaria
gue una alteracién en este nodo se dispersaria en el 100% de la red en tan solo dos
pasos (nimero de intermediarios). Sin embargo, solo hace referencia a la velocidad
de dispersion de los efectos por toda la red, pero no a la magnitud de los efectos que
pudiera ocasionar. Teniendo en cuenta que en este trabajo no se conoce la magnitud
de las interacciones, no se puede predecir con certidumbre cual seria la magnitud de
los efectos de una perturbacién en el detrito. No obstante, considerando el bajo
porcentaje de organismos exclusivamente detritivoros, se podria sugerir solo una
pequefia proporcion de la red se veria comprometida si ocurriera un cambio en la

proporcion de detrito.
Andlisis de extincion secundaria'y de modularidad

El analisis de extincion secundaria concuerda con los resultados discutidos con
anterioridad. El hecho de que Tabasco presente una mayor resistencia a la eliminacion
selectiva de los nodos mas conectados, reafirma las sugerencias de que la
organizacién estructural de mundo pequefio, la distribucion de grado, el tipo de control
mixto y el porcentaje relativamente alto de omnivoria, son aspectos de la estructura
que favorecen la resistencia de la trama trofica a la pérdida de nodos. Esto implica
que, el mantenimiento de estas caracteristicas estructurales deberia ser tomado en

consideracion a la hora de realizar planes de manejo de los recursos de la zona.
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Algunos autores han demostrado que la robustez de las redes topologicas aumenta
significativamente con el incremento de la conectancia (Dunne et al., 2002b),
concluyen que el incremento de la conectancia retrasa el punto a partir del cual las
redes se vuelven vulnerables a la eliminacion de nodos. Sin embargo, en este trabajo
las redes presentan conectividades similares pero los valores de robustez difieren
considerablemente. Los resultados de este trabajo implican que la robustez no
depende solo de la conectancia de la red, sino que existen otros factores estructurales
de la red que pueden conferirle estabilidad a la red. En este sentido, se sugiere que,
la organizaciéon estructural de mundo pequefio, el tipo de control ecosistémico y el
grado de omnivoria, podrian ser algunas de los rasgos estructurales que confieren
estabilidad a la red. No obstante, los resultados no son suficientes para conocer si esta
sugerencia es universal. Son necesarias futuras investigaciones en un mayor nimero
de redes tréficas que tengan conectancias similares, pero difieran en las propiedades

estructurales sefialadas, a fin de demostrar que nuestros resultados son generales.

El analisis de modularidad permitié identificar las comunidad o subredes presentes en
ambas localidades. Estas pequefias comunidades pueden funcionar de manera
relativamente aislada, lo cual implica que en caso de alguna perturbacién en la zona
de estudio (e.g derramamiento de petréleo), se podra predecir de manera rapida
cuales seran los componentes mas afectados. En general, el valor de modularidad
obtenido es ligeramente inferior al reportado por Zetina-Rejon et al. (2015) en la misma
zona de estudio. No obstante, deberia tomarse en consideracion que el grado de
agregacion de la red descrita con anterioridad pudiera estar sobreestimando el valor
real de modularidad. En la misma publicacion, los investigadores detectaron tres
compartimentos, lo cual se encuentra en el rango de nimero de compartimentos

reportado por Stouffer & Bascompte (2011).
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9 CONCLUSIONES

La presente investigacion representa uno de los primeros estudios sobre modelacion
topolégica de tramas troficas en el suroeste del Golfo de México con una elevada
resolucidén de los grupos de invertebrados de la epifauna y la infauna. Lo anterior
permitié detectar diferencias estructurales entre ambos ecosistemas analizados que
probablemente sean un reflejo de las diferencias fisiograficas y sedimentoldgicas en el
suroeste del Golfo de México.

Los indices topoldgicos permitieron describir las propiedades estructurales de las
tramas tréficas de Tabasco y Campeche. Ambas estructuras no presentaron
diferencias evidentes en algunas propiedades como: complejidad (conectancia directa
y grado de omnivoria), proporcion de estrategias alimentarias, rigueza (nUmero de
nodos), capacidad de dispersion de los efectos (distribucion de frecuencias del indice
de intermediacién). Mientras que otras propiedades si resultaron ser diferentes en
ambas tramas tréficas como: velocidad de dispersion de los efectos (distribucion de
frecuencias del indice de cercania y longitud promedio), capacidad de resistir a la
pérdida de especies (robustez a la eliminacion de nodos), tipo de control ecosistémico

y patrén general de organizacion estructural (mundo pequefio).

