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“It is not the strongest of the species that survives
or the most intelligent that survives. It is the one

that is the most adaptable to change”

Darwin



RESUMEN

El estudio de los mecanismos que promueven la especiacion es una de las preguntas principales
en biologia evolutiva. La seleccion natural divergente entre y dentro de poblaciones que
explotan diferentes recursos, es una de las bases fundamentales del polimorfismo tréfico. En
este sentido la fauna lacustre y en particular las comunidades de peces, se han caracterizado por
ser un modelo en el estudio de la especiacion ecoldgica, principalmente asociada a la
diversificacion en habitos tréficos. Nuestro sistema de estudio comprende dos especies
hermanas del género Astyanax, que fueron originalmente descritas como diferentes géneros
(Astyanax aeneus y Bramocarax caballeroi), sin embargo, recientes estudios moleculares han
mostrado que estos géneros corresponden con dos ecotipos lacustres que podrian estar
asociados a una especializacion tréfica. En el presente estudio se determind la ecologia tréfica
de estos dos ecotipos presentes en el Lago Catemaco (Astyanax. aeneus y A. caballeroi),
mediante el andlisis de contenido estomacal y morfologia del primer arco branquial de 275
peces, en 9 sitios de muestreo en el Lago Catemaco, para las temporadas de lluvias y estiaje
correspondientes a los afios 2011, 2012 y 2013. Nuestros resultados mostraron que existe
variacion en la dieta entre los ecotipos presentes en el Lago, también, se encontraron diferencias
en la ingesta de alimento entre los ecotipos respecto a la estacionalidad del Lago. En particular
se observo que la dieta de A. aeneus corresponde a un ecotipo omnivoro con una alta abundancia
de las siguientes categorias alimentarias: materia vegetal, artrépodos, detritus, gasterépodos,
anfipodos y éacaros. En contraste con el ecotipo A. caballeroi el cual present6é una dieta
carnivora, y en particular mas especializada conforme aumentaba la talla, siendo los ejemplares
mas grandes los que presentaron una mayor abundancia en la dieta de peces completos. En
cuanto a las especializaciones morfoldgicas, la profundidad del cuerpo, orientacion y posicion
de la cabeza, hocico hacia arriba, un menor numero y longitud de las espinas 1, 3 e intermedia
de los huesos ceratobranquial y epibranquial del primer arco branquial, son caracteristicas
relacionadas con una dieta carnivora en Astyanax caballeroi, en contraste con A. aeneus quien

presentd un cuerpo profundo, hocico romo, una boca proyectada hacia arriba, una mayor



longitud de espinas branquiales y una dieta omnivora. Los resultados sugieren que existe una
variacion en la dieta de los ecotipos A. aeneus y A. caballeroi, en donde A. aeneus es un
organismos generalista y A. caballeroi es especialista, estas diferencias en la dieta se ven
influidas por las diferencias estacionales, la distribucion espacial de las especies y caracteristicas
morfolégicas como, el nimero y forma de las espinas branquiales propias de cada ecotipos.
Estas diferencias morfoldgicas y de dieta permiten que ambos ecotipos coexistan en el sistema

lago de Catemaco.
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1. INTRODUCCION
a) Especiacidn intralacustre

La relacion entre el ambiente y el origen de nuevas especies, es un aspecto fundamental de la
biologia evolutiva (May 1942, Lu y Bernachez 1999, Coyne y Orr 2004). En este sentido, desde
la postulacién de la teoria de la evolucion (Darwin 1859), el proceso de especiacion ha sido el
foco de estudio desde entonces y el término fue acufiado para referirse a los procesos que dan
lugar a nuevas especies (Darwin 1859, Dobzhansky 1935, Coyne y Orr 2004, Begon y cols.
2006, Ruiz-Gutiérrez y Rodrigo Caso 2009). Existen diferentes modos de clasificar a este
proceso de especiacion, y en cuanto a la correspondencia con la presencia de barreras
geograficas podriamos sugerir los siguientes modelos: alopatrica, peripatrica, aloparapatrida,
parapatrida y simpatrica (Coyne y Orr 2004, Futuyma 2005). EI modelo de especiacion
simpatrica ocurre cuando se diferencian una o mas especies a partir de una especie ancestral sin
que exista una barrera geografica entre sus poblaciones (May 1942, Freeman y Herron 2002,
Coyne y Orr 2004). Dentro de este modelo se incluye la especiacion ecoldgica y se refiere a la
segregacion en diversos habitats de la especie ancestral. Van Valen (1976), acufia el concepto
de especie ecoldgica y la define como, “un conjunto de linajes estrechamente relacionados que
ocupan una zona adaptativa minimamente diferente en su area de distribucion, los cuales han
evolucionado de forma independiente del resto de linajes fuera de dicha area de distribucion”.
En este sentido uno de los ejemplos mas emblematicos de especiacién ecolégica corresponde
con los peces espinosos (Gasterosteos acuelatus), que habitan en la region central de Canada
(British Columbia). En dichas poblaciones se han descrito dos ecotipos (poblacion localmente
adaptada que poseen caracteres distintivos que son resultado del ambiente local) (Turril 1946,
Futuyma 2005). Por un lado, una forma benténica, en donde los organismos son robustos (una
mayor altura del cuerpo), presentan espinas sobre el dorso y vientre, filamentos branquiales
cortos y se alimentan principalmente de pequefios invertebrados. Por el otro, una forma
limnética en donde los organismos son delgados, mas hidrodindmicos, con filamentos
branquiales largos y se alimentan de zooplancton presente en la columna de agua. Estas
diferencias morfologicas aunadas a la segregacion de nichos permiten que ambos ecotipos

coexistan en el mismo lago en simpatria (Rundle y Schluter 2004, Taylor y cols. 2006).
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A pesar de que la especiacién ecoldgica es un fendmeno poco comin en la naturaleza
(Schluter 2001), la diversificacion intralacustre de su ictiofauna es uno de los fenomenos mas
estudiados (Meyer 1989,1990, Bernatchez 1999, Lu y Bernatchez 1999, Schluther 2000,
Barluenga 2006, Muschick y 2011). Se ha descrito que a partir de la competencia intra o inter
especifica, un uso diferencial de recursos se puede ver favorecido, y a consecuencia, la seleccion
natural afectara rasgos morfoldgicos, fisioldgicos o de comportamiento tréfico (dieta y seleccion
del habitat). Finalmente, esta segregacion espacial y de comportamiento, aunada a la seleccién
de caracteres, estaria aunado al aislamiento reproductivo y con esto la divergencia adaptativa
(Schluter y McPhail 1992, Schluter 2000). En el tabla 1 se presentan algunos ejemplos que se
han descrito para la diversificacion intralacustre, donde en estos sistemas se han descrito:
diferentes niveles de aislamiento reproductivo, uso diferencial de recursos, adaptaciones
morfologicas asociadas a la especializacion trofica, entre otros (Schluter 1995, Hatfield y
Schluter 1996, Lu y Bernachez 1999, Klemetsen y cols. 2003, Woo y cols. 2008). En este
sentido la especializacion trofica ha sido de particular relevancia, ya que el alimento es un
componente esencial para el desarrollo de los organismos en diferentes aspectos de sus ciclos
de vida tales como: sobrevivencia, crecimiento y reproduccion. Por otro lado, tanto la cantidad
como la calidad del alimento son factores que pueden influir en el éxito reproductivo de los
organismos (Clifton y Philip 1998, Wootton 2000, Gadsen y Palacios-Orona 2000).

b) Variacidn ontogenética y ambiental asociada con la dieta

Existen factores tanto bi6ticos como abioticos que pueden influir en la dieta de los organismos.
Entre ellos se encuentran: el modo de forrajeo, las limitantes fisioldgicas, la disponibilidad de
recursos, la biomecanica de las estructuras de alimentacion y la talla (Vitt y Pianka 2007). Asi
mismo en peces se ha registrado que su dieta y cantidad de alimento puede estar en funcion de
su desarrollo ontogenético, que de manera directa puede asociarse con la cantidad y el tamafio
de presas consumidas (Paulissen 1987, Gannon y cols. 1990). Por ejemplo, la especie cola
partida del Balsas (Ilyodon whitei) present6 una relacion entre su talla y dieta, donde los jovenes
mostraron preferencias por alimento de origen animal y los adultos por alimento vegetal
(Trujillo-Jiménez y Diaz-Pardo 1996). Asi mismo el gobido (Gymnogobius isaza) del lago

Biwa (Japdn), present6 diferencias en la dieta durante diferentes estadios de su desarrollo donde
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para las etapas juveniles, ingiri6 mayoritariamente zooplancton pulgas de agua (e.g. Bosmina
sp., Daphnia sp.) mientras que los adultos consumian gammaridos.

La dieta también puede verse relacionada con cambios estacionales o regiones
geogréficas (Best y Gennaro 1985, Pianka 1970, Gadsen y Palacios-Orona 2000). En donde para
el poecilido (Pseodoxiphophorus bimaculata), se ha registrado una variacion en el porcentaje

de ingesta entre estaciones, siendo mas abundante el consumo de semillas y tricopteros durante

el estiaje, mientras que en la temporada de lluvias se presentd una mayor abundancia de

himenopteros (Trujillo-Jiménez y Héctor-Toledo 2007).

Tabla 1. Modelos de evolucién ecoldgica lacustre que han divergido ante un uso diferencial de

recursos alimenticios.

