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Resumen.-

En el presente trabajo se caracterizé duranterimvig verano la dieta de ocho especies de
peces de un mismo ensamble mediante los métodesalsis de contenido estomacal y
andlisis de isétopos estables de carbono y nit@@ée y *°N), analizandose la relacién
entre el nicho tréfico y el nicho isotépico. Ademés evalu6 la morfometria digestiva de
cada especie, a fin de evaluar la relacién existamitre dichos atributos y la dieta
consumida. El analisis cuantitativo de los contesidstomacales indicé una elevada riqueza
de items alimenticios que son consumidos por laepestudiados, incluyendo detritus,
material vegetal, zooplancton, moluscos, aracniohe®ctos e incluso peces. Esta variedad
en la dieta conlleva a la existencia de varios lag/éroficos en el ensamble de peces, asi
como a la existencia de distintas estrategias casfi Ademas, se observéo que la
estacionalidad tiene un efecto importante en la wodad analizada, ya que las
caracteristicas del alimento consumido varian klarde en el tiempo. Por otro lado, el
andlisis de la relacidn entre el nicho tréficoaadpico reflejo que las especies omnivoras son
generalistas troficos e isotopicos, mientras queedspecies carnivoras pueden presentar
cualquier combinacion entre generalismo y espasomidietario e isotopico. Las especies
detritivoras fueron especialistas troficos peroisaiopicos. Finalmente, las caracteristicas
morfométricas digestivas se relacionaron con @l tip dieta que presentd cada una de las
especies. En este sentido, las especies detrdiypoesentaron intestinos largos y con varios
dobleces; las especies omnivoras intestinos inthome/ las especies carnivoras intestinos
cortos. Ademas se observo, por vez primera, unalacidon entre los atributos digestivos y

el solapamiento dietario de cada especie.
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1.- Antecedentes

1.1.- Generalidades sobre la ecologia tréfica

La alimentacidon es uno de los componentes mas tanges de la ecologia animal y
constituye uno de los factores intrinsecos mavaates de los organismos, ya que regula o
afecta su crecimiento y reproduccion, asi comotaé en que se desarrolla su ciclo de vida
(Wootton, 1999). Asimismo, la alimentacién influyedirectamente sobre parametros
demograficos y poblacionales, sobre la estructudsgmica de las comunidades, y sobre la
estructura y funcionamiento de los ecosistemas.oGmnlos habitos alimenticios y las
relaciones troficas entre las especies que fornrmamigsmo ensamble, aporta informacion
basica y necesaria para comprender el papel bawdgi ecolégico que desempefia un
organismo dentro de un ecosistema. En particul@greocimiento de las relaciones bidticas
(tales como la depredacion, la amplitud troficacdda especie y el grado de solapamiento
trofico con las otras) es muy relevante para emterids patrones de segregacion y

persistencia de las distintas especies de una ¢datu(Begon, 1998).

1.2.- La ecologia trofica en ensamble de peces

La mayoria de los peces de agua dulce presentanptasticidad tréfica. Su nicho
trofico suele ser mas amplio que el de los restarggebrados, y muestran diferentes habitos
alimenticios en relacion con la disponibilidad dalimento como respuesta a sus
requerimientos fisioldégicos y nutricionales (Wooittol999). Asimismo, este grupo de
organismos exhibe una gran diversidad de nichasng tla capacidad de ocupar distintos
niveles tréficos, desde especies herbivoras (qudimentan de algas unicelulares y restos
vegetales), hasta carnivoras secundarias y tergjae incluso algunas son parte de los
descomponedores que se alimentan de detritus (\&Elh&ida-Val, 1995; Wootton, 1999).
En consecuencia, los peces son un componente enportle las redes troficas en los
sistemas acuaticos debido a que ocupan casi todasdhos tréficos posibles y actian como

conductores de materia y energia a través delsteos.
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Por otra parte, un alto nimero de especies de mhEesyua dulce no posee un
régimen alimentario estricto generalista o0 espetéal ya que las condiciones bidticas y
abidticas en estos ambientes suelen ser muy vesidbimporalmente, lo cual afecta la
disponibilidad de los distintos recursos (Lowe-Mao@ell, 1987; Castro & Sanchez, 1994;
Michelsenet al, 1994; Granado Lorencio, 2000). Los cambios ecalalad y cantidad de
alimento pueden deberse a diferentes aspectos,caeo cambios en el clima, en los ciclos
bioldgicos y en las relaciones interespecificasedias poblaciones de peces (Sanctte,
2003). En particular, el efecto de la estaciondlitene como resultado un cambio en la
disponibilidad de alimento, principalmente en peo® de inundacion cuando se produce un
cambio en la estructura y el sustrato del hdbRear(haet al, 2000; Mazzoni & Resende,
2003). En consecuencia, la mayoria de las espdeiggeces son oportunistas, es decir que
consumen Y utilizan distintos alimentos en funaérsu disponibilidad (Gerking, 1994).

Todas estas variables — que influyen sobre una gestidad de especies que
coexisten e interactian — determinan que las catades de peces sean relativamente
complejas. En general, las interacciones son amplidiversas, involucrando a gremios
multi-especificos de competidores que, en conjustm un mecanismo importante que
estructura las comunidades naturales (Albrecht &I602001). En este sentido, cuando las
presas son abundantes, accesibles y predeciblpsedddor consume presas de alto valor
nutricional, lo cual favorece la especializaciooontribuye a disminuir la competencia entre
consumidores. En cambio, si los recursos son escasuly variables en tiempo y espacio, y
si la densidad de presas con alto valor nutricidmhinuye, entonces el predador se vuelve
menos selectivo, favoreciendo el generalismo yaadid el rechazo de items alimenticios
(Gerking, 1994; Begon, 1998).

No so6lo los medios biotico y abidtico influyen ers Icambios estructurales de las
comunidades de peces, sino también las caraatagsinatomicas y funcionales intrinsecas
de cada especie, las cuales les permiten expld&aentes recursos alimenticios. Esto esta
relacionado con la variabilidad morfoldégica del @ digestivo, especialmente del
estdbmago e intestino (Gerking, 1994). Por lo tagt@nalisis de la alimentacion de los peces,
mediante el estudio de sus presas y de la mortolbgjitracto digestivo, puede ser utilizado
como indicador de la ecologia tréfica de cada @éspga que permite conocer no solo cuales
recursos son explotados sino también como se daeglotacion dentro de la comunidad.
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1.3- Aportes de la ecologia isotdpica al estuditadbieta

La incorporaciéon de mediciones de isétopos establesstudios ecolégicos ha
experimentado un incremento vertiginoso durantdtlmma década (Fry, 2006), en particular
en relacion al estudio de paleodietas, al recicldeldos elementos en los ecosistemas y al
estudio de redes troficas (Lajtha & Michener, 19898 mismo modo, la técnica de is6topos
estables ha sido ampliamente utilizada como comgiéonde las técnicas convencionales
para estudios de dieta y relaciones tréficas, yaexiste una gran variedad de caracteristicas
isotopicas que distinguen a los elementos denéatre redes alimenticias (Thompsetral,
1999). Las proporciones naturales de los isétogtabkes muestran como cicla la materia
organica en los distintos ecosistemas: en los i@ogatcon unas pocas medidas de las
composiciones isotépicas de los nutrientes dissieltie las plantas acuéticas y de los
animales, se puede realizar un esquema de esaupiimica de la red trofica (Minagawa &
Wada, 1984; Fry, 1991).

El valor del is6topo estable de nitréged®’N) ha sido utilizado para determinar la
posiciéon y las relaciones tréficas entre los predesl y sus presas, debido a que existe un
enriquecimiento significativo d&°N del organismo respecto a su dieta (aproximadant
4 %0) (Vander Zanden & Rasmussen, 2001). En cantroyalores del isétopo estable de
carbono §°C) han sido empleados para determinar las fuenimsupas de nutricién, ya que
las sefiales isotdpicas de los productores primdii@sen en funcién de su ruta fotosintética
(Vander Zanden & Rasmussen, 2001). En particudarplantas €suelen tener un rango de
valores de5'®C que varia entre -35 y -20 %o, mientras las plamtas tienen una ruta
metabdlica @tienen un valor de -9 y -17 %o (Bender, 1971; Osthd®78). Asimismo, se
ha observado que existen diferencias en las sefalEpicas de las plantas:Cas algas
suelen ser menos enriqueciddiSC = -35 %o) que las plantas terrestres (hojaraschadejue
riberefio,5*°C = -27%.) (Rosenfeld & Roff, 1992). En generalfrakcionamiento isotépico
del carbono que existe entre un consumidor y sotéude carbono es pequeiio (Geaeng
al., 1984; France & Peters, 1997).

Por otro lado, dado que existe un reemplazo diteaénde los componentes
estructurales de los tejidos con diferentes tasdabulicas especificas (Tieszsral, 1983),
es posible proponer el analisis de isotopos estaalistintos tejidos para estimar el nicho
trofico a distintas escalas temporales (Beartiopl. 2004; Newsomet al. 2007). Aunque

esta técnica por si sola no es suficiente paralagn cabal entendimiento de la ecologia
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trofica de cada especie (ya que no proporcionadalucién taxondmica de las presas), ésta
es considerada una herramienta con ventajas sigtivtis cuando se la combina con los
métodos tradicionales de estudios de dieta, aywdandstablecer con mayor certeza las
interacciones en la red de alimentos, la posiciofica y el flujo de energia en varios
ecosistemas (Hanssat al, 1997; Fantleet al, 1999; Jardinest al, 2003; Dalerum &
Angerbjorn, 2005).

Como se menciond anteriormente, las tasas de i@mipn de los materiales en los
diferentes tejidos que conforman un animal sonrdage Tejidos tales como el higado y
proteinas del plasma tienen altas tasas de in@midor, y su composicion isotépica refleja la
integracion de los recientes insumos alimenticia. embargo, tejidos como el colageno
0seo y el musculo presentan bajas tasas de inemipor reflejando asi la integracion de la
composicion isotopica de los recursos alimenticthsante periodos de tiempo mas
prolongados (Bearhogt al.,2003). Asi, se pueden identificar individuos cuglaegas varian
con el tiempo e individuos con dietas relativameob@stantes (Bearhopt al., 2004;
Martinez del Rioet al., 2009; Jaegeet al., 2010). Losespecialistas isotopicoson los
individuos en los que los tejidos con diferentesasa de incorporacion presentan
composiciones isotopicas similares. Sin embargo, especialista isotdépico no
necesariamente se alimenta exclusivamente de oo gturso, es decir que no tiene porqué
ser un especialista en su régimen de dieta. Paarito, una poblacion de especialistas
isotopicos puede incluir una dieta especialistag@peralista si se alimenta constantemente
de los mismos recursos. Por otra parte, deseralistas isotdpicopresentan diferentes
composiciones isotépicas en los distintos tejidesto implica que la proporcion relativa
(mezcla) de las fuentes de alimento en su dieta através del tiempo. Cabe destacar que
tanto los valores isotdpicos y de dieta a travdstidmpo se pueden complementar para
caracterizar el grado de especializacion de unariitartinez del Riet al.,2009). En este
sentido, la figura 1 representa un esquema deoksiblps situaciones que pueden presentarse
al estudiar la dieta y la composicién isotépica distintos tejidos para un conjunto de

organismos.
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Figura 1. Posibles situaciones que se pueden generar erdfudel grado de especializacion en dieta y el
grado de especializacion isotépiéX, y 5X, son los valores isotépicos de dos is6topos, comn@jemplo™*C

y N. Los triangulos amarillos presentan la composiésdtopica de un tejido con tasa de incorporaciida
(e.g., higado) y los tridngulos naranjas la conmgidsiisotépica de un tejido con tasa de incorpdrachas
lenta (e.g., masculo). Los pares de tridngulosasijibr una linea representan los individuos; yreuto rojo la
composicién isotdpica promedio para el tejido csatde incorporacion mas lenta; los cuadrados sean
diferencias o similitudes de items consumidos peyoen el espacio isotépico (i.8X; y 8X,); d1 es la
distancia desde el tejido de incorporacion rapidejalo de incorporacion lenta en cada individdg; es la
distancia desde el tejido de incorporacion lentzata individuo al promedio de dicho tejido paradaecie.
La poblacion A (d1 altas, d2 bajas) representa polalacién generalista a nivel isotépico integrada p
individuos generalistas a nivel dietario. La poldadB (d1 y d2 bajas) representa una poblaciénealsa a
nivel isotdpico formada por generalistas a nivedtalio. La poblacién C (d1 y d2 bajas) represemta u
poblacion especialista a nivel isotdépico compuestaindividuos especialistas a nivel dietario. Fmente, la
poblacion D (d1 bajas y d2 altas) representa unlap@n generalista a nivel isotépico integrada por
especialistas que se alimentan de presas con m#ecemposicion isotopica. Figura modificada de thtaz
del Rioet al (2009).
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1.4.- Adaptaciones digestivas al uso de distirsoansos