Se sugiere que los grupos funcionales presentes en el area de estudio desempefian
funciones diferentes en dependencia de su ubicacién. Esto es, aun cuando un grupo
funcional (GF) esté presente en dos lugares diferentes, no garantiza que desempefien
la misma funcién, ya que las caracteristicas del hébitat y la forma en que interactue

con otros grupos funcionales podrian influir en el papel que va a desempeniar.

Por otro lado, se identificaron varias comunidades en toda el area de estudio que
interactian mas entre si que con el resto de la trama tréfica. Este resultado adquiere
relevancias en el manejo de recursos marinos, ya que permitira predecir que grupos
de especies serian afectados de manera mas rapida ante una posible perturbacién en
alguno de los componentes del sistema. Ademas, fueron identificados los elementos
claves en el mantenimiento de la estructura y por consiguiente el funcionamiento del

ecosistema.
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11 ANEXOS

Anexo |. Variables utilizadas para definir los grupos funcionales de las localidades
Tabasco y Campeche

Variable Categorias
Fitoplancton Epifauna
Taxocenosis (TX) Zooplancton Peces
Infauna
Demersal Demersal-Epifauna
Taxocenosis de las presas (TXP) Infauna Demersal-infauna
Epifauna Demersal-Plancton
Meiofauna Infauna-Epifauna
Carnivoro Detritivoro
Estrategia alimentaria (EA) Herbivoro Omnivoro
Autotrofo
Forma de alimentacion (FA) Carronero Ramoneador
Colector Filtrador
Bacterias Bivalvos
Detritus Gasteropodos
Fitoplancton Cefal6podos
Zooplancton Microcrustaceos
_ Foraminiferos Crustaceos
Tipo de Presa (TP) Algas Equinodermos
Porifero Tunicado
Cnidaria Larvas de peces
Anélidos Peces
Micromoluscos Carrofia
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Anexo Il (A) Dendograma con las especies carnivoras-colectoras de la epifauna. Los
distintos colores sefialan los nuevos subgrupos formados. Se utilizdé UPGMA como
método de agrupamiento y el indice de Jaccard para evaluar la similitud. Las especies
se muestran etiquetadas segun su localidad, Ambas (aparecen en ambas localidades),
Tabasco (son exclusivas de Tabasco) y Campeche (exclusivas de Campeche). Se

utilizé el paquete estadistico Primer 6.1.

Epifauna
Union Media No Ponderada (UPGMA)
MkE.O—Imn | Pagurus_impressus Loca,ljdad
| A Pagurus_bulisi A Tabasco
B Astropecten_cingulatus CampeChe
———— Taiecar | B Ambas
B Astropecten_articulatus

A Cinctura_lilium

A Fasciolaria_tulipa

| A Platylambrus_granulatus

| Calappa_sulcata

| .
GtsBraE.Car Busycon_carica

I Triplofusus_giganteus

| Marginella_sp1

I Conus_cancellatus

Il Polystira_albida

BraGsiE.Car A Collodes_robustus

. Stenorhynchus_seticornis

Squill
StomE.Car_| | B Squila_empusa
I B Squilla_edentata
Atrd2E.Car A Acanthaster_sp2
| | | | | A Acanthaster_sp1
[ 1 I I |
20 40 60 80 100

Similitud (fndice de Jaccard)
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Anexo Il (B). Dendograma con los peces carnivoras-colectoras que se alimentan de

organismos demersales y de la epifauna. Los distintos colores sefialan los nuevos

subgrupos formados. Se utiliz6 UPGMA como método de agrupamiento y el indice de

Jaccard para evaluar la similitud. Las especies se muestran etiquetadas segun su

localidad. Se utilizo el paquete estadistico Primer 6.1.

