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Resumen

La flexibilidad fenotipica se refiere a la capacidad de un organismo de modular ciertos rasgos
(morfoldgicos, fisiologicos y/o comportamentales) de manera reversible ante cambios
ambientales. La flexibilidad en rasgos morfoldgicos del tracto gastro-intestinal (GI) es uno de
los cambios mas extendidos ante fluctuaciones ambientales, especialmente frente a cambios
en la composicion y abundancia de alimento. Este hecho se relaciona fundamentalmente con
los altos costos energéticos de su mantenimiento en estado funcional, por lo que dichos
“ajustes” resultan importantes mecanismos de ahorro energético. En este contexto, el presente
proyecto determind los cambios en la morfometria del tracto Gl y 6rganos asociados frente al
ayuno, asi como su relacion con la masa corporal y posicién trofica para un conjunto de once
especies de peces del Arroyo de la Barra Falsa (Maldonado). Todas las especies mostraron
algun cambio morfomeétrico significativo luego de experimentar el ayuno. Las respuestas mas
comunes fueron reduccidn de la masa de los ciegos pildricos, de la masa intestinal y de ambos
organos sumados, asi como en el largo intestinal. La flexibilidad en los 6rganos de absorcion
fue més ubicua y de mayor magnitud; mientras que la flexibilidad en los pesos de los 6rganos
fue mayor que en los largos de los mismos. Ambos hechos pueden estar relacionados con el
modelo de regulacién digestiva propuesto para vertebrados ectotermos. No se encontro
relacion significativa entre la flexibilidad y la masa corporal. La posicién tréfica, en cambio,
presentd una relacion negativa con la flexibilidad del largo intestinal, lo que podria indicar un
efecto de la composicion de la dieta. Esta idea es apoyada por correlaciones positivas entre la
flexibilidad en varios érganos con el contenido no animal de la dieta y con la amplitud de la
misma. De este modo, en el ensamble estudiado, donde ni los tamafios corporales ni las
posiciones tréficas son marcadamente diferentes, la cantidad de items incluidos en la dieta

parecen determinar los niveles de flexibilidad observados en el tracto Gl.

Abstract

Since the gastrointestinal tract is energetically costly, morphological adjustments may occur
in order to maintain a positive energy budget, especially during food shortage period. Within
this context, we determined the digestive response to four-day fasting at two environmental
temperatures (17° and 26°C) in eleven fresh-water fish species. All species showed responses
to fasting, being pyloric caeca and intestine dry mass the most sensible variables followed by
intestinal length. Flexibility in absorption organs was more ubiquitous and of greater
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magnitude than in other organs; the flexibility in dry weight was higher than in length. Both
facts can be related to the model for digestive system size regulation of ectothermic
vertebrates. Changes at 17°C were usually less noticeably than those observed at 26°. Body
mass did not correlate with digestive organ’s flexibility, but trophic position (estimated by
isotopic analysis) was negatively correlated with intestinal length flexibility at 26°C. This
could indicate an effect of diet composition. This fact is supported by positive correlations
found between organ flexibility and i) non-animal dietary content and ii) diet breadth. Thus,
in this system, where neither body sizes nor trophic positions are markedly different, gastro-
intestinal tract flexibility seems to be determined by the the number of items included in the
diet.
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“Learning is a general form of plasticity that can respond to manifold environmental stimuli,

and produce a great variety of plastic responses.”

Kukas (2004)
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Introduccion

La plasticidad fenotipica

El ambiente que percibe un individuo esta en constante cambio, tanto espacial como
temporalmente. Segin Whitman y Ananthakrishnan (2009), la Unica forma de sobrevivir en
un ambiente cambiante es alterando el fenotipo. Esta capacidad del genotipo de expresar
diferentes fenotipos al variar las condiciones ambientales se conoce como plasticidad
fenotipica (Dewitt & Scheiner, 2004). La mayoria de los rasgos fenotipicos pueden presentar
plasticidad. Como cada organismo es una compleja red de sistemas que interacttan entre si, el
ambiente puede inducir cambios en conjuntos de rasgos independientes e interconectados, a
diferentes niveles de organizacion bioldgica. A su vez, casi cualquier factor ambiental puede
iniciar una respuesta plastica, siendo percibido de forma quimica, visual, térmica, mecanica o
eléctrica (Whitman & Ananthakrishnan, 2009).

Cuando los distintos fenotipos expresados por un organismo aumentan su adecuacion
bioldgica (“fitness™), con respecto a la adecuacion bioldgica de un organismo que es incapaz
de realizar ajustes fenotipicos, la plasticidad adquiere un caracter adaptativo (Dewitt &
Scheiner, 2004; Naya et al., 2005). En este sentido, diversos estudios realizados durante las
ultimas tres décadas indican que la plasticidad fenotipica suele tener un valor adaptativo y que
constituye una respuesta ampliamente difundida a nivel de microorganismos, plantas y
animales (Pigliucci 2001, West-Eberhard, 2003; Dewitt & Scheiner, 2004; Whitman &
Ananthakrishnan, 2009; Piersma & van Gils, 2011). Sin embargo, el beneficio de un fenotipo
es relativo a un tiempo y lugar especificos, ya que un cambio fenotipico puede ser altamente
beneficioso en un contexto y perjudicial en otro (Whitman & Ananthakrishnan, 2009).

Las respuestas plasticas poseen cuatro atributos basicos que las determinan: el patron (i.e.,
cémo cambia el rasgo fenotipico), la magnitud (i.e., cudnto cambia), la rapidez (i.e., con qué
velocidad cambia) y la suficiencia (i.e., en qué momento del ciclo de vida del organismo
puede cambiar) (Whitman & Ananthakrishnan, 2009). Las dos propiedades mas relevantes, o
al menos las dos mas estudiadas, son el patrén de cambio y la magnitud del mismo, y suelen
representarse graficamente a través de una norma de reaccién. La norma de reaccién es una
funcién especifica de cada genotipo, que relaciona cada fenotipo con el ambiente en el cual se

produce. En otras palabras, una norma de reaccion es la trayectoria desarrollada por un
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genotipo en el espacio ambiente-fenotipo (Fig. 1), mientras que la plasticidad es la desviacion
de dicha trayectoria con respecto a una recta de pendiente cero (Naya, 2010).

i) De primer orden i) De segundo orden iii) De tercer orden

A A A

v

» »
> »

A A A

Figura 1. Ejemplos hipotéticos de normas de reaccion: el rasgo fenotipico estudiado (F) varia
en funcion de una variable ambiental determinada (A). i) Respuesta de primer orden (lineal);
i) Respuesta de segundo orden (cuadratica); iii) Respuesta de tercer orden (logistica).
Modificado de David et al. (2004).

La flexibilidad fenotipica constituye un caso particular de plasticidad y se refiere a la
capacidad de un organismo de modular ciertos rasgos (morfoldgicos, fisiologicos y/o
comportamentales) de manera reversible ante cambios ambientales (Piersma & Drent, 2003).
Es decir, la flexibilidad fenotipica es un caso particular de plasticidad fenotipica, que se
caracteriza por la capacidad de reversibilidad de los cambios fenotipicos al revertirse las

condiciones ambientales.

Analizada en el contexto de los profundos cambios ambientales derivados del Cambio Global,
la flexibilidad fenotipica puede jugar un rol fundamental en la conservacion de la
biodiversidad. En este sentido, cabe notar que las poblaciones pueden reaccionar de cuatro
maneras distintas frente a los cambios negativos en el ambiente: pueden declinar en su
namero hasta alcanzar la extincion, pueden migrar o dispersarse hacia nuevas areas, pueden
permanecer mediante procesos poblacionales de cambio microevolutivo, o pueden
permanecer mediante ajustes plasticos de sus organismos (Fuller et al., 2010). Si bien los
ultimos dos de estos cuatro resultados posibles evitan la extincion local, estudios recientes
indican que la plasticidad fenotipica constituye la Unica alternativa real frente a la extincion
local para la mayoria de las especies analizadas hasta la fecha (Gienapp et al., 2008; Hendry
et al., 2008; Fuller et al., 2010; Hoffman & Sgro, 2011). Existen distintas lineas de evidencia

que indican claramente que, en muchos casos, la flexibilidad fenotipica posee un valor
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adaptativo. Por ejemplo, de acuerdo con Naya et al. (2009), estas evidencias pueden agruparse
en las siguientes categorias:

i) La existencia de una correlacion clara entre los cambios fenotipicos y los cambios
ambientales que resulta en un incremento de la adecuacion biologica (Agrawal, 1998; Relyea
2003; Stomp et al., 2008);

ii) La identificacion de las claves ambientales que los organismos usan para anticipar los

cambios en el ambiente (Denver et al., 1998; Smith 2000);

iii) La observacion que fenotipos fijos obtenidos por mutacion tienen una menor adecuacion
que los fenotipos plasticos de tipo salvaje evaluados sobre un conjunto de ambientes
(Callahan et al., 1999; Pigliucci & Schmitt, 1999);

iv) La existencia de variacion genética aditiva para la flexibilidad (Schlichting 1986; Scheiner
1993) y el hecho de que la misma sea heredable (Nussey et al., 2005; Brommer et al., 2007) y

capaz de responder a la seleccion natural y artificial (Scheiner 2002; Garland & Kelly, 2006);

y

v) La existencia de una correlacién positiva entre la magnitud de flexibilidad exhibida por
distintas especies y la magnitud de la variabilidad ambiental donde dichas especies

evolucionaron (e.g., Addo-Bediako et al., 2000; Naya et al., 2008a).

Por ultimo, a nivel macroevolutivo la flexibilidad fenotipica podria retardar la evolucion al
enmascarar diferencias entre genotipos, pero también podria favorecer la persistencia de
ciertas poblaciones frente a cambios ambientales, generando oportunidades de seleccion
(Whitman & Ananthakrishnan, 2009). Particularmente, la flexibilidad a nivel digestivo (tanto
morfologica como funcional) podria influir en la capacidad de una especie de sobrellevar
cambios tréficos, generando una divergencia inicial que posteriormente puede ser extendida

por la seleccion natural (Wagner et al., 2009).

La flexibilidad digestiva

El tracto gastrointestinal (GI) es una barrera selectiva permeable que permite el pasaje de

nutrientes, excluyendo la mayoria de las sustancias toxicas y organismos patdgenos;
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interviene en el balance de agua y electrolitos, asi como en la regulacion de la digestion y el
metabolismo (Karasov & Martinez del Rio, 2007; McWhorter et al., 2009). La flexibilidad en
el tracto Gl de los animales es uno de los fendmenos més extendidos ante fluctuaciones
ambientales, especialmente en paralelo con cambios en la composicion y abundancia de
alimento (Salhi et al., 1999; Caballero et al., 2003; Blier et al., 2006; Teixeira et al., 2007).
Esto puede deberse, en parte, a que el tracto Gl es el nexo funcional entre la adquisicion de
energia y su asignacion a las diferentes funciones vitales, como mantenimiento, crecimiento y
reproduccion (Secor, 2001). A su vez, el mantenimiento del tejido digestivo en estado
funcional implica altos costos energéticos, llegando a consumir mas del 20% de la energia
total metabolizable (Cant et al., 1996). Por tanto, ajustes de su morfologia y funcion de
acuerdo a demandas energéticas y frecuencia de alimentacion, resultan importantes
mecanismos de ahorro energético, especialmente cuando el alimento es escaso (Rios et al.,
2004; Cramp & Franklin, 2005; Krogdahl & Bakke-McKellep, 2005; Secor, 2005; Ott &
Secor, 2007; Naya et al., 2008b; German et al., 2010). Estos ajustes no sélo aumentan la
probabilidad de supervivencia en base a fuentes enddgenas de energia, sino que también
permiten mantener funciones fisioldgicas fundamentales relacionadas con la actividad fisica,
asi como reanudar procesos digestivos y metabdlicos cuando el alimento vuelve a estar
disponible (Wang et al., 2006).

En linea con lo arriba mencionado, diversos articulos han evaluado la relacion entre los
atributos digestivos y las condiciones ambientales en animales vertebrados (ver revisiones de
Piersma & Lindstrom, 1997; Starck 1999; McWilliams & Karasov, 2001; Naya & Bozinovic,
2004; Penisi 2005; Naya et al., 2007; McWhorter et al., 2009; Karasov et al., 2011). Dichos
trabajos permiten extraer algunas conclusiones generales en el contexto de la flexibilidad

fenotipica, como por ejemplo:

i) Ante un incremento en la demanda energética (e.g., durante las estaciones mas frias del afio
0 durante la época reproductiva) o una caida en la calidad del alimento disponible, los
animales incrementan la cantidad de alimento consumido. En respuesta a este incremento se
da un aumento en la capacidad funcional del tracto digestivo, lo que aumenta la superficie de
absorcion y permite incrementar la cantidad de energia asimilada. Como resultado se
mantiene un balance positivo de energia frente a condiciones externas o internas

energéticamente demandantes.
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i) Ademas del ajuste de la capacidad funcional del tracto digestivo a través de cambios en el
tamafio de sus drganos, existen otros niveles de organizacion que también son modificados.
Entre ellos, se puede ajustar el tiempo de retencion del alimento, la distribucion de la digesta
en las cAmaras digestivas, la estructura de la mucosa intestinal, la actividad especifica de las

enzimas digestivas y la densidad de transportadores de membrana.

i) Las sefiales externas y los mecanismos causales que determinan los cambios en los
atributos digestivos han sido identificados en algunos taxa. Las primeras estan relacionadas
con la presencia, deteccion y captura del alimento, mientras que los segundos pueden implicar
cambios locales (e.g., la presencia de nutrientes en el lumen intestinal) o sistémicos (e.g.,

hormonas y factores de crecimientos).