Debido a la importancia de aprovechar eficientemdo$ recursos adquiridos del
medio, es esperable que exista una correlaciée énftitieta de cada especie y sus atributos
digestivos (Stevens & Hume, 1995). Particularmetdeevolucion del sistema digestivo
incluye respuestas estructurales y fisioldgicas \qare desde aquellas que son inmediatas o
agudas, a las de aclimatacion y las evolutivasi(®eic, 1993). En este sentido, numerosos
investigadores han corroborado que especies catosalimenticios similares tienen una
morfologia del tracto digestivo semejante (Nikolsk963; Lagleret al., 1977; Camargo,
1992). Esta relacion se presenta no solo entreiesp@uy emparentadas sino también entre
especies filogenéticamente distantes (Hugueny &illpod999; Albrechtet al, 2001;
Delariva & Agostinho, 2001; Xiet al, 2001).

Como se ha mencionado, los peces incluyen espeaggsivoras, omnivoras,
herbivoras y detritivoras. Se pueden alimentar déemal vivo 0 muerto, y pueden ser
micréfagas o macréfagas. Se espera entonces (gta erire las especies una gran variacion
de la morfometria del intestino, el cual puedearatie uno relativamente corto y recto, a uno
largo con forma de espiral y bucles (Stevens & HU885). En particular, las especies que
se alimentan de detritus y algas, y que por lcotanhsumen un gran porcentaje de material
indigerible (arena, lodo y celulosa), generalmersentan intestinos relativamente largos
con una elevada superficie de absorcion (Horn, 1998yle & Cech, 2000). En
contraposicion, los peces carnivoros tienden a tetestinos relativamente cortos debido a
que la cantidad de alimento ingerido es menor sndgor calidad y, por lo tanto, la difusion

de nutrientes es relativamente rapida (Kramer &aBty1995; Moyle & Cech, 2000).

2.- Hipotesis y objetivos

2.1.- Hipotesis
Sobre el nicho tréfico y el nicho isotopicBada las relaciones posibles entre el nicho trofico
y el isotopico (Figura 1), se espera que las espagiie son especialistas en su dieta a lo

largo del afio sean especialistas isotopicas, e las especies que son generalistas en
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el consumo de presas puedan ser tanto generatistas especialistas isotépicas. En
particular, considerando la informacion existerbrs la dieta para las especies en estudio,
se predice que: (1) las especies detritivoras dibiger especialistas tréficos e isotopicos;
(2) las especies omnivoras (i.e., aquellas querpocan material vegetal y animal en su
dieta) debieran ser generalistas troficos e isot@pi(3) las especies carnivoras pueden ser
tanto generalistas como especialistas troficoso®pscos (i.e., cualquiera de las cuatro

combinaciones son posibles).

Sobre los habitos troficos y las adaptaciones digas.- Dado que el tracto digestivo
constituye la interfase entre la ingesta de alimgria energia metabolizable, se espera que
exista una correlacion entre la dieta de cada esyda morfologia digestiva. En particular,
basados en la teoria de digestion 6ptima (Sibleg1), la cual postula que el tiempo de
retencion del alimento es proporcional al largesthal, se predice que: (1) las especies
detritivoras debieran poseer intestinos relativdedargos; (2) las especies omnivoras
debieran poseer intestinos de largo intermediojg8)especies carnivoras debieran poseer

intestinos relativamente cortos.

2.2.- Objetivos

(1) Caracterizar la dieta de ocho especies de p@Elesirodon interruptus, Oligosarcus
jenynsii, Steindachnerina biornata, Cnesterodoredamaculatus, Hyphessobrycon luetkenii,
Characidium rachovii, Bryconamericus iheringi, D@pa terofal) de un mismo ensamble
mediante el método de andlisis de contenido estainyael analisis de isétopos estables de
carbono y nitrégenc{C y *°N).

(2) Analizar la relacién entre el nicho trofico yrecho isotépico, estimado este ultimo a
partir de la cuantificacién de los is6topos eswlole™>C y >N en dos tejidos con tasas de

recambio contrastantes (i.e., higado y musculo).

(3) Determinar las caracteristicas digestivasyalmorfométrico, de cada especie y evaluar

la relacion existente entre dichos atributos yiédadconsumida.
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3.- Materiales y métodos

3.1.- Area de estudio y especies consideradas

El area de estudio se ubica en el ArrogdadBarra Falsa (34°52’S - 55°11'0), en la
localidad de Punta Negra, Departamento de Maldgnaddaguay (Figura 2). Ubicado entre
los balnearios Punta del Este y Piriapolis, elyarme la Barra Falsa nace en las escorrentias
de los cerros de las Espinas y del Toro. Inmerson@anzona rural de cultivos y praderas, el
arroyo desemboca en el Rio de la Plata, en unadmiadto crecimiento turistico. El sitio —
cercano al laboratorio — fue escogido por sus tenigticas, ya que se encuentra poco
perturbado y resulta ser representativo de vanag/@s del pais, donde el bosque riberefio

cubre sus margenes.
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Figura 2. Ubicacion y caracteristicas del area de estudio.
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En esta tesis se consideraron ocho de las nueeeiesple peces registradas en el
area de estudio, pertenecientes a dos 6rdenestso daailias (Figura 3):Cnesterodon
decemmaculatugnadrecita) Steindachnerina biornatésabalito),Hyphessobrycon luetkenii
(mojarra), Bryconamericus iheringii(mojarra), Diapoma terofali (mojarra), Cheirodon
interruptus (mojarra), Oligosarcus jenynsii(dientudo) y Characidium rachovii(virolo).
Cnesterodon decemmaculat(lsargo Estandar: 4,5 cngs una especie omnivora que se
alimenta principalmente de zooplancton e inverigisaacuaticos como larvas de insectos y
perifiton (Soneiraet al, 2006; Quintanset al, 2009; Teixeira de Mellet al, 2011).
Steindachnerina biornatdLE.:12 cm)es una especie netamente detritivora que consume
alimento de bajo valor nutricional pero de grarpdisbilidad; eventualmente complementa
su dieta con invertebrados (Almir@n al, 2008).Hyphessobrycon luetker(iLE.:6,9 cm)es
una especie omnivora que se alimenta de algasefitnsas, plantas y — en menor proporcion
— de larvas de insectos (quirondmidos) y copépbeasonicos (harpacticoides) (Graciati
al., 2003; Soneireet al, 2006; Almirénet al, 2008; Teixeira de Mellet al, 2011).
Bryconamericus iheringii (LE.:11,4 cm) es también omnivora, pero se alimenta
principalmente de microcrustaceos (cladoceros ¥pogos) asi como de algas crisdfitas y
clorofitas (Almirénet al, 2008; Teixeira de Mellet al, 2011). Diapoma terofali (LE.:7,0
cm) se estima que es una especie omnivora, pero sa likesido muy poco estudiada
(Texeira de Mellcet al, 2011).Cheirodon interruptugLE.:6,0 cm)es omnivoro y consume
principalmente zooplancton, larvas de insectos,asaly detritos (Escalante, 1983).
Oligosarcus jenynsi{LE.:20,0 cm)es un activo depredador diurno que consume canmsrone
de agua dulce (e:gPaleomonetesspp), insectos acuaticos y terrestres, larvas de
quironémidos, zoo Yy fitoplancton, peces y restagetaes (Hartet al, 1996; Almironet al.,
2008).Characidium rachovil(LE.:5,0 cm)consume principalmente zooplancton (claddceros
y copépodos), insectos y larvas de insectos, edpemite quirondmidos y tricopteros
(Almirdn et al., 2008; Teixeira de Mello et al.,12).

Con fines practicos, en las figuras y tablas el Imende cada especie se presenta
abreviado, representado primero por la inicial géhero y seguida por la del epiteto

especifico. Esta abreviacion se mantiene a lo ldegimdo el texto.
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Figura 3. Relaciones filogenéticas entre las ocho especiesideradas en este estudio (basado en Mirande,
2009).H. luetkenij O. jenynsij C. interruptus B. iheringiy D. terofali pertenecen al orden Characiformes y a
la familia CharacidaeS. biornatapertenece a la familia CurimatidaeGy rachovii pertenece a la familia
Crenuchidae, ambas incluidas en el orden Charaoiffer C. decemmaculatuspertenece al orden

Cyprinodontiformes y a la familia Poeciliidae.

3.2.- Disefo de muestreo

Los muestreos se realizaron durante 4 horas daf@ama los dias 17, 18, 24 y 25 de
enero (muestreo de verano) y 6 y 7 de julio (meestle invierno) de 2011. Las capturas
abarcaron 30 metros del arroyo intentando muestaar diferentes habitats mediante
distintos artes de pesca, tales como calderinasiaghs y redes de arrastre de diferentes

tamanos de malla.
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Durante el muestreo de verano se colectaron 1®ithois de cada especie, que
fueron transportados vivos al laboratorio paradssgcados en la tarde del mismo dia. Previo
a la diseccion, los peces fueron anestesiados-éemoietanol, luego fueron medidos (largo
total y estandar, £ 0,1 cm) y pesados (+ 0,000l g)diseccion se realizd ventralmente v,
una vez que los érganos digestivos fueron separadosidio el largo del estbmago y del
intestino (mediante un calibre digital, £ 0,01 cpse contaron (bajo lupa binocular, 4x), de
existir, el nimero de ciegos piloricos. ElI estbmagel intestino — junto con los ciegos
piléricos — fueron lavados con agua y luego secadosnjuntamente con las carcasas — en
una estufa con circulacién forzada de aire (60°amte siete dias. El peso seco del
estdbmago, del intestino mas ciegos piléricos (d& ag mas intestino) y de la carcasa se
determinaron en una balanza de precision (x 0,@)0Durante el muestreo de invierno
fueron 15 los individuos colectados de cada esp&meno ya se contaba con las medidas
morfométricas de los organos digestivos, en estartwpdad los individuos fueron
anestesiados en el campo tras su captura a finteleumpir el proceso de digestiéon de las

presas lo antes posible.

3.3.- Determinacioén y andlisis de la dieta por enitto estomacal

La dieta de los peces se determind a partir defleomo estomacal e intestinal de
todos los individuos colectados. El contenido fasgalo y conservado, por un periodo menor
a un mes, en formol buffer al 10% en tubos plasti®ara la identificacion de las presas se
utilizé una lupa binocular (160x) con camara digitecorporada y claves taxonOmicas
diversas (Costat al, 2006; Bentancourt al, 2009; Dominguez & Fernandez, 2009). Las
presas y el material consumido se esparcieron sotaeplaca de Petri para ser contadas e
identificadas al nivel taxonémico mas bajo posible.