ESPECIE MORFOTIPO DIETA CITA
Poblacion de individuos enanos Planctivoros Lu y Bernachez
Coregonus y de tamafio normal Psicivoros 1999

cupleaformis

Gasterosteos

acuelatus

Poblacion de individuos enanos

y de tamafio normal

Planctivoros

Psicivoros

Hatfield y Schluter
1999

Salvenilus alpinus

Poblaciones limnéticas y

bentdnicas

Planctivoros

Psicivoros

Klemetsen vy cols.
2003

Poblaciones de organismos

Planctivoros

Schluter 1998

Salmo trutta robustos y pequefios, diferencias Psicivoros
en color
Poblaciones de organismos Copepodos Lecomte y Dodson
Osmerus robustos y pequefios, Clcladoceros 2004
mordax
Poblacion de individuos enanos Planctivoros Lu y Bernatchez
Coregonus y de tamafio normal Bentivoros 1999

cupleaformis
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c) Correlacion entre la dieta y la morfologia

La morfologia puede determinar la capacidad y habilidad de los organismos para obtener su
alimento. En el caso particular de los peces, estos toman alimento estrictamente en las
proporciones que este ocurre en el ambiente, o tiende a mostrar una cierta selectividad en presas
seleccionandolas optimamente en relacion a su valor energético asi, el forrajeo de un animal
maximiza el beneficio y minimiza el costo de captura. Con base en esto, se ha sugerido que las
estructuras morfologicas asociadas con la adquisicion del alimento podrian estar sujetas a una
fuerte presion de seleccion Meyer (1987) ya que, un pez debe obtener del alimento
micronutrientes (vitaminas y minerales), para un metabolismo efectivo y macronutrientes
(proteinas, lipidos y carbohidratos) para la produccién de energia, y sintesis de nuevo tejido en
forma de crecimiento (Wootton 2000). Por lo tanto bajo este escenario, existe una relacion entre
la morfologia, el habitat y el comportamiento de forrajeo. Por lo tanto, es posible esperar que el
cuerpo de los peces sea de especial importancia ecoldgica y evolutiva (Klingenberg y cols. 2002,
Carlson y cols. 2009).

Algunos autores han sugerido que de acuerdo a su funcidn, el plano corporal de los peces
se puede definir en tres regiones primarias: 1) la Cola o cauda, principal 6rgano de impulso,
permite la propulsion periddica, 2) regién media o el cuerpo, donde se insertan las aletas
pectorales y pélvicas, y que permiten la propulsion y giro y 3) la cabeza, donde se encuentran
la cavidad bucal y branquiespinas (Alvarez 1988, Wootton 1998, Matthew 2006).

En este sentido, diferentes formas corporales han sido asociadas con un uso particular
de habitat, donde formas alargadas suelen presentarse en zonas liménticas (Figura 1a) mientras
que formas de cuerpo altos o profundos pueden asociarse con zonas litorales o bentdnicas
(Figura 1b, Schluter 1993). En cuanto al tipo de dieta también se ha correlacionado con la forma
del cuerpo, por ejemplo, peces piscivoros suelen presentar cuerpos alargados para una rapida
aceleracién, mientras que peces generalistas tienen cuerpos profundos y de menor longitud con
una alta maniobrabilidad (Wootton 2000).
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b) Bentdnico

Figura 1. Tipos de cuerpo. a) Cuerpo de un organismos limnético, b) cuerpo de un organismo
bentonico.

Por su parte la cavidad bucal es responsable de la ingesta de alimento e influye en la
captura y trituracion del alimento (Robinson y Pearson 2002). A partir de su morfologia se puede
inferir el modo de captura del alimento, a través de atributos tales como la posicion, tamafio y
forma de boca. Donde bocas terminales (Figura 2a) se relacionan con habitos herbivoros, bocas
terminales con protrusiones tubulares (Figura 2b) ingieren larvas de insectos, crustaceos,
moluscos y peces, bocas ventro terminales se relacionan con peces que se alimentan del bentos,
bocas inferas se relacionan con la ingesta de organismos presentes en el sustrato (Wootton
1990). En cuanto a su tamafo, aquellas de menor tamafo se encuentran relacionadas con una
ingesta de materia vegetal, plancton o pequefios animales bentdnicos, mientras que las de gran
tamafio con el consumo de peces (Wainwright y Barton 1995). Adicionalmente, caracteristicas
como la altura y ancho de la cavidad bucal, junto con variables relacionadas con la cabeza (e.g.
longitud y altura), han sido relacionadas con el tipo de presa (Wainwright y Barton 1995, Webb
1966). Donde el tamafio de la boca, y en especial su diametro (correspondiente al ancho maximo

de la cavidad), determina el tamafio 6ptimo de la presa (Barén-Mendoza 2006).
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Figura 2. Tipos de bocas. a) Boca terminal. a) Boca inferior. ¢) Boca protusible. d) Boca superior.

En cuanto a las estructuras del sistema digestivo se han reportado adaptaciones
relacionadas con el nimero y longitud de espinas y filamentos branquiales, forma del estbmago
y longitud del tubo digestivo (Chen 2002, Kimmo y cols. 2011).

El estdbmago puede ser clasificado en las siguientes formas: asimétrico, bilobado, en forma de
bolsa, alargado y oblongo (Figura 3, Sanchez y cols. 2003). La presencia y nimero de ciegos
piléricos estan asociados con intestinos cortos ya que éstos ayudan en el proceso de degradacion
del alimento, mientras que en intestinos largos suelen estar ausentes (Ramirez 2004). A su vez
la forma del estdbmago tiene relacion con la dieta, peces que se alimentan de detritus, algas,
materia vegetal, arena y lodo, generalmente tienen intestinos largos lo que representa una mayor
superficie de absorcién mientras que en especies carnivoras se presentan intestinos cortos
(Moyle y Cech 2000).
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Figura 3. Formas del estdmago. a) Estdmago en forma de bolsa asimétrica. b) Estdbmago bibolado, c).
Estémago en forma de bolsa. d) Estomago oblongo (Modificado de Sanchez y cols. 2003).

Las espinas branquiales difieren en forma y cantidad en relacién a la dieta (Kimmo y
cols. 2011). Peces que se alimentan de particulas pequefias presentan un mayor nimero de
branquiespinas alargadas, actuando como tamiz para la filtracion, en cambio en peces de habitos
carnivoros presentan un menor numero de branquiespinas, las cuales son méas cortas y
espaciadas en comparacion con organismaos filtradores (Figura 4, Rodriguez y Menin 2006). En
organismos pscivoros, es relativamente comdn un mayor nimero de espinas branquiales, en

contraste con organismos benténicos y planctivoros (Gibson 1998).

it

Figura 4. Diagrama representativo de las espinas branquiales. a) Espinas branquiales de organismos
carnivoros. b) espinas branquiales de organismos herbivoros.
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Algunas especies presentan una especializacion extrema y discreta correspondiendo con
fenotipos discontinuos (polimorfismo trofico), tanto para el forrajeo, detencion de presa, captura
y ataque (Smith y Skalason 1996). Por lo tanto, existen estudios en peces donde se ha puesto a
prueba la asociacion entre dichas adaptaciones morfoldgicas y la ingesta diferencial de alimento,
donde se ha puesto de manifiesto que ciertas modificaciones presentan una fuerte relacién con
el alimento (Margalef 1982, Caldecutt y Adams 1998, Mittelbach y cols. 1999, McKarey y cols.
2002, Klingenberg y cols. 2003, Svanback y EkIOv 2003, Hulsey 2006, Barluengay cols. 2006
Clifton y De Witt 2007).

d) La especie Astyanax aeneus como modelo de estudio
En el presente estudio se considero al género Astyanax, perteneciente a la familia Characidae,
como modelo de estudio debido a que presenta un alto grado de diversidad morfoldgica y
plasticidad fenotipica (Jeffery 2001). De manera particular, dentro de este género (Astyanax),
se han descrito ecotipos tréficos que han evolucionado durante diferentes episodios de la historia
evolutiva del género en sistemas lacustres. Estos ecotipos lacustres presentan un alto grado de
diferenciacion morfoldgica lo que ha ocasionado que se consideren como géneros diferentes,
Astyanax spp. y Bramocharax spp. En trabajos recientes, se ha observado que al menos existen
5 sistemas lacustres donde el género Astyanax presenta dos ecotipos, Lago de Catemaco, Lago
de Naha y Metzabook, Lago de Nicaragua y La Candelaria. Nuestro sistema lacustre, el Lago
Catemaco, corresponde con la poblacion mas septentrional, donde los dos ecotipos se
encuentran en simpatria: Astyanax aeneus y A. caballeroi. Ambos ecotipos presentan un alto
grado de diferenciacién morfoldgica, entre las que se destacan para A. caballeroi un cuerpo
fusiforme, hocico proyectado hacia arriba y una joroba en la vista dorsal, dientes uni-cuspides,
branquiespinas alargadas (Contrera-Balderas y Rivera-Teillery 1985, Miller 2009). Este ecotipo
se ha descrito como una forma limnética, adaptada a aguas abiertas. Mientras que Astyanax
aeneus corresponde con un ecotipo omnivoro (Miller 2009), que presenta un cuerpo mas
profundo, hocico rombo y dientes multi-cuspides en la maxila y el dentario (Ornelas-Garcia y
cols. 2014). Con base en un estudio reciente que ha corroborado dicha diferenciacién
morfologica entre los ecotipos ha sugerido que ambos ecotipos pueden presentar diferentes
habitos alimenticios (Ornelas-Garcia y cols. 2014). Con base en lo anterior el presente trabajo
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pretendié generar informacion respecto a la dieta de ambos ecotipos la cual, permitiera
esclarecer si las diferencias morfoldgicas presentes en los ecotipos, se deben a una ingesta

diferencial de alimento.
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2. HIPOTESIS

Hipotesis
La diferenciacion morfoldgica externa existente entre: Astyanax aeneus y A. caballeroi, esta
relacionada con una ingesta diferencial de los recursos alimenticios.