El sistema digestivo v la flexibilidad digestiva en peces

En peces teledsteos, la anatomia del tracto Gl presenta una gran variabilidad (Stevens &
Hume, 1995). Generalmente, esta compuesto por un estdbmago, varios ciegos piléricos y un
intestino poco diferenciado (Fig. 2) (Horn et al., 2006). El estomago secreta enzimas
digestivas (e.g., pepsina) y &cido clorhidrico, y sirve como reservorio temporal de la comida.
Puede ser elongado (generalmente en depredadores), en forma de saco (en especies que
consumen tanto material animal como vegetal), con paredes musculares poderosas para moler
el alimento o muy distensibles; o incluso puede no existir (Stevens & Hume, 1995; Linzey
2003) como en Atherinopsis californiensis, Leuresthes tenuis (Atheriniformes) (Horn et al.,
2006) y Cnesterodon decemmaculatus (Cyprinodontiformes). Los ciegos piléricos son
diverticulos localizados cerca de la unién del estomago y el intestino proximal. Varian en
ndmero, y aunque no siempre estan presentes (como en el caso de la especie nativa
Australoheros facetus, Perciformes), sdlo existen en peces (Linzey 2003). Su funcion e
histologia es muy similar a la del intestino proximal, siendo un sitio de absorcion y secrecion
de enzimas digestivas (Rios et al., 2004). Presentan pliegues y surcos que aumentan la
superficie secretora y absortiva, y pueden servir como reserva de alimento (Rios et al., 2004).
Finalmente, el intestino puede variar desde ser relativamente corto y recto, a ser muy largo

con forma de espiral y bucles (Stevens & Hume, 1995).
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Figura 2. Tractos Gl de (a) Steindachnerina biornata, (b) Hyphessobrycon luetkenii, (c)
Cheirodon interruptus y (d) Bryconamericus iheringi. Organos, de derecha a izquierda:
estdbmago, ciegos pildricos (excepto en c) e intestino. Imagenes tomadas de Machin (2012),
con permiso del autor.

En general, en orden descendente en largo del intestino se encuentran primero las especies
herbivoras y sedimentivoras (intestinos largos y angostos), seguidas por las especies
omnivoras (i.e., aquellas que consumen material animal y vegetal) con intestinos intermedios
en didmetro y largo; y por ultimo, las especies carnivoras con intestinos relativamente cortos
y anchos (Kramer & Bryant, 1995). En este Gltimo caso, la cantidad de alimento ingerido es
menor y de mayor calidad, y el transito es mas lento (Sibly 1981; Kramer & Bryant, 1995).

En cuanto a la flexibilidad digestiva, el factor ambiental mas estudiado en los peces lo
constituye la ausencia de alimento (ayuno). Desde una perspectiva fisioldgica, el ayuno
genera una condicion de estrés, al igual que la manipulacion (Burrells et al., 2001; Flores
2002). Esta alteracion ambiental desencadena respuestas que involucran la interaccién de los
sistemas regulatorios Nervioso, Enddcrino e Inmune; cuyos efectos varian en funciéon de
caracteristicas individuales como experiencia previa, estado nutricional y edad (Flores 2002).
A nivel digestivo dispara importantes ajustes fisiolégicos y morfoldgicos en el tracto Gl y sus
glandulas asociadas.

La respuesta de los peces frente al ayuno se ha evidenciado a través de cambios en el largo y
la masa del intestino y de los ciegos piléricos, en la actividad de distintas enzimas digestivas
(Rios et al., 2004; German et al., 2010), en la superficie absortiva del intestino, la mucosa
intestinal y diferentes cambios histologicos y ultraestructurales en las vellosidades, tamafio de

los enterocitos y de las microvellosidades (Hossain & Dutta, 1991; Hall & Bellwood, 1995;
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Rios et al., 2004; German et al., 2010; Gaucher et al., 2012). La mucosa intestinal pasa de un
epitelio simple columnar a una estructura pseudoestratificada, disminuye el flujo sanguineo
hacia el intestino delgado y se reduce el tamafio de los enterocitos por desaparicion de gotas
lipidicas en su interior. Estos cambios en general se ven acompafiados por importantes
cambios en el largo y/o masa de los 6rganos del tracto GI. Como se puede observar en la
Tabla 1, los cambios més relevantes en cuanto a magnitud son aquellos registrados para el
largo intestinal y la suma del largo intestinal y la seccién con ciegos piloricos, tanto en

especies dulceacuicolas como en especies marinas y euhalinas.

Tabla 1. Efecto del ayuno sobre el largo y masa intestinal para distintas especies de peces. fp
= periodo de ayuno en dias; % = decremento de la variable en porcentaje; L(id) = largo
intestinal; L(cp+id) = largo del intestino mas ciegos piléricos; WM(id) = peso himedo del
intestino; WM(cp+id) = peso himedo del intestino méas los ciegos piléricos. Tomado de
Gaucher et al. (2012).

Especie Variable fp %  Fuente

Hyphessobrycon luetkenii L(id) 16 64,8 Gaucheretal., 2012

Pomacentrus coelestis L(id) 13 81,8 Hall & Bellwood, 1995

Salmo salar L(cp+id) 40 80,7 Krogdahl & Bakke-McKellep, 2005
Hoplias malabaricus L(cp+id) 240 61,2 Riosetal., 2004

Cyprinus carpio L(id) 390 82,2 Gas & Noailliac-Depeyre, 1976
Hyphessobrycon luetkenii WM(cp+id) 16 37,7 Gaucheretal., 2012

Pleuronectes platessa WM(id) 32 57,8 Jobling 1980

Salmo salar WM(cp+id) 40 55,0 Krogdahl & Bakke-McKellep, 2005
Salmo gairdneri WM(id) 91 47,9 Weatherley & Hill, 1981

Salmo gairdneri WM(id) 56 43,2 Bogeetal., 1981

Pterygoplichthys disjunctivus WM(id) 150 56,0 Germanetal., 2010

Gadus morhua WM(cp+id) 68 45,0 Blieretal., 2006

Gadus morhua WM(cp+id) 70 58,8 Bélanger etal., 2002
Oncorhynchus mykiss WM(cp+id) 126 59,8 Simpkins et al., 2003

Cyprinus carpio L(id) 390 559 Gas & Noailliac-Depeyre, 1976

Con la alimentacion post-ayuno algunas especies muestran crecimiento compensatorio
(Bélanger et al., 2002; Rios et al., 2004) y recuperacion de valores normales (i.e. pre-ayuno)

de la mayoria de los 6rganos digestivos (Belanger et al., 2002; Rios et al., 2004; Krogdahl &
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Bakke-MacKellep, 2005; Blier et al., 2006) y de las actividades enzimaticas (Krogdahl &
Bakke-MacKellep, 2005; Blier et al., 2006).

También existen numerosos estudios evaluando el efecto de la calidad de la dieta,
desarrollados mayoritariamente en especies de valor comercial Estos estudios indican que la
calidad de la dieta es un factor determinante del largo intestinal, el que aumenta a medida que
lo hace el contenido recalcitrante del alimento (Hugueny & Pouilly, 1999; Elliot & Bellwood,
2003; Drewe et al., 2004; Wagner et al., 2009). El contenido proteico y energético de la dieta
puede alterar la actividad de distintas enzimas presentes en el borde en cepillo de los
enterocitos (Gawlicka & Horn, 2005; Santigosa et al., 2008), asi como la tasa de crecimiento
y la tasa de ingestion (Bowen et al., 1995). Por otro lado, la alimentacién con alto contenido
de proteina vegetal puede reducir la actividad enzimatica, asi como provocar una condicion
similar a la enteritis en el intestino distal, caracterizada por un acortamiento de los pliegues
primarios y secundarios, y un ensanchamiento de la lamina propia (Baeverfjord & Krogdahl,
1996; Nordrum et al., 2000).

Finalmente, cabe mencionar que muchos de estos estudios fueron realizados con peces
adultos, pero también existen ejemplos de flexibilidad a nivel gastrointestinal en larvas (Gwak
et al., 1999; Dou et al., 2002; Pedersen et al., 2003) y juveniles (Weatherley & Hill, 1981;
Russel et al., 1996; Simpkins et al., 2003), contemplando un amplio espectro filogenético, lo

que evidencia la ubicuidad de la flexibilidad digestiva en los peces.

Estudio de la flexibilidad digestiva en un ensamble de peces: el problema a ser abordado

Mas alla de la gran cantidad de conocimiento acumulado sobre las circunstancias y
mecanismos por los que ocurren los ajustes digestivos, aun se conoce muy poco sobre la
existencia de patrones generales en la flexibilidad digestiva; es decir, patrones que surjan, por
ejemplo, de considerar grandes escalas espaciales (e.g., analisis latitudinales) o de considerar
conjuntos de especies que co-habitan en un mismo ambiente (e.g., anélisis de ensambles de
especies). Un antecedente de perspectiva de ensamble se puede encontrar en Machin (2012),
quien caracterizo la dieta de verano e invierno de ocho especies del A° de la Barra Falsa
(Maldonado), y analiz6 la relacion entre los nichos tréfico e isotopico. Otros aspectos de la
flexibilidad digestiva que han sido poco desarrollados son su relacion con la masa corporal y

con la posicion trofica de las distintas especies que integran un mismo ensamble.

-18 -



La masa corporal es un importante atributo individual, que influye fuertemente sobre el gasto
energetico, el ritmo cardiaco, la fecundidad, el éxito reproductivo y el crecimiento, asi como
con la capacidad competitiva e interacciones predador-presa, entre otros aspectos (Brown et
al., 2004; Teixeira de Mello et al., 2009; Whitman & Ananthakrishnan, 2009). A nivel
digestivo, la masa corporal es determinante de la ingesta y de la capacidad o volumen del
tracto digestivo (Clauss et al., 2007). El gasto energético y la ingesta de alimento se
relacionan alométricamente con la masa corporal (my), aproximadamente con m,>'®; mientras
el volumen del tracto digestivo escala isométricamente con la masa corporal (my') (Karasov &
Hume, 1997). Por tanto, las especies de menor tamafio tienen requerimientos masa-
especificos mas altos y mayores tasas de ingesta que las de mayor tamafio (Gillooly et al.,
2001). Entonces, deberian regular el tamafio del tracto Gl con mayor frecuencia que las

especies grandes.

Por su parte, el concepto de posicion trofica es ampliamente usado en ecologia, ya que provee
un marco para el estudio de interacciones y cascadas tréficas, y restricciones energéticas
(Arim et al., 2007; Teixeira de Mello et al., 2009; Arim et al., 2010). Con respecto a su
relacién con la flexibilidad digestiva, estudios previos encontraron que predadores con
frecuencias de alimentacion muy bajas (como el género Python) muestran gran flexibilidad a
nivel digestivo (Secor & Diamond; 1998; Starck & Beese, 2002; Ott & Secor, 2007). Esta
regulaciéon funcional y morfoldgica del tracto Gl disminuye los costos de mantenimiento y

constituye una adaptacion a la alimentacion poco frecuente.

La relacion existente entre la masa corporal y la posicion tréfica ha sido un tema ampliamente
debatido en el campo de la Ecologia. Arim et al. (2007) proponen una relacién positiva entre
el tamafio corporal y la posicion tréfica en organismos pequefios; y una relacion negativa
entre ambos atributos en organismos de gran tamafio. Las maximas posiciones troficas
posibles en cada caso estarian limitadas por diferentes restricciones (morfologicas y
energeéticas, respectivamente). A nivel comunitario, estas relaciones determinarian un patron
en “joroba”, reportando Gnicamente para ciclidos (Perciformes) del Lago Malawi en Africa.
Romanuk et al. (2011) también sugieren que dicha relacion seria positiva, particularmente en
peces de pequefio tamafio. Otros estudios sugieren relaciones negativas, mientras varios no
encontraron relaciones significativas entre la masa y la posicion tréfica (Vander Zanden et al.,
2000; Jennings et al., 2001; Layman et al., 2005).
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En este contexto, la presente tesis apunta a determinar los cambios en la morfometria
digestiva frente al ayuno para un conjunto de once especies de peces que forman parte de un
mismo ensamble, analizando la relacién entre la flexibilidad digestiva, la masa corporal y la

posicion trofica.

Se ha elegido trabajar con peces porque son componentes claves en la dinamica y estructura
de los sistemas acuaticos a través de sus interacciones troficas, movilizacién de nutrientes, y
modificacion de habitats, entre otros (Jeppesen et al., 2010; Teixeira de Mello et al., 2009). A
su vez, son organismos sensibles a cambios en la calidad y modificacion de hébitat, procesos
que impactan especialmente a los sistemas dulceacuicolas (Saunders et al., 2002). Dichos
sistemas se ven amenazados por el vertido de efluentes agricolas y urbanos (Teixeira de
Mello, 2007), la reduccion del caudal (Lake 2003), la introduccion de especies exoticas
(Davis, 2009) y la remocion de vegetacion riparia, asi como el aumento de temperatura y
evapotranspiracion (Jeppesen et al., 2010). Los efectos de estas alteraciones ambientales
pueden afectar los ciclos reproductivos y la estructura de las poblaciones de peces, pudiendo
Ilegar a impactar la diversidad de los ensambles de peces (Saunders et al., 2002; Xenopoulus
et al., 2005; Jeppesen et al., 2012). En Uruguay y la regién, los ensambles de peces se
caracterizan por presentar una alta diversidad de especies, abundancia de individuos (en
comparacion con otros vertebrados) y diferentes grupos funcionales, por lo que, si se poseen
las artes e instalaciones adecuadas, es facil de obtener un gran nimero de individuos y

mantenerlos bajo condiciones experimentales.