Debido a las horas transcurridas desde la colemstaHa obtencién de contenido
estomacal, en el muestreo de verano se analiztneota la frecuencia de ocurrencia de las
presas. En cambio, en el muestro de invierno skzananto la frecuencia de ocurrencia
como la frecuencia volumétrica de las presas. Ebdwévolumétrico consistid en distribuir
uniformemente el contenido estomacal sobre unaftipemilimétrica y estimar el area que
ocupa cada componente alimenticio cuidando quéueaano superara 1 mm, pudiendo asi

cuantificar una medida representativa de la biorgasavolumen de cada item en mm3. Este
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método es 6ptimo cuando el contenido estomacakesttituido por presas muy pequefias y
Cuyo peso no es posible registrar en una balaredéiea (Hyslop, 1980).

Para describir y comparar la composicion de laadilet las distintas especies durante
las dos estaciones se calculd la Frecuencia Reld&@wOcurrencia (%FRO) y se utilizaron los
indices de Levins y el indice simplificado de MiiasAdemas, para el muestreo de invierno
se repitieron los analisis arriba mencionados, perpartir de la Frecuencia Relativa
Volumétrica (%FRV). Estos datos volumétricos fuetdiizados también para realizar un
Andlisis de Correspondencia Destendenciado, a dirvel la asociacion entre especies y
presas en un espacio de baja dimensionalidad&H#auch, 1980) .

La Frecuencia Relativa de Ocurrencia se calculéocd®-RO = (N / N;) * 100,
donde N es el numero de ocurrencia de la categoyid\j es el numero total de categorias
(Hyslop, 1980). A partir del %FRO se calculd la gmion de presas autéctonas y
aloctonas, considerandose estas Ultimas como femeas al sistema acuatico. La Frecuencia
Relativa Volumétrica se calculé como: %FRV =, (NN,;) * 100, donde Nes el volumen de
la categoria iy Nt es el volumen total de categorias. A partir del %F calculo la
proporcion de material de origen no animal respakttotal de los items alimenticios.

La amplitud del nicho de cada especie en el sg@icalecta fue calculada a través del
indice de Levins (1968): lezp,-z, donde B es la medida de amplitud del nichg kap
proporcion de individuos que utilizan el recursgKjebs, 1989). Los valores obtenidos se
estandarizaron en una escala de 0 a 1 con el méeHarlbert (1978), donde 0 determina la
especie mas especialista y 1 determina la espe&se generalista. La estandarizacion se
realizd a través de la ecuacidB; = (B-1) / (n-1),donde B es la amplitud de nicho
estandarizada de Levins y n el numero de recurssiblps (Krebs, 1989). Para el muestreo
de invierno también se calculo este indice en Akagelumen total.

Para estimar el solapamiento en la dieta entrentdistespecies se utilizé el indice
simplificado de Morisita propuesto por Horn (196Ekte indice se calcula a partir de la
siguiente ecuacion (Krebs, 1989), € 2Y P; Px/ Y Pi® + Y. Pi% donde G es el indice
simplificado de Morisita entre las especies j Ykes la proporcion del recurso i del total de
recursos utilizados por la especie i € la proporcion del recurso i del total de reusirs
utilizados por la especie k. Segun la escala psipymr Langton (1982), los valores de este
indice oscilan entre 0 y 1. Valores cercanos adicam ausencia de solapamiento en los
componentes de la dieta, mientras el valor de ftandn solapamiento completo. Valores
mayores de 0,6 son indicadores de un traslapefisggfio y valores menores de 0,3 indican
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un solapamiento minimo en los componentes trofi€ea el muestreo de invierno se
calculé ademas elJero en base al volumen total.

Finalmente, el analisis cuantitativo realizado s iledividuos colectados durante el
muestreo de invierno se organizo en una matrizatiesddonde las filas corresponden a las
especies de peces estudiados y las columnas sstiwgas items alimenticios. Cada variable
se expresd como porcentaje del total, a los cusdeles aplicé una transformaciéon raiz
cuadrada para estabilizar la varianza y la vargdidll de los componentes alimenticios con
bajos valores. Luego, las especies y los composalimenticios se ordenaron mediante
Andlisis de Correspondencia Destendenciddetrended Correspondence AnalydixCA).
Esta técnica de ordenacion por autovectores bamagaomedios reciprocos reordena los
datos en un espacio de pequeias dimensiones,re éhs entidades con mayor similitud

son agrupadas y las de menor similitud se sep&amch, 1982).

3.4.- Determinacién y andlisis de la dieta pordpét estables de carbono vy nitrégeno

Para los cinco individuos de mayor talla de cadse@s, colectados durante el
muestreo de verano, se cuantificé la relacién deidotopos estables de carboddC) y
nitrégeno § *°N) en dos tejidos diferentes: higado y mulsculo.mé para tres individuos
de invierno se determind la relacion de ambos mEa@n el masculo. El higado tiene una
tasa de recambio alta y brinda informacion referemtdias o semanas, mientras que el
musculo tiene tasa de recambio media y brinda nmécron referente a semanas o meses
(Hobson & Clark, 1992; Wainrighdt al, 1993; Begg & Weidman, 2001; Gaston & Suthers,
2004). Estos andlisis fueron realizados en el GeaddgrEnergia Nuclear en Agricultura de la
Universidad de San Pablo (Piraxicaba, Brasil).

Las razones de isOtopos estables de la muestralgsdestandares con los que son
comparados se expresan comdelta) en partes por mil (%0) de acuerdo a loarekires
aceptados. La ecuacién empleadas&® 6 °C = [(R muestra/R estandar)-1] * 1000, donde
el R muestra par&™N, es la proporcién entre sus is6toptis/**N; mientras que pard>C
es la proporcién de los is6topos HE*C. Los estandares empleados fueron el nitrégeno
atmosférico para éi*°N y una calcita fésil lamada Pee Dee BelemnitaBPpara els**C.

Al realizar la lectura de isotopos estables enspketro fotometro de masas, se obtiene un

valor isotopico relativo por muestra (Park & Epstdio6l).
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Finalmente, para estimar la posicion tréfica deacaspecie, se analizaron muestras
de musculo (n=5) de una especie de caracol quaiganprincipalmente perifitolPbmacea
canaliculatd y de un molusco bivalvo filtrador Cprbicula flumineq (Figura 4),
representando asi las vias bento-litoral y pelagi= transferencia de energia,
respectivamentd_uego, la posicion tréfica (PT) de cada especieateul6 como: PT & +
(3™N predador- [6™N bivanvo* o + 8N caraco® (1-0)]) / F, donde) es el nivel tréfico de los
consumidores utilizados para la linea de base @ porque el caracol y el bivalvo son
consumidores primariosi*™N predador €S la firma de cada especie consideradas la
proporcion de C derivada de la base de la tranfcdrge = (*°C predador- 8- Cearaco) /
(8"Chivano - 8 Cearac)] Y F €s el fraccionamiento del N por nivel trafitconsiderado 3,5 %o)
(Post, 2002; Garciet al., 2006).

Pomacea canaliculata Corbicula fluminea

Figura 4. Pomacea canaliculaty Corbicula flumineafotografias de las especies utilizadas para ngnsa

linea de base isotépica.

3.5.- Andlisis estadisticos

La asociaciéon entre la amplitud de dieta y el smtaipnto y entre los descriptores de
la dieta por el método FRO% y FRV%, se evaluartrages de la prueba de correlacion de
rangos de Spearman. Las diferencias entre espatiascomposicion isotopica (i.e., valores
de 8°C y &'°N) fueron analizadas separadamente mediante ANOWAsuna via,
considerando el valor promedio de ambas estacioa@sel tejido muscular. Por otra parte,
las diferencias entre especies en la posiciérctadfieron analizadas mediante ANOVAs de
una via, considerando el valor &€C y 5'°N de verano ((nica estacién donde se analizaron
las especies de la linea de base) para tejido mawsdtnalmente, las diferencias entre

estaciones dentro de cada especie en la compossoiipica se analizaron separadamente,
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mediante ANOVAs de una via, comparando los valpega el tejido muscular en invierno y

verano. Cabe aclarar que en estos andlisis sedugilimisculo porque este tejido integra un
periodo de tiempo mayor que el higado y por targomenos sensible a fluctuaciones
particulares entre organismos.

Para analizar diferencias entre especies en el meampiento tréfico intra-individual
se compararon, mediante ANOVAs, las distanciaslitéanas en el espacid=C - §'°N)
entre los valores isotdpicos de musculo e higadartjiez del Rio et al. 2009). Para analizar
diferencias entre especies en el comportamientiicardnterindividual se compararon,
también mediante ANOVAs, las distancias (euclidiaen el espaci®™C - §'°N) entre los
valores isotopico del musculo de cada individugadbr medio de su especie (Martinez del
Rio et al. 2009). Cuando las distancias higado-uidsson altas y musculo-musculo son
bajas, la poblacion es generalista debido a queaeshpuesta por individuos generalistas,
mientras que la situacién contraria indica quedhlgcion es generalista debido a que esta
compuesta por individuos especialistas que difierersu dieta (Figuras 1A y 1D); cuando
ambas distancias son bajas es porque la poblagiéspecialista (Figuras 1B y 1C).

Diferencias entre especies en el tamafio de losnosgdigestivos se compararon a
través de andlisis de covarianza, utilizando gldastandar (para el largo de los érganos) y
el peso de la carcasa (para la masa de los 6rgemws) covariables. En todos los casos los
supuestos del ANOVA fueron evaluados con las prieda Kolgomorov-Smirnoff
(normalidad) y Levene (homoscedasticidad), mienty@s posibles interacciones entre los
factores principales y las covariables fueron ea@dds con el test de paralelismo. Las
comparaciones pareadas entre grupogaosterior) se evaluaron a través de la prueba HSD
de Tukey. Finalmente, la relacion entre las vaesltvhorfométricas y los descriptores de la
dieta — tanto a nivel de contenido estomacal coencodnposicion isotopica — se evaluaron a

través de correlaciones producto-momento de Pearson

4 .- Resultados

4.1.- Andlisis de la dieta mediante el contenidomsacal
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Variacion estacional en la ocurrencia de presas

Para el muestreo de verano se identificaron un t®a37 items alimenticios. En
cambio, para el de invierno se reconocieron sélcEaBs items fueron agrupados segun su
identidad en los siguientes grupos taxonomicos:tebesidos, moluscos, crustaceos,
aracnidos, colémbolos, insectos, material vegeaigkersor, material vegetal filamentoso
(algas), huevos, diatomeas y detritus (Anexo 1|arAh.1).

En el muestreo de verano, ocho de los 37 itemsiesin representados por recursos
no provenientes del sistema acuatico (aléctonoshcipalmente aracnidos e insectos
terrestres y fueron explotados principalmente @ofenynsii y D. terofaliEl resto de los
items alimenticios estuvieron representados poregemoluscos, crustaceos, insectos,
diatomeas y algas filamentosas, que proceden dpigsistema (autdctonos) y que fueron
utilizados por las demas especies de peces codect&dtos resultados contrastan con el
muestreo de invierno, donde seis de los 23 recimgesidos por los peces fueron de caracter
aléctono y fueron utilizados pd. iheringi, C. interruptus C. rachovij D. terofali y O.
jenynsii La figura 5 muestra las diferencias entre los strees de verano e invierno con
respecto a la Frecuencia Relativa de OcurrenciaR@)F Particularmente, en el periodo
invernal se registré un aumento en el consumo a@eogrustaceos y una disminucion en el
consumo de material vegetal (especialmente alzasdntosas del géne8pyrogirg.