Predicciones

a) El ecotipos Astyanax caballeroi, que posee un cuerpo fusiforme, dientes unicuspides y

un hocico proyectado hacia arriba, se asocia a una dieta carnivora.

b) EIl ecotipo A. aeneus, que posee un cuerpo mas alto, dientes multicuspides y una boca
terminal, presentara una dieta omnivora, similar a la que presenta en otros ambientes

dicha morfologia.

Hipotesis
La disponibilidad de los recursos no es homogénea en el Lago de Catemaco, y se ve afectada
por la estacionalidad (lluvias vs secas).

Predicciones

e Existird una diferencia en la ingesta de categorias de presa en Astyanax aeneus y A.
caballeroi dependiendo de la ubicacion espacial dentro de lago.

e En términos de estacionalidad (lluvias y secas), la disponibilidad del alimento cambia y
con ello esperamos que exista una mayor variabilidad de los recursos alimenticios

consumidos por ambas especies en lluvias a diferencia a lo esperado en estiaje.
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Hipotesis

La diferencia en dieta entre ecotipos se corresponde con las diferencias en estructuras
morfolégicas internas tales como: la morfologia del primer arco branquial y la longitud del

intestino.
Predicciones

a) El ecotipo Astyanax caballeroi presentara espinas branquiales e intestino corto como
resultado de una dieta carnivora.
b) EIl ecotipo Astyanax aeneus presentara espinas branquiales e intestino largo como

resultado de una dieta omnivora.
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3. OBJETIVOS

a. Objetivo general
Caracterizar y comparar la dieta de Astyanax aeneus y A. caballeroi asi como evaluar la

influencia espacio - temporal en su variacion.

b. Objetivos particulares

1. Caracterizar la macrodieta y microdieta de los dos ecotipos (Astyanax aeneus y Astyanax
caballeroi), del Lago Catemaco.

2. Evaluar el efecto de la estacionalidad (lluvias vs estiaje), en la dieta de los ecotipos A.
aeneus y A. caballeroi.

3. Evaluar la segregacion espacial de los ecotipos A. aeneus y A. caballeroi dentro del Lago

Catemaco.

4. Determinar el grado de especializacion morfolégica interna medida por medio del indice
intestinal y la morfologia del primer arco branquial y evaluar la posible relacién entre la

morfologia externa y dieta en ambos ecotipos.
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4. METODOLOGIA

a. Area de estudio

El presente trabajo se llevd acabo con peces colectados en el Lago de Catemaco (Figura 4),
perteneciente a la cuenca del rio Papaloapan y el cual se encuentra en la Reserva de la Biosfera
los Tuxtlas, (Sureste de México). El cuerpo de agua presenta una forma casi cuadrangular, con
una superficie de 72.543 kmz2, un volumen de 551.52 m*y una profundidad maxima de 22m. El
clima es tipo himedo calido, con una temperatura promedio anual de 24.1 °C y con una
vegetacion de tipo selva alta perennifolia (sensu Miranda y Hernandez 1963) y suelos de origen
volcanico (Pérez-Rojas y Torres-Orozco 1992, CONABIO 2011).

Los sedimentos predominantes son arcillas en la parte central del lago y limos arcillosos;
con arenas gravosas en las riveras. Con una conductividad de 140-170 mmS cm™; pH=8a9.
Presenta circulacion constante de oxigeno en la columna de agua; y sus aguas se clasifican como
blandas; los contenidos de amonio, nitritos y nitratos son reducidos y los fosfatos altos, lo que
lo convierten en un ambiente eutr6fico. La penetracion de luz varia entre 0.53 y 2 m de
profundidad (CONABIO 2011).

Los sedimentos predominantes son arcillas en la parte central del lago y los limos
arcillosos y las arenas gravosas en las riveras; presenta una conductividad de 140-170 mmS cm’
1 pH =8 a 9. Presenta circulacion constante de oxigeno en la columna de agua; y sus aguas se
clasifican como blandas; los contenidos de amonio, nitritos y nitratos son reducidos y los
fosfatos altos, lo que lo convierten en un ambiente eutrofico. La penetracion de luz varia entre
0.53 y 2 m de profundidad. (CONABIO 2011).

b. Muestreo
Se llevaron a cabo 2 muestreos en 9 localidades dentro del Lago de Catemaco, (Figura 5, Tabla
2), correspondientes a las temporadas de estiaje y lluvias, en los meses de abril y agosto del
2013. Asi mismo se incluyeron en el analisis organismos que habian sido colectados
previamente durante los meses de abril de 2011 y 2012 y septiembre de 2011 y 2012. Los

muestreos se realizaron de manera sistematica a fin de incluir los distintos microhabitats
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presentes en el lago, considerando puntos que presentaran condiciones contrastantes en

profundidad, sustrato e influencia de rios y manantiales presentes en el lago.

A

Figura 5. Puntos de muestreo en el Lago Catemaco. 1) Isla Changos, 2) Coyame, 3) Tebanca, 4) La
Margarita, 5) Mimiahua, 6) La Victoria, 7) Excuinapan 8) Isla Tanaspi, 9) Isla Agaltepec.

Tabla 2. Tamafio de muestra de Los ecotipos Astyanax aeneus y Astyanax caballeroi respecto a las
localidades de colecta.

NUMERO DE ECOTIPOS
LOCALIDAD ORGANISMOS Astyanax Astyanax
aeneus caballeroi
Isla Agaltepec 56 35 21
Coyame 53 23 30
Excuinapan 10 8 2
Tebanca 43 21 22
Isla Changos 29 11 18
Isla Tanaspi 4 2 2
La Victoria 26 16 10
Margaritas 23 17 6
Mimiahua 31 21 10
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La unidad de esfuerzo para todas las estaciones de monitoreo se establecié en funcién
del tiempo de colecta, siendo de 60 min por sitio, utilizando 2 redes agalleras multimalla (2 m
de alto por 35 m de largo), una pelagica y otra bentdnica, en el caso de la pelagica corresponde
con una capturabilidad desde la superficie y 2 m hacia abajo, mientras que en el caso de la
bentonica cae al fondo en cada punto y flota por encima de éste 2 metros. Para cada estacion de
muestreo se registrd la profundidad y la transparencia. Se registro la abundancia de cada ecotipo
por red y sitio de colecta, asi como la abundancia relativa para el resto de especies presentes en

el lago, mismas que fueron liberadas después del conteo.

Los peces de interés para el estudio fueron transportados vivos al laboratorio para ser
analizados. Previo a su diseccion, los peces fueron anestesiados con esencia de clavo disuelto
en etanol al 95%. Posteriormente a cada organismo se le tomd la longitud estandar (LE) con el
uso de un vernier digita marca Truper (Figura 6 a) y se llev6 a cabo la extraccion del tubo
digestivo mediante un corte longitudinal por encima de la linea media ventral y dos cortes
transversales, uno detras del opérculo y otro a la altura del ano, para dejar expuesta la cavidad
visceral y extraer asi todo el tubo digestivo, el cual fue colocado en un tubo de 1.5 mL con etanol
al 70%, para su preservacion y posterior analisis en el laboratorio. Los vouchers (material de
referencia) fueron etiquetados individualmente y fijados en etanol al 70 %.

En el laboratorio, los tubos digestivos se rehidrataron con agua estéril y glicerina al 10%

y se registro la longitud total del tubo digestivo (Figura 6 b). La macrodieta y microdieta se

determind a partir del analisis del contenido estomacal.
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Figura 6. a) Longitud estandar tomada en los ejemplares de estudio y b) longitud del intestino.

c. Estructura de tallas.
A partir de la longitud estandar individual de los organismos se realizé la identificacion de las
clases de talla, a partir de la distribucion de la frecuencia de tallas, aplicando el método de Cassie
(1954). El analisis fue llevado a cabo utilizando el paquete estadistico Statistica v10.

d. Analisis de la macrodieta.
Para el estudio de la dieta se llevo acabo la revision del contenido estomacal de los peces, para
ello se usaron diferentes técnicas implementadas de acuerdo a las caracteristicas de la muestra.
Por un lado, se separé el estomago del intestino y el contenido del primero se vacio en una
probeta y se afor6 con etanol al 70 % hasta un volumen final de 5 mL. Las muestras contenidas
en la probeta fueron vaciadas lo mas homogéneamente posible sobre un cuadrante de vidrio de
36 cm? que se encontraba en una caja Petri. EI contenido estomacal se dividi6 en las siguientes
categorias: material vegetal, restos de peces, moluscos, insectos, acaros y detritus. Con la ayuda
de un microscopio estereoscopico se llevd a cabo el conteo de los items y se obtuvo la
proporcion para cada categoria. Finalmente, cada categoria de los contenidos estomacales por
muestra se colocé en tubos eppendorf de 1.5 mL y fueron secados en una estufa a 64 °C durante
24 horas. Cada categoria se pesé en una balanza analitica (0.0001 mg de sensibilidad). Se llevo

a cabo la identificacién de los diferentes recursos alimenticios presentes en las especies hasta
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el nivel taxonémico més bajo posible, para lo cual se cont6 con la ayuda de claves de
identificacion de insectos de agua dulce (Robert 1968, Lars-Henrik y cols. 2001).