En Uruguay se estima que existen entre 220 y 250 especies de peces dulceacuicolas, una muy
alta riqueza de especies para la extension de nuestras cuencas, explicada en parte por el clima
y las caracteristicas biogeograficas del pais (Teixeira de Mello et al., 2011; Gonzélez-
Bergonzoni et al.,, 2012). A su vez, se observa un gran abanico de habitos troficos
(sedimentivoros, omnivoros, piscivoros), de estrategias reproductivas (especies anuales, de
fecundacién interna, externa y viviparos, con cambio de sexo a lo largo de la vida) y ciclos de
vida (Teixeira de Mello et al., 2011). Lamentablemente, las especies nativas no escapan a la
actual crisis de biodiversidad, y la informacion sobre la biologia de estas especies es
sumamente escasa y fragmentada. Por lo tanto, conocer la respuesta de ciertas especies
nativas a cambios en la disponibilidad de alimento ayudard a entender mejor cémo se
relacionan con el ambiente, y en ultima instancia, predecir posibles respuestas a nivel

comunitario y ecosistémico, frente a cambios naturales u antropogénicos. Dicha informacion
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puede ser relevante para tomar medidas de proteccion de aquellas especies mas sensibles o

amenazadas.
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Hipdtesis:

(1) Sobre el tamafio corporal. Dado que la ingesta de alimento se escala con la masa corporal
a una potencia de 0.75 y que el volumen del tracto digestivo se relaciona isométricamente con
la masa corporal, los requerimientos energéticos masa-especificos son mayores en especies de
menor tamafio. Por ello, se predice una relacion negativa entre la flexibilidad digestiva a nivel

morfomeétrico y la masa corporal de cada especie.

(2) Sobre la posicion tréfica. Dado que la frecuencia de alimentacion en la naturaleza,
disminuye con el aumento en la posiciédn tréfica, se espera que exista una correlacion positiva
entre la flexibilidad digestiva frente al ayuno en el corto plazo y la posicion trofica al
considerarse el conjunto de las once especies. En particular, se predice que las especies
carnivoras serdn mas flexibles que las especies omnivoras y que estas Ultimas seran mas

flexibles que las especies herbivoras y detritivoras.

(b)

o
¢¢ 4 FAN

Flexibilidad digestiva
_e,-
..
Flexibilidad digestiva
o0

v

Masa corporal Posicion tréfica

Figura 3. Representacion grafica de las relaciones teoricas esperadas entre la flexibilidad
digestiva y la masa corporal (a), y la posicion tréfica (b). Cada punto rojo representa una
especie hipotética con desvios hipotéticos. RE/my = Gasto energético masa-especifico, FAN =
frecuencia de alimentacion en la naturaleza.

Nota: Si existe una correlacion entre la my y la posicion trofica, las hipotesis serian

excluyentes porque sus predicciones serian opuestas.
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Objetivos:

(1) Determinar la flexibilidad digestiva (a nivel morfométrico) frente al ayuno a dos
temperaturas ambientales (17°C y 26 °C) para un conjunto de once especies de peces que

constituyen un mismo ensamble.

(2) Determinar el efecto de la temperatura ambiental sobre la flexibilidad digestiva frente

al ayuno para cada una de las once especies.

(3) Determinar la relacion entre la flexibilidad digestiva y la masa corporal y entre la

flexibilidad digestiva y la posicion trofica.
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Metodologia

Area de estudio v colecta de peces.

El area de estudio comprende un sector bajo del Arroyo de la Barra Falsa (coordenadas:
34,880 S y 55,189 W), en Punta Negra (Maldonado), entre la Ruta Interbalnearia y la costa
Atlantica (Fig. 4). Este arroyo nace cerca de los cerros De las Espinas y del Toro y recorre
cultivos y praderas, desembocando finalmente en el Rio de la Plata. La eleccion de este sitio
se debe a que existe informacion previa sobre el ensamble de peces (Gaucher et al., 2012;
Machin 2012), asi como por su proximidad al laboratorio donde se desarrollaron los
experimentos (Facultad de Ciencias, Montevideo).

Todas las colectas se realizaron de dia, con diferentes artes de pesca (atarraya, red de arrastre,

mediomundo), en enero y febrero de 2011.

Referencias

—— Rutas y caminos

Rios y amoyos

Figura 4. Sitio de estudio en Punta Negra; recorrido de las colectas sobre el Arroyo de la

Barra Falsa indicado en celeste en la imagen de la derecha.
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Especies de peces consideradas.

De las 12 especies de peces que componen el ensamble de peces del arroyo, Hoplias

malabaricus no pudo ser capturada en cantidades suficientes para desarrollar los

experimentos (se colectaron s6lo dos individuos). Todas las especies presentan una amplia

distribucion en el pais, por lo que este ensamble es representativo de otros que se registran en

numerosos rios y arroyos de Uruguay. A continuacion se presentan las once especies

consideradas (Fig. 5) y algunas de sus caracteristicas (Tabla 2).

Tabla 2. Caracteristicas de las especies evaluadas. LE max = Largo estandar maximo (cm)
segun la bibliografia (Teixeira de Mello et al., 2011); PT = posicion trofica + Error estandar

(este estudio).

Especie LE max PT Dieta

Astyanax sp. aff fasciatus 20 4,74 +£0,14 Omnivora
Bryconamericus iheringii 114 4,46 £ 0,15 Omnivora
Cheirodon interruptus 6 3,76 £0,12 Omnivora
Diapoma terofali 7 4,88 +0,10 Omnivora
Hyphessobrycon luetkenii 7 5,33+0,17 Omnivora
Oligosarcus jenynsii 20 5,72+ 0,26 Fundamentalmente carnivora
Characidium rachovii 5 4,56 £0,21 Fundamentalmente carnivora
Steindachnerima biornata 12 2,31+0,10 Detritivora
Cnesterodon decemmaculatus 45 3,52 +0,28 Omnivora
Australoheros facetus 12,7 4,39 +0,06 Omnivora
Corydoras paleatus 7 4,36 £ 0,23 Omnivora

Por mayor informacién ver Anexos.
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Cnesterodon decemmaculatus

Characidium rachovii

Hvphessobrycon luetkenii

A—e
’ﬁ‘ Cheirodon interruptus

Corydoras paleatus

Diapoma terofali

Bryconamericus iheringi

Steindachnerina biornata

Australoheros facetus

9 o _ Astyanax sp. off. fasciatus
m Oligosarcus jenynsii
RS

Figura 5. Especies del ensamble de peces del Arroyo de la Barra Falsa ordenadas por tamafio

corporal. Fotos extraidas de Teixeira de Mello et al. (2011), con permiso del autor.

Estimacion de la flexibilidad digestiva frente al ayuno

Entre 15 y 30 individuos adultos de cada especie fueron colectados (los tamarios de muestra
para cada grupo y especie se dan en Anexos, Tabla Al), acondicionados en conservadoras y
transportados vivos al Laboratorio de Evolucion de la Facultad de Ciencias, en un plazo

menor a 6 horas desde su captura.

El ayuno en laboratorio se realiz6 a dos temperaturas ambientales, similares a las registradas
en cafiadas y arroyos del pais (IM 2010). En primera instancia, un grupo fue colectado y
procesado inmediatamente al llegar al laboratorio (grupo Control) y otro fue mantenido vivo a
17°C sin alimento durante cuatro dias (grupo Ayuno a 17 °C). Finalizado este experimento, un
tercer grupo fue colectado y mantenido en el laboratorio a 26°C sin alimento durante cuatro

dias (grupo Ayuno a 26°C). Diapoma terofali y Cheirodon interruptus, a diferencia del resto
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de las especies, solo se utilizaron en el experimento a 26° C debido a la dificultad para su

colecta y/o mantenimiento en el laboratorio.

Todos los animales se sacrificaron por sobredosis de 2-fenoxietanol, y se midi6 su masa
corporal (mp) con una balanza de precision (0,0001 g) y su largo estandar (LE) con una regla
plastica (0,1 cm). Luego se disecaron ventralmente. Se midio el largo del estdmago y del
intestino con un calibre de precision (0,01 mm) y se contd el nimero de ciegos piloricos (de
existir) bajo lupa binocular (4x). Posteriormente los érganos se limpiaron con una solucion de
NaCl (0.9%) y se registré el peso himedo y seco (después de 96h en estufa a 60°C) de cada
uno de ellos. Debido a la similitud funcional de los ciegos piloricos y el intestino delgado
(Rios et al., 2004), el peso de estos 6rganos se analizd por separado y sumados. También se
determind el peso himedo y seco de dos érganos de reserva, el higado y la grasa perivisceral,
asi como también de la carcasa de cada individuo. La condicion corporal individual (ICC) se

calculé como ICC =m, / LE®.

Las técnicas de captura, transporte, mantenimiento en laboratorio y sacrificio utilizadas
forman parte de un protocolo méas amplio aprobado por el Comité de Etica de la Facultad de
Ciencias (21 de Octubre de 2011).

Determinacién de la posicion tréfica

La posicion tréfica de cada especie se determind por el método de is6topos estables de
carbono (3C) y nitrégeno (**N) (Fry, 2006). Para ello, se analizaron muestras de musculo
(que tiene tasa de recambio media y brinda informacién referente a semanas 0 meses;
Bearhop et al., 2004; Newsome et al., 2007) en los cinco individuos de mayor tamafio de cada
especie. En todos los casos se cuantificé el contenido total de carbono y nitrogeno y la
relacién de los is6topos estables de carbono y nitrégeno. Estas determinaciones isotopicas se
realizaron en el Centro de Energia Nuclear en la Agricultura de la Universidad de San Pablo
(Piraxicaba, Brasil). Para construir la linea de base isotdpica, se analizaron 5 muestras de una
especie de caracol que consume principalmente perifiton (Pomacea canaliculata) y 5 de un
molusco bivalvo filtrador (Corbicula fluminea), representando asi las vias bento-litoral y

pelagica de transferencia de energia, respectivamente.
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La posicién trofica (PT) de cada especie se calculé como:
PT =X+ [(815N predador — (615N bivalvo * o + 615N caracol * (1 - o)) / F]

donde A es el nivel trofico de los consumidores utilizados para la linea de base (A = 2 porque
el gasteropodo y el bivalvo son consumidores primarios), 5'°N prepapor €s la firma de cada
especie considerada, o es la proporcion de C derivada de la base de la trama trofica o= (8"°C
PREDADOR - 0 -Ccaracol) / (8"CavaLvo - 8CearacoL) Y F es el fraccionamiento del N por

nivel trofico (considerado 3,4 %o) (Garcia et al., 2006).

Las estimaciones de posicion trofica para cada especie se muestran en la Tabla 2.

Analisis estadisticos

Los dos conjuntos de datos (i.e., experimento a 26° y 17°C) se analizaron por separado pero
de la misma forma, como se describe a continuacion. Las diferencias en las variables masa
corporal (myp), largo estandar (LE) y condicion corporal (ICC) entre los tratamientos Control y
Ayuno fueron evaluadas estadisticamente a través de analisis de varianza (ANOVA) de una

via.

En el caso de las variables largo del estbmago, largo intestino delgado (incluye la porcion de
intestino con ciegos piloricos, en caso de existir), pesos secos de estdbmago, intestino delgado,
ciegos piloricos, intestino y ciegos piloricos sumados, higado y cuerpos grasos, las diferencias
entre tratamientos se evaluaron separadamente con analisis de covarianza (ANCOVA). Se
utilizaron el largo estandar (para los largos) y el peso seco de la carcasa (para los pesos) como
covariables. EI ANCOVA explica la variacion de una variable dependiente como resultado
del efecto de por lo menos dos variables explicativas, siendo una de ellas humérica y otra
categorica. Su objetivo es verificar si la variable categérica (en este caso el tratamiento) tiene
un efecto significativo, luego de remover el efecto de la variable numérica (largo estandar o
peso de la carcasa). Previamente se evalu0 la interaccién entre los tratamientos y la covariable
a través de un test de homogeneidad de pendientes; en los casos donde se encontraron
diferencias significativas se utilizé un modelo de ANCOVA de pendientes separadas,
mientras que cuando no se encontraron diferencias significativas se utilizd un modelo de

pendiente Unica.
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Previo a estos analisis se comprob6 el cumplimiento de los supuestos de homogeneidad de
varianza y distribucién normal de cada una de las variables y covariables con los tests de
Levene y Kolmogorov-Smirnov, respectivamente. En el caso de ser necesario, las variables
fueron transformadas con funciones logaritmicas (Logip) 0 raiz cuadrada (RC) para
normalizarlas u obtener homogeneidad de varianza. En estos casos, se presentan las medias y
errores sin transformar, pero los estadisticos y probabilidad asociada de los datos

transformados.