En base a las categorias de variables designadasl@malisis del indice de amplitud
de nicho de Levins (B) (Anexo 1, Tabla Al.2), l@dores obtenidos para verano e invierno
se muestran en la tabla 1. En base a estos vatereslcularon las diferencias en la
utilizacién de recursos tras el cambio de estafl@bla 1). Como puede observarse, todas
las especies de peces sufrieron una disminuciémagior o menor grado, en su amplitud de
nicho durante el invierndCnesterodon decemmaculaty$. biornatamuestran las mayores
diferencias, con valores de 0,363 y 0,422 respmtinte. En cambidl. luetkeniiy C.
interruptus experimentaron cambios menores en su amplituddsiéstos 0,001 y 0,043,
respectivamente. En términos relativos, es deomparando el orden de cada especie con
respecto a los demas componentes del ensamblepsssva que:S. biornatay C.
decemmaculatupresentan valores altos en verano y bajos enrmyidd. luetkeniiy D.
terofali presentan valores altos en invierno y bajos eangeC. interruptuspresenta valores
bajos todo el afidB. iheringiy O. jenynsiivalores intermedios todo el afioCy rachovii

valores altos todo el afio (Tabla 1).
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Figura 5. Frecuencia Relativa de Ocurrencia para cada udasdespecies durante el verano y el invierno. El

cédigo de cada especie esta representado pocilal kel género seguida por la del epiteto especifi
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Tabla 1. indice de Levins (B) durante el muestreo de verairivierno para cada especie. El codigo de cada

especie esta representado por la inicial del géseguoida por la del epiteto especifico

Especie B verano Binvierno AB B total

Bi 0,682 0,557 0,125 0,6195
Cd 0,841 0,477 0,363 0,659
Ci 0,515 0,472 0,043 0,4935
Cr 0,733 0,574 0,159 0,6535
Dt 0,625 0,578 0,047 0,6015
HI 0,617 0,616 0,001 0,6165
Oj 0,628 0,540 0,088 0,584
Sb 0,807 0,385 0,422 0,596

Los valores obtenidos para el indice simplificade Mlorisita (Gy) segun la
ocurrencia de los items alimenticios para la te@rde verano e invierno se presentan en
la Tabla 2. El valor medio de solapamiento paraastacion y especie se representa en la
Tabla 3. En la misma se puede notar que la mayeredicia entre verano e invierno del
indice de Morisita lo present®. biornatacon 0,444, mientras que la menor diferencia fue
registrada parB. terofali con un valor de - 0,161. Estos andlisis indicamtyuuetkeniiy C.
interruptuspresentaron valores altos en las dos estaci@hedecemmaculatugB. iheringi
presentan valores relativamente altos en ambasi@#a;S. biornatapresenta valores altos
en verano, pero bajos en invieri@;rachoviy D. terofali presentan valores bajos en verano
y relativamente altos en invierno; finalmeri@e, jenynsiipresenta valores bajos todo el afio.

Por ultimo, cabe mencionar que ni la amplitud daid¢sa ni el solapamiento entre

especies estuvieron correlacionados entre estacmantre ellos.
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Tabla 2. Valores de solapamiento segun el indice de Mor{€lfg para cada par de especies. Se sefiala en

negrita los valores superiores a 0,6 los cualésandun solapamiento significativo.

Especies @verano Ginvierno Especies @Qverano G invierno
Bi - Cd 0,948 0,334 Ci - Dt 0,387 0,815
Bi - Ci 0,550 0,475 Ci-HI 0,828 0,899
Bi- Cr 0,204 0,526 Ci-Qj 0,444 0,304
Bi - Dt 0,127 0,476 Ci-Sb 0,624 0,095
Bi - HI 0,677 0,649 Cr- Dt 0,463 0,743
Bi - Oj 0,165 0,262 Cr-HI 0,324 0,591
Bi - Sb 0,936 0,050 Cr-0Qj 0,304 0,068
Cd-Ci 0,550 0,506 Cr-Sb 0,221 0,020
Cd-Cr 0,223 0,385 Dt - HI 0,284 0,690
Cd - Dt 0,159 0,363 Dt - Oj 0,522 0,082
Cd - HI 0,690 0,423 Dt - Sh 0,163 0,063
Cd - Oj 0,145 0,182 HI - Oj 0,389 0,363
Cd-Shb 0,990 0,508 HI - Sb 0,762 0,029
Ci-Cr 0,429 0,588 Oj-Sb 0,179 0

Tabla 3. Valores de verano e invierno, diferencia entre avdstaciones y valor promedio para todo el afio del

indice de Morisita () calculado a partir de %FRO para cada especie.

Especie Gy Verano Gy Invierno A Cy Cy Total

Bi 0,51538235 0,39615999  0,119222 0,45577117
Cd 0,5292991 0,3859241 0,143375 0,4576116
Ci 0,54470543 0,5261553 0,018550 0,53543037
Cr 0,30975535 0,4173878 -0,107632 0,36357157
Dt 0,30084874  0,46177987 -0,160931 0,38131431
HI 0,56509557  0,52098083  0,044114 0,5430382
Oj 0,30675494  0,18021773  0,126537 0,24348633
Sb 0,55364664  0,10951752  0,444129 0,33158208
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Anéalisis volumétrico de la dieta durante el inviern

Se identificaron un total de 23 items alimenticyose clasificaron segun su nivel
taxonomico en vertebrados, moluscos, crustaceasnidos, insectos, colémbolos, material
vegetal, y detritus (Anexo 1, Tabla Al.3). El mé&atk FRO% en base al volumen (Figura
6) indica que los peces superaron el 10% del vatudeslos recursos consumidos [Bor
iheringi y O. jenynsii Asimismo, el detritus es el Unico item alimemtiqgue supero el 10%
del volumen de dieta en especies cadbn@lecemmaculatugS. biornata Los crustaceos del
orden Amphipoda y el detritus representé una oograe mayor al 10% del volumen
consumido erC. interruptus En el caso d€haracidium rachovilos crustaceos Copépoda y
Claddcera, asi como las larvas de la familia detedd Chironomidae representaron mas del
10% del volumen de presas consumidas. Parterofali, de los nueve items alimenticios
consumidos, los crustaceos Copépoda, Ostracodadp€ra junto a la familia de insectos
Himenoptera, representaron por separado un volumagor al 10%. Asimismo, los
crustaceos Amphipoda y el material vegetal superao 10% del volumen de presas
consumidas pat. luetkenii

En base a las categorias taxondémicas utilizadais\dele de amplitud de nicho de
Levins en funcion del volumen se determind parasdds especies, encontrandose valores
menores a 0,1 eB. biornata(0,005),C. decemmaculatug),030) yO. jenynsii(0,069),
valores entre 0,1 y 0,3 &b interruptus(0,199), H. luetkenii(0,228),B. iheringi (0,258) y
valores mayores a 0,3 €h rachovii(0,425) yD. terofali (0,579). Como puede observarse,
en lineas generales el comportamiento de esteeiedisimilar al mismo indice basado en la
frecuencia relativa de ocurrencia (r = 0,%% 8,11, P = 0,03).

Por otro lado, el indice simplificado de Morisitasird valores que van desde 0 a
0,7454 (Tabla 4). Sin embargo, solo la relaciomeelais especidd. luetkenii- C. interruptus
muestra un alto valor de solapamiento (0,745). dsktar de los valores observados son
relativamente bajos (i.e., menor a 0,3), excepteadhpamiento entr®. terofali — C.
rachoviique puede considerarse intermedio (0.425). Estaili€ion marcada en los valores
de solapamiento calculados a partir de la frecaeratativa volumétrica, en comparacion a
aquellos calculados a partir de la frecuenciaixgate ocurrencia, indica claramente que el
solapamiento entre especies es menor cuando &a uiila estimacion mas realista de la
importancia relativa de cada item alimenticio. Nbstante, la correlacion entre las

estimaciones realizadas por ambos métodos fue laufr & 0,93,4= 6,12, P = 0,001).
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Tabla 4. Valores de solapamiento en funcién de los recutsasumidos por las diferentes especies de peces.

Las especies con un solapamiento mayor a 0,6 esppé@sentadas en negrita.

Especies €@ Especies @
Bi-Cd 0,014 Ci - Dt 0,123
Bi - Ci 0,121 Ci-Hl 0,745
Bi-Cr 0,181 Ci- Oj 0,035
Bi-Dt 0,276 Ci-Sb 0,016
Bi - HI 0,243 Cr-Dt 0,425
Bi - Oj 0,078 Cr - Hi 0,170
Bi-Sb  8E-04 Cr-Qj 0,002
Cd-Ci 0,215 Cr-Sb  4E-06
Cd-Cr 0,006 Dt - HI 0,192
Cd-Dt 0,006 Dt - Oj 0,002
Cd-HlI 0,008 Dt - Sb 3E-05
Cd-0Oj 0,001 HI - Oj 0,021
Cd-sSb 0,135 HI-Sb  6E-06
Ci-Cr 0,106 Oj-Sb 0

Finalmente, en cuanto al analisis de correspondeatestendenciado se observé que
el primer eje explica el 35,5% de la varianza totalodedatos y permite ordenar el ensamble
de peces en tres grupos (Figura 7). El primero estdormado porS. biornatay C.
decemmaculatuggrupo 1) y esta definido principalmente por ehsomo de detritus y en
parte por el consumo de microcrustaceos. El seggndoo lo conformarD. terofali, C.
rachovii, H. luetkeniiy C. interruptus(grupo Il) y esta definido no sélo por el consudeo
microcrustaceos, sino también por algunas famileamsectos y en parte material vegetal. El
tercer grupo esta integrado poOr jenynsiiy B. iheringi (grupo Ill) y esta definido por el
consumo de insectos y peces. Al respecto, cabeioman@ue la asociacion ente jenynsii
y B. iheringi estd acentuada por la presencia de restos de @eags Unico individuo dB.
iheringi. En base a estas relaciones entre predadoresaspes posible representar la trama

trofica de forma gréfica (Figura 8).
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4.2.- Determinacion y andlisis de la dieta porapos estables

Comparacién entre especies en la composicion istaop

Los valores promedio d&°N y §'°C para cada especie y tejido se muestran en la
Tabla 5. Los valores d&3C en musculo indican diferencias altamente sigaifi@s entre
especies (Fs6 = 22.6; P = 0,000001); especificamente, se encomtréas siguientes
diferencias: (1)O. jenynsii presentd valores mayores que todas las espedwes lda
luetkenii (2) H. luetkenii presentd mayores valores Qe interruptus (3) S. biornata
presenté valores menores que todas las demas espétiC. decemmaculatupresento
valores menores qu@. rachovij D. terofali y H. luetkenii(Anexo 2, Tabla A2.1). En cuanto
a los valores dé'N en musculo, también se encontraron diferencigsifiiativas entre
especies (Fs6= 7,59; P = 0,00001), las cuales se debieron & .(b)ornatapresent6 valores
menores que todas las demas especies €aldecemmaculatusC. rachovj (2) O. jenynsii
presenté valores mayores gq@e decemmaculatug C. rachovi (Anexo 2, Tabla A2.2).
Entonces, la comparacion inter-especifica indica $jubiornatay C. decemmaculatuson
las especies con menores valore$'d€ y 5°N, mientras qué®. jenynsiiy H. luetkeniison
las especies con mayores valores'de y §*°N.

A partir de los datos d&>C y 8N de musculo de verano, y considerando los valores
observados para las especies muestreadas paradalé base Gorbicula fluminea'C =
-32,86:5°N = 8,16) yPomacea canaliculat&s*°C = -25,94:5'°N = 1,34) — se estimé la
posiciéon tréfica de cada especie (Tabla 6). Se drenmn diferencias significativas entre
especies en la posicion troficay (7 = 4,78; P = 0,0004). Especificamente, se obsensd q
(1) S. biornatafue menor que todas las demas especieC.(2ecemmaculatusie menor
que el resto de las especies sdvonterruptus (3) D. terofali fue mayor queC. interruptus
y H. luetkeniifue mayor que. interruptusy B. iheringi (4) O. jenynsiifue mayor que todas
las especies salvd. luetkenii (Anexo 2, Tabla A2.3). En todos los tejidos arsdizs la
posicién tréfica estuvo mas correlacionada convelsres de3™*C que con los valores de
8'°N (Tabla 7).
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Tabla 5. Valores medios d&'*C y "N y sus correspondientes errores estandares panauiestras de tejido de

higado y musculo para cinco individuos de cadadenkas especies estudiadas.

