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RESUMEN

Los ecomorfélogos se centran en el estudio de la funcion de las estructuras morfologicas
en un marco ambiental y evolutivo, de modo de promover nuestro entendimiento general de las
consecuencias ecoldgicas y evolutivas de la construccion animal. Los otolitos sagitta son
estructuras complejas compuestas por carbonato de calcio, otros minerales y una matriz proteica,
se encuentran en el oido interno de los teledsteos y sus formas son especificas de cada taxon. Sin
embargo, estas estructuras presentan pequefias variaciones de forma influenciadas por factores
extrinsecos al pez.

Los Sciaenidae son un grupo de peces Teleosteos (Orden Acanthuriformes) de importancia
comercial y el manejo de este recurso es un tema prioritario para las economias locales y
nacionales de los paises que explotan estas especies. Los integrantes de esta familia se
caracterizan en general, por haberse especializado en la comunicacion acustica. Su habilidad para
producir sonidos es conocida hace tiempo (como algunos de sus nombres vulgares lo indican) y
aquellos Sciaenidae que poseen musculos sonicos bien desarrollados asociados a la vejiga
natatoria, utilizan el sonido como parte de su comportamiento reproductivo.

La propuesta de este estudio fue analizar la forma del otolito (sagitta) de siete especies de
Sciaenidae  (Cynoscion guatucupa, Macrodon atricauda, Menticirrhus martinicensis,
Micropogonias furnieri, Paralonchurus brasiliensis, Pogonias courbina y Umbrina canosai) y
explorar la posible asociacion con el ambiente donde habitan las especies, con su biologia y su
comportamiento. Los tres capitulos de esta investigacion contribuyeron a conocer esas posibles
asociaciones entre las especies con su ambiente, su escenario sonoro y como estos factores
podrian haber influido en la forma del otolito y cual seria su interpretacién a nivel especifico y
evolutivo. En este trabajo se lograron diferenciar grupos de forma en base a la emisién o no de

sonido y a las frecuencias dominantes de emisién con dos diferentes metodologias.
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En el Capitulo I se analizaron las variaciones de forma del otolito de la corvina blanca
(Micropogonias furnieri) durante su desarrollo ontogenético considerando el ambiente que
ocupan. Los resultados mas relevantes indicaron que la variacion de los indices estuvo
correlacionada con los diferentes grupos de talla, y que las diferencias entre los indices
evidenciaron los diversos ambientes que frecuentan los juveniles. EI cambio observado en la
relacion de aspecto SA/OA (area sulcus/area otolito) podria ser atribuible a una necesidad de un
cambio en la precepcion del sonido (pulso y frecuencia) experimentada por individuos mayores de
20 cm. gue comienzan a frecuentar las mismas areas que los adultos desovantes. En este sentido,
los cambios ontogenéticos morfoldgicos del otolito sagitta jugarian un rol importante en la
percepcidn y comunicacion acustica de esta especie.

En el Capitulo 1l se analizo cuéles fueron los indices de forma que mas contribuyen a
caracterizar las diferencias encontradas (o no) entre los otolitos de las siete especies propuestas,
explorando las causas (factores enddgenos y exdgenos) que podrian influir en su morfologia. Los
resultados mostraron que existen correlaciones entre la masa del otolito y la frecuencia dominante
a la cual emiten sonido; siendo que, las especies que presentaron sagittas con mayores masas
fueron las que emitieron sonido con menores valores de frecuencias dominantes. Tambien se
encontré que las especies que tuvieron sagittas con formas tendientes a la circularidad (CIR)
emiten frecuencias dominantes de sonido mas bajas (P. courbina, M. furnieri y U. canosai).