Por otro lado, la flexibilidad de cada rasgo frente al ayuno se estimé como la diferencia de
Hedges (“d” o tamano de efecto), es decir, la diferencia entre la media corregida del grupo
experimental y la media corregida del grupo control (ambas obtenidas a través de los
ANCOVA), expresada en unidades de desvio estandar y corregida por el sesgo introducido

por tamafios de muestra pequefios (ver Rosenberg et al., 2000; Gurevitch & Hedges, 2001).

d = (X controL — X EXPERIMENTAL)/ G POOL

Esta diferencia corregida y estandarizada permite la comparacion entre grupos de variables
distintas, asi como con resultados de otros estudios. Valores positivos de flexibilidad indican
que el peso o largo de los 6rganos considerados fue menor en el grupo Ayuno en comparacion

con el grupo Control.

Para evaluar la correlacidon entre (i) la flexibilidad estimada a dos temperaturas (17°C y 26°C),
(ii) la correlacién entre la flexibilidad estimada a cada temperatura (17°C o 26°C) y la masa
corporal, (iii) la correlacion entre la flexibilidad estimada a cada temperatura (17°C o0 26°C) y
la posicion trofica, se usaron modelos meta-analiticos con una variable continua (ver
Rosenberg et al., 2000; Gurevitch & Hedges, 2001). En estos modelos, la heterogeneidad total
(Qr) es descompuesta en la heterogeneidad explicada por el modelo (Qum) Y la heterogeneidad
residual (Qg), de igual forma a como se hace en una analisis de regresion. Tanto Qy como Qg
pueden ser puestos a prueba contra una distribucién de X? con m-1 grados de libertad para Qu
y n-m grados de libertad para Qg donde n es el nimero de comparaciones y m es nimero de

grupos.

Los analisis estadisticos tradicionales asumen independencia entre las observaciones (todas
las especies estan igualmente emparentadas, es decir, la representacion de su filogenia es de
tipo “estrella”), cuando en realidad las especies se relacionan de forma diferencial entre si, de

acuerdo a su historia evolutiva. Esto lleva a que los fenotipos promedio en general no sean
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independientes y que los de aquellas especies mas emparentadas sean mas parecidos
(Felsenstein, 1985; Garland et al., 2005). Lamentablemente, las relaciones filogenéticas entre
las especies consideradas en esta tesis no estan lo suficientemente resueltas (Mirande 2009;
2010; Oliveira et al., 2011). Estudios recientes indican que la composicion, filogenia y
clasificacion de la Familia Characidae (a la cual pertenecen 6 de las 11 especies estudiadas)
son inciertas y que no existe consenso sobre la monofilia de este grupo o su posicion dentro
del Orden Characiformes. A su vez, los géneros Astyanax, Hyphessobrycon y Briconamericus
serian polifiléticos (Oliveira et al., 2011). Por otro lado, la taxonomia de estas especies se
encuentra en constante revision y actualizacion, por lo cual tampoco seria recomendable
usarla como una aproximacion a la filogenia. En este contexto se opt6 no evaluar el efecto de
la historia filogenética sobre la flexibilidad de los rasgos digestivos. Sin embargo, estos
analisis eventualmente podran emplearse a medida que las relaciones filogenéticas de nuestras
especies nativas sean definidas. Cabe sefialar que algunos trabajos sobre la flexibilidad
digestiva que si realizaron correcciones filogenéticas no encontraron efecto significativo de la
filogenia (Secor & Diamond, 1998; Hugueny & Pouilly, 1999; Wagner et al., 2009), lo que es
esperable para rasgos cuantitativos analizados sobre grandes escalas temporales (Westoby et
al., 1995).

En todos los casos, la significancia estadistica fue establecida al nivel de P < 0.05,
considerando aquellos valores de P < 0.1 como marginalmente significativos. Los analisis de
varianza se realizaron utilizando el programa Statistica v7.0 y los célculos de la flexibilidad
fenotipica (diferencia de Hedges) y su correlacion con el tamafio corporal y la posicion tréfica

con el programa Metawin v2.0.
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Resultados

Los resultados se presentan en dos grandes secciones: Descripcion de cambios

experimentados por las especies y Puesta a prueba de Hipdtesis.

A lo largo de los resultados, los nombres cientificos de las distintas especies se presentan
segun sus iniciales en Tablas; a saber: AaffF: Astyanax sp. aff. fasciatus, BI: Bryconamericus
iheringi, HL: Hyphessobrycon luetkenii, OJ: Oligosarcus jenynsii, CR: Characidium rachovii,
SB: Steindachnerina biornata, CD: Cnesterodon decemmaculatus, AF: Australoheros facetus,

CP: Corydoras paleatus, DT: Diapoma terofali y CI: Cheirodon interruptus.

DESCRIPCION DE LOS CAMBIOS EXPERIMENTADOS POR LAS ESPECIES.

Los resultados de esta seccidn se su-dividen, por practicidad, en funcién de las temperaturas
ambientales utilizadas (26°C y 17°C). Se aclara que los patrones de las respuestas observados

fueron similares a una y otra temperatura.

Experimento de ayuno a 26°C.

Tamarfio corporal.- Se encontraron diferencias significativas en la masa corporal entre los
grupos Control y Ayuno en seis de las once especies utilizadas en el experimento (resaltados
en negrita en la Tabla 3). En todos los casos se observaron valores menores para el grupo
Ayuno que para el grupo Control. Ademaés, cinco de estas seis especies presentaron largos
estandares significativamente menores en el grupo Ayuno (Tabla 4); una sexta especie (B.

iheringi) presentd una disminucion marginalmente significativa.

S6lo D.terofali, S.biornata y B.iheringii presentaron cambios significativos del Indice de
Condicion Corporal (ICC), con menores ICC en el grupo Ayuno (Tabla A2).
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Tabla 3. Masa corporal (g) para cada especie y grupo a 26°C. Los valores que se presentan son
las medias absolutas + Error Estandar. “%” es el porcentaje de variacion; valores negativos
indican disminucion con respecto al grupo control. “N” es el nimero de individuos en el grupo
Control/ ndmero individuos en grupo Ayuno. “F” es el estadistico del ANOVA. “P” es el p-
valor asociado al F. Superindice

“l”

indica valores de datos transformados con log10.

Especie Control Ayuno % N F P

AaffF 9,7599 + 1,0326  6,0955+1,1545 -37,55 5/4 560 0,049
BI 3,3096+ 0,1902 2,4944 £ 0,2005 -246 10/9 870 0,009
HL 2,8234+0,1990  2,5223+0,2098 -10,67 10/9 1,08 0,312
0J 24,0345+ 34437  7,7162+3,6300 -679 10/9 10,64 0,005
CR 1,3968 £ 0,0800  1,1148+0,1013 -20,19 10/9 587 0,027
SB 15,9414 + 18563 14,2683+ 1,9567 -105 10/9 039 0,543
CD 0,6841+0,0558  0,4631+0,0588 -32,3 10/9 743 0,014
AF 12,1940 + 4,9663 18,6188 +52349 52,68 10/9 027" 0,613
cP 2,4739+0,5361  3,0848+0,4239 2469 58 080 0,390
DT 3,6926 + 0,2807 1,3678 £0,310  -62,96 10/9 27,99 <0,001
Cl 1,600 + 0,2808 1,3781+0,3250 -13,87 10/7 0,26 0,619

Largo de los 6rganos digestivos.- Tres de las diez especies que tienen estbmago presentaron
largos significativamente menores en el grupo Ayuno (Cheirodon interruptus, Characidium
rachovii y A. facetus), mientras H. luetkenii presentd una disminucion marginalmente
significativa en el mismo grupo (Tabla 5). Cheirodon interruptus aument6 significativamente
el largo estomacal en un 13% (Tabla 5). En cuanto al largo del intestino delgado, se
encontraron diferencias significativas para cinco de las once especies evaluadas (H. luetkenii,
B. iheringi, S. biornata, D. terofali y C. decemmaculatus) observandose en todos los casos
intestinos mas cortos en el grupo Ayuno (Tabla 6). A. facetus presentd una disminucién

marginalmente significativa del largo intestinal en el grupo Ayuno.
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Tabla 4. Largo estandar (cm) para cada especie y grupo a 26°C. Los valores que se presentan
son las medias absolutas + Error Estandar.

Especie Control Ayuno % N F P
Bl 5,38+ 0,13 5,02+0,13 -6,6 10/9 3,80 0,068
HL 495+0,12 4,87+0,12 -1,69 10/9 0,24 0,631
0J 14,30 + 0,87 8,67 £ 0,92 -394  10/9 11,48 0,003
CR 4,24 +0,10 3,92+0,10 -8,79  10/9 6,90 0,040
SB 8,05 £ 0,37 8,38 £ 0,39 4,07 10/9 0,36 0,555
CD 3,38 £ 0,07 2,99 £ 0,08 -11,6 10/9 13,92 0,002
AF 6,65 £ 0,49 7,09 £ 0,52 6,59 10/9 0,37 0,550
CP 3,90 £0,28 4,27 £ 0,22 9,61 5/8 1,07 0,322
DT 5,88 +£0,24 4,34+ 0,25 -26,20 10/9 19,82 <0,001
Ci 4,12+ 0,19 4,11+0,24 -0,1 10/7 0,00 0,990
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Tabla 5. Largo total del estomago (cm) para cada especie y grupo experimental a 26°C. Los

valores que se presentan son las medias ajustadas (covariable = largo estandar) + 1 SE.

Especie Control Ayuno % N F P

AaffF 1,98 £ 0,08 1,90 £ 0,08 -4,05 5/4 0,39 0,554
Bl 1,98 + 0,07 1,82 + 0,07 -7,95 10/9 1,97 0,179
HL 1,70 £ 0,06 1,54 + 0,06 -9,28 10/9 3,56 0,077
0J 2,83+0,16 2,38+ 0,17 -15,93  10/9 2,88 0,109
CR 1,11 £ 0,04 0,97 £ 0,04 -12,6 10/9 5,67 0,030
SB 2,65 £ 0,06 2,53 £ 0,06 -4,34 10/9 1,80 0,199
AF 1,01 £ 0,07 0,77 £ 0,07 -23,75  10/9 6,14 0,025
CP 0,89 + 0,06 0,93 +0,05 3,71 5/7 0,17 0,689
DT 1,65 £ 0,07 1,47 £0,07 -10 10/9 2,30 0,149
Ci 1,53+ 0,03 1,74 +0,03 13,62 10/7 7,52 0,017

Peso de los 6rganos digestivos. Cuatro de las diez especies redujeron significativamente el
peso del estdbmago luego del ayuno: 43,33% en A. facetus; 32,31% en B. iheringi; 27,50% en
S. biornata y 17,24% en H. luetkenii (Fig. 7 a-d; Tabla A2). En cuanto al peso de los dérganos
de absorcion, cinco de las ocho especies que presentan ciegos piléricos (H. luetkenii, B.
iheringi, A. aff. fasciatus, C. rachovii y S. biornata) disminuyeron significativamente tanto el
peso del intestino delgado, de los ciegos piléricos como de ambos 6rganos sumados en el
grupo Ayuno (en la Fig. 6 se presenta sélo grafico de pesos sumados; Tabla A2); D. terofali
disminuyé sélo el peso del intestino (25%) (Fig. 6f); mientras O. jenynsii disminuyd
significativamente so6lo el peso de los ciegos piléricos (28%) (Tabla A2). C. interruptus no
mostré cambios significativos en el peso de los drganos de absorcion. En el caso de las
especies que carecen de ciegos piléricos, tanto C. decemmaculatus como C. paleatus
disminuyeron significativamente el peso intestinal en el grupo Ayuno (47,5 y 40%,
respectivamente) (Fig. 6g-h). A. fascetus no mostr6 cambios significativos en el peso de los

organos de absorcion.
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Tabla 6. Largo del intestino delgado (cm) para cada especie y grupo a 26°C. Los valores que
se presentan son las medias ajustadas (covariable = largo estandar) + 1 SE.

Especie Alimentados Ayuno % [\ F P

AaffF 4,02 +0,38 3,95+0,41 -1,75 5/4 0,01 0,910
Bl 4,40 + 0,20 3,73+ 0,21 -15,20  10/9 4,51 0,049
HL 3,75+ 0,15 3,03+ 0,16 -19,06  10/9 9,57 0,007
0J 3,91+0,25 3,67 £0,26 -6,17 10/9 0,34 0,565
CR 1,32+ 0,06 1,38 £ 0,07 5,02 10/8 0,44 0,514
SB 96,37 £ 3,73 56,57 £ 3,88 -41,01  10/9 52,42 <0,001
CD 8,10+ 0,16 5,79+ 0,16 -28,53  10/9 78,27 <0,001
AF 6,19 + 0,32 5,22+ 0,33 -15,71  10/9 4,26 0,055
CP 3,96 + 0,20 3,81+0,16 -3,75 5/8 0,31 0,592
DT 2,10 £ 0,06 1,88 £ 0,06 -10,48  10/9 4,62 0,047
Cl 4,21 +0,18 3,96 + 0,22 -594  10/7 0,80 0,386

Peso de los 6rganos de reserva. El peso seco del higado fue significativamente menor en el

grupo Ayuno en dos especies (C. decemmaculatus y C. paleatus), mientras C. rachovii mostrd

valores marginalmente menores (Tabla 7). So6lo C. interruptus presenté diferencias

significativas en el peso de los cuerpos grasos entre los dos grupos (Tabla 8).
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ajustadas (covariable = peso de la carcasa) y las barras representan £ 1 SE.
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Figura 7. Peso seco del estomago de las especies que mostraron cambios significativos a 26°C.

Tabla 7. Peso seco del higado (g) para cada especie y cada grupo a 26°C. Los valores que se
presentan son las medias ajustadas (covariable = peso seco de la carcasa) + 1 SE.