Especie Musculo invierno  Masculo verano Higad@mer

813C 815N 813C 815N 813C 815N
2752 12,78 -28,19 12,18 -29,33 9,830
(0,50) (1,14) (0,59) (0,67) (1,24)  (1,05)
2743 9,16 -3151 12,16 -34,30 10,46
(1,09) (0,68) (0,34) (0,67) (0,59)  (0,67)
28,86 14,74 -2931 10,81 -30,49 7,67
(0,92) (0,67) (0,34) (0,34) (0,78)  (0,35)
27,80 10,85 -26,95 11,31 -28,97 10,51

B. iheringii
C. decemmaculatus

C. interruptus

C. rachovi (1,05) (0,99) (0,44) (0,48) (0,26)  (0.25)
. 2928 11,62 -2572 11,81 -26,82 10,53

D. terofali
0,69) (0,39) (0,56) (0,20) (1,01)  (0,29)
. luetkeni 26,39 13,48 -2581 13,14 -28,13 10,62
' (0,80) (1,02) (0,23) (0,51) (0,89) (0,72)
o, ienvnsi 2508 1421 -24,16 14,39 -2558 12,06
-Jeny 0,77) (1,87) (0,76) (0,88) (0,64) (0,54)
. 32,07 7,58 -3329 9,66 -33,34 8,38

S. biornata

(0,40) (0,72) (0,32) (0,51) (1,66)  (0,34)

Tabla 6. Posicion trofica (+ 1SE) de cada especie estimaplariir de la composicién isotdpica de verano para
3C y 8™N.

Especies Posicion tréfica
B. iheringii 4,46 (0,15)
C. decemmaculatus3,52 (0,28)
C. interruptus 3,76 (0,12)
C. rachovi 4,56 (0,21)
D. terofali 4,88 (0,10)
H. luetkenii 5,33 (0,17)
O. jenynsii 5,72 (0,26)
S. biornata 2,47 (0,13)

Tabla 7. Correlacion entre la posicién tréfica y la compasidsotopica para los tres tejidos analizados.

PT vs3™C PT vso©N
Mdusculo invierno r=0,81;P=0,01 r=0,71; P,63
Musculo verano r=20,98; P =0,00002 r=0,86;®007
Higado verano r=0,91; P =0,002 r=0,77; P 30,0
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Variacion estacional en la composicion isotépica

Cuando se comparan los valores isotopicos entriejid®s de masculo de invierno y
verano, se observo que al pasar de verano a iovi€thS. biornatay C. decemmaculatus
aumentaron los valores d&°C (Fi¢ = 19,8; P = 0,004 y s = 5,53; P = 0,05,
respectivamente) y disminuyeron los valore$dN (F, ¢ = 8,60; P = 0,03 y5 = 5,90; P =
0,05, respectivamente); (2). interruptusaumenté el valor d&"°N (F, ¢ = 34,2; P = 0,001);
(3) D. terofali disminuy6 el valor d&'*C (Fis = 15,6; P = 0,01); y (4. jenynsij B.
iheringi, H. luetkenii y C. rachoviio cambiaron significativamente su composiciomdigiza
(Figura 9).
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Figura 9. Cambios estacionales en la composicion isotopietuata en tejido muscular para cada especie. Las
flechas rojas indican cambios significativos pdra'&N, las flechas verdes indican cambios significatipara

el 33C, y las flechas azules indican cambios significatien ambos is6topos.

Variacion intra e interindividual en el comportamte trofico

Si bien no se observaron diferencias significatieatre especies en cuanto a la
variacion intraindividual (i.e., distancia muscuéo higado: F3, = 1,34; P = 0,26) o
interindividual (i.e., distancia masculo de caddividuo al valor medio del musculo para la
especie: 3= 1,33; P = 0,28) en el comportamiento trofics, W@lores observados indican

que: (1)C. interruptusy H. luetkeniipresentaron distancias totales (i.e., d1+d2) ,aléess
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mayores distancia higado-musculo y las menoreardists musculo-musculo, sugiriendo un
comportamiento poblacional generalista relacionado individuos generalistas a nivel
dietario; (2)O. jenynsiiy B. iheringi presentaron distancias totales altas, valoreameidios
para la distancia higado-musculo, y los valores aitas para la distancia musculo-musculo,
sugiriendo un comportamiento poblacional genermlidado por individuos con cierta
especializacién a nivel dietario; (8. decemmaculatug S. biornatapresentaron valores
intermedios para las tres distancias, sugiriendadagmnes no tan generalistas como las
anteriores y sin una estrategia individual cla#d;Q. rachoviiy D. terofali presentaron los
valores mas bajos para la distancia total y padiskancia higado-musculo, sugiriendo una
estrategia especialista isotdpica tanto a nivelgoidinal como individual (Figuras 10 y 11).

B. ihiringi .

O. jennynsi .

C. decemmaculatus .

C. interruptus .

H. luetkenii E

S. biornata .
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(DlinkDmax)*100
Figura 10. Arbol de ligamiento entre especies basado en Hartiias euclidianas escaladas y estimado a partir

del comportamiento tréfico intra (distancia isottgpientre los tejidos de higado y musculo) e inti@ridual

(i.e., distancia isot6pica del musculo de cadaviddo a la media de la especie).
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4.3.- Comparacion de la dieta estimada por contegstiomacal y por isétopos estables

Amplitud y solapamiento de dieta

Por las razones ya mencionadas, para estos ar@isigarativos entre especies se
usaron los valores d&3C y 8'°N para musculo, combinando las muestras de invigrno
verano. La amplitud de dieta durante el inviernoceerelaciond positivamente con los
valores ded™C y 8N, mientras que la amplitud de dieta durante ehmwertendié a
correlacionarse negativamente con dichos valorégui@ 12). En cuanto al indice de
solapamiento, no se encontraron relaciones sigtiifizs con los valores @&&°C y §*°N. Sin
embargo, el solapamiento promedio de las dos esegise correlaciond positivamente con
el comportamiento tréfico intraindividual (r = 0;79 = 10,0; P = 0,02), indicando que las

especies mas generalistas son las que presentanamaglores de solapamiento promedio.
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Figura 12. Correlacion entre la amplitud de dieta y la comgiési isotépica de cada especie para cada estacion.
La abreviatura de cada especie se pone sélo emllm®s de verano. La correlacidon negativa enteariplitud y

el 33C no es significativa, solo marca una tendencia.

Cambios estacionales en la dieta

Si se acepta que (1) el material vegetal de orageidtico (i.e., algas) y las diatomeas
poseen valores menores 3&C que el detritus, y las plantas superiores un valayor al de

los anteriores, y que (2) los insectos poseen eslorayores d&’C que los microcrustaceos
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y las larvas de insectos, entonces se podria afiguma existi6 una buena correspondencia
entre los cambios estacionales a nivel isotépitas\cambios en la composicidén de items en
la dieta. A continuacion se detalla lo observadm pmda especie al pasar del verano al

invierno.

B. iheringi se observé un aumento de los valoresstf€ y §'°N, aunque no
significativo, indicando un aumento en la posididiica de las presas y una disminucién en
la importancia de las fuentes de carbono acuatiziabos cambios se correlacionan con un
aumento en el consumo de crustaceos e insectogtemehto del consumo de detritus,

diatomeas y material vegetal (principalmente afg@asentosas).

C. decemmaculatuse observé un aumento en los valoresd@ y una disminucién
en los valores d&™N indicando un aumento en la importancia de lastgde carbono
terrestre; esto se corresponde con una dismineci@ consumo de diatomeas y un aumento
del consumo de detritus. La disminucion del niv@fito de las presas no se correlacion6 con

los datos de la dieta.

C. interruptus se observé un aumento en los valore$'@d indicando un aumento
en la posicion tréfica de las presas; esto se iogldccon el aumento del consumo de

crustaceos en detrimento del consumo de mategatak(principalmente algas).

C. rachovii no se observaron diferencias isotépicas, lo queomgruente con una

dieta dominada por insectos y crustaceos en anstes@nes.

D. terofali: se observé una disminucion en los valore&'d@ indicando una caida en
la importancia de las fuentes de carbono terreststs se corresponde con un aumento en el

consumo de crustaceos en detrimento del consunmseetos.

H. luetkenii no se observaron cambios en la composicion ig@P@unque sSi
ocurrieron cambios importantes en la dieta (eniqudar, un aumento en el consumo de

crustaceos e insectos en detrimento del consumuatkrial vegetal y diatomeas).

O. jenynsii no se observaron diferencias isotopicas, |0 queamgruente con una

dieta dominada por insectos, material vegetal gpea ambas estaciones.

S. biornata se observé un aumento en los valore$'d@ y una disminucién en los

valores de3™N sugiriendo una disminucién en la posicién tréfia las presas y en la
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importancia de las fuentes de carbono acuatict&s;pesiria relacionarse con un aumento en
el consumo de detritus en detrimento del consunmoaterial vegetal (principalmente algas),

diatomeas y huevos.

Relaciones con la masa corporal

No se observé una correlacién entre la masa cdrpdoa valores dé*°C y §*°N, ni
con la posicion trofica de cada especie. Tampocobservé una relacion entre la masa
corporal y la amplitud de dieta, o entre la maspa@l y el solapamiento dietario de cada
especie.

4.4.- Correlacion entre la dieta v la morfomethtdacto digestivo

Las medidas de tamafio corporal, conjuntamente tdargo y peso seco de los
organos digestivos para cada especie, se presamtarTabla 8. La relacion entre el largo de
los érganos digestivos y el largo estandar, y esitigeso seco de dichos érganos y el peso
seco de la carcasa se presentan en la Tabla 9a Emgura 13 se muestran los tractos
digestivos de cada una de las especies estudibatdes las especies examinadas presentaron
un tubo digestivo diferenciado, es decir que segoad identificar el eséfago, estbmago e
intestino, excepto ef. decemmaculatugue carece de estbmago. El estbmago - cuando
estuvo presente - presentd forma de bolsa asimétidcgada, salvo eB. biornatadonde la
bolsa es esférica, y presenta una molleja musanaanchada y rigida recubriendo el
estbmago. Las especieS. biornata y C. decemmaculatuspresentaron intestinos
relativamente mas largos que los demés. Por (ltsaoobservod la presencia de ciegos
piléricos en todas las especies except@€ edecemmaculatus

En cuanto a la comparacion estadistica de las me@idtre las especies, el largo del
estdmago difirid significativamente ks = 11,1; P = 0.000001) entre todos los pares de
especies salvD. terofali conH. luetkenij D. terofali conB. iheringiy H. luetkeniicon C.
interruptus (Anexo 3, Tabla A3.1); el largo del intestino ddi significativamente (f74 =
663,0; P = 0.000001) entre todos los pares de iespgalvoH. luetkeniiconB. iheringi H.
luetkeniicon C. interruptus H. luetkeniiconO. jenynsij B. iheringiconC. interruptusy B.

iheringi con O. jenynsii (Anexo 3, Tabla A3.2); el peso seco del estéomdiwio
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significativamente (§s,= 11,1; P = 0.000001) entre todos los pares dalverofali conH.
luetkeniiy S. biornatacon O. jenynsii(Anexo 3, Tabla A3.3); el peso seco del intestino
difirié significativamente (ks = 11,1; P = 0.000001) entre todas las especige salkre los
siguientes pare<. interruptus conC. rachovij C. interruptuscon C. decemmaculatu€.
rachoviiconC. decemmaculatusi. luetkeniiconB. iheringi H. luetkeniiconD. terofali, H.
luetkeniicon C. interruptus D. terofali con C. interruptus D. terofali conC. rachoviiy O.

jenynsiiconS. biornata(Anexo 3, Tabla A3.4)

Tabla 8. Valores medios (+ 1SE) de tamafio corporal, y dgjoay peso de los érganos digestivos para cada
especie (muestreo de verano). Mb = masa corpoial=Llargo estandar del individuo; Lest = largo del
estébmago; Lint = largo del intestino; West = pesoosdel estémago; Wcp = peso seco de los cieghscpis;
Wint = peso seco del intestino; n (10) = tamafiondestra. Todos los pesos estan en gramos y laslasede

longitud en centimetros.