En el Capitulo 111 se planteo como objetivo analizar comparativamente la forma del sulcus
de los otolitos sagitta en relacion a la produccion de sonido como adaptacion funcional y explorar
la posible presencia de sefial filogenética a través de su forma. Se pudieron identificar tres
diferentes patrones de forma. El primero presentd el sulcus con un ostium mas redondeado y mas
grande, y una cauda corta que comprendié a P. courbina, U. canosai y M. furnieri. El segundo
patrén de forma se observé en los otolitos de C. guatucupa, presento un sulcus con un ostium mas
alargado y menor area, y cauda mas larga, otorgandole al sulcus una forma general mas estilizada

y fusiforme. El tercer patron de forma se caracterizé por presentar minimas deformaciones del
ii
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sulcus con respecto a la forma de consenso, y estuvo integrado por dos especies que no emiten
sonido (M. martinicensis y P. brasiliensis). Se encontraron tres situaciones que probablemente
muestran diferentes caminos evolutivos en la forma del sulcus, siendo que los procesos evolutivos
implicados, que generaron similitudes morfologicas, serian diferentes en cada una de las especies.
Estos resultados se encuentran en concordancia con numerosos autores, que postularon que la
forma del otolito y del sulcus, se encontraria muy influenciada por la adaptacion a factores
ambientales y comportamentales (produccidn/recepcion de sonido entre otros). En conclusion el
otolito sagitta y la macula sensorial asociada al sulcus acusticus son estructuras muy plasticas que
estan sujetas a una fuerte presion evolutiva en relacién a factores ambientales y conductuales,
dando lugar a una gran variabilidad de formas que se pueden asociar a un caracter especifico. La
variacion en la forma del sulcus les permitiria a los Sciaenidae coexistir en los mismos escenarios
sonoros costeros, sin perder sus necesidades auditivas particulares, aun superponiendo sus areas

de distribucion espacial y temporal
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ABSTRACT

Ecomorphologists focus in the study of the function of morphological structures in an
environmental and evolutionary framework, so as to further our overall understanding of the
ecological and evolutionary consequences of animal construction. Sagitta otoliths are complex
structures composed of calcium carbonate, other minerals and a protein matrix, they are found in
the inner ear of teleosts and their shapes are taxon-specific. However, these structures present
small variations in shape influenced by factors extrinsic to the fish.

The Sciaenidae are a commercially important group of fishes and the management of this
resource is a priority issue for the local and national economies of the countries that exploit these
species. The members of this family are generally characterized by their specialization in acoustic
communication. Their ability to produce sounds is well known (as some of their common names
indicate) and those Sciaenidae that possess well-developed sonic muscles associated with the
swim bladder use sound as part of their reproductive behavior. Otoliths from seven species were
analyzed: Cynoscion guatucupa, Macrodon atricauda, Menticirrhus martinicensis,
Micropogonias furnieri, Paralonchurus brasiliensis, Pogonias courbina y Umbrina canosai.

The proposal of this study was to analyze the shape of the otolith (sagitta) and explore the
possible correlation with the environment in which the species live, their biology and their
behavior. The three chapters of this research contributed to know the interactions between the
species of the family Sciaenidae with their environment, their sound stage and how these factors
could have influenced in the otolith form, and what would be their interpretation at a specific and
evolutionary level. In this work it has been possible to differentiate shape groups based on the
emission or non-emission of sound and the dominant emission frequencies with two different
methodologies.

In Chapter I, the variations in the shape of the otolith of the white croaker (Micropogonias

furnieri) during its ontogenetic development were analyzed considering the environment they



Ecomorfologia de siete especies de Scienidae 2024

occupy. The most relevant results indicated that the variation of the indices was correlated with
the different size groups, and that the differences between the indices were probably correlated to
different environments frequented by juveniles. The observed change in the SA/OA (sulcus
area/otolith area) ratio could be attributable to a need for a change in sound preception (pulse and
frequency) experienced by individuals larger than 20 cm that begin to frequent the same areas as
spawning adults. In this sense, the ontogenetic morphological changes of the otolith sagitta would
play an important role in the perception and acoustic communication of this species.

In Chapter Il, | analyzed which shape indexes contribute the most to characterize the
differences found (or not) among the otoliths of the seven proposed species and exploring the
causes (endogenous and exogenous factors) that could influence their morphology. The results
showed that there are correlations between otolith mass, emission and the dominant frequency at
which they emit sound, and the species that presented sagittas with higher masses were those that
emitted sound with lower dominant frequency values. It was also found that species that had
sagittas with circularity-tending shapes (CIR) emitted lower dominant frequencies of sound (P.
courbina, M. furnieri and U. canosai).