Especie Control Ayuno % N F P

AaffF 0,0155 + 0,0032 0,0180 + 0,0035 16,12 5/4 0,22 0,650
Bl 0,0051 £+ 0,0004 0,0047 = 0,0004 -8,82  10/9 0,44 0,515
HL 0,0067+ 0,0005 0,0072 = 0,0005 7,70 10/9 0,44 0,517
0J 0,0299 + 0,0051  0,0329 + 0,0053 988 10/9 0,13 0,724
CR 0,0036 + 0,0003  0,0028 +0,0003 -22,58 10/9 324 0,092
SB 0,0335+ 0,0034 0,0289+ 0,0036 -13,89 10/9 0,86 0,367
CD 0,0044 £+ 0,0004 0,0016 £ 0,0003  -64,27 10/9 17,32 0,001
AF 0,0587 £ 0,0052  0,0335+0,0042 -43,01 10/9 1,15 0,299
CP 0,0099 + 0,0005  0,0082+0,0004 -17,0 5/8 7,41 0,021
DT 0,0051 £ 0,0010 0,0034 + 0,0011 -33,4 10/8 0,10 0,333
Cl 0,0050 + 0,0003 0,0052 +0,0004 4,0 11/7 <0,01 0,975

- 40 -



Tabla 8. Peso seco de cuerpos grasos (g) para cada especie y grupo a 26°C. Los valores que
se presentan son las medias ajustadas (covariable = peso seco de la carcasa) + 1 SE.

Especie Control Ayuno % N F P

AaffF 0,0550 +£0,0286  0,0358 +0,0313 -3491 5/4 0,17 0,690
BI 0,0067 +£0,0017  0,0028 +0,0018 -58,41 10/9 2,03 0,173
HL 0,0015 + (0,0007  0,0017 £0,0007 15,17 10/9 0,05 0,827
0J 0,0211 +0,0077  0,0080+0,0081 -71,91 10/9 1,09 0,312
CR 0,0092 +£0,0028  0,0078 +0,0030 -1523 10/9 0,11 0,744
SB 0,0385+0,0095  0,0566+0,0010 47,19 10/9 1,74 0,206
CD 0,0005+0,0005  0,0007 +0,0005 44,19 10/9 395" 0,141
AF 0,0235 = 0,0130 0,0302 + 0,0137 28,09 10/9 0,12 0,733
CP 0,0152 + 0,0050 0,0131+£0,0040 -13,64 5/8 0,10 0,759
DT 0,0038 £ 0,0073  0,0223+0,0076  486,0 10/9 225 0,153
Cl 0,0089 +0,0010  0,0036 +0,0012 -59,56 10/7 12,04 0,003

Experimento de ayuno a 17°C

Como se menciono anteriormente, el experimento a temperatura ambiental de 17°C se realiz6
con 9 especies, ya que no se pudieron colectar individuos de D.terofali y C. interruptus en

ndmero suficiente.

Tamafio corporal. Australoherus facetus presentd menor masa corporal en el grupo Ayuno
(Tabla 9), mientras que C. rachovii y O. jenynsii mostraron valores marginalmente menores
en dicho grupo. En cuanto al largo estandar, solo A. facetus present6 variacion significativa,

mientras O. jenynsii present6 valores marginalmente menores en el grupo Ayuno (Tabla 10).

Cuatro especies disminuyeron significativamente el indice de Condicién Corporal (ICC),
registrando valores menores en el grupo Ayuno: B. iheringi, O. jenynsii, C. rachovii y S.
biornata (Tabla A3).
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Tabla 9. Masa corporal (g) para cada especie y grupo a 17°C. Los valores se presentan como
medias absolutas = 1 SE.

Especie Control Ayuno % N F P

AaffF 9,7599 + 1,1825 7,4884 +1,3221 -2328 5/4 164 0,241
BI 3,3096 + 0,2710  2,8114+0,2710 -15,06 10/10 1,69 0,210
HL 2,8234+0,2545  2,6613+0,2545 -5,75 10/10 0,20 0,658
0J 24,0345 +3,9239 12,0505 + 5,0657 -49,87 10/6 3,50 0,082
CR 1,3968 + 0,0744  1,1906 + 00,0909 -14,77 10/10 3,84 0,066
SB 159413 +2,4781 11,4033+2,9619 -2847 10/7 1,38 0,258
CD 0,6841+ 0,0524  0,5851+0,0523 -14,48 10/10 1,79 0,198
AF 12,1940+ 11,1331 7,1822+1,1331 -41,11 10/10 9,78 0,005
CP 2,4739 £ 0,4727 2,71577+0,4316 11,47 5/6 0,20 0,669

Largo de los 6rganos digestivos. Una especie (H. luetkenii) mostré valores menores para el

largo estomacal en el grupo Ayuno, mientras que otra (C. paleatus) mostrd valores mayores

en dicho grupo. Bryconamericus iheringi

presentd una disminucion marginalmente

significativa en el grupo Ayuno (Tabla 11). En cuanto al largo del intestino delgado se

encontraron valores significativamente menores en el grupo Ayuno en tres de las nueve

especies evaluadas (S. biornata, C. decemmaculatus y C. paleatus; Tabla 12), mientras que

otra especie (O.jenynsii) presentd una disminucion marginalmente significativa en dicho

grupo.
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Tabla 10. Largo estandar (cm) para cada especie y grupo a I17°C. Los valores se presentan
como medias absolutas £ 1 SE.

Especie Control Ayuno % [\ F P

AaffA 7,82 £0,37 7,06 + 0,37 9,72 5/5 2,10 0,186
BI 5,38+0,16 5,24 £0,16 -2,61 10/10 0,39 0,545
HL 4,95 +0,14 4,86 + 0,14 -1,82  10/10 0,21 0,648
0J 11,66 + 0,91 8,97 £ 1,17 -23 10/6 3,30 0,091
CR 4,24 +0,11 4,20+0,11 -0,05 10/10 0,07 0,792
SB 8,05+ 0,59 7,18 +£0,71 -10,74  10/7 0,87 0,366
CD 3,38 +£0,08 3,21+0,08 -5,03 10/10 2,19 0,156
AF 6,65 + 0,25 5,59 + 0,25 -15,94 10/10 8,81 0,008
CP 3,90 £ 0,26 4,12 +0,24 5,55 5/6 0,37 0,559

Peso de los 6rganos digestivos. El peso del estbmago disminuyd 24,62% en B. iheringi y
18,95% en S. biornata durante el ayuno, mientras que el peso estomacal de C. paleatus
aumentd un 58,76 % (Fig. 8 a-c; Tabla A3). Hyphessobrycon luetkenii mostré una disminucién
marginalmente significativa en el grupo Ayuno. Por otro lado, C. decemmaculatus disminuy6
un 26% el peso del intestino, mientras C. paleatus lo hizo en un 6,95% (Fig. 9a-b Tabla A3).
De las seis especies que presentan ciegos piloricos, B. iheringi mostro valores
significativamente menores en el peso de dichos oOrganos (25,44%) y O. jenynsii una
disminucion marginalmente significativa en el grupo Ayuno, mientras A. aff. fasciatus

disminuya el peso de los ciegos y de la suma de éstos y el intestino (Fig. 9c; Tabla A3).

Peso de los drganos de reserva. Bryconamericus iheringi aumento significativamente el peso
del higado luego del ayuno, mientras C. decemmaculatus y C. paleatus mostraron valores
significativamente menores (Tabla 13). Ninguna de las especies evaluadas present6 diferencias

significativas en el peso de los cuerpos grasos luego del experimento (Tabla 14).
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Tabla 11. Largo total del estdmago (cm) para cada especie y grupo a 17°C. Los valores se

presentan como medias ajustadas (covariable = largo estandar) + 1 SE.

Especie Control Ayuno % N F P

AaffF 2,01 +0,09 1,84 £ 0,09 -851  5/5 1,65 0,239
BI 2,02 +£0,08 1,81+ 0,08 -10,28 10/10 3,51 0,078
HL 1,71+ 0,06 1,51+ 0,06 -11,48 10/10 5,73 0,028
0J 2,93+0,17 2,69+ 0,21 -8,35  10/6 0,76 0,400
CR 1,13+ 0,03 1,07 £ 0,03 -5,40 10/10 1,75 0,203
SB 2,45 £ 0,08 2,27+ 0,09 -7,31  10/7 2,11 0,169
AF 0,90 £ 0,08 0,89 £ 0,07 -0,08 10/10 0,00 0,995
CP 0,87 £ 0,06 1,10 £ 0,05 26,35 5/6 7,59 0,025

Tabla 12. Largo del intestino delgado (cm) para cada especie y grupo a 17°C. Los valores se
presentan como medias ajustadas (covariable = largo estandar) + 1 SE.

Especie Control

AaffF 4,65+ 0,29 4,12 + 0,29 -11,45  5/5 1,48 0,263
BI 4,58 +£0,19 4,26 +£0,19 6,05 10/10 1,43 0,248
HL 3,74 £0,15 3,64 +£0,15 -2,58 10/10 0,22 0,648
0J 4,27 +£0,28 3,29+0,35 -22,87 10/6 4,28 0,059
CR 1,36 + 0,05 1,43 +0,05 435 10/10 0,82 0,377
SB 87,28 + 4,15 68,9116 + 4,93 -21 10/7 7,89 0,014
CD 8,30 +£0,18 6,5193+ 0,18 -21,5 10/10 45,92 <0,001
AF 5,67 +£0,29 5,0968 + 0,29 -10,07 10/10 1,58 0,225
CP 3,89+0,25 2,7108+0,23  -30,39 5/6 11,80 0,009
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Tabla 13. Peso seco higado (g) para cada especie y cada grupo experimental a 17°C. Se

presentan las medias ajustadas (covariable = peso seco de la carcasa) + 1 SE.

Especie Control Ayuno % [\ F P

AaffF 0,0158 + 0,0021 0,0168 + 0,0022 5,83 5/5 0,07 0,792
BI 0,0054 + 0,0003 0,0073 £ 0,0004 36,0 10/10 13,97 0,002
HL 0,0070 + 0,0006 0,0098 + 0,0006 41,07 10/10 2,21 0,157
0J 0,0354 + 0,0056 0,0308 +0,0070  -13,13  10/6 0,24 0,634
CR 0,0039 + 0,0003 0,0042 + 0,0003 6,5 10/10 041 0,528
SB 0,0300 + 0,0034 0,0289 + 0,0040 -3,65 10/7 0,04 0841
CD 0,0039 + 0,0003 0,0021 + 0,0003 -4559  10/10 12,32 0,003
AF 0,0368 + 0,0038 0,0332 + 0,0038 -9,87 10/10 0,37 0,550
CP 0,0091 + 0,0007 0,0056 + 0,0006 -38,29 5/6 14,04 0,006

Tabla 14. Peso de cuerpos grasos (g) = 1 SE para cada especie y cada grupo a 17°C.
Superindice “!” indica valores de datos transformados con log10.

Especie Control Ayuno % N F P

AaffF 0,0600 + 0,0209 0,0031 + 0,0209 -94,87 5/5 3,13 0,120
BI 0,0069 + 0,0021 0,0095 + 0,0021 37,5 10/10 0,72 0,407
HL 0,0014 + 0,0012 0,0034+0,0012 133,33 10/10 0,77 0,393"
0oJ 0,0218 = 0,0075 0,0031 = 0,0094 -85,62 10/6 2,13 0,168
CR 0,0086 + 0,0027 0,0088 + 0,0026 2,32 10/10 0,00 0,935
SB 0,0353 +0,0131 0,0595 + 0,0156 68,7 10/7 1,37 0,261
CD 0,0005 + 0,0002 0,0007 + 0,0002 37,28 10/10 0,38 0,547
AF 0,0157 £ 0,0109 0,0240 + 0,0109 5256  10/10 0,23 0,635
CP 0,0139 + 0,0040 0,0064 + 0,0037 -53,82 5/6 1,89 0,206
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Correlacién entre la flexibilidad de los 6rganos digestivos estimada a 17°C y 26°C

La flexibilidad observada (d) para los distintos 6rganos digestivos fue mayor a 26°C que a
17°C, siendo dicho aumento significativo o marginalmente significativo en todos los casos
(Tabla 15). No obstante, la variabilidad a nivel de cada érgano y especie fue grande (Tabla
16), particularmente en el experimento desarrollado a temperatura ambiente de 17°C. En la
mayoria de los casos la flexibilidad presentd valores positivos, o sea que el peso o largo de los

organos fue menor en el grupo Ayuno (Tabla 16).

Tabla 15. Flexibilidad media (£ SE) de cada 6rgano para cada temperatura ambiental, % de
cambio y significancia estadistica de los mismos (prueba de medias repetidas, cada repeticion
es una especie). LEst = Largo del estomago; LID = largo del intestino delgado; W Est = peso
seco del estdmago; W Est* = pesos seco del estbmago sin considerar Corydoras paleatus; W
CP = peso seco de los ciegos piléricos; W ID = peso seco del intestino delgado; W CP+ID =
peso seco ciegos pildricos e intestino; W Hig= peso seco higado.