Especie mb LE Lest Lint West Wint
3.09 4.9 1.73 3.68  0.0086 0.0108
H. luetkenii (1.08) (0.5) (0.18) (0.67) (0.0019)  (0.0091)
B. ihefingii 298 5.2 1.98  4.09  0.0127 0.0167
' g (1.18) (0.6) (0.11) (0.61) (0.0022)  (0.0057)
. 354 58 1.88 2.12  0.0088 0.0069
D. terofali

(0.96) (0.6) (0.20) (0.26) (0.0022)  (0.0019)

1.84 4.4 1.56 3.56 0.0042 0.0056

C. interruptus (0.64) (0.6) (0.25) (0.39) (0.0013)  (0.0015)

11.28 8.0 2.12 2.79 0.0203 0.0149

O Jenynsil 9.91) (2.4) (0.51) (1.28) (0.0067)  (0.0054)
< biormata 139 7.8 233 7074 00516  0.0773
' (9.10) (1.8) (0.35) (9.36) (0.0104)  (0.0195)
C rachon 105 39 099 126 00020  0.0024
' (0.29) (0.5) (0.11) (0.33) (0.0040)  (0.0007)
¢ descemmaculatus 059 32 626 0.0021
' 0.17)  (0.3) (1.82) (0.0006)
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Tabla 9. Relacion (+ 1SE) entre el largo de los 6rganosdtiges, y el largo estandar, y entre el peso seco d
dichos 6rganos y el de la carcasa para cada egpawgstreo de verano). Lest = largo del estomagbs=Largo
del intestino; LE = largo estandar del individuoe$V= peso seco del estbmago; Wcp = peso seca aeelps
piléricos; Wint = peso seco del intestino; Wc =@ssco de la carcasa. Todos los pesos estan engyalas

medidas de longitud en centimetros.

Especie Lest/LE Lint /LE West/Wc Wint/Wc

H. luetkenii 0.33 (0.03) 0.77 (0.12) 0.012(0.002)  0,016@2)0
B. iheringii 0.37 (0.02) 0.76 (0.28) 0.017 (0.002) 0,028@9)

D. terofali 0.32 (0.04) 0.41 (0.03) 0.010 (0.003) 0,009@Q)

C. interruptus 0.37 (0.07) 0.90 (0.09) 0.012 (0.003) 0,016@@)0
O. jenynsii 0.28 (0.06) 0.37 (0.13)  0.011(0.003)  0,008@R)0
S. biornata 0.32 (0.05) 9.79 (1.49)  0.020(0.002)  0,029@0)0
C. rachovi 0.27 (0.03) 0.39 (0.11) 0.009 (0.002) 0,010@R)0
C. decemmaculatus ~ ----- 211 (053) - 0,027 (0.007)
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Figura 13. Fotografias de las especies de peces y sus regperictos gastrointestinales. El tracto digestieo

S. biornatase encuentra enrollado cuatro veces.

Por otro lado, la comparacion de las variables ométricas con los descriptores de
la dieta por el método de contenido estomacal indie: (1) la amplitud de dieta estimada a
partir de la FRO% de verano se correlaciono pasitente con el peso relativo del intestino,
y marginalmente con el peso relativo del estomagexo 3, Tabla A3.5); (2) la amplitud de
dieta estimada a partir de la FRO% de inviernoseskaciond negativamente con el largo
relativo del intestino y, marginalmente, con el@eslativo del estbmago y el peso relativo
del intestino (Anexo 3, Tabla A3.5); (3) la amptitde dieta estimada a partir de la FRV% de

invierno no se correlacion6 significativamente aaonguna variable morfométrica. Sin
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embargo, cabe notar que en todos los casos emagespecies con una dieta mayormente
detritivora 8. biornatay C. decemmaculatison removidas de los analisis, las correlaciones
dejan de ser significativas. Cuando se analizeigntaje de material no animal en la dieta
(a partir de la determinacidén volumétrica), se oldseina correlacion positiva con el largo
relativo del intestino, el peso relativo del estgma el peso relativo del intestino (Anexo 3,
Tabla A3.5). Cuando las especies con mayor congsiaraetritus fueron removidas de estos
analisis, la Unica correlacion que se mantuvo Bagtiva fue el largo relativo del intestino
(Figura 14A). Ademas, se observé una asociacioitiym®ntre el solapamiento promedio
para todo el afio con el largo relativo del estomg@ggura 14B) y el peso relativo del
intestino (Figura 14C), las cuales permanecen kdnin@ando las especies detritivoras.

Por ultimo, en cuanto al analisis de la dieta pmmposicion isotdpica se observa que
la posicion tréfica — y l6gicamente la mayoria de tleterminaciones d&°C y §*°N — se
correlaciond negativamente con el largo y pesdivelalel intestino (Figura 15), aunque la
significancia de estas relaciones es dependientka declusion de las especies con alto

consumo de detritus.
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(C) Correlacion entre el peso relativo del intesiiWint/Wcarc) y solapamiento medio anual.
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Figura 15. (A) Correlacion entre el largo intestinal relatiyda posicion tréfica. (B) Correlacion entre el pes

intestinal relativo y la posicién trofica.

5.- Discusioén

5.1.- Andlisis de la dieta en base a la identidatbd items alimenticios

Andlisis de ocurrencia de presas durante el veramwvierno

Si bien la colecta de individuos fue menor en vergne en invierno, el analisis del
contenido estomacal mostré una mayor riqueza dedarante el verano. En este sentido, el
indice de amplitud de dieta indica que duranteeehno ocurre una estrategia generalista en
todas las especies (por encima de 0,5), mientrapara invierno algunas de las especies (en
particular las de bajo nivel trofico cont® decemmaculatu€. interruptusy S. biornata
pasan a tener un régimen mas especialista en bitgshtéficos (por debajo de 0,5).

La diferencia en la cantidad de presas y en latidkmh de las mismas entre ambas
temporadas refleja los efectos estacionales quayerf en el consumo de insectos en
regiones con climas templados (Capinera, 2010).p&nicular, durante el invierno la
frecuencia relativa de ocurrencia indica un aumewosiderable de los microcrustaceos
(zooplancton) — constituyendo el alimento principalcinco de las ocho especies estudiadas
(B. iheringi C. interruptus C. rachovii D. terofali y H. luetkeni) — en detrimento de otros
items animales, fundamentalmente de los insectms.offa parte, durante el invierno se
observé una importante disminucién en el consumondterial vegetal y en particular de
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algas filamentosas (principalmente EBniheringi C. interruptus C. rachoviiy D. terofali),

lo que probablemente se deba a la menor temperdliraedio en esta temporada. En este
sentido, las bajas temperaturas determinan quela(dl)sponibilidad de algas sea mucho
menor y por tanto su ingesta focal o incidentainilisiya; (2) la eficiencia de utilizacion del
material vegetal puede estar limitada por la teatpea, por lo cual su consumo durante el
invierno es evitado (Behrens & Laffery, 2007; GdazéBergonzoni, 2011).

Por otro lado, la interpretacion de los patroneglesolapamiento del nicho tréfico y
la particion de recursos, y su relacion con lagaeaines en la organizacion de ensambles de
peces, han generado ciertas controversias (Nov&kostsal, 2008). Mientras algunos
estudios reportan que una mayor division de losurses (i.e., menor solapamiento
interespecifico) debiera ser observada cuandaneéato es escaso (Goulding, 1980; Prejs &
Prejs, 1987; Meschiatti, 1995), otros postulandat@ario (Zaret & Rand, 1971; Jaramillo
Londofioet al, 2011). En este estudio se observo que la magerias especies (i.eB.
iheringi, C. decemmaculatusC. interruptus H. luetkenij O. jenynsiiy S. biornata
presentaron un solapamiento tréfico mayor en lgpteada de verano, cuando los recursos
son mas abundantes. Mas aun: las dos especiegegentaron un solapamiento mayor en
inverno que en el veran@(rachoviiy D. terofal) se especializan en el consumo de insectos
y microcrustaceos en ambas estaciones del afio §¥9%986 del consumo total, dependiendo
de la estacion y especie), por lo que el mayorpsotento en dicha estacion se debe al
consumo de estos recursos por parte de la demésiesge.g.C. decemmaculatusC.

interruptus B. iheringi H. luetkeni).

Analisis volumétrico de la dieta durante el inviern

El analisis volumétrico de los items alimenticindica que las distintas especies que
componen el ensamble analizado muestran diferestestegias de alimentacién. El tipo de
presas consumidas p@. jenynsiidetermind que esta especie es carnivora piscivem
parte invertivora, lo cual coincide con Hagtzal. (1996) y Almirdnet al (2008). El analisis
del contenido gastrointestinal €n decemmaculatudetermind que es una especie detritivora
y en menor medida zooplanctivora invertivora, cdmmbservado por Quintans (2008).
Asimismo,S. biornatapresentd una dieta ampliamente detritivora, comsidio previamente
observado (Almiréret al. 2008). Los valores del indice de Levins parasests especies

indican que tienen una estrategia especialistaor@slmenores a 0,1). Por otro ladh,
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luetkenii y C. interruptusson especies omnivoras que se alimentan de mistédceos
(zooplancton), insectos y material vegetal, aunGuénterruptus ademas, se alimenta de
detritus. Estas observaciones estan de acuerdastalante (1982), Soneied al. (2006) y
Almirdn et al. (2008). Es particular el caso Be iheringi en la cual si bien su dieta estuvo
dominada por microcrustaceos e insectos, uno dadosduos analizados registré un pez, lo
que afectd claramente la frecuencia volumétricatadia la especie. Estas tres especies
presentaron valores del indice de Levins entre y0,0,3, marcando asi una estrategia
intermedia en el gradiente especialista - genéaalis

Finalmente,C. rachovii es una especie invertivora-zooplanctivora, cuyalisia
dietario coincide con estudios previos (Almirénal. 2008; Teixeira de Mellet al 2011),
mientras queD. terofali registr6 en su dieta microcrustaceos (zooplanctonhsectos,
reflejando una dieta invertivora-zooplanctivora. &nbos casos los valores del indice de
Levins fueron mayores a 0,3, indicando una tendemsier generalistas.

En linea con lo anterior, el ordenamiento de lgge@ss sobre el grafico del DCA
(Figura 7) sugiere que el primer eje esté reladonezon el tipo de alimento consumido,
separando los siguientes grupos: detritivoBd{ornatay C. decemmaculatiisomnivoros e
invertivoros zooplanctivorosC( interruptus H. luetkenij C. rachoviiy D. terofali), y
carnivoros B. iheringiy O. jenynsij. Asimismo, el segundo eje parece estar relacimcad
la cantidad de categorias consumidas, separana® especies mas generalistas — c@no
rachoviiy D. terofali— de las especies restantes. Nuevamente, cabbegdeda presencia de
un pez en la dieta de un individuo Beiheringi determiné que esta especie se encuentre en
el tercer grupo a pesar de que, por las caradtedsprincipales de su dieta, esta especie
podria estar mas relacionada con las especiesgi@hdo grupo.