The objective of Chapter Il was to comparatively analyze the shape of the sulcus of
sagitta otoliths in relation to sound production as a functional adaptation and to explore the
possible presence of phylogenetic signal through its shape. Three different shape patterns could be
identified. The first one presented the sulcus with a rounder and larger ostium, and short cauda
that included P. courbina, U. canosai and M. furnieri. The second shape pattern, observed in the
otoliths of C. guatucupa, presented a sulcus with a more elongated ostium and smaller area, and
longer cauda, giving the sulcus a more stylized, fusiform shape. The third shape pattern was
characterized by minimal sulcus deformations with respect to the consensus shape, and was
integrated by two species that do not emit sound (M. martinicensis and P. brasiliensis). Three
situations were found that probably show different evolutionary paths in the shape of the sulcus,

being that the evolutionary processes involved, which generated morphological similarities, would
v
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be different in each of the species. These results are in agreement with numerous authors, who
postulated that the shape of the otolith and sulcus would be strongly influenced by adaptation to
environmental and behavioral factors (sound production/reception, among others). In conclusion,
the sagitta otolith and the sensory macula associated with the sulcus acusticus are highly plastic
structures that are subject to strong evolutionary pressure in relation to environmental and
behavioral factors, giving rise to a great variability of forms that can be associated with a specific
character. The variation in the shape of the sulcus would allow the Sciaenidae to coexist in the
same coastal sound scenarios, without losing their particular auditory needs, even overlapping

their spatial and temporal distribution areas.

Vi



Ecomorfologia de siete especies de Scienidae 2024

LISTA DE TABLAS

Tabla 1. Situacion pesquera de las especies de la familia Sciaenidae..............ocoeviiiiiiiiiiniii i 4

Tabla 2. Distribucion, rangos de profundidad, tipos de fondo, rangos de salinidad............................. 6
CAPITULO I

Table 1. Kruskal-Wallis test for the six biometric indexes of the sagitta otolith.............................. 23

Table 2. Morphometric variables that contributed the most to discriminate groups .......................... 24

CAPITULO II

Tabla 1. Especie, origen de la muestra, nimero de individuos y otolitos procesados......................... 36
Tabla 2. Especies utilizadas, rango, promedio de tallas y talla de primera madurez........................... 41
Tabla 3. Relaciones entre longitud otolito — longitud pez (OL - LT)....ooiviniiiiii e, 51
Tabla 4. Relaciones entre longitud pez —ancho otolito (LT —OH)..........cociiiiiiiii 52
Tabla 5. Resultados de la prueba de Mann-Whitney para el indice de circularidad........................... 55
Tabla 6. Resultados de la prueba de Mann-Whitney para el indice de rectangularidad........................ 56
Tabla 7. Resultados de la prueba de Mann-Whitney para el indice de elipcidad............................... 57
Tabla 8. Resultados de la prueba de Mann-Whitney para el indice de forma OH/OL......................... 58
Tabla 9. Resultados de la prueba de Mann-Whitney para el indice de forma OL/TL.......................... 60
Tabla 10. Resultados de la prueba de Mann-Whitney para el indice de forma AS/AO....................... 61
Tabla 11a. Relaciones potenciales entre el area del otolito y la longitud total del pez........................ 61
Tabla 11b. Relacion AS/AQ para las siete especies analizadas. ..............cocoeviiiiiiiiiiiiiiien, 62
Tabla 12. Especies que presentaron mayores valores de indices de forma...................ocooiinn. 66
Tabla 13. Valores biométricos del otolito tomados de los peces adultos para las siete especies............. 67

Tabla 14. Especie, K = constante de crecimiento de V. Bertalanffy, E Max = edad maxima registrada...75
CAPITULO 11

Tabla 1 Especies analizadas, situacion pesquera habitos, produccion de sonido.............................. 86