Variable 17°C 26°C % = P
d(LEsty  0,3465:0,2902 0,6530+0,1541 88,43 9,23 0,015
d(LID) 0,9933+0,3321 1,2658+0,5163 27,43 403 0,068

d(WEst)  0,0903+0,5248 1,9213+0,3461 202678 18,74 0,003

d(W Est*)  0,4997 +0,3792 2,0827+0,3535 316,80 14,79 0,008
d(WCP)  0,8008+0,3057 1,4704:0,2865 83,60 11,09 0,023
d(WID)  0,5527+0,2004 2,1277+0,2501 284,95 41,37  <0,001

d(W CP+ID)  0,7770£0,2775 2,3559+0,2782 203,20 31,43  <0,001

d(W Hig)  0,1204+0,4016 0,6981+0,3224 479,65 3,39 0,093




Tabla 16. Flexibilidad (d) de cada oOrgano digestivo para cada especie y temperatura
ambiental. En negrita se resaltan valores de flexibilidad negativos. Otras abreviaciones como
en Tabla 14.

Especie d(Lest) d(Lid) d(West) d(Wep-+id)/ d(Whig)
d(Wid)

17°C  26°C  17°C  26°C  17°C  26°C 17°C  26°C  17°C 26°C
AaffF 0,776 0401 0,734 0081 0092 1,885 2050 4,095 0,765 -0,305
BI 0,807 0647 0515 0978 1007 2228 0283 2477 -161 0,321
HL 1,029 0831 0200 1,363 0802 1523 -023 2180 -1,37 -0,29
0J 0444 0834 1033 0288 0196 1,682 0534 0916 0251 -0,18
CR 0567 1,09 -039 -032 -070 0471 0289 3161 -029 0,899
SB 0,688 0592 12313 3194 1661 2864 1,847 1761 0,097 0,407
CD - 2985 4407 - 1,640 2436 1559 2,402
AF 0,003 1,093 0590 0911 -046 2,600 0321 2453 0289 1,619
CP 154 -022 1,939 0300 -278 0791 0261 1951 2,086 1,467

Dicha variabilidad resultd, en general, en correlaciones no significativas entre la flexibilidad
observada a las dos temperaturas dentro de cada variable: si bien en casi todos los casos la
correlacion entre ambas estimaciones fue positiva, sélo se alcanzaron probabilidades
marginalmente significativas, para el caso del largo estomacal (Fig. 10.a), peso seco

estomacal (Fig. 10.c) y peso seco del higado (Fig. 10.e).
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Figura 10. Correlacion entre la flexibilidad para el largo y el peso seco de los distintos
organos estimada a temperatura ambiental de 26°C y 17°C. En cada grafico se indica el

coeficiente de correlacion (r), estadistico (t) y significancia estadistica (p) obtenidos.
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PUESTA A PRUEBA DE LAS HIPOTESIS

Correlacidn entre la flexibilidad digestiva, la masa corporal y la posicidén tréfica

En los individuos evaluados, la masa corporal no se correlaciond significativamente con la
posicion trofica (r = 0,11; P = 0,757), por lo cual las hipdtesis de partida y sus predicciones no

serian excluyentes.

La hipdtesis relacionada con el tamafio corporal plantea que los requerimientos energéticos
masa- especificos disminuyen con la masa corporal, y predice una relacion negativa entre la

flexibilidad digestiva a nivel morfométrico y la masa corporal.

Esta hipdtesis no tuvo sustento empirico. En varios casos la relacién encontrada fue negativa
pero no significativa (Tabla 17). La Unica correlacion marginalmente significativa, entre my y

la flexibilidad del peso del estomago a 26°C, fue positiva.

Por su parte, en la segunda hip6tesis se plantea que la frecuencia de alimentacion en la
naturaleza disminuye con el aumento en la posicidn trofica, con lo cual se predice una

correlacion positiva entre la flexibilidad digestiva frente al ayuno y la posicion tréfica.

En el ensamble estudiado, la posicion trofica se correlaciond positivamente con la flexibilidad
en cuatro variables, pero no de forma estadisticamente significativa. La significancia se
alcanzé solo con la flexibilidad en el largo intestinal, en el experimento a 26°C (Tabla 17).
Pero dicha correlacién fue negativa (contrario a lo esperado). O sea que el largo del intestino
varid mas en especies de posicion tréfica mas baja, a consecuencia del ayuno. Ademas, se
observd una correlacion negativa y marginalmente significativa entre la flexibilidad en el peso

de ciegos pil6ricos e intestino sumados y la posicion trofica a 17°C (Tabla 17).

Como las hipdtesis planteadas no tuvieron sustento empirico, se exploraron otras relaciones.
Al combinar éstos resultados de flexibilidad a nivel digestivo con datos de la dieta de las
especies del ensamble del A° de la Barra Falsa (Machin 2012), surgen resultados interesantes.
Por ejemplo, se encontrd una correlacion positiva entre el porcentaje de material no animal en
la dieta y la flexibilidad en el largo intestinal (r = 0,88; P = 0,009) a 26°C. Esto significa que
en las especies mas herbivoras los cambios en el largo del intestino en respuesta al ayuno son
mayores. También se encontro una correlacion positiva entre la amplitud de la dieta (estimada

a partir del indice de Levins) y las flexibilidades en el largo del estomago (r = 0,93; P
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=0,002), la masa del intestino (r = 0,82; P = 0,024) y la masa del intestino mas ciegos
pildricos (r = 0,82; P = 0,025), a 26 °C. O sea que, las especies mas generalistas del ensamble
(C. rachovii y D. terofali segiin Machin 2012) presentarian mayor flexibilidad ante el ayuno,

al menos en algunos 6rganos digestivos.

Tabla 17. Correlacién entre la flexibilidad para el largo y peso de distintos 6rganos y la masa
corporal (mp) o la posicion trofica (PT). Abreviaciones como en Tabla 8.

Tamb Variable

Mp PT
d(LEst) r=0,15; P =0,726 r=0,06; P =0,891
d(LID) r =-0,05; P = 0,893 r=-0,43; P =0,237
d(West) r=-0,23; P = 0,556 r=0,19; P = 0,655

17°C d(WCp)

r=0,13; P =0,798

r=0,32; P=0,541

d(Wid) r=0,23; P =0,551 r=-0,17; P = 0,652
d(Wcp+id)  r=0,23; P = 0,556 r=-0,59; P = 0,094
d(Whig)  r=0,01;P=0,977 r=-0,25; P = 0,509
d(LEst) r=0,32; P = 0,367 r=0,31; P = 0,379
d(LID) r=-0,05; P = 0,883 r=-0,62; P = 0,04
d(West) r=0,59; P = 0,073 r=-0,21; P = 0,555

26°C d(Wcp)

r=-0,18; P = 0,669

r=0,03; P=0,920

d(Wid) r=-0,44; P=0,176 r <-0,01; P = 0,999
d(Wcp+id)  r=-0,15; P = 0,720 r=0,06; P = 0,882
d(Whig)  r=-0,29; P =0,386 r =-0,36; P = 0,297
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Discusion

Nuestro planeta esta experimentando grandes cambios ambientales, los cuales se relacionan
principalmente con el denominado Cambio Global, integrado por el cambio climatico, el
cambio en el uso del suelo, la sobre-explotacion de los recursos naturales, la polucién y las
invasiones bioldgicas (Gaston & Spicer, 2004; Matesanz et al., 2010). La informacion actual
sugiere que la plasticidad fenotipica de rasgos relacionados con la adecuacion bioldgica
estaria determinando la capacidad de persistencia de distintas poblaciones bajo dicho
escenario de cambio global. Por ello, la determinacion de patrones generales sobre la
plasticidad fenotipica, que puedan ser incluidos de forma relativamente sencilla en los
modelos destinados a predecir el efecto del cambio global, deben ser considerado un tema de

importancia central en la agenda de investigacion ecoldgica y evolutiva (Naya et al., 2012).

Dentro de este contexto, el anlisis de los cambios a nivel del sistema digestivo cobra vital
importancia, ya que el mismo posee ciertos atributos que lo convierten en un sistema modelo
para el estudio de la flexibilidad fisioldgica en particular y de la plasticidad fenotipica en
general. Muchos estudios han analizado los ajustes digestivos a distintos niveles de
organizacion, frente a cambios en diversas condiciones ambientales y para una gran variedad
de animales vertebrados. Para el caso concreto de los peces, es sabido que éstos enfrentan
periodos de ayuno en condiciones naturales, por ejemplo durante la produccion de huevos o
esperma, el desove o en épocas frias del afio (Bogé et al., 1981). De forma general, el ayuno
en peces genera cambios a nivel morfolégico, enzimético, histolégico y celular
fundamentalmente en el intestino (ver referencias en la introduccion). En linea con esto, todas
las especies consideradas en esta tesis mostraron algan tipo de cambio morfométrico luego de

experimentar el periodo de ayuno, lo que coincide con estos antecedentes.

Evaluacion de las hipétesis de partida

Ninguna de las dos hipétesis planteadas tuvo sustento empirico. Con respecto a la hipétesis
relacionada con el tamafio corporal, no se encontrd una relacién negativa significativa entre la
flexibilidad morfoldgica y la masa corporal para ningin o6rgano y a ninguna de las dos
temperaturas ambientales utilizadas. Esto puede indicar que los costos energéticos que
inducen las respuestas a nivel de los atributos considerados no estarian relacionados con la

masa corporal (por lo menos de la forma considerada), sino con otros factores, posiblemente
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ambientales, especie-especificos, o estrategias individuales. Otra explicacion posible, no
excluyente con la anterior, es que las relaciones entre la ingesta y la masa corporal propuestas,
las cuales estdn basadas en patrones de escalamiento para grandes diferencias en la masa
corporal, no se cumplan para los rangos de tamafios con los que se trabajo en esta tesis (ca.
40x). En este sentido, Karasov & Martinez del Rio (2007) plantean que las teorias basadas en
el escalamiento de rasgos y/o funciones con la masa corporal deben ser consideradas como
“teorias logaritmicas”, es decir, teorias cuyas predicciones deben ser evaluadas comparando

cambios de varios 6rdenes de magnitud en el tamafio corporal.

En el caso de la hipotesis relacionada con la posicion trofica, se encontrd una correlacion
significativa pero opuesta a lo esperado. Es decir, los resultados indican una correlacion
negativa entre la flexibilidad en el largo intestinal y la posicion tréfica a 26°C. O sea que el
largo del intestino varid mas en especies de menor posicion tréfica, a consecuencia del ayuno.
Esto podria indicar un efecto de la calidad de la comida sobre la flexibilidad digestiva, y no de
la frecuencia de alimentacién como fuera planteado en la hipdtesis. Para los individuos de
menor posicion trofica el ayuno estricto puede ser muy poco comun en condiciones naturales,
ya que en general se alimentan de forma casi continua y tienen el tracto digestivo lleno. Por lo
tanto, es posible que la ausencia de alimento sea una sefial ambiental muy intensa, que lleva a
reducir rapidamente los elevados costos metabdlicos asociados a grandes tractos digestivos.
Por el contrario, los individuos de mayor posicion trofica tienen intestinos cortos y su
reduccién no implicaria un ahorro energético mayor. Dicha reduccion podria acarrear un costo
asociado a la disminucién de eficiencia de extraccion de nutrientes de la proxima comida por
no tener la “maquinaria digestiva” pronta para su utilizacion (Blier et al., 2006). Por lo tanto,
parece ser que las ventanas temporales necesarias para inducir respuestas plasticas,
bioldgicamente significativas, podrian ser diferentes segun la posicion trofica o alimentacién
de los individuos. La hipotesis podria sostenerse en ensambles que contengan predadores mas
bien piscivoros, como Acestrorhynchus pantaneiro (dientudo), Salminus brasiliensis
(Dorado), Hoplias sp. (tarariras) o Catathyridium jenynsii (Lenguado) (Teixeira de Mello et
al., 2011). Dichas especies posiblemente se asemejen mas a los clasicos modelos animales
estudiados en el area de la flexibilidad fenotipica, como Phyton molurus (Secor & Diamond,

1998) y otros reptiles, en los cuales se basan los supuestos de la hipotesis.

Finalmente, hay que considerar la posibilidad de que el ayuno represente una condicién

relativamente extrafia en la naturaleza para todas las especies aqui estudiadas, ya que estudios
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recientes de dieta indican que la mayoria de ellas parecen ser generalistas que aprovechan de
forma oportunista los recursos que hay en el ambiente (Machin 2012). Por lo tanto, el rango
de posiciones tréficas analizadas puede ser insuficiente para inferir los efectos del ayuno en el

ensamble.

Si se puede afirmar que, para el caso de las especies analizadas, es esperable que las
diferencias inter-especificas en la flexibilidad digestiva estén mas relacionadas con otros
aspectos de la dieta que con la presencia 0 ausencia de alimento. En este sentido, la
correlacion entre el contenido no animal de la dieta y la flexibilidad del largo intestinal
refuerza la correlacion negativa encontrada entre la posicion trofica (producto del material
asimilado) y el largo intestinal. La correlacion entre la amplitud de la dieta y la flexibilidad de
los érganos digestivos sugiere que para el ensamble analizado, donde los niveles troficos no
difieren marcadamente entre especies, la cantidad de items incluidos en la dieta determina los
niveles de flexibilidad digestiva observados. Sabiendo que el arroyo estudiado presenta cierta
zonificacion estructural (pozones, zonas rapidas, diferencias en la vegetacion acuatica y
litoral), es posible que las especies evaluadas se diferencien en su capacidad de
aprovechamiento de la oferta de recursos, asi como en su respuesta a los cambios temporales

(Machin 2012) y espaciales del mismo.