Peces
Unién Media No Ponderada (UPGMA)

Localidad
A Tabasco
Campeche
B Ambas

—

40

Similitud (Indice de Jaccard)

80

A Pontinus_longispinis
Paralichthys_squamilentus

M Lagocephalus_laevigatus

A Lophiodes_reticulatus
Scorpaena_calcarata

A Rypticus_randalli

W Rhinobatos_lentiginasus
Sphyrna_tiburo

A Scorpaena_plumieri

Il Fowlerichthys_radiosus

A Diplectrum_formosum

W Cynoscion_nothus

W Caulolatilus_intermedius

A Cynoscion_nebulosus

A Bembrops_anatirostris

W Caulolatilus_cyanops

W Serranus_atrobranchus

W Scorpaena_dispar

Il Upeneus_parvus

A Trachinocephalus_myops

W Prionotus_stearnsi

A Gymnura_micrura

W Porichthys_plectrodon
Synodus_poeyi

W Synodus_foetens
Lutjanus_campechanus
Chaetodipeterus_faber
Neobythites
Lutjanus_analis
Peprilus_paru

A Symphurus_billykrietei

A Symphurus_piger

A Peristedion_gracile

A Syacium_papillosum

A Symphurus_civitatium

W Syacium_gunteri

M Prionotus_roseus

[l Prionotus_longispinosus

M Raja_ackleyi

A Diplectrum_bivittatum

M Stenotomus_caprinus

A Sphoeroides_parvus

W Peprilus_burti

A Calamus_leucosteus
Prionotus_evolans

W Cynoscion_arenarius
Rhomboplites_aurorubens

W Trachurus_lathami

A Sphyraena_guachancho

A Rhynchoconger_flavus

Wl Hoplunnis_macrura

A Scomberomorus_cavalla
Trachinotus_carolinus

W Selene_brownii

A Seriola_dumerili

100
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Anexo Il (A). Codigos utilizados para identificar los nodos en los modelos

topoldgicos.

Cadigo Nombre Cdédigo Nombre
D Detrito StomE.Car Estomatépodos carnivoros
FitPlanc Fitoplancton BraGstE.Car Braqwuré);%ﬁg}grsggmpodos
McrAlga Macroalgas Atrd1E.Car Asteroideos carnivoros
Angios Angiospermas Atrd2E.Car Asteroideos carnivoros
MicCrust | Microcrustaceos del plancton | GastBraE.Car Gasterépodos carnivoros
MicPlanc Microplancton MKE.Omn Paguroideos
MacPlanc Macroplancton BraGastE.Herv Braquiuros herbivoros
MerPlanc Meroplancton BraE.Omn Braquiuros omnivoros
Ofiuros y poliquetos del
OphPlanc glgnct%n Cark.Omn Carideos omnivoros
Poll.Omn Poliquetos omnivoros OctE.Omn Octocorales
Poll.Dtri Poliguetos detritivoros Bral.Car Braquiuros carnivoros
Poll.Omn2 Poliguetos omnivoros Bivl.Omn Bivalvos omnivoros
PolE.Car Poliquetos carnivoros Lang.Car Decépodos carnivoros
Coral Corales Bral.Dtri Braquiuros detritivoros
Amphl Anfipodos de la infauna PecD.Car Peces carnivoros
Amph2 Anfipodos de la infauna PecD.Filtr Peces filtradores
ForE.Omn Foraminiferos omnivoros PecD.Omn Peces omnivoros
ForDtri Foraminiferos detritivoros PecDE.Carl Peces carnivoros colectores
ForHerv Foraminiferos herbivoros PecDE.Car2 Peces carnivoros colectores
ForM.Omn Foraminiferos omnivoros PecDE.Car3 Peces carnivoros colectores
BraDE.Omn Braquiuros omnivoros PecDE.Car4 Peces carnivoros colectores
GastE.Carl Gaster6podos carnivoros PecDE.Car5 Peces carnivoros colectores
GastE.Car2 Gasterépodos carnivoros PecDE.Car6 Peces carnivoros colectores
GastE.Det Gasterépodos detritivoros PecDE.Car7 Peces carnivoros colectores
GastE.Herl Gasterépodos herbivoros PecDE.Car8 Peces carnivoros colectores
GastE.Her2 Gasterépodos herbivoros PecDE.Omn Peces omnivoros
GastE.Omnl Gaster6podos omnivoros PecDI.Car Peces carnivoros
GastE.Omn2 Gasterépodos omnivoros PecDI.Omn Peces omnivoros
BivaE.Her Bivalvos herbivoros PecE.Car Peces carnivoros
Bival.Car Bivalvos carnivoros PecE.Omnl Peces omnivoros
Bival.Omn Bivalvos omnivoros PecE.Omn2 Peces omnivoros
Isop Isépodos PecEl.Car Peces carnivoros
CephD.Car Cefal6podos PecEl.Omn Peces omnivoros
DecD.Car Decapodos carnivoros Pecl.Car Peces carnivoros
BraD.Omn Braquiuros omnivoros PecPnc.Omn Peces omnivoros
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Anexo Il (B). Nodos utilizados para la construccion de los modelos, se especifica los