Para cuantificar los diferentes tipos de organismos presas consumidas se utilizaron dos
metodologias: EI método de Hyslop (1980) y el método de estrategia alimentaria propuesto por,
Amundsen y cols. (1996), los cuales se describen a continuacion.

e. Metodo de Hyslop (1980).

Este método permite cuantificar los diferentes organismos presa consumidos por el depredador.

Método Numérico: Con este método se contabiliza el niUmero de organismos de cada
tipo presa, por cada estomago analizado. Los valores obtenidos del analisis se expresaron en
porcentajes, respecto al total de organismos presa presentes en todos los estomagos analizados
(Hyslop 1980).

N=n/NT *100
Donde:
n= NUmero total de presas de una determinada especie.

NT= Numero total de presas de todas las especies.

Método Gravimétrico: Este método se empled para obtener informacién respecto a la
biomasa de las presas consumidas. Cada tipo de alimento fue separado por categorias y su peso
fue registrado en una balanza analitica. El peso de cada item fue registrado en gramos (g), y
referido respecto al peso total de todas las presas contenidas en los estbmagos analizados. El
valor se expreso6 en porcentaje, como se expresa en la ecuacion (Hyslop 1980).

P =P/PT *100
Donde:
p= Peso (g) de una determinada categoria de presa alimenticia.

PT = Peso (g) de la totalidad de especies.

Meétodo de frecuencia de ocurrencia: Con este método, se obtuvo el nimero de

estdmagos que contenian uno o mas tipos de categorias de organismos presa del total de
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categorias alimenticias. Se estim6 mediante el registro del nimero de estdmagos en los cuales
se encuentra un determinado tipo de presa. Los resultados se expresan como porcentaje de una
especie, con respecto al numero total de los estomagos con alimento analizado con la siguiente

formula:
% FO =N/NT X 100
Donde:
N = Es el nimero de estobmagos en el cual aparecio un determinado tipo de presa
NT= Es el nimero total de estomagos con alimento.

Los resultados obtenidos de los métodos cuantitativos antes mencionados se emplearon
para analizar las variaciones por ecotipos (A. aeneus y A. caballeroi) y época del afio (lluvias y
secas) en la dieta.

f. Método de Amundsen (Estrategia alimentaria).

Para determinar la frecuencia de la presencia y abundancia de presas especificas en la dieta de
Astyanax aeneus y A. caballeroi se utilizd el método descrito por Amundsen (1996). En la
representacion grafica de dicho método (Figura 7) se muestra el producto de la abundancia de
una presa especifica y su frecuencia de presencia (expresada en fraccion), la cual es igual a la
abundancia de la presa y debe tomarse en cuenta que la cantidad promedio de los diferentes
contenidos estomacales es independiente de cada categoria de presa consumida, por lo cual
posteriormente la cantidad de alimento presente en cada estomago se estandariza al 100%, asi,
para cada punto en el diagrama, la abundancia de presa esta representada por el area encerrada
por todas las coordenadas de los dos ejes. La abundancia de la presa especifica, es definida como
el porcentaje que comprende una presa 0 taxon respecto a todos los recursos alimenticios

respecto a ese depredador. En términos matematicos se expresa como:

pi = (z si /Z Sti) x 100

Donde Pi es la abundancia de la presa i, Si, es el contenido estomacal (volumen, peso o
numero) comprendido de la presa i, y Sti es el total de estbmagos en los cuales se encuentra la

presa (i). Estos valores de frecuencia y ocurrencia son graficados en dos dimensiones.
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Diferencias en estrategias alimentarias se relacionan entre y dentro de los fenotipos. En
una poblacién con altos componentes entre fenotipos, diferentes individuos se especializan en

diferentes usos de recurso.
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Figura 7. Esquema de la interpretacion del analisis de estrategia alimentaria (Amundsen y cols. 1996)
g. Analisis de la microdieta.

Para el estudio de la microdieta se tomaron 5 submuestreos de los cuadrantes de la caja de petri
antes mencionada en el analisis de macrodieta (figura 8). Este muestreo fue aleatorizado, y se
tomaron con un gotero cinco muestras de 1 cm? del cuadrante, de un total de 36 cm? presentes
en la placa de petri. Cada submuestra se colocd sobre una camara de Neubahuer, y se
contabiliz6, mediante un microscopio 6ptico, el fitoplancton y zooplancton presente en cada una
muestra.

El zooplancton y fitoplancton se identificaron con el uso de claves especificas de algas
microscopicas del lago de Catemaco, asi como claves de invertebrados acuaticos las cuales se
realizaron mediante una recopilacion bibliogréfica (Zanatta-Juarez y cols. 1995, Torres- Orosco
1995, Jaroslava Komarkova y Rosaluz Tavera 2003, Martinez y cols 2013).
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Figura 8. Esquema representativo del cuadrante colocado dentro de la caja Petri, de donde fueron
tomadas 5 submuestras mediante un gotero, para el analisis de microdieta.

Para cuantificar los diferentes tipos de organismos presas consumidas se utilizé el

método de Hyslop (1980), antes descrito.

h. Adaptaciones morfoldgicas.
Con la finalidad de determinar el grado de especializacion trofica entre las especies se,
analizaron algunos caracteres morfoldgicos internos que han sido previamente asociados con

especializaciones tréficas.

i. Indice intestinal (li).
Dentro del estudio de la ecologia tréfica de los peces, se considera importante la relacion
existente entre la longitud del tubo digestivo y la longitud total del pez, la cual se ha denominado

indice intestinal (li), y ha sido correlacionado con los habitos alimenticios de cada especie.

La longitud del tubo digestivo puede ser estimada como la distancia entre el inicio del

esdfago y el ano.
Li=Li/LS
Donde:
Li: Longitud del intestino
LS: Longitud estandar

Mediante el analisis de correlacion se determind la relacién entre la longitud estandar

de los organismos vs el indice intestinal.
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J- Primer arco branquial.
De los organismos colectados se seleccionaron 224 individuos a los cuales se les extrajo el
primer arco branquial, y se contabilizo el namero de filamentos y espinas branquiales mediante
el uso de un microscopio estereoscépico. Asi mismo fueron medidas la primera y cuarta espina
del hueso epibranquial y ceratobranquial, también se incluyd la longitud de la espina media es
decir aquella que se encuentra entre ambos huesos (ceratobranquial y epibranquial), estas

medidas se tomaron con un vernier digital marca Truper (Figura 9).

Figura 9. Esquema de las espinas branquiales que fueron analizadas. (a y b) corresponden a la espina 1
y 4 del hueso epibranquial, (d y €) representan la espina primera y cuarta del hueso ceratobranquial, (c)
sefiala a la espina intermedia del primer arco branquial (Modificado de Contreras-Balderas y Rivera-
Teillery 1985).

k. Analisis estadisticos

Para evaluar la existencia de variacion en la longitud, nimero de filamentos y espinas braquiales
entre los ecotipos Astyanax aeneus y A. caballeroi se utilizd el analisis de discriminantes,
componentes principales (CP) y U de Mann-Whytney (U-test), utilizando los programas SPSS
statistics 22.0, Statistica 8.0 y Past 1.

Para determinar la relacion entre la longitud estandar de los ecotipos respecto al indice
intestinal se utiliz6 un andlisis de regresion. Todas las pruebas se aceptaron como

estadisticamente significativas cuando P < 0.05 (Zar 1999).
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4 RESULTADOS

a. Composicion de la dieta.

Se analizd un total de 275 organismos, de los cuales 175 corresponden al ecotipo Astyanax
aeneus y 100 con A. caballeroi, de estos, 27 se encontraron con los estbmagos vacios, 16 A
.aeneus y 11 A. caballeroi. Un total de 41 moluscos, 4 acaros, 15 anfipodos, 758 artrépodos,
1932 restos de peces y 1927 segmentos de materia vegetal, fueron encontrados en la dieta de
ambos ecotipos. Respecto al método numérico, restos de peces (%Ngrp = 41.273) seguido por
materia vegetal (%Nwmv = 41.166), corresponden con los items en mayor nimero consumidos.
En el indice gravimétrico (biomasa) las presas con mayor representatividad fueron restos de
peces (% Brp = 33.006) y detritus (%Bp = 45.034). Finalmente para el indice de frecuencia de
ocurrencia, la materia vegetal (%FOmv = 62.727), seguida de detritus (%FOp = 82.77)
correspondieron con las categorias mas comunes. Para ambos ecotipos la dieta presentd otras
categorias en menor frecuencia numérica, gravimétrica y ocurrencia, tales como moluscos,
acaros, anfipodos y artropodos (Tabla 3).

Tabla 3. Composicion total de la dieta en términos de método numérico (%N), biomasa (%B) y
frecuencia de ocurrencia (% FO).