Comparacion en la flexibilidad de distintos 6rganos

Al igual que en trabajos previos para distintos grupos de vertebrados (Burrin et al., 1988;
Secor & Diamond, 1998; Cramp & Franklin, 2005; Cramp et al., 2005), se encontrd que las
respuestas mas comunes frente al ayuno fueron cambios a nivel del tracto digestivo y
particularmente en los 6rganos donde ocurre la absorcion del alimento. Al respecto, una
reduccion en la masa de los ciegos piléricos ocurrio en 6 de las 8 especies evaluadas que
presentan estos drganos; en la masa del intestino en 8 de 11 especies; en la masa de ambos
organos sumados en 5 de 8 especies y, finalmente, en el largo del intestino en 6 de 11
especies. En cuanto a los niveles de flexibilidad observados, dos hechos merecen ser
destacados: (1) La flexibilidad en los 6rganos destinados a la absorcion del alimento no sélo
fue mas ubicua sino que también constituyé los cambios de mayor magnitud; (2) La
flexibilidad observada para el peso de los organos digestivos en general fue mayor que la
flexibilidad observada en el largo de los mismos 6rganos.
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Los dos puntos arriba mencionados probablemente estén estrechamente relacionados con el
modelo de regulacion digestiva propuesto para los vertebrados ectotérmicos (Starck 2005).
Para estos animales, la regulacion digestiva durante el ayuno implicaria cambios en la
configuracién del epitelio de la mucosa intestinal (de columnar simple a pseudoestratificado),
una disminucién del flujo sanguineo al intestino y también una reduccion en el tamafio de los
enterocitos debida a la desaparicién de gotas lipidicas en su interior. En cambio, en los
vertebrados endotérmicos la regulacion digestiva durante los ciclos de ayuno y alimentacién
esta relacionada con cambios en las tasas de duplicacion celular a nivel de los enterocitos. La
estrategia de regulacion de “inflado y desinflado” de los ectotermos seria méas répida y
econodmica que la de los endotermos, especialmente para aquellas especies que deben regular
la capacidad funcional del intestino frecuentemente (Starck 2005). Esto se debe a que no
involucraria la sintesis de tejidos nuevos (Starck & Beese, 2002). Si bien la estrategia de
regulacion ectotérmica ha sido originalmente planteada para vertebrados tetrapodos, estudios
recientes desarrollados en peces indican que los cambios histolégicos son coincidentes con
dicho modelo, aunque cambios adicionales en las tasas de recambio celular aun no deberian
ser descartados (Gaucher et al., 2012). Entonces, la estrategia de regulacion digestiva en las
especies estudiadas podria explicar la magnitud y velocidad de los cambios observados, asi
como que los cambios sean méas notables a nivel del peso de los drganos que a nivel del largo

de los mismaos.

Comparacion de la flexibilidad a distintas temperaturas

Los cambios en la flexibilidad de los distintos 6rganos variaron con la temperatura ambiente,
siendo mas notorios a altas temperaturas (26 °C) que a bajas temperaturas (17 °C). Este
resultado es esperable dado el incremento en el metabolismo energético con la temperatura en
animales ectotérmicos (Gillooly et al., 2001). Ademas, cabe notar que el efecto de la
temperatura fue mas marcado en la flexibilidad de los érganos de absorcion que para el resto
de los 6rganos evaluados. Por ejemplo, el cambio en el largo intestinal fue significativo para 5
especies a 26 °C, pero sélo para 3 a 17 °C. De igual forma, el cambio en la masa del intestino
mas los ciegos piloricos fue significativo (o marginalmente significativo) para 9 especies a 26
°C, pero solo para 5 especies a 17°C. Por el contrario, la cantidad de especies que modificaron
el largo estomacal y el peso del estbmago, higado y cuerpos grasos fue relativamente similar a

ambas temperaturas. Esta respuesta diferencial en la flexibilidad de los distintos 6rganos a
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distintas temperaturas apoya resultados previos, los cuales indican que el intestino posee un
elevado costo energético, pudiendo llegar a constituir entre un 20 y 30 % de los costos de
mantenimiento (McBride & Kelly, 1990; Cant et al., 1996).

Por otro lado, si bien el disefio experimental seguido en esta tesis no permite una evaluacion
del efecto de la temperatura sobre la flexibilidad digestiva independientemente del efecto del
ayuno (i.e., no hay grupos alimentados a distintas temperaturas), los resultados obtenidos son
concordantes con trabajos que han evaluado este factor. En este sentido, dichos estudios
reportan una disminucion en el tamafio de los 6rganos digestivos a altas temperaturas, la cual
estaria relacionado con la necesidad de disminuir los elevados costos de mantenimiento a
dichas temperaturas (McLeese & Moon, 1989; Russell et al., 1996). Por tanto, es esperable
que la flexibilidad digestiva sea menor a bajas temperaturas (donde la necesidad de ahorro

energético es menor) que a altas temperaturas, como fue encontrado en este trabajo.

Cambios en los drganos de reserva y en la condicién corporal

En varias especies de peces se propone que el tejido hepéatico es una fuente energética
inmediata, la que debe ser sustituida por otras fuentes ante periodos de ayuno prolongados,
como ser el tejido adiposo visceral y posteriormente el tejido muscular (Jobling, 1980; Collins
& Anderson, 1995; Simpkins et al., 2003; Naya et al., 2009). Si bien en este trabajo no se
analizo el cambio a nivel muscular, los cambios en el higado y los cuerpos grasos apoyan la
secuencia propuesta, ya que tres especies disminuyeron las reservas hepaticas mientras que

s6lo una disminuyo las reservas grasas.

Por otro lado, en cuanto a los cambios en la condicién corporal algunos autores plantean que
los indices de condicion corporal son una medida inadecuada de la condicién fisiologica
debido a su insensibilidad a cambios en la composicion tisular. Por ejemplo, estos indices no
tiene en cuenta la relacién inversa entre contenido hidrico y lipidico que ocurren en diversos
tejidos corporales (Collins & Anderson, 1995; Simpkins et al., 2003). En el caso de las
especies consideradas en esta tesis, 6 especies no variaron el ICC en ninguna de las dos
temperaturas evaluadas mientras si mostraron cambios significativos en otras variables
morfomeétricas. Por lo tanto estos resultados apoyan en cierta medida el planteo de que el ICC
no es un indicador adecuado de la condicion fisiolégica. En consecuencia no seria

recomendable usarlo en estudios morfométricos, a menos que sea acompafado de analisis de

-57-



la composicion de los tejidos o, mejor aun, de la determinacion directa del contenido

energeético de los mismos.

Para terminar esta tesis, es importante considerar algunas limitantes de la misma. En primer
lugar, se puede mencionar la ya reconocida limitacion que presentan los trabajos en
laboratorio para simular las condiciones naturales en las que viven los animales. En este
sentido, durante las Ultimas decadas ha ocurrido un cierto reconocimiento de la necesidad de
utilizar condiciones experimentales mas realistas, por ejemplo, mediante el analisis
simultaneo de diversos factores ambientales sobre la flexibilidad digestiva (Kristan &
Hammond 2000; 2003; 2006). En segundo lugar, el ayuno es una situacion de estrés cuyos
efectos finales dependen de la condicion de cada organismo (Flores 2002). La gran
variabilidad observada en las respuestas puede deberse a diferencias entre los individuos
colectados, por encontrarse en diferente condicion reproductiva, inmunoldgica, por tener
distinta tolerancia a la manipulacién y cautiverio, etc. Una forma de disminuir parte de dicha
variabilidad podria ser la realizacion de los experimentos en el propio curso de agua (i.e.
bioensayo en campo). Por otro lado, el rango de tamafios y de posiciones troficas
consideradas quizas no fue suficiente como para hacer una puesta a prueba mas definitiva de
las predicciones de las hipdtesis de partida. En este sentido, creemos que seria facil ampliar
ambos rangos realizando nuevos estudios similares en sistemas que tengan especies
carnivoras de mayor tamarfio. De hecho, para la parte alta del mismo Arroyo de la Barra Falsa
se ha reportado la presencia de especies predadoras de mayor tamafio, como la tararira
(Hoplias malabaricus) y el bagre negro (Rhamdia quelen). Por otro lado, seria deseable
evaluar el posible efecto de la filogenia sobre la respuesta al ayuno en cuanto las relaciones
entre las especies del ensamble estén mejor definidas. Finalmente, el hecho de que el ayuno
total puede ser una condicidn extrema, poco frecuente en la naturaleza, indica que quizas se
deba considerar otros factores determinantes de la flexibilidad como la cantidad de alimento
disponible y/o la composicién del mismo. Al respecto, la relacién encontrada entre la
flexibilidad digestiva y la amplitud de dieta, sugiere que seria muy interesante hacer un disefio
experimental que evalle la flexibilidad digestiva para las mismas especies pero variando la

identidad de las presas ofrecidas.
Conclusiones

Como se ha mencionado anteriormente, la identificacion de patrones generales sobre la

plasticidad fenotipica constituye un tema central en la agenda de investigacion ecoldgica y
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evolutiva. En este sentido, si bien los resultados obtenidos no muestran un cambio sistematico
en la flexibilidad digestiva con la masa corporal o con la posiciéon tréfica, la identificacion de
una correlacién positiva entre la flexibilidad digestiva y la amplitud de la dieta representa una
observacion promisoria. Al respecto, se podria concluir que para especies de similar tamafio
corporal y posicion trofica es esperable un aumento de la flexibilidad digestiva en paralelo a
la cantidad de presas incluidas en la dieta, hecho que constituye una nueva hipotesis a ser

analizada mas profundamente en futuros estudios.
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Tabla Al. Tamafios de muestra para cada grupo y especie.

Especie  Control  Ayuno 26°C  Ayuno 17°C

AaffF 5 4 5
Bl 10 9 10
HL 10 9 10
(ON) 10 9 6
CR 10 9 10
SB 10 9 7
CD 10 9 10
AF 10 9 10
CP 5 8 6
DT 10 9 0
Cl 10 7 0




Tabla A2. Cambios observados en los 6rganos digestivos luego de cuatro dias de ayuno a

26°C.
Especie  Variable Control
AafF Wsest  0,0150+0,0010 0,0104+0,0010 -30,7  5/4 3,79 0,109
WsCP  0,0126 £0,0012 0,0053+0,0013 -580 5/4 13,49 0,010
WsID  0,0150 £ 0,0014 0,0090+0,0015 -40,0 5/4 7,70 0,032
Ws CP+ID 0,0273 £0,0013 0,0143+0,0014 -466 5/4 40,88 <0,001
ICC 0,0202 £ 0,0006 0,0210+0,0007 4,0 5/3 0,86 0,391
BI Wsest  0,0136 +0,0006 0,0092+0,0006 -32,31 10/9 21,35 <0,001
WsCP  0,0071+0,0004 0,0044+0,0004 -3858 10/9 17,85 0,001
WsID  0,0114 £0,0006 0,0061+0,0007 -46,42 10/9 27,55 <0,001
Ws CP+ID 0,0185+0,0010 0,0105+0,0010 -43,39 10/9 26,39 <0,001
ICC 0,0211 +0,0004 0,0192+0,0004 -9,0 10/9 9,67 0,006
HL Wsest  0,0072+0,0004 0,0052+0,0004 -17,24 10/9 11,76 0,003
WsCP  0,0031+0,0002 0,0017+0,0002 -44,78 10/9 16,58 0,001
Ws ID 0,0070 £ 0,0006 0,0032+0,0006 -54,07 10/9 19,79 <0,001
Ws CP+ID 0,0102 £ 0,0007 0,0050 £ 0,0008 -51,22 10/9 24,12 <0,001
ICC 0,0230 £ 0,0006 0,0214 +0,0007 -6,06 10/9 2,79 0,113
0J Wsest  0,0397 +0,0030 0,0197+0,0043 -50,38 10/9 0,72 0,410
WsCP  0,0149+0,0030 0,0106+0,0043 -28,3 10/9 547 0,033
Ws ID 0,0374 £ 0,0063 0,0230+0,0065 -38,36 10/9 2,00 0,176
Ws CP+ID 0,0500 £ 0,0071 0,0242 £0,0103 -51,55 10/9 1,07 0,317
ICC 0,0141 £ 0,0004 0,0132+0,0004 -6,40 10/9 221 0,155
CR Wsest  0,0023+0,0002 0,0019+0,0002 -16,08 10/9 0,99 0,333
Ws CP 0,0012 +0,0001 0,0008 £0,0001 -32,61 10/9 7,50 0,014
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Ws ID 0,0017 £0,0001 0,0009 +0,0001 -47,06 10/9 36,32 <0,001

Ws CP+ID 10,0029 +0,0001 0,0018 +0,0157 -37,04 10/9 44,88 <0,001

ICC 0,0182 £0,0005 0,0183+0,0005 055 10/9 0,01 0,917

SB Ws est 0,0691 +£0,0020 0,0501 +0,0021 -27,50 10/9 42,57 <0,001
Ws CP 0,0253 £0,0030 10,0144 +0,0032 -42,93 10/9 6,00 0,026

Ws ID 0,0794 £0,0090 0,0418+0,0095 -47,37 10/9 824 0,011

Ws CP+ID 0,1047 +0,0083 0,0562 + 0,0088 -46,30 10/9 16,09 0,001

ICC 0,0274 £0,0005 0,0242 +0,0006 -17,68 10/9 17,21 <0,001

CD Ws ID 0,0038 £ 0,0002 0,0020 +0,0002 -47,5 10/9 24,18 <0,001
ICC 0,0176 £0,0001 0,0167 +0,0008 -5,12 10/9 0,609 0,446

AF Ws est 0,0115+0,0006 0,0065+0,0005 -43,33 10/9 6,09 0,026
Ws ID 0,0396 +0,0019 0,0256 +0,0015 -3525 10/9 0,08 0,784

ICC 0,0400 £0,0011 0,0403+0,0012 0,75 10/9 0,03 0,861

CP Ws est 0,0035 £ 0,0003 0,0029 +0,0002 -17,27 5/8 2,15 0,173
Ws id 0,0133+0,0011 0,0079+0,0009 -40,08 5/8 13,08 0,005

ICC 0,0380 + 0,0011 0,0379+0,0008 -0,27 5/8 <0,01 0,933

DT Ws est 0,0075 +0,0021 0,0062 +0,0022 -16,6 10/9 0,12 0,730
Ws CP 0,0020 + 0,0002 0,0020 +£0,0002 -5,6 10/9 0,02 0,887

Ws ID 0,0029 £ 0,0002 0,0021+0,0001 -2859 10/9 585 0,028

Ws CP+ID 0,0049 +£0,0003 0,0042 +0,0003 -14,29 10/9 2,23 0,155

ICC 0,0177 £0,0004 0,0150 +0,0004 -15,26 10/9 18,72 <0,001

Cl Ws est 0,0052 + 0,0003 0,0056 +0,0003 8,3 10/7 0,72 0,410
Ws CP 0,0021 +£0,0003 0,0018 +0,0004 -11,2 10/7 0,32 0,580

Ws ID 0,0046 £ 0,0004 0,0038 +0,0006 -181 10/7 1,30 0,271

Ws CP+ID 0,0067 £ 0,0008 0,0056 +0,0009 -16,6 10/7 0,87 0,367
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ICC 0,0220 £ 0,0005 0,0225+0,0007 1,80 10/7 0,29 0,597

Tabla A3. Cambios observados en 6rganos digestivos luego de cuatro dias de ayuno a 17°C.
Superindice “*” indica valores de datos transformados con RC.