grupos funcionales a los que representa y los taxones que lo conforman.

Taxon GF Tabasco Campeche
Detrito D X X
Fitoplancton FitPlanc X X
Algas Alga X X
Angiospermas Angios X X
Diplostraca MicroCrust X X
Copepoda MicroCrust X X
Amphipoda MicroCrust X X
Brachyura MicroCrust X X
Decapoda MicroCrust X X
Euphausiacea MicroCrust X X
Mysida MicroCrust X X
Stomatopoda MicroCrust X X
Ostracoda MicroCrust X X
Sagittoidea MicPlanc X X
Larvacea MicPlanc X X
Doliolida MicPlanc X X
Salpida MicPlanc X X
Cubozoa MacPlanc X X
Siphonophorae MacPlanc X X
Scyphozoa MacPlanc X X
Ctenophora MacPlanc X X
Actinopteri MerPlanc X X
Littorinimorpha MerPlanc X X
Neogastropoda MerPlanc X X
Pteropoda MerPlanc X X
Cirripedia MerPlanc X
Actiniaria MerPlanc X
Coleoidea MerPlanc X
Pelecypoda MerPlanc X
Polychaeta OphPlanc X X
Ophiurida OphPlanc X X
Nemertodermatidae Poll.Omn X
Lumbrineridae Poll.Omn X X
Nephtyidae Poll.Omn X X
Capitellidae Poll.Dtri X X
Maldanidae Poll.Dtri X X
Opheliidae Poll.Dtri X X
Orbiniidae Poll.Dtri X X
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Magelonidae Poll.Dtri X X
Nereididae Poll.Dtri X X
Sternaspidae Poll.Dtri X X
Pilargidae Poll.Dtri X
Arenicolidae Poll.Dtri X
Spionidae Poll.Dtri X
Ampharetidae Poll.Dtri X
Cirratulidae Poll.Dtri X
Trichobranchidae Poll.Dtri X
Syllidae Poll.Dtri X
Onuphidae Poll.Omn2 X
Goniadidae Poll.Omn2 X
Hesionidae Poll.Omn2 X
Polynoidae Poll.Omn2 X
Amphinome PolE.Car X
Cellepora Coral X
Lysianassidae Amphl X
Podoceridae Amph2 X X
Ampeliscidae Amph2 X
Oedicerotidae Amph2 X
Pardaliscella Amph2 X
Phoxocephalidae Amph2 X X
Pyrgo ForE.Omn X
Astacolus ForDtri X
Cornuspira ForDtri X
Globorotalia ForDtri X X
Eponides ForHerv X
Triloculina ForHerv X
Dentalina ForM.Omn X
Enantiodentalina_obliqua ForM.Omn X X
Epitonium_frielei ForM.Omn X
Frondicularia_sagittula ForM.Omn X X
Heterostegina_depressa ForM.Omn X
Lenticulina ForM.Omn X X
Lingulina ForM.Omn X
Sorites ForM.Omn X
Callinectes_sapidus BraDE.Omn X
Harryplax BraDE.Omn X
Glabella_denticulata GastE.Carl X
Latirus GastE.Carl X
Odostomia_laevigata GastE.Carl X
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Persicula GastE.Carl X
Cyphoma_intermedium GastE.Car2 X
Cerithideopsis_costata GastE.Det X