En cuanto al solapamiento dietario, el indice siicpbdo de Morisita muestra en
general valores de traslape en la dieta relativéenéajos. Por lo tanto, la exclusion
competitiva (Harding, 1960) al parecer no es langipial fuerza de estructuracion del
conjunto de peces estudiado en este trabajo. Siargam elucidar el grado de estructuracion
y competencia de una comunidad mediante los valigesolapamiento en la dieta de las
especies puede llevar a conclusiones incorrectatelliG& Graves (1996) observaron que
valores altos de solapamiento pueden implicar tantoutilizacién de recursos compartidos
sin competencia, como también una fuerte competamtre especies que aun no ha llevado
a la segregacion en el uso de los recursos. Porlado, cuando el solapamiento es nulo
puede estar indicando una fuerte competencia agtpatada, lo que vulgarmente se conoce
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con el nombre del “fantasma del pasado competiti@dnnell, 1980). Finalmente, cabe
decir que los valores de solapamiento calculad@a$ de la frecuencia volumétrica son
sustancialmente mas bajos que los encontrados @usndisa el indice de frecuencia de
ocurrencia. Esto sugiere que el solapamiento edtiragpartir de la frecuencia de ocurrencia
podria sobreestimar de manera muy importante epaoliento real que ocurre entre las

distintas especies.

5.2.- Andlisis de la dieta por is6topos estables

Diferencias entre especies en la posicion tréfiéagnte de carbono predominante

Los valores obtenidos para la posicion tréfica dipde 8°C y 5*°N del musculo,
coinciden con los resultados obtenidos tras elisigalel contenido estomac&: biornata
ocupa el nivel trofico meno€. decemmaculatusC. interruptusun nivel trofico intermedio
bajo,B. iheringi, C. rachovily D. terofali un nivel tréfico intermedio alto, M. luetkeniiy O.
jenynsiiun nivel tréfico mayor (Figura 16). Ademas, lapaxrses que ocuparon posiciones
tréficas mas bajapresentaron una sefial isotépica &&C menos enriquecida que las
especies de mayor posicion trofica, indicando qgefuentes de carbono de origen terrestre
aumentan su relevancia al aumentar la posicioic&rdRosenfeld & Roff, 1992; McArthur
& Moorhead, 1996). En linea con esto, especiegpecientes a un nivel trofico intermedio
alto (e.g.,B. iheringiy C. rachovi), que consumieron tanto algas como material vegeta
superior presentaron una firma isotopica aproximeatde similar entre ellas, pero diferente
de aquellas que consumen solamente algas o solmeirial vegetal superior (Rosenfeld
& Roff, 1992).
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Posicién tréfica alta.

Variacion estacional en la dieta

En la mitad de las especies evaluadas el cambia eomposicion isotopica entre
estaciones no fue significativo. En las especigstideras ocurrié una disminucion en los
valores de3™N al pasar del verano al invierno que se correfecicon un alto consumo de
detritus en detrimento de un consumo de diversmssitvegetales y animales. Ademas, estas
especies sufrieron un aumento de los valore$'d®, que podria asociarse a un menor
consumo de algas y otros items del medio acuaticante el verano. Al respecto, durante el
invierno los aportes a la composicion del detrguslen provenir del exterior del cuerpo de
agua principalmente en aquellos lugares dondeegxisbsques riberefios tupidos tal como
ocurre en el area de estudio (Rounick & Winterbpd886; Rosenfeld & Roff, 1992). Por
otra parteC. interruptuspresent6 un aumento del valor&a\ de verano a invierno, lo cual

indica un aumento en su posicion trofica. Este diepbdria relacionarse con el mayor
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consumo de crustaceos durante el invierno (enndetito del consumo de algas). Por ultimo,
D. terofalimostré una disminucién en&fC, indicando que en verano las fuentes de carbono
provinieron mayoritariamente del medio terrestreey invierno del medio acuatico.
Probablemente esto esté relacionado con el carbervado en su alimentacion, la cual paso
de estar dominada por insectos tanto acudticos ctamrestres durante el verano, a
microcrustaceos y larvas de insectos en inviermb (s items acuaticos).

Cambios en el comportamiento trofico individual

Si se considera el indice de Levins basado ertaiéncia de ocurrencia relativa para
todo el afio, se observa que todas las especiesanoostalores muy similares entorno a 0.5.
Sin embargo, los datos de frecuencia volumétricaimléerno varian entre especies
permitiendo visualizar ciertas diferencias en lstsagegias tréficas de las mismas. A su vez,
estos datos pueden ser combinados con los dat@scoenposicion isotdpica en los tejidos
de higado y musculo, permitiendo evaluar la priningpatesis propuesta. En este sentido, se
observé que las especies omnivofasiiiterruptusy H. luetkeni) son generalistas troficos, y
a nivel isotépico presentan un comportamiento el generalista, el cual viene dado
por individuos que son generalistas tréficos. Lgseeies piscivoras-insectivoras, pueden ser
especialistasd. jenynsi) o generalistasdy(. ihering) tréficos, que a nivel isotépico presentan
un comportamiento poblacional generalista, el au@he dado por individuos con cierta
especializacion tréfica. Las especies sedimentiv@adecemmaculatug S. biornatd son
especialistas tréficos que, a nivel isotépico pablaal e individual, ocupan un nivel
intermedio en el gradiente generalista-especiallSit@almente, las especies insectivoras -
zooplanctivoras. rachoviiy D. terofal) son generalistas tréficos, que a nivel isotopico
presentan un comportamiento poblacional e individspecialista.

Por lo tanto, de acuerdo con la hip6tesis de parsiel encontré que las especies
omnivoras son generalistas troficos e isotOpicontras que las especies carnivoras
pudieron ser generalistas troficos e isotopicoseg®istas troficos y especialistas isotopicos
y especialistas tréficos y generalistas isotopi&s.embargo, contrariamente a lo predicho
por dicha hipoétesis, las especies sedimentivom®ifuespecialistas troficos, pero ocuparon
un nivel intermedio en cuanto al nivel de espexiaiidn isotépico. Dos puntos deben ser
notados al respecto: (. decemmaculatuso puede ser considerado un detritivoro estricto

y, mas aun, la diversidad de presas encontrad&s kiornatadurante el verano sugiere que
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esta especie incorpora una variada gama de itesialld&lel sedimento. (2) La composicion
isotopica del detritus podria cambiar entre estespcon aportes variables desde el sistema
acuatico (principalmente en verano) y del sistereabdsque riberefio (principalmente

durante el invierno).

5.3.- Correlacion entre la dieta v la morfomet@htdacto digestivo

El estbmago es un 6rgano constituido por una capandsculo liso y glandulas
gastricas que secretan acido clorhidrico y pepsimogprecursor de la pepsina) para la
digestion de las presas consumidas. En nuestrajarab observo que las especies omnivoras
y carnivoras presentan estdbmagos de forma tubmlar’ecomo es usualmente observado en
este tipo de peces (Wooton, 1990; Jobling, 1995yl&M& Cech, 2000). En cuanto a las
especies con alto consumo de detrito se obsercegdas especializaciones. Por ejemglo,
decemmaculatuso presenta estdmago y estudios previos indicanajtalta de pepsina se
ve compensada por una elevada actividad proteol#ticalina en el intestino (Walford &
Lam, 1993; Moyancet al, 1996);S. biornata por su parte, presentd un estdbmago con
paredes musculares muy gruesas, conformando umam@ volumen interno reducido,
tipico de especies detritivoras (Sanchez, 2003).

La principal funcion del intestino es la absorciba los nutrientes a través de sus
paredes por via de difusibn o por procesos medigadosproteinas transportadoras de
membrana. En este trabajo se observO que las espetyoritariamente detritivoras
exhibieron intestinos largos con varios doblecamateristicas que les permiten optimizar la
deglucién y absorcion de materiales detriticos gmeintos organicos poco particulados
(Delariva & Agostinho, 2001; Sanchez al, 2003); las especies con una dieta omnivora
presentaron un intestino intermedio respecto allade demas; y por dltimo, especies
principalmente carnivoras, com@. rachovii, D. terofali, B. iheringiy O. jenynsij
presentaron intestinos relativamente cortos. Adem@stro de las especies carnivoi@s,
jenynsii y B. iheringi mostraron intestinos relativamente mas cortos,cli@al podria
relacionarse con el consumo de presas de digestdm rapida (e.g., peces en lugar de
insectos o crustaceos), o con el hecho de consuresas de un tamarfio relativamente mayor
(Kramer & Bryant, 1995; Moyle & Cech, 2000).
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Por otro lado, de acuerdo con la teoria de digesipiima, el tiempo de retencién del
alimento en los érganos digestivos es proporciahiargo de los mismos (Sibley, 1981). Por
tanto, dado que el tejido animal es mas facil derii que el tejido vegetal y este ultimo
mas facil de digerir que el detritus (Jobling, 1.9E8iott & Bellwood, 2003), se espera una
correlacion positiva entre el largo intestinal ychntidad de material no animal consumido,
y, mas en general, una correlacion negativaentiagd intestinal y la posicion tréfica. En
este sentido, los resultados obtenidos en el pregeabajo soportan ambas predicciones
(hipotesis 2). Mas aun: la correlacion entre laidad de material no animal en la dieta y el
largo intestinal se observé incluso eliminandodapecies que consumen mayoritariamente
detritus; es decir, el patron no es un artefacttodaor la inclusion de especies con habitos
troficos relativamente extremos desde el puntoista digestivo.

Finalmente, resulta muy interesante la existeneiaula correlacion entre el largo
intestinal y el solapamiento medio de cada espademas, el hecho de que ésta relacion se
mantenga mas alla de la eliminacién de los nivalesl troficos bajos $. biornatay C.
decemmaculat) altos Q. jenynsiiy H. luetkenij sugiere que la misma ocurriria en todos
los niveles tréficos. En nuestro conocimiento, aatmomento no existe ninguna propuesta
de asociacién directa entre los atributos digestivel solapamiento dietario en un ensamble

de especies.

6.- Conclusiones y perspectivas

El analisis cuantitativo de los contenidos estorescpermitio identificar los items
alimenticios que tuvieron mayor contribucion ewlieta de cada depredador, mientras que los
isétopos estables de carbono y nitrégeno permitig®terminar la existencia de cambios
alimenticios a distintas escalas temporales. Anmbbet®dologias permitieron caracterizar con
cierta claridad la elevada riqueza de items aliro@st que son consumidos por los peces
estudiados. Estos incluyen detritus, material \@getooplancton, moluscos, aracnidos,
insectos, e incluso peces. Esta variedad en la dagtlleva a la existencia de varios niveles
troficos en el ensamble de peces, asi como a Heexia de distintas estrategias troficas.
Ademas, la estacionalidad tiene un efecto impaetant la comunidad analizada, ya que las
caracteristicas del alimento consumido varian diemlpo, determinando cierta diversidad de
nichos troficos y/o isotdpicos.
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El andlisis de la relacidon entre el nicho tréfics@opico reflejé que, acorde con una
de las hipétesis planteadas, las especies omnigorageneralistas troficos e isotopicos y
que las especies carnivoras pueden presentar mratgumbinacion entre generalismo y
especialismo dietario e isotopico. Sin embargogesgeraba que las especies detritivoras
fueran especialistas, hecho que no se observéehisdtopico. En este sentido, los analisis
del contenido estomacal reflejaron que esas espqmieden consumir diversos items
animales y vegetales.

Las caracteristicas morfométricas digestivas simiaron con el tipo de dieta que
presentd cada una de las especies. En este selasdespecies detritivoras presentaron
intestinos largos y con varios dobleces; las espedmnivoras presentaron intestinos
intermedios y las especies carnivoras presentatestinos cortos. Esto verifica la prediccion
de la segunda hipétesis planteada. Ademas, poeminez se observo una correlacion entre
los atributos digestivos y el solapamiento medicatia especie.

Para finalizar, se proponen las siguientes lineasabajo a efectuar en el futuro: (1)
Realizar los andlisis de contenido estomacal voltioceépara individuos de verano a fin de
obtener informacion mas ajustada sobre la relagndre los nichos troficos e isotopicos. (2)
Complementar la informacion isotopica incluyendolos productores primarios (e.g.,
fitoplancton, algas, plantas macréfitas y terre$freconsumidores (e.g., invertebrados
bentonicos, zooplancton, peces de otras especigseetos terrestres) y detritus; esto
permitiria elaborar modelos de mezcla y proporgi@ana descripcion mas detallada y
completa de la estructura y dindmica de la redcadéstudiada. (3) Analizar la informacion
obtenida considerando las relaciones filogenétieage las especies. (4) Estudiar la
correlacion entre los atributos digestivos y elapamiento medio de cada especie, para
determinar qué tan general es este patron vy, tte sgentar determinar la asociacion causal

entre variables.
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Anexo.-

Anexo 1. Categorias de variables designadas paraaalisis del indice de amplitud de
Levins y el solapamiento del indice de Morisita.