Presas %N %B %FO Total
Moluscos 0.961 10.788 5.454 41
Acaros 0.085 0.204 1.363 4
Anfipodos 0.320 0.204 0.909 15
Artropodos 16.193 5.227 55.454 758
Restos de peces 41.273 33.006 48.636 1932
Materia Vegetal 41.166 5.718 62.727 1927
Detritus 0 45.034 82.77 0

*Los valores mas altos encontrados estan resaltados en negritas.
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El anélisis de la composicion numérica (%N) y biomasa (%B) entre ecotipos (Figura 12),
permite observar diferencias tanto cuantitativas como cualitativas, por ejemplo para las
categorias de acaros y anfipodos fueron consumidos exclusivamente por Astyanax aeneus. En
tanto que en la categoria de restos de peces se observan valores invertidos de %N y %B para
ambos ecotipos, teniendo un mayor %N en la primera, sin embargo %B fue mayor en A.
caballeroi. En cuanto a los artrépodos observamos que %B fue mayor en A. aeneus que en
Astyanax caballeroi, sin embargo en esta Ultima hubo un incremento en %N. Las categorias de

materia vegetal y detritus fueron ingeridos de manera similar en ambos ecotipos.
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Figura 12. Composicion de los recursos alimenticios presentes en la dieta de Astyanax aeneus
(Negro) y Astyanax caballeroi (Gris) a) Composicion numérica (%N). b) Composicién en biomasa
(%B).

En un analisis de contingencia para la composicion numérica (%N) de la categoria
alimenticia restos de peces, se observaron diferencias significativas para la mayoria de items
incluidos en la categoria (Tabla 4). Particularmente, se observa que escamas, radios, dientes,

0jos, branquias y huesos, los cuales se agruparon como alimentos duros, son mas consumidos
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por Astyanax caballeroi (Figura 13), mientras que Astyanax aeneus incrementa el consumo de

huevos, correspondiente con grupo blando.

Tabla 4. Tabla de contingencia del item alimenticio restos de peces, consumido por Astyanax
aeneus y A. caballeroi.

Alimentos duros

Alimentos blandos

item g N Valor de P item gl n Valor de P
Escamas 1 275 0.0001 Huevos 2 275 0.0001
Radios 1 275 0.0001
Dientes 1 275 0.0001
Vertebras 1 275 046
Ojos 1 275 0.045
Branquias 1 275 0.0004
Peces 1 275 0.133
Huesos 1 275 0.0005
% 100%
o
8 80%
&
g 60% OAstyanax caballeroi
[
;E 40% W Astyanax aeneus
L
S 20%
S
8 0% __——

Dieta dura

Dieta blanda

Figura 13. Composicion numérica para la categoria restos de peces, tanto para alimento duro
(escamas, peces, 0jos, huevos de peces y vertebras) y blando (huevos de otros peces) en Astyanax
aeneus (negro) y Astyanax caballeroi (gris).
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b. Estructura de tallas

Mediante el método de Cassie (1954), se determinaron las clases de talla corporal de los
ecotipos de estudio (Figura 14). Donde para A. aeneus se identificaron cinco clases de talla y
cuatro en A. caballeroi. El intervalo de tallas para A. aeneus fue de 3.5 cm a 9.5 cm, mientras

que en A. caballeroi fue de 4 cm y 15 cm la maxima.

Astvanax aenelis Astyanax caballeroi

Valores normales esnerados

Valores normales

4 6 8 10 12 14 16 4 6 8 10 12 14 16

Longitud estandar (cm) Longitud estandar (cm)

Figura 14. Gréfico de las clases de tallas observadas para A. aeneus (izquierda) y A. caballeroi
(derecha), basadas en longitud estandar y abundancia de los ejemplares.

c. Estrategia alimentaria (Composicion de la dieta)

La grafica de abundancia de presa especifica (Figura 15) muestra que ecotipos de Astyanax
aeneus y A. caballeroi de la clase de talla entre 5y 7 cm (Figura 15a, b) mantienen una dieta
generalista que incluye las siguientes categorias: acaros, restos de peces, materia vegetal y
artropodos. El recurso alimenticio de mayor consumo en la dieta de ambos ecotipos fue
detritus. Respecto a la clase de talla que incluye a organismos de 7 a 10 cm de ambos
ecotipos (Figura 15c, d), encontramos que Astyanax aeneus presenta una dieta generalista
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compuesta de materia vegetal, artropodos, restos de peces, sin embargo ingiere en mayor
cantidad detritus, y acaros es el alimento que consume de manera ocasional o rara. Astyanax
caballeroi se especializa en el consumo de restos de peces, e ingiere de manera generalista

artropodos, materia vegetal y detritus.
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Figura 15. Graficos de estrategia alimentaria para ambas especies. (a y b) representan el consumo
generalista o especialista de distintos items alimenticios consumidos por ecotipos de 5 a 7 cm de A.
aeneus y A. caballeroi. (c y d) items alimenticios consumidos ecotipos de 7 a 10 cm en términos de

dominancia y especificidad en A. aeneus y A. caballeroi, en donde: (D) detritus, (A) acaros, (RP)

restos de peces, (Mv) Materia vegetal y (Ar) artrépodos.
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d. Variacion espacial y temporal de la dieta entre ecotipos

De los dos ecotipos analizados Astyanax aeneus y A. caballeroi presentes en el Lago Catemaco,
en ambos se encontraron diferencias en la ingestas de recursos alimenticios respecto a la
temporalidad (Anexo 1). En lluvias Astyanax aeneus consume moluscos y artrépodos en
contraste con A. caballeroi que limita su dieta a la ingesta de moluscos, materia vegetal e
incrementa el consumo de restos de peces. En secas Astyanax aeneus se alimenta de restos de
peces, acaros, artropodos y mayoritariamente de materia vegetal mientras que, A. caballeroi
incrementa el consumo de materia vegetal y artropodos. El item alimenticio materia vegetal se
encuentra presente en la dieta de ambos ecotipos durante la temporada de estiaje y lluvias, lo
que nos podria estar indicando que es abundante en el lago.

En el analisis de la composicién numérica de la microdieta la cual fue divida en dos grandes
grupos: fitoplancton y zooplancton (Anexo 2). Astyanax aeneus incrementa el consumo de las
algas microscopicas Euglenophyta, Choroococcus limneticus, Merismopedia elegans y
Cyanophytasa a diferencia de A. caballeroi que ingiere en mayor abundancia el alga Anabaena
elenkinii en la temporada de lluvias. En secas Astyanax caballeroi presenta en su dieta una
cantidad mayor del alga microscépica Merismopedia elegans y A. aeneus de Cyanophytas y el
alga microscopicas Gloeocapsa. En casi todas las localidades y en ambos ecotipos el alga
microscopica Alaucoseira granulata, se encontré de manera abundante en los estomagos, lo que

nos podria sugerir su alta abundancia en el sistema.

e. Segregacion espacial de los ecotipos.
En la figura 10 se muestran los resultado de la abundancia para las dos ecotipos del género
Astyanax dentro del Lago Catemaco. Como se puede observar la mayor abundancia corresponde
con Astyanax aeneus. Por un lado, las areas de mayor abundancia de A. aeneus son: Isla
Agaltepec, Excuinapan, La Margarita, Isla Changos y La Victoria, mientras que para A.
caballeroi se encontr6 en mayor abundancia en las localidades de: Coyame, Tebanca y
Mimiahua. En la Isla Tanaspi, la abundancia de ambos ecotipos es similar aunque se puede

apreciar que A. caballeroi es ligeramente mas abundante.
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) ) Maraarita
Victoria

Figura 10. Abundancia de los ecotipos Astyanax aeneus (negro) y Astyanax caballeroi (gris),
en las localidades de muestreo en el Lago Catemaco.

De manera general se observd que ambos ecotipos, Astyanax aeneus y Astyanax
caballeroi, se encuentran en mayor abundancia en la red de tipo benténica. En Isla Agaltepec y
Excuinapan se obtuvo un mayor nimero de ejemplares de Astyanax aeneus en la red pelagica,
asi como en Coyame, se obtuvo una mayor abundancia del ecotipo Astyanax caballeroi en la
red de pelagica. (Figura 11).
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Figura 11. Abundancia de los ecotipos Astyanax aeneus (negro) y Astyanax caballeroi (gris) por tipo
de red (bentdnica y pelagica).

f. Especializacion morfoldgica

f.1. Relacion longitud estandar vs indice intestinal

El analisis de regresion nos permitié observar, la relacion entre la longitud estandar y el indice
intestinal de Astyanax aeneus (m = - 0.0294, p = 0.0079) Astyanax caballeroi (m = - 0.0255, p
= 0.0079), permitio también identificar que existe una relacion negativa entre la longitud del
intestino vs la longitud estandar en ambos ecotipos. Para ambos ecotipos mientras mayor es el
individuo menor es el tracto digestivo (Figura 16), sin embargo como podemos observar la
pendiente en A. caballeroi es més acusada con respecto a Astyanax aeneus (m = - 0.0294 vs -
0.0255 respectivamente). Mas aln esta relacion es significativa para el caso de Astyanax
caballeroi (p = 0.0079).
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Figura 16. Regresion lineal entre la longitud estandar y el indice intestinal en Astyanax aeneus
(negro) (m =-0.0294, p = 0.0079 y Astyanax caballeroi (Gris) (m = - 0.0255, p = 0.0079).

f.2. Primer arco branquial.