Turbonilla GastE.Det X

Turbonilla_interrupta GastE.Det X
Neritina GastE.Herl X
Alaba_incerta GastE.Her2 X
Atys_caribaeus GastE.Her2 X
Phos GastE.Omn1 X
Amaea GastE.Omn2 X
Saccella_verrilliana BivaE.Her X
Propeleda_carpenteri Bival.Car X

Arcopsis Bival.Omn X
Cardiomya_ornatissima Bival.Omn X
Caryocorbula_dietziana Bival.Omn X
Dinocardium_robustum Bival.Omn X

Cirolana Isop X
Achelous_spinicarpus CephD.Car X X

Doryteuthis_(Amerigo)_pealeii CephD.Car X X
Doryteuthis_pleii CephD.Car X X
Lolliguncula_brevis CephD.Car X
Luidia_clathrata CephD.Car X
Octopus_maya CephD.Car X
lliacantha_liodactylus DecD.Car X X
Plesionika_longicauda DecD.Car X X
Anasimus_latus BraD.Omn X X
Callinectes_sapidus BraD.Omn X X
Portunus_sayi BraD.Omn X
Squilla_edentata StomE.Car X X
Squilla_empusa StomE.Car X X
Collodes_robustus BraGstE.Car X
Polystira_albida BraGstE.Car X X
Stenorhynchus_seticornis BraGstE.Car X X
Astropecten_articulatus Atrd1E.Car X X
Astropecten_cingulatus Atrd1E.Car X X
Acanthaster_spl Atrd2E.Car X
Acanthaster_sp2 Atrd2E.Car X
Busycon_carica GastBraE.Car
Calappa_sulcata GastBraE.Car
Cinctura_lilium GastBraE.Car X
Conus_cancellatus GastBraE.Car X
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Fasciolaria_tulipa GastBraE.Car X
Marginella GastBraE.Car X
Platylambrus_granulatus GastBraE.Car X
Triplofusus_giganteus GastBraE.Car X X
Pagurus_bullisi MKE.Omn X
Pagurus_impressus MKE.Omn X
Petrochirus_diogenes MKE.Omn X
Coryrhynchus_sidneyi BraGastE.Herv X X
Strombus_alatus BraGastE.Herv X
Euphrosynoplax_clausa BraE.Omn X X
Stenocionops_spinimanus BraE.Omn X
Hepatus_epheliticus CarE.Omn X
Leiolambrus_nitidus CarE.Omn X
Penaeus_duorarum CarE.Omn X X
Sicyonia_dorsalis CarE.Omn X
Solenocera CarE.Omn X
Halisarcidae OctE.Omn
Pennatulacea OctE.Omn
Renilla_muelleri OctE.Omn X
Raninoides_louisianensis Bral.Car X X
Amusium Bivl.Omn X X
Pitarenus_cordatus Bivl.Omn X X
Munida_forceps Lang.Car X
Ethusa_microphthalma Bral.Dtri
Antennarius_striatus PecD.Car
Caranx_hippos PecD.Car X
Carcharhinus_porosus PecD.Car X
Chloroscombrus_chrysurus PecD.Car X X
Euthynnus_alletteratus PecD.Car X
Fistularia_petimba PecD.Car X
Heteropriacanthus_cruentatus PecD.Car X
Pristipomoides_aquilonaris PecD.Car X X
Pristipomoides_macrophthalmus PecD.Car X
Saurida_normani PecD.Car X
Trichiurus_lepturus PecD.Car X X
Baldwinella_aureorubens PecD.Filtr X
Anchoa_hepsetus PecD.Omn X
Harengula_jaguana PecD.Omn X
Cynoscion_arenarius PecDE.Carl X X
Rhomboplites_aurorubens PecDE.Carl X
Sphyraena_guachancho PecDE.Carl X
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Trachurus_lathami PecDE.Carl X
Selene_brownii PecDE.Car2
Seriola_dumerili PecDE.Car2
Trachinotus_carolinus PecDE.Car2 X
Gymnura_micrura PecDE.Car3 X
Porichthys_plectrodon PecDE.Car3 X X
Prionotus_stearnsi PecDE.Car3 X X
Synodus_foetens PecDE.Car3 X X
Synodus_poeyi PecDE.Car3 X