Vil



Ecomorfologia de siete especies de Scienidae 2024

LISTA DE FIGURAS

Figura 1. Profundidades méaximas y promedio de las siete especies de Sciaenidae analizadas............... 4
Figura 2. Fotografia del encéfalo mostrando la ubicacidn de los canales semicirculares en el pez......... 11
Figura 3. Mapa de la region mostrando la zona de captura de las especies analizadas........................ 14
CAPITULO I

Figure 1. Study &rea indicating the sampling site in the Rio de la Plata estuary.............................. 19
Figure 2. Measuremens made on the inner face of sagitta otoliths of Micropogonias furnieri............... 20
Figure 3. Relationship between otolith length and fish length..................co 22
Figure 4. Relationship between otolith height and fish length..................... 22
Figure 5. Mann-Whitney test corrected by the Bonferroni criterion for the six indexes...................... 24

Figure 6. Discriminant analysis of the six indexes used and the five groups considered in this work...... 25

CAPITULO II

Figura 1. Cara interna de un otolito sagitta, indicando las zonas en las que se realizaron las medidas......37

Figura 2. Otolito de Micropogonias fUrNIBri. ... ... e 42
Figura 3. Otolito de POgonias COUMDING. .........oiii e 44
Figura 4. Otolito de Paralonchurus brasiliensis. ............ooooiiii i, 45
Figura 5. Otolito de Macrodon atriCauda. ... ... ...covueeeieiee e eeeaes 46
Figura 6. Otolito de Menticirrhus martiniCeNSIS. .........oiiriniii i 48
Figura 7. Otolito de CynoSCION QUALUCUPA. ... .. .vineit ittt et ettt et et et e e 49
Figura 8. Otolito de UmDrina CaNOSAI. ... .....ouiniii e e e e 50
Figura 9. Dispersion de los datos y ajuste de las relaciones longitud pez—longitud otolito................... 53
Figura 10. Box-plot con los valores de los indices de circularidad calculados ....................cccceueeen.n. 54
Figura 11. Valores de los indices de rectangularidad calculados para los otolitos (sagitta)................... 55
Figura 12.Valores de los indices de elipcidad calculados para los otolitos (sagitta)........................... 56

Figura 13. Valores de los indices de forma (OH/OL) calculados para los otolitos de las siete especies.....58

Figura 14. Valores de los indices de forma (OL/TL) calculados para los otolitos de las siete especies.....59

viii



Ecomorfologia de siete especies de Scienidae 2024

Figura 15. indices de forma (AS/AO) calculados para los otolitos de las siete especies analizadas......... 60
Figura 16. Andlisis Canonico Discriminante de los otolitos (sagitta) para las siete especies analizadas...64
Figura 17. Variabilidad ontogenética de los otolitos de C. guatucupa...............cooeeviviieneiininanannn... 65
Figura 18. Fotografia de las 7 especies analizadas, ejemplares adultos, misma relacion de escala........... 68
Figura 19. Frecuencias registradas por sonogramas para las especies que emiten sonido en este estudio...78

Figura 20. Valores de los indices de masa de los otolitos tomados de los peces adultos...................... 79

CAPITULO I1I

Figure 1. Map of the study area off the Uruguayan coast indicating (shaded area) the sampling site........86

Figure 2. Medial side of the left sagittal otolith Showing ... 86
Figure 3. Multivariate regression of shape variables (y-axis) on log of centroid size (x-axis)................ 87
Figure 4. Distribution of the sulcus forms of the SeVEN SPECIES. ... ....oviriiii i, 88
Figure 5. CVA (canonical variable analysis) plot showing CV1and CV2.............cccooviiiiiiiiiinnnn.. 88
Figure 6. Average shape variation in the sulcus acusticus by species shows shape changes.................. 89
Figure 7. Overall multivariate pattern of shape similarity among seven Sciaenidae...................c......... 89

Figures 8a, 8b y 8c. Phylogenetic trees superimposed on a plot of the first two principal components......90

Figure 9. Phylogenetic tree of the seven Sciaenidae species analysed inthiswork...............cccee.ooona. 90
Figure 10. Relation of the phylogeny with the logarithm ofthe ... 91
Figure 11. Evolutionary allometry of the sulcus of the otoliths of the Sciaenidae family..................... 91