Se analiz6 un total de 224 arcos branquiales de los cuales 132 corresponden a Astyanax aeneus,
92 a Astyanax caballeroi. Se observé que el numero de filamentos branquiales para Astyanax
aeneus fue de 39 a 68 y Astyanax caballeroi de 39 a 80 (Figura 17a). Estas diferencias fueron
significativas entre especies (Mann-Whytney U-test = 1493.500, glis1, 92, p = 0.0001) (Figura
18b).
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Figura 17. Distribucion del nimero de filamentos en el primer arco branquial de Astyanax aeneus y
Astyanax caballeroi.
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Figura 18 Mediana (= SE) del conteo de los filamentos en el primer arco branquial de Astyanax aeneus
(negro) y Astyanax caballeroi (gris).

f.3. Espinas branquiales.

En el analisis de la frecuencia de las espinas branquiales (Figura 18 y 19), Astyanax aeneus
present6 un intervalo de 20 a 28 espinas, mientras que Astyanax caballeroi de 23 a 29. Las
diferencias en el numero de espinas branquiales fueron significativas (Mann-Whytney U-test =
4259.000, gli31, 92, p = 0.0001)
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Figura 18. Distribucién del nimero de espinas del primer arco branquial de Astyanax aeneus (a) y

Astyanax caballeroi (b).
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Figura 19. Diagramas de caja de las medianas del nimero de espinas del primer arco branquial de
Astyanax aeneus y Astyanax caballeroi.

f.4. Andlisis de espinas branquiales (componentes principales)

En el analisis de componentes principales de la longitud de las espinas ceratobranquiales y
epibranquiales se obtuvo una varianza acumulada del 98.33 % para los primeros tres
componentes (Figura 20). EIl primer componente explico el 85.34 % de la varianza, siendo las
variables que determinaron su ordenamiento positivo las espinas 1 y 4 del hueso epibranquial y

la espina intermedia del primer arco branquial en Astyanax aeneus. El segundo componente le
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dio mayor peso a la longitud de las espinas 1 y 4 del hueso ceratobranquial de Astyanax aeneus
respecto al ordenamiento negativo del componente explicado por el 5.99 % de la varianza. En

conjunto el primer y el segundo componente explicaron el 91.33 % de la varianza
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Figura 20. Grafico de dispersion del componente uno y dos de la longitud de 5 filamentos
branquiales de los ecotipos de Astyanax aeneus (gris) y Astyanax caballeroi (blanco).

.5 Analisis de espinas branquiales (Analisis de discriminantes)

El analisis de discriminante logrd clasificar correctamente a 98 individuos del ecotipo Astyanax
aeneus (75.39 %), mientras que 32 fueron clasificados en el ecotipo de Astyanax caballeroi
(79.35 %), 73 individuos del ecotipo Astyanax caballeroi fueron clasificados correctamente, 19
fueron clasificados con Astyanax aeneus (Tabla 5, Figura 21). De este analisis se observaron
diferencias significativas en la primer espina ceratobranquial del arco branquial (Wilks A=
0.710, p < 0.007; Tabla 6).
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Tabla 5. Andlisis discriminante: Clasificacion por especie.

Especies

Astyanax aeneus

Pertenecieron

Clasificados

Total

Astyanax aeneus Astyanax caballeroi

98 (75.39%)

Astyanax caballeroi 19 (20.65%)

32 (24.61% ) 130

73 (79.35%) 92

*Las clasificaciones correctas se encuentran en la diagonal y en negritas.

Tabla 6. Andlisis discriminante: Tabla de aporte de cada variable

Espinas branquiales Lambda de Wilks" R?  Grados de libertad P
Epibranquial (E1) 0.689 0.725 221 0.384
Epibranquial (E4) 0.687 0.535 221 0.862
Ceratobranquial (C1) 0.710 0.801 221 0.007
Ceratobranquial (C4) 0.689 0.763 221 0.465
Intermedia (Gl) 0.695 0.661 221 0.106
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Figura 20. Distribucién de frecuencia del resultado de la funcién de discriminantes de la longitud de 5
espinas branquiales de Astyanas aeneus (negro) y Astyanax caballeroi (gris). El analisis de la funcion
de discriminantes fue altamente significativo para la longitud de la espina ceratobranquial entre los dos
morfotipos (Wilks 2= 0.710, p < 0.007).

f.6. Morfologia de espinas branguiales.

Las fotografias de microscopia electronica de barrido revelan diferencias morfolédgicas en
longitud y forma de las espinas uno y cuatro de los huesos ceratobranquiales y epibranquiales,
asi como de la espina intermedia del primer arco branquial (Figura 21). Los individuos de
Astyanax aeneus y Astyanax caballeroi correspondientes a la talla 1, que incluye ecotipos de 5
a7 cm, presentan espinas branquiales de mayor longitud, siendo estas las espinas 1 y 4 del hueso
ceratobranquial mientras que para Astyanax caballeroi la longitud de la espina ceratobranquial
primera fue menor. Esta caracteristica también es observable en organismos que corresponden
a individuos adultos que son representados por organismos de 7 al0 cm en donde en Astyanax
aeneus se puede visualizar una mayor longitud de las espinas 1 y 4 del hueso ceratobranquial e
intermedias del primer arco branquial en contraste con A. aeneus en donde la longitud de las

espinas se reduce.
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(c) Astyanax aeneus (d) Astyanax caballeroi

Figura 21. Microfotografia del primer arco branquial, en donde se observan las espinas branquiales de los ecotipos: (a, )
Astyanax aeneus y (b, d) Astyanax caballeroi, representan las micrografias de las espinas branquiales de organismos que
corresponden a la talla 1 la cual incluye a organismos de 5 a 7 cm; (c y d) corresponde a organismos de la talla 2 que
incluye a organismos de 7 a 10 cm.

48



g. DISCUSION

a. Composicion de la dieta

En este estudio nos preguntamos si las diferencias morfoldgicas entre los ecotipos Astyanax
aeneus y Astyanax caballeroi presentaban una relacion con su dieta, en el sistema lacustre del
Lago Catemaco. A fin de completar este objetivo se llevo a cabo la caracterizacion de la dieta
de 275 organismos en 9 estaciones de muestreo dentro del lago. Ademas de considerar la
variacion ambiental dentro del lago, también se tuvo en consideracion la estacionalidad

presente, por lo que fue necesario realizar muestreos durante las estaciones de lluvias y estiaje.

De forma consistente observamos que ambas especies presentaron una amplia diversidad
en su nicho tréfico, donde se registraron las siguientes categorias alimentarias: materia vegetal,
detritus, artrépodos, restos de peces y artrépodos. Estos resultados son similares a los reportados
para otros Characiformes, en donde especies de las familias Anostomoidae, Chilodontidae,
Curimatidae y Prochilodontidae se alimentan de una gran variedad de plantas, invertebrados y
detritus (Sidlauskas 2007). En particular para las especies cercanas a nuestro modelo de estudio,
Astyanax fasciatus y Astyanax bimaculatus, se ha reportado por Eichbaum-Estevez y Galetti
(1995) que estas especies pueden ser consideradas omnivoras las cuales consumen insectos
predominantemente. Mientras que Chaires-Martinez (2000) encontré que los organismos de
mayor consumo en la regién de Morelos para la especie Astyanax fasciatus fueron odonatos

(Archilestes sp.) y efemerdpteros (Ephemerella sp.).

Para nuestro modelo de estudio la categoria de mayor consumo fue “restos de peces”,
tanto para el método de biomasa como para el numérico. De manera particular dicha categoria
fue encontrada en su mayoria en el ecotipo Astyanax caballeroi en donde la ingesta de escamas,
radios de aletas, dientes, 0jos, branquias y huesos fue mayor, lo cual sugiere habitos piscivoros
para la especie, y coincide con lo que habia sido propuesto previamente por Miller (2009). Este
autor sugiere que Astyanax caballeroi, tiene una dieta carnivora. En contraste con el ecotipo
Astyanax aeneus, la cual presentd una dieta constituida principalmente de artropodos, acaros,

anfipodos, gasterdpodos y materia vegetal, este resultado es congruente con lo reportado por
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Miller (2009), quien menciona a Astyanax aeneus como una especie omnivora consumidora de
materia vegetal, artropodos e incluso peces pequefios. Con base en lo anterior podemos
corroborar los resultados obtenidos en el presente trabajo, ya que el ecotipo A. aeneus presento
una dieta generalista este resultado es comparable con lo reportado por Chaires- Martinez (2009)
el describe que la dieta de Astyanax aeneus estd compuesta principalmente de artrépodos,
materia vegetal y pequefios peces. Por otro lado el ecotipo A. caballeroi presento una dieta
mas especializada resultado paralelo a lo reportado por Miller (2009), el describe a este ecotipo

como un organismos especialistas (carnivoro).
b. Variacion ontogenética

Los peces en contraste con otros grupos faunisticos, presentan gran plasticidad trofica y
muestran diferentes habitos alimenticios durante su crecimiento, en relacion al tipo de alimento
disponible y consumido como respuesta a sus requerimientos fisioldgicos y nutricionales
(Wootton 1990, Poot-Salazar y cols. 2005).