Scomberomorus_cavalla PecDE.Car4 X
Bembrops_anatirostris PecDE.Car5 X
Caulolatilus_cyanops PecDE.Car5 X X
Caulolatilus_intermedius PecDE.Car5 X X
Cynoscion_nebulosus PecDE.Car5 X
Cynoscion_nothus PecDE.Car5 X X
Diplectrum_formosum PecDE.Car5 X
Fowlerichthys_radiosus PecDE.Car5 X X
Lagocephalus_laevigatus PecDE.Car5 X X
Lophiodes_reticulatus PecDE.Car5 X
Pontinus_longispinis PecDE.Car5 X
Rhinobatos_lentiginosus PecDE.Car5 X X
Rypticus_randalli PecDE.Car5 X
Scorpaena_calcarata PecDE.Car5 X
Scorpaena_dispar PecDE.Car5 X X
Scorpaena_plumieri PecDE.Car5 X
Serranus_atrobranchus PecDE.Car5 X X
Sphyrna_tiburo PecDE.Car5 X
Trachinocephalus_myops PecDE.Car5 X
Upeneus_parvus PecDE.Car5 X
Hoplunnis_macrura PecDE.Car6 X
Rhynchoconger_flavus PecDE.Car6 X
Calamus_leucosteus PecDE.Car7 X
Diplectrum_bivittatum PecDE.Car7 X
Paralichthys_squamilentus PecDE.Car7 X
Peprilus_burti PecDE.Car7 X X
Peprilus_paru PecDE.Car7 X
Peristedion_gracile PecDE.Car7 X
Prionotus_evolans PecDE.Car7 X
Prionotus_longispinosus PecDE.Car7 X X
Prionotus_roseus PecDE.Car7 X X
Raja_ackleyi PecDE.Car7 X X
Sphoeroides_parvus PecDE.Car7 X
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Stenotomus_caprinus PecDE.Car7 X X
Syacium_gunteri PecDE.Car7 X X
Syacium_papillosum PecDE.Car7 X
Symphurus_billykrietei PecDE.Car7 X
Symphurus_civitatium PecDE.Car7 X
Symphurus_piger PecDE.Car7 X
Chaetodipeterus_faber PecDE.Car8 X
Lutjanus_analis PecDE.Car8 X
Lutjanus_campechanus PecDE.Car8 X
Neobythites PecDE.Car8 X
Balistes_capriscus PecDE.Omn X X
Conodon_nobilis PecDl.Car X
Dasyatis_americana PecDl.Car X
Diapterus_auratus PecDI.Car X X
Etropus_rimosus PecDl.Car X
Eucinostomus_argenteus PecDI.Car X X
Gymnachirus_texae PecDl.Car X X
Lepophidium_brevibarbe PecDl.Car X
Lepophidium_crossotum PecDl.Car X
Lepophidium_profundorum PecDl.Car X
Leucicorus PecDl.Car X
Ogcocephalus_parvus PecDl.Car X
Trichopsetta_ventralis PecDl.Car X X
Acanthostracion_quadricornis PecDIl.Omn X X
Diapterus_rhombeus PecDIl.Omn X X
Eucinostomus_gula PecDIl.Omn X X
Eucinostomus_melanopterus PecDIl.Omn X X
Archosargus_probatocephalus PecE.Car X
Bothus_robinsi PecE.Car
Caulolatilus chrysops PecE.Car
Haemulon_album PecE.Car X
Halieutichthys_aculeatus PecE.Car X X
Lutjanus_synagris PecE.Car X X
Aluterus_monoceros PecE.Omnl
Archosargus_rhomboidalis PecE.Omnl
Ariopsis_felis PecE.Omnl X
Canthigaster_rostrata PecE.Omn2
Ancyclopsetta_ommata PecEl.Car X
Anisotremus_virginicus PecEl.Car X X
Brotula_barbata PecEl.Car X
Chilomycterus_schoepfii PecEl.Car X X
Citharichthys_arctifrons PecEl.Car X
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Citharichthys_spilopterus PecEl.Car X
Menticirrhus_americanus PecEl.Car X
Narcine_bancroftii PecEl.Car X
Bagre_marinus PecEl.Omn X
Gobiosoma PecEl.Omn X
Cyclopsetta_chittendeni Pecl.Car X
Dorosoma_petenense PecPnc.Omn X

66