Tabla Al.1.Grupos taxonémicos de los items alimenticios ifieatios en el muestreo de

verano. In: indeterminado; * Otros.

Filo Subfilo o Clase Orden Familia
Chordata Vertebrata Pisces Cichlidae
“ ! ! in
Mollusca Gastropoda Basommatophora Planorbidae
“ Bivalvia in in
Arthropoda Crustacea Malacostraca  Palaemonidae
“ “ “ Aeglidae
“ “ “ Hyallelidae
“ ! Ostracoda in
“ “ Maxillopoda Copepoda
“ “ Amphipoda Gammaridea
“ ! Malacostraca Oniscidea
Arthropoda Arachnida Araneae in
“ ! Acari in
“ Insecta Coleoptera Dysticidae
“ “ “ Carabidae
“ “ “ Hydrophilidae
“ “ “ Cerambycidae
“ ! ! in
“ “ Orthoptera in
“ “ Hemiptera Corixidae
“ “ “ Cicacidae
“ ! ! Notonectidae
“ ! ! in
“ “ Ephemeroptera Baetidae
“ ! ! Caenidae
“ ! ! in
“ ! Diptera Chironomidae
“ “ Himenoptera in
“ “ Lepidoptera in
“ “ Mantodea Mantidae
“ ! Odonata in
Heterokontophyta  Bacillariophyceae in in
* Mat. Veg. Fil.
* Mat. Veg. Sup.
* Dif. Huevos in in in
* Detritus
* Escamas
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Tabla Al1.2.Grupos taxonémicos de los items alimenticios ifieatios en el muestreo de

invierno. In: indeterminado; * Otros.

Filo Subfilo o Clase Orden Familia
Chordata Vertebrata Pisces in
Mollusca Gastropoda  Basommatophora in

Arthropoda Crustacea Maxillopoda Copepoda
“ “ Amphipoda Hyalellidae
“ ! Ostracoda in
“ “ Branchiopoda Cladocera
“ Arachnida Araneae in
“ “ Acari in
“ Collembola Symphypleona in
“ “ in in
“ Insecta Coleoptera Dytiscidae
“ “ Coleoptera Elmidae
“ ! in in
“ “ Hemiptera Cicadidae
“ “ Ephemeroptera in
“ “ Diptera Culicidae
“ ! Diptera Chironomidae
“ “ Himenoptera in
“ “ Lepidoptera in
“ ! Mantodea Mantidae
“ “ Odonata in

* Mat. Veg. Sup.
* Detritus
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Anexo 2. Diferencia en la composicion isotopica ynda posicion tréfica entre especies.

Tabla A2.1.Comparaciones pareadas entre especies para |lalgalfic.

Bi Cd Cr Ci Dt HI 0j Sb
Bi 0,151182 0,986501 0,765606 0,939369 0,214608 0,000956 0,000132
Cd 0,151182 0,016383 0,952531 0,007241 0,000201 0,000132 0,009802
Cr 0986501 0,016383 0,237162 0,999993 0,734928 0,013760 0,000132
Ci 0765606 0,952531 0,237162 0,134620 0,003518 0,000134 0,000374
Dt 0,939369 0,007241 0,999993 0,134620 0,877792 0,030007 0,000132
HI  0,214608 0,000201 0,734928 0,003518 0,877792 0,491872 0,000132
Oj 0,000956 0,000132 0,013760 0,000134 0,030007 0,491872 0,000132
Sb  0,000132 0,009802 0,000132 0,000374 0,000132 0,000132 0,000132
Tabla A2.2. Comparaciones pareadas entre especies para lblgaf.

Bi Cd Cr Ci Dt HI 0j Sb
Bi 0,725531 0,793947 1,000000 0,992512 0,968609 0,317341 0,002313
Cd 0,725531 1,000000 0,807693 0,990060 0,155889 0,005543 0,187397
Cr  0,793947 1,000000 0,864850 0,996097 0,198823 0,007923 0,146384
Ci  1,000000 0,807693 0,864850 0,997851 0,937135 0,245498 0,003609
Dt  0,992512 0,990060 0,996097 0,997851 0,606334 0,058068 0,024832
HI 0968609 0,155889 0,198823 0,937135 0,606334 0,907843  0,000188
Oj 0,317341 0,005543 0,007923 0,245498 0,058068 0,907843 0,000132
Sb  0,002313 0,187397 0,146384 0,003609 0,024832 0,000188 0,000132
Tabla A2.3. Comparaciones pareadas entre especies para l@pdsidica.

Bi Cd Cr Ci Dt HI 0j Sb
Bi 0,023555 0,999937 0,172561 0,765256 0,045869 0,001087 0,000138
Cd 0,023555 0,008976 0,984496 0,000450 0,000139 0,000138 0,007738
Cr 0,999937 0,008976 0,078791 0,929589 0,106757 0,002882 0,000138
Ci 0,172561 0,984496 0,078791 0,004157 0,000162 0,000138 0,000761
Dt 0,765256 0,000450 0,929589 0,004157 0,681318 0,057667 0,000138
HI  0,045869 0,000139 0,106757 0,000162 0,681318 0,817900 0,000138
Oj 0,001087 0,000138 0,002882 0,000138 0,057667 0,817900 0,000138
Sb  0,000138 0,007738 0,000138 0,000761 0,000138 0,000138 0,000138
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Anexo 3: Comparaciones morfométricas de los érganakgestivos.

Tabla A3.1. Diferencias pareadas entre especies para el d@igestomago.

HL B DT Cl 0J SB CR
HL 0,034485 0557049 0,275067 0,000129 0,000129 0,000129
Bl  0,034485 0,804991 0,000141 0,000129 0,002886  0,000129
DT 0,557049 0,804991 0,001365 0,000129 0,000144  0,000129
Cl  0,275067 0,000141 0,001365 0,000129  0,000129  0,000142
0J 0,000129 0,000129 0,000129  0,000129 0,000788  0,000129
SB  0,000129 0,002886 0,000144 0,000129  0,000788 0,000129
CR 0,000129 0,000129 0,000129 0,000142 0,000129  0,000129
Tabla A3.2. Diferencias pareadas entre especies para el d@igotestino.

HL B DT Cl 0J SB CR CD
HL 0,05129  0,00012 0,53039 0,2281 0,00012 0,00012 0,00012
Bl  0,05129 0,00012 0,93719 0,9980 0,00012 0,00012 0,00012
DT 0,00012 0,00012 0,00012 0,0001 0,00012 0,00012 0,00012
Cl 053039 0,93719  0,00012 0,9995 0,00012 0,00012 0,00012
0J 022818 0,99804  0,00012 0,99953 0,00012 0,00012 0,00012
SB 0,00012 0,00012  0,0001  0,0001  0,0001 0,00012 0,00012
CR 0,00012 0,0001 0,0001  0,0001  0,0001 0,00012 0,00012
CD 0,00012 0,000122 0,0001  0,0001  0,0001 0,00012 0,00012

Tabla A3.3. Diferencias pareadas entre especies para el pesalsl estomago.

HL Bl DT Cl 0J SB CR

HL 0,000130 0,956630 0,000144 0,000130 0,000130  0,000130
BI 0,000130 0,000130 0,000130 0,000130 0,000130  0,000130
DT 0,956630  0,000130 0,000130 0,000130 0,000130  0,000130
Cl 0,000144 0,000130 0,000130 0,000130 0,000130  0,000130
0J 0,000130 0,000130 0,000130 0,000130 0,769493  0,000130
SB 0,000130 0,000130 0,000130 0,000130 0,769493 0,000130
CR 0,000130  0,000130 0,000130 0,000130 0,000130  0,000130
TablaA3.4. Diferencias pareadas entre especies para el pesalsl intestino.

HL BI DT Cl 0J SB CR CD
HL 0,09616 0,392770 0,234926 0,000126 0,000126 0,009013 0,000961
Bl  0,09616 0,000219 0,000154 0,000126 0,000126 0,000126 0,000126
DT 0,39277  0,00021 0,999986 0,000126 0,000126 0,716052 0,315752
Cl  0,23492 0,00015 0,999986 0,000126  0,000126 0,879201 0,496043
OJ 0,00012 0,00012 0,000126 0,000126 0,921596 0,000126 0,000126
SB 0,00012 0,00012 0,000126 0,000126 0,921596 0,000126  0,000126
CR 0,00901 0,00012 0,716052 0,879201 0,000126 0,000126 0,996450
CD 0,00096  0,00012 0,315752 0,496043 0,000126 0,000126  0,996450
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Tabla A3.5. Correlacién entre la amplitud de dieta, el porgende materia no animal, y las

variables morfométricas del tracto digestivo pasalac especie analizada. B Oc Ver =
amplitud de dieta estimada a partir de la frecueedeiocurrencia durante el verano; B Oc Inv
= amplitud de dieta estimada a partir de la frecizede ocurrencia durante el invierno; %
Mat NA = porcentaje de material no animal en laajipara las demas abreviaturas ver

referencias de las tablas anteriores.

Variables Estadisticos

B Oc Ver versus Wint/Wc r=0.66; F1,7 = 5.40; P = 0.05
B Oc Ver versus West/Wc r=0.63; F1,6 = 3.87, P =0.09
B Oc Inv versus Lint/LE r=-0.81; F1,6 = 11.8; P =0.01
B Oc Inv versus West/\Wc r=-0.67; F1,5=4.15; P = 0.09
B Oc Inv versus Wint/\Wc¢ r=-0.67; F1, 6 =4.90; P = 0.07
% Mat NA versus Lint/LE r=0.79; F1, 6 =9.90; P =0.02
% Mat NA versus West/Wc r=0.78,F1,5=7.81, P =0.04
% Mat NA versus Wint/Wc r=0.84;F1,6 =14.1; P =0.01
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Tabla A3.6. Ecuaciones utilizadas para determinar los difeemhdices de dieta a partir

tanto del contenido estomacal como de los is6teptables.

Frecuencia Relativa
de Ocurrencia

%FRO = (N / Ny * 100

N, es el nimero de ocurrencia de
categoria i
N; es el nimero total de categoria

n

Frecuencia Relativa
Volumétrica

%FRV = (N, / Ny) * 100

N, es el volumen de la categoria i
Ny: es el volumen total de
categorias

Amplitud del nicho.
indice de Levins

B=1/%p’
Estandarizacion:
B.=(B-1)/(n-1)

p; proporcion de individuos que
utilizan el recurso j. 0 determina |3
especie mas especialistay 1
determina la mas generalista

Solapamiento.
indice simplificado
de Morisita

Cu=2Y PP/ LR +Y P’

Pj proporcion del recurso i del tot:
de recursos utilizados por la espe
j; Pk proporcion del recurso i del
total de recursos utilizados por la
especie k.

0 indica ausencia de solapamient
en los componentes de la dieta, 1
indica un solapamiento completo

=

cie

O

Posicion trofica

PT %+ (815N predador” [815N
bivalvo* @ + 8N caracol* (1-0)]) /
F

A nivel tréfico de los
consumidores utilizados para la
linea de basé\(= 2 porque el
caracol y el bivalvo son
consumidores primariosj*N
predadorfifMa de cada especie
consideraday es la proporcion de
C derivada de la base de la tram3g
trofica [o = (813C Predador 613Ccaraco)
/ (813Cbivalvo - 813Ccaraco)]

F es el fraccionamiento del N por
nivel tréfico (considerado 3,5 %o)
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