En este sentido, los resultados obtenidos sugieren que Astyanax aeneus Yy Astyanax caballeroi
de tallas menores a siete centimetro consumen una mayor cantidad de materia vegetal, acaros,
artropodos, anfipodos, restos de peces y detritus, lo que nos esta indicando una dieta generalista
entre ecotipos, sin embargo ante un incremento de talla en donde los ecotipos presentan una
longitud mayor a los siete centimetros se observa una segregacion de la dieta entre ecotipos, ya
que A. aeneus ingiere una mayor cantidad de materia vegetal y A. caballeroi se especializa en
la ingesta de peces. Estos resultados son congruentes con trabajos previos en donde se registra

una diferencia en la dieta durante la ontogenia de las especies.

Ejemplo de esto es lo reportado por Chaires-Martinez (2000), el menciona que organismos de
la especie Astyanax aeneus correspondientes a tallas menores de seis centimetros ingieren una
mayor cantidad de artropodos y materia vegetal e individuos de 12 cm consumen otros peces
tales como pez mosco (Gambusia sp) y algunos artropodos, este resultado podria relacionarse
con lo reportado en el presente trabajo en donde organismos del ecotipo A, aneus de tallas
menores consumen una gran cantidad de materia vegetal y artropodo mientras que tallas

mayores consumen peces, ya que durante el analisis de la dieta en A.aneeus algunos ejemplares
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se pudieron identificar algunos restos de peces, estas variaciones el consumo de alimento
durante las distintas etapas de desarrollo de los organismos, se ha reportado en otros trabajos
como el de Consoli y cols. (2008) ellos obtuvieron que en el atin blanco (Thunus alalunga) en
su edad adulta presenta habitos carnivoros, predominantemente con una dieta en peces
mesopeldgicos de mayor tamafio, mientras que durante su etapa juvenil presenta una dieta
compuesta de peces de menor tamafio. Asi también, Briones y cols (2012) este resultado podria
estar relacionado con lo que, encontramos en A. caballeroi ya que es el ecotipo que presenta
una dieta carnivora en organismos de tallas mayores. Resultados similares se han reportado en
la dieta del gébido Isaza (Gymnogobius isaza), (Japdn), donde se evidencid que el consumo del
cladécero (Daphnia sp.) y zoobentos (amphipoda) cambia en relacion al tamafio del pez. En
etapas juveniles los organismos de G. izaza se alimentan principalmente de Daphnia sp en

contraste con su etapa adulta en donde su dieta esta basada en anfipodos (Gammaridos).

Otro ejemplo es el descrito por Glynn y cols. (1972) ellos determinaron que la dieta del pez
globo pintado Arothron. meleagris en individuos con intervalos de tallas de 1-13 a 0-18 cm,
estd compuesta por coral, algas calcareas, bivalvos y ofiuroideos. Se ha mencionado que estas
diferencias ontogenéticas en la dieta permiten a los organismos cubrir los requerimientos
energeéticos que necesitan en las diferentes etapas de desarrollo y también reducir la competencia
y permite la coexistencia de organismos este hecho podria estar ocurriendo en los ecotipos

estudiados ya que se genera una segregacion alimenticia entre ecotipos.

En este sentido previamente se han registrado algunos ejemplos de segregacion
ecologica intraespecifica en el ecotipos Astyanax, donde Astyanax aeneus y A. bimaculatus del
sur de Brasil, mostraron durante las etapas juveniles preferencia por presas de menor dimensién
como claddceros copepodos y los adultos seleccionan preferentemente pulgas de agua (Daphnia
gesseneri) y Moina micrura (Arcifa y cols. 1991).

Para el pescado blanco (Chirostoma humboldtianum) en el embalse Danxho (Estado de
México) se ha registrado, que, selecciona diferentes géneros de cladoceros de acuerdo a la talla,
por lo que el consumo de pulgas de agua (Daphnia sp) es mayor en los peces de 70 a 100mm,
mientras que los claddceros (Bosmina) es preferida por peces de 30 a 70mm (Sanchez-Merino

y Navarrete-Salgado 1994).
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Lo expuesto previamente coincide de manera general con los resultados del presente
trabajo donde podemos observar segregacion alimenticia tanto entre los ecotipos, como con
respecto a las tallas. También se pone de manifiesto que existe una plasticidad en la dieta de
estos Characidos ya que se demostro que tienen la capacidad de sustituir la dieta de generalista
a una mayor especializacion en tallas mayores con tendencias carnivoras en A. caballeroi y
omnivora en A. aeneus. Los resultados descritos referentes a la selectividad alimentaria por las
especies y por tallas, han sido registrados en otras especies de agua dulce a fin de reducir la
competencia inter e intra especifica (Werner y Hall 1974, Lawlor 1980, Werner y cols. 1981,
1983 y Mittelbach 1991).

La competencia por los recursos en peces de agua dulce puede afectar las tasas de
crecimiento dependiendo de las interacciones bidticas. Por ejemplo Belk y Lydeard (1994),
observaron un efecto negativo en las tasas de crecimiento del pez cola de espada (Heterandria
formosa) cuando se encontraba en simpatria con poblaciones de pez mosco (Gambusia.
holdbrooki). Este tipo de interacciones podrian ser importantes en nuestro sistema de estudio,
por lo que valdria la pena en el futuro abordar el efecto de A. caballeroi, que presenta un mayor

tamaro con respecto a A. aeneus.

c. Variacién temporal

El clima desempefia un papel importante en determinar la abundancia y distribucion de los
individuos de una especie (Winemiller 1996, Pusey y Arthington 2003, Begon y cols. 2006). La
variacion estacional en la composicion de la dieta y cantidad de alimento, esta estrechamente
relacionada con las limitantes abidticas del ambiente, tales como fluctuaciones en la
precipitacion y temperatura, lo cual puede generar una diferencia en la disponibilidad de presas
a lo largo del afio 0 un cambio en la conducta de alimentacion (Best y Genaro 1985, Gadsen y
Palacios-Orona 2000, Begon y col. 2006).

Con nuestros datos, observamos cierta variacion en la abundancia y no en la diversidad
de la dieta dependiendo de la estacionalidad, esto es que no hubo diferencias en el tipo dieta
entre lluvias y estiaje para ambas especies, pero si en la cantidad de alimento, siendo mas

abundante la presencia de algas en la temporada de lluvias que en la de estiaje. Esto contrasta
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con trabajos llevados a cabo en otros grupos, por ejemplo, Prieto (2000) reportd que el caracido
(Hemigrammus bellottii) ingiere una alta proporcion de materia vegetal terrestre que de
invertebrados acuaticos en secas, mientras que en temporada de lluvias su ingesta de
invertebrados acuaticos y terrestres aumenta. En el pecilidos (Phallichthys y Poecillia), la dieta
cambia de manera estacional, donde para la temporada de secas su dieta esta compuesta por un
mayor nimero de categorias alimentarias, en contraste con la estacion de secas, mientras que en
lluvias ambas especies incrementan la diversidad de items consumidos (Ridley 1988,
Winemiller 1993). Nuestros resultados podrian estar asociados a que en los sistemas tropicales,
como es el caso de nuestro sistema de estudio, la variacion en abundancia y diversidad
especificas no es tan contrastante como en sistemas a otras latitudes (Carel y cols. 1993, Pusey
y Arthington 2003). Estudios posteriores, incluyendo la diversidad del sistema resultarian
importantes a fin de esclarecer el nivel de selectividad tréfica de acuerdo a las fluctuaciones

ambientales.

d. Variacién espacial

La segregacion espacial en los peces es una de las respuestas que pueden disminuir la
competencia intra e inter especifica, y parte de esta capacidad esta dada por la flexibilidad que
presenta este grupo de vertebrados en términos troficos (Schluter 1996, Schluter 2001,
Barluenga y cols. 2006,). Con base en esto existen estudios donde diversos grupos de especies
hermanas en peces se han especializado en habitos tréficos divergentes, tales como forrajeadores
en aguas abiertas, mientras que su especie hermana se alimenta de invertebrados de zonas
bentdnicas (Schluter 1996).

En nuestro estudio pudimos encontrar que existe una segregacion espacial entre las dos
especies del género Astyanax en el Lago de Catemaco. Lo anterior es con base en nuestros
resultados de abundancia para ambas especies, que aunque ambas especies fueron mas
abundantes en la zona bentonica del lago, la distribucién dentro del Lago Catemaco mostré que
Astyanax aeneus fue mas abundante en las localidades de: La Victoria, Isla Agaltepec, La
Margarita, Excuinapan y Mimiahua. Las localidades antes descritas son las que presentan una
mayor influencia de la Cuenca del Papaloapan, y podria ser la razén por la que este ecotipo es

mas abundante, ya que en dicha cuenca solo se encuentra A. aeneus y no A. caballeroi (Ornelas-
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Garcia y cols. 2008, Miller 2009, Ornelas—Garcia y cols. 2014), siendo mucho mas evidente en
las localidades de Excunipan y La Margarita, que corresponden a la entrada y salida
respectivamente del rio Papaloapan, y donde A. aeneus es mas abundante. En cuanto a A.
caballeroi, esta fue mas abundante en: Isla Tanaspi, Mimiahua, Coyame y Tebanca, estas
localidades presentaron en comdn mayor profundidad y substrato arenoso. Las localidades de
Coyame y Tebanca, son dos sitios que se encuentran bajo la influencia de manantiales y rio
endorreico del lago. Asociado a estos microhabitats se pudo observar que habia una mayor
abundancia y diversidad de peces, y a su vez fue en estos sitios donde obtuvimos las tallas
maximas para la especie A. caballeroi (SLmax=14.5 cm). Esto sugiere que debido a la presencia
de rios y manantiales podria estar aportando una mayor cantidad de nutrientes al lago que
aumentaria la capacidad de mantener comunidades mas complejas (microhabitats mas
heterogéneos) y a su vez ejemplares de mayor tamarfio (Giller y Malmqvist 1998). Este resultado
podria ser comparable con un estudio realizado por Ribbink y Marsh (1981) ellos encontraron
que en el lago Malawi coexisten tres especies de peces Petrotilapia las cuales dos se distribuyen
en profundidades no mayores a 8 metros, mientras que la otra especie puede desplazarse en
profundidades de 0 a 27 metros, estas diferencias en la distribucion espacial les confiere un
nicho ecoldgico con caracteristicas bioticas y abidticas que permite a los organismos cubrir sus
requerimientos, evitar la competencia y coexistir (Wilsony Cousseau 2004).