Especie  Variable Control

AaffF Ws est 0,0152 +0,0009 0,0150+0,0009 -1,32 5/5 0,02 0,886

WsCP  0,0122+0,0013 0,0066 +0,0013  -45,6 5/5 7,71 0,027

Ws ID 0,0143 £0,0010 0,0120+0,0010 -15,56 5/5 2,16 0,185

Ws CP+ID 0,0264 +0,0015 0,0187 +0,0015 -29,39 5/5 10,92 0,013

ICC 0,0201 +0,0009 0,0199+0,0011 -1,16 5/4 0,02 0,879

Bl Ws est 0,0144 £0,0006 0,0109+0,0006 -24,62 10/10 19,52 <0,001

WsCP  0,0075+0,0004 0,0056+0,0004 -2544 10/10 10,38 0,005

Ws ID 0,0104 +0,0012 0,0111 +0,0012 5,85 10/10 0,24 0,715

Ws CP+ID 0,0180 +0,0014 0,0167 £0,0014 -7,24 10/10 0,43 0,520

ICC 0,0210 £ 0,0007 0,0188 +0,0007 -10,48 10/10 554 0,030

HL Ws est 0,0074 £0,0004 0,0063 +0,0004 -14,49 10/10 3,45 0,079

Ws CP 0,0032 +0,0012 0,0050+0,0012 55,52 10/10 0,57 0,46

Ws ID 0,0072 +0,0006 0,0065+0,0006 -8,51 10/10 0,46 0,508

Ws CP+ID 0,0104 £0,0015 0,0115+0,0015 11,32 10/10 0,29 0,594

ICC 0,0230 £ 0,0009 0,0225+0,0009 -2,18 10/10 0,17 0,686

0J Ws est 0,0454 + 0,0027 0,0436 + 0,0034 -3,0 10/6 0,15 0,709

Ws CP 0,0187 +0,0031 0,0112+0,0043 -40,38 10/6 3,86 0,073

Ws ID 0,0360 +0,0061 0,0230+0,0076  -36,0 10/6 1,56 0,233

Ws CP+ID 0,0567 £0,0091 0,0406 +0,0114 -28,43 10/6 1,08 0,317

ICC 0,0141 +0,0002 0,0119 +£0,0003 -15,61 10/6 34,54 <0,001

CR Ws est 0,0023 + 0,0002 0,0028 + 0,0002 22,0 10/10 2,40 0,140
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Ws CP 0,0012 £0,0001 0,0010+0,0001 -17,74 10/10 2,16 0,159

Ws ID 0,0017 +£0,0001 0,0018+0,0001 2,44 10/10 0,07 0,794

Ws CP+ID 0,0029 +0,0002 0,0028 +0,0002  -5,82 10/10 0,40 0,530

ICC 0,0182+0,0006 0,0162+0,0006 -10,90 10/10 4,46 0,049

SB Ws est 0,0622 + 0,0021 0,0505 +0,0025 -18,95 10/7 12,25 0,003
Ws CP 0,0234 £ 0,0034 0,0146 +£0,0040 -37,42 10/7 266 0,125

Ws ID 0,0680 + 0,0068 0,0410+0,0081 -39,63 10/7 0,50 0,493

Ws CP+ID 0,0917 +0,0058 0,0562 + 00,0069 -38,75 10/7 0,00 0,985

ICC 0,0274 £ 0,0005 0,0247 +0,0006  -9,86 10/7 13,13 0,002

CD Ws ID 0,0039 £ 0,0002 0,0029 +0,0002 -26,06 10/10 13,63 0,002
ICC 0,0176 +£0,0008 0,0171+0,0008 -2,85 10/10 0,12 0,726

AF Ws est 0,0064 + 0,0006 0,0073 + 0,0006 15,0 10/10 0,93 0,347
Ws ID 0,0270 £ 0,0016 0,0254 +0,0016  -6,22 10/10 0,46 0,507

ICC 0,0400 + 0,0013 0,0399 +0,0013  -0,25 10/10 <0,01 0,96

Ws est 0,0033 +£0,0003 0,0052 +0,0003 58,76 5/6 20,57 0,003

CP Ws id 0,0129 +0,0014 0,0120+0,0013  -6,95 5/6 597 0,044
ICC 0,0380 £+ 0,0007 0,0384 + 0,0007 1,05 5/6 0,19 0,674

Informacion sobre las especies de peces evaluadas.

Astyanax sp. aff fasciatus (Characiformes, Characidae) puede alcanzar los 20 cm de largo
estandar. Habita rios, arroyos, lagos y lagunas de todo el pais (Teixeira de Mello et al., 2011).
Es omnivora, alimentandose de invertebrados acuéticos y de perifiton (Masdeu, 2011), restos

de plantas, insectos, peces y sus huevos (Graciolli et al., 2003).

Bryconamericus iheringii (Characiformes, Characidae) es una especie que puede alcanzar los

11,4 cm de largo estandar. Habita rios, arroyos y lagos, lagunas de todo el pais (aunque su
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distribucion puede ser més acotada debido a confusiones taxondmicas con la especie
recientemente descrita B. ytu). Es omnivora, alimentdndose principalmente de
microcrustaceos (cladoceros y copépodos) y de perifiton, algas criséfitas y clorofitas
(Almiron et al., 2008; Teixeira de Mello et al., 2011). La dieta de verano en individuos
colectados en el A° de la Barra Falsa estuvo constituida principalmente por material vegetal
(29%) y crustaceos, diatomeas Yy detritus (todos ellos en frecuencia relativa de 23%); también

se encontraron escamas (Machin, 2012).

Cheirodon interruptus (Characiformes, Characidae) presenta pequefio tamafo, alcanzando los
6 cm. Habita en arroyos, lagunas, bafiados y charcos temporales en todo el pais. También
puede habitar ambientes de agua salobre. Es omnivora, alimentdndose de zooplancton
(claddceros y copépodos), invertebrados acuaticos (ej. quirondmidos y larvas de insectos),
perifiton, algas criséfitas y clorofitas (Almirdn et al., 2008; Teixeira de Mello et al., 2011).
En individuos colectados en el A° de la Barra Falsa la dieta de verano estuvo compuesta por
material vegetal (42%), crustaceos (30%), huevos (18%), y en menor medida insectos (7%) y
diatomeas (Machin, 2012).

Diapoma terofali (Characiformes, Characidae) alcanza los 7 cm de largo estandar. Se la
encuentra en rios, cafiadas y lagunas de todo el pais (Teixeira de Mello et al., 2011). La dieta
de verano en individuos colectados en el A° de la Barra Falsa estuvo constituida
principalmente por insectos (49%), crustaceos (26%) y material vegetal (14%); y en menor
medida huevos (9%) y aracnidos (Machin, 2012).

Hyphessobrycon luetkenii (Characiformes, Characidae) es una especie que puede llegar a los
6,9 cm de largo estandar. Habita arroyos, lagos, lagunas y bafiados de todo el pais. Es una
especie omnivora, que se alimenta de algas filamentosas del perifiton, plantas y en menor
proporcion de larvas de insectos (quirondmidos) y copépodos bentdnicos (harpacticoides)
(Graciolli et al., 2003; Soneira et al., 2006; Almirdn et al., 2008 Teixeira de Mello et al.,
2011). En individuos del A° de la Barra Falsa se encontré principalmente material vegetal
(39%), huevos (18%), diatomeas (17%), insectos (10%) y crustaceos (8%), y en menor

proporcion escamas y detritus (Machin, 2012).

Oligosarcus jenynsii (Characiformes, Characidae) puede superar los 20 cm de largo estandar.
Habita rios, arroyos y lagunas de todo el pais (Teixeira de Mello et al., 2011). Es un activo

depredador diurno, que consume camarones de agua dulce (e.g. Paleomonetes sp.), insectos
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acuaticos y terrestres, larvas de quironémidos, zoo y fitoplancton, microcrustraceos, peces y
restos vegetales (Hartz et al., 1996; Almiron et al., 2008). En individuos del A° de la Barra
Falsa se encontré6 37,5% de insectos, 30% de materia vegetal, 10% de peces, 7,5% de
crustaceos y de huevos, 5% de escamas, y aracnidos en menor proporcion (Machin, 2012).
Segin Barros (2004) los individuos de menos de 12,0 cm de longitud estandar son
microcarnivoros, mientras que las tallas mayores son macrocarnivoras con una tendencia a la

piscivoria.

Characidium rachovii (Characiformes, Crenuchidae) es una especie de hasta 5 cm de largo
estandar. Se distribuye en todas las cuencas de nuestro pais, en arroyos, lagos, lagunas y
bafiados. Su alimentacién estd compuesta principalmente de zooplancton (claddceros y
copépodos), insectos y larvas de insectos, especialmente quirondmidos y tricopteros (Almiron
et al., 2008; Teixeira de Mello et al., 2011). En individuos colectados en verano se encontrd
que un 50% del contenido estomacal estaba compuesto por crustaceos, seguidos de insectos
(28%), material vegetal (17%) y huevos (5%) (Machin, 2012).

Steindachnerina biornata (Characiformes, Curimatidae) puede llegar a medir 12,0 cm de
largo estandar. Es una especie principalmente detritivora que consume alimento de bajo valor
nutricional pero de gran disponibilidad; pero puede complementar su dieta con invertebrados
(Almirén et al., 2008). En verano esta especie consume material vegetal (26%), diatomeas,
detrito y crustaceos (todos ellos en frecuencia relativa de 20%), y en menor proporcion
huevos (14%) (Machin, 2012).

Cnesterodon decemmaculatus (Cyprinodontiformes, Poeciliidae) es una especie de entre 2,5y
4,5 cm de largo estandar en estado adulto. Presenta dimorfismo sexual marcado, donde el
macho es de menor tamafio y presenta la aleta anal modificada en un gonopodio. Se distribuye
en todo el pais, en arroyos, lagos, lagunas y bafiados. Es una especie omnivora, alimentandose
principalmente de zooplancton, invertebrados acuaticos como larvas de insectos y perifiton
(Soneira et al., 2006; Quintans et al., 2009; Teixeira de Mello et al., 2011). En verano esta
especie consume principalmente detrito (24%), seguido de material vegetal y diatomeas

(ambos en frecuencia relativa de 22%), crustaceos (22%) y huevos (12%) (Machin, 2012).

Australoheros facetus (Perciformes, Cichlidae) puede alcanzar los 12,7 cm de largo estandar
(Teixeira de Mello 2007). Se la encuentra en cafiadas, rios, arroyos, lagos y lagunas de todo el

pais. Es una especie omnivora, alimentandose de pequefios peces, insectos acuaticos, larvas
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de quironémidos, copépodos, claddceros, gasteropodos, anfipodos, plantas y perifiton; los
individuos mas grandes también consumen camarén de agua dulce (Gracioli et al., 2003;
Ribeiro et al., 2007; Almirén et al., 2008; Teixeira de Mello et al., 2011). El analisis del
contenido estomacal de individuos capturados en el A° de la Barra Falsa en verano indica que
los insectos son el principal item consumido (37%), seguido de material vegetal (21%),
escamas (13%), moluscos (11%), crustaceos (9%) y aracnidos (7%) (Machin, 2012).

Corydoras paleatus (Siluriformes, Callichthyidae) puede alcanzar los 6,9 cm de largo
estandar. Habita arroyos, lagos, lagunas y bafiados de todo el pais. ES una especie omnivora,
que consume zooplancton, insectos, invertebrados acuaticos (e.g. larvas de insectos) y algas
(Teixeira de Mello et al., 2011).
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