e. Morfologia.

e.1. Indice Intestinal

Muchas especies de peces experimentan cambios en el uso de los recursos alimenticios y
comportamiento en el forrajeo, estas variaciones en la dieta a menudo estan acompafiadas de
cambios morfoldgicos en estructuras alimenticias que influyen en la captura y digestion del
alimento (Mummert y Drenner 1986). En nuestro modelo de estudio observamos una relacién
negativa entre la longitud del intestino de ambos ecotipos Astyanax aeneus y Astyanax
caballeroi, y la longitud estandar de los organismos, sin embargo, fue en A. caballeroi, que esta
relacion fue mas acusada. En trabajos previos se ha registrado que existe una relacion entre el

tamafio del intestino y su dieta, presentando intestinos largos aquellos organismos de habitos
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herbivoros, y mas cortos en organismos carnivoros (Sanchez y cols. 2003). A. aeneus presento
una longitud mayor del intestino, y considerando sus habitos podria estar asociado a su dieta
omnivora, en la cual se incluye la ingesta de detritus, materia vegetal y algas microscépicas.
Este resultado se relaciona a lo reportado en otros trabajos como el de Sanchez (2003), describe
que los organismos cabeza manchada Chilodus punctatus y Caenotropus labyrinthycus, se
alimentan principalmente de micro-algas, a consecuencia de esta dieta presentan un estomago
oblongo, un intestino casi dos veces su longitud estandar lo que les permite una mejor digestion
de las micro-algas.

En contraste A. caballeroi, presentd un intestino mas corto, y este atributo ha sido
registrado en otros organismos de habitos piscivoros (Castro y Sanchez 1994), lo cual pudo ser
corroborado con nuestro datos obtenidos del andlisis de contenido estomacal, donde la especie
presentd una mayor abundancia de restos de peces. Ademas de la presencia de este intestino
corto, una boca terminales superior y dientes de la premaxila y dentario presentan una forma
conica, con la apofisis central alargada en forma de caninos que son relacionados con
organismos de habitos carnivoros y que podrian estar presentado una dieta generalista
principalmente carnivora como se observo en el ecotipo A. caballeroi. Estos resultados son
congruentes con otros grupos de peces que presenta patrones de diversificacion intralacuestre
como en los organismos analizados (Labropoulou y Eleftheriou 1996), tal es el caso de los
ciclidos del lago Tanganyika, donde organismos de habitos carnivoros presentaron longitudes

de intestinos menores que organismos de habitos omnivoros o herbivoros (Fryer y lles 1972).
e.2. Filamentos y espinas branquiales

La comparacién del nimero de espinas y filamentos branquiales mostré diferencias
significativas entre los ecotiposs presentes en el Lago Catemaco. Estas diferencias se observaron
principalmente en la longitud de las espinas branquiales, y en concreto en la espina
ceratobranquia | (C1, p<0.005). Esta diferencia es similar a lo que se habia sugerido previmante
por Conteras-Balderas y Lozano Vilano, (1954), donde sugieren que los filamentos branquiales
de A. caballeroi son de mayor tamafio en comparacion con otras especies del género Astyanax
spp. Por otro lado en ese mismo trabajo, se observé que el nimero de branquiespinas de A.

caballeroi iba de 25 a 29, sin embargo en nuestro estudio dicho intervalo increment6 en su limite

55



inferior de 23 a 29. Por otro lado las fotografias de microscopia electronica se observaron
diferencias en tamafio de las espinas 1 y 4 del hueso ceratobranquial entre los ecotipos, donde
Astyanax caballeroi presentd espinas de menor longitud (t =9.635, gl1,219, p <0.05) y mayor
grosor en comparacion con Astyanax aeneus. Por otro lado también mediante en las micrografias
de microscopia, se pudo observar que tanto para Astyanax caballeroi como Astyanax aeneus,
algunos organismos presentaron bifurcaciones en la espina ceratobranquial primera y espina
intermedia. La presencia de dichas bifurcaciones habia sido reportada antes por Contreras-
Balderas y Lozano Vilano, (1985) como una caracteristica distintiva de la especie Astyanax
dorioni, y en el presente trabajo pudimos corroborar que estd presente en otras especies del

género.

Las diferencias encontradas en el nimero y tamafio de espinas branquiales entre ecotipos
de nuestro sistema de estudio podria estar relacionado con la diferencia en la dieta como ha sido
sugerido para otros grupos de peces (Magnuson y Heitz 1971, MacNeill y Brandt 1990,
Amundsen y cols. 2003, Pouilly y cols. 2003, Tanaka y cols. 2006, Bhagat y cols. 2011,
Pfaender y cols. 2011). Donde previamente se ha observado que organismos que presentan un
mayor numero y longitud de espinas branquiales corresponden con organismos filtradores que
se alimentan de pequefias particulas, mientras que individuos con menos espinas y menor

longitud de filamentos branquiales corresponden a organismos carnivoros

De manera particular, diferencias en el nimero de espinas branquiales han sido
reportadas en modelos de segregacion ecoldgica lacustre, tal es el caso del pescado blanco
europeo (Coregonus lavaretus) donde se observa una variacion en el nimero de espinas
branquiales entre los ecotipos bentonicos y pelagicos (Osbyey y cols. 2006), siendo mayor el
namero de branquiespinas en el morfotipo pelagico. Kahilainen y cols. (2011) documentan una
fuerte relacion entre un nimero elevado de espinas branquiales y una dieta basada en materia
vegetal, mientras que observaron un menor nimero de espinas asociado a dietas benténicas, y
finalmente un nimero intermedio en un ambiente litorales. Con nuestros resultados pudimos dar
evidencia que ambos ecotipos presentes en el lago presentan un alto grado de especializacion

morfologica tanto en la longitud del intestino como modificaciones en el nimero, tamafio y
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forma de las branquiespinas en relacion con su dieta, en futuros estudios valdria la pena evaluar

si en el resto de ecotipos lacustres del género Astyanax presenta adaptaciones similares.
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7. CONCLUSIONES.

Existe una diferencia en la dieta de los ecotipos A. aeneus y A. caballeroi, la cual es
relacionada con su morfologia siendo el ecotipo A. caballeroi el posee un cuerpo
fusiforme, dientes unicuspides y un hocico proyectado hacia arriba, se observé una dieta
carnivora, mientras que A. aeneus, con un cuerpo mas alto, dientes multicuspides y una
boca terminal media, presenté una dieta omnivora.

Los resultados mostraron una segregacion tréfica entre clases de talla para las dos
especies, siendo para el caso de la clase de talla mayor, una especializacion del ecotipo
A. caballeroi més piscivoro, y A. aeneus omnivoro, mientras que ambos ecotipos
presentaron una dieta mas genalista en tallas menores.

Se registraron diferencias estacionales en la dieta de ambas especies, donde la
abundancia de algas fue mayor para la temporada de lluvias y menor en secas.

Existen diferencias en la segregacion espacial de las especies Astyanax aeneus y A.
caballeroi dentro del Lago Catemaco, siendo Astyanax aeneus la especies mas
abundante en el sistema.

Se observaron adaptaciones morfologicas en relacion con la dieta de ambas especies
presentes en el lago, de forma particular A. caballeroi, presenté una menor longitud de
espinas branquiales y longitud del intestino y A. aeneus present6 una longitud mayor del
intestino y mayor nimero de espinas branquiales, asi como que estas fueron de mayor

longitud en comparacién con A. caballeroi.
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ANEXO 1. COMPOSICION NUMERICA DE LA MACRODIETA DE Astyanax
aeneus y A. caballeroi
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Figura 1.Temporalidad de la composicion numérica de cada item alimenticio en la dieta de
Astyanax aeneus (A) y Astyanax caballeroi (C). (a) lluvias y (b) secas. Las abreviaciones
indican las localidades. Isla changos (chan), Coyame (coya), Tebanca (Teba), Margarita
(Marg), Victoria (Vict), Excuinapan (Escui), Isla Tanaspi (Tana) e Isla Agaltepec (Agal).
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ANEXO 2. COMPOSICION NUMERICA DE LA MACRODIETA DE Astyanax aeneus
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Figura 2.Temporalidad de la composicion numérica de cada item alimenticio en la dieta de
Astyanax aeneus (A) y Astyanax caballeroi (C). (a) lluvias y (b) secas. Las abreviaciones
indican las localidades. Isla changos (chan), Coyame (coya), Tebanca Teba), Margarita
(Marg), Victoria (Vict), Excuinapan (Escui), Isla Tanaspi (Tana) e Isla Agaltepec (Agal).
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