Figure 12. Sonogram-recorded frequencies (Hz) emitted by the five sound-emitting Sciaenidae species...91



Ecomorfologia de siete especies de Scienidae 2024

Introduccion general

Ecomorfologia en Peces

El analisis morfométrico en estructuras de peces teledsteos, es fuente primaria de
informacion para estudios taxondémicos y evolutivos (Strauss y Bond, 1990). Idealmente,
cualquier aspecto que determine la formacién y el cambio de una estructura morfologica deberia
ser considerado, incluyendo la genética, filogenia, ontogenia, ecologia y etologia. Esta lista deja
en claro que la morfologia debe “cooperar” con varias areas de investigacion de la biologia. Los
resultados obtenidos se pueden relacionar con la biologia, habitos de vida de las especies
estudiadas asi como la adaptacion de la forma y la funcion a determinado ambiente, lo que provee
la necesaria integracion de las disciplinas mencionadas.

Los trabajos més comunes utilizando morfologia de peces buscan explicar cdmo una
determinada estructura corporal del pez afecta su desempefio o funcion en el ecosistema. La
ecomorfologia es empleada también para determinar aspectos importantes de la ecologia de los
peces como ser: habitos alimenticios y posicion en la columna de agua, entre otros. De este modo
los ecomorfdlogos se centran en la funcion de las estructuras morfoldgicas en un marco ecoldgico
(ambiente) y evolutivo (historico), de modo de promover nuestro entendimiento general de las
consecuencias ecoldgicas y evolutivas de la construccion animal (Romer y Parsons, 1986). Estas
relaciones han sido analizadas en los peces por varios investigadores (Gatz, 1979; Watson y
Balon, 1984; Winemiller, 1991; Wainright y Richard, 1995).

Gatz (1979), utilizo atributos morfolégicos obtenidos a partir de caracteres como indice de
tamano, altura relativa, orientacion de la boca y posicion del ojo entre otros. Watson y Balon
(1984) seleccionaron las caracteristicas morfoldgicas que mas reflejaban la ecologia de los peces
basados en 56 caracteres propuestos por Gatz (1979), sirviendo de referencia para la mayoria de

los trabajos ecomorfologicos que se han realizado con peces. Recasens et al., (2006) compararon
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puntos homologos morfoldgicos en los peces de diferentes especies para realizar medidas de su

contorno y discriminar los diferentes origenes de los mismos.

Marco general de las especies objeto de estudio

Dentro de la provincia biogeografica “Atlantico Sudoccidental templada-calida”, la
ecoregion ‘“Plataforma Uruguay-Buenos Aires” (34°41°S) se caracteriza por presentar alta
productividad, abundantes poblaciones de peces y numerosas colonias de mamiferos marinos y
aves (Sealey y Bustamante, 1999). Por sus caracteristicas hidroclimaticas, el Uruguay posee
ambientes costeros muy ricos y diversos, pero debido al crecimiento y la diversificacion de la
economia, los ecosistemas costeros han aumentado su vulnerabilidad. EIl espacio costero
concentra el 79% del turismo total del pais, trayendo como consecuencia un aumento de los
servicios, transporte, residuos solidos, aguas servidas, fertilizantes y contaminantes en general;
creando una degradacion sistematica de los ecosistemas terrestres y acuaticos (Freplata, 2004).

La fauna marina adyacente a la costa Uruguaya presenta signos de deterioro y alteracion
de sus habitats (Freplata, 2004). Los peces costeros en particular han soportado mucho tiempo
pesquerias artesanales e industriales, trayendo como consecuencia de que varias especies hayan
sido declaradas plenamente explotadas, como es el caso de dos integrantes de la familia
Sciaenidae, la corvina blanca (Micropogonias furnieri) y la pescadilla de calada (Cynoscion
guatucupa) (Norbis et al.,2006).

La familia Sciaenidae integra el Orden Acanthuriformes, incluye cerca de 50 géneros y
270 especies que se encuentran muy extendidas y diversificadas particularmente en América y
estd representada por 9 especies en el Rio de la Plata y costa atlantica uruguaya (Nion et al.,
2013). Sus integrantes presentan concentraciones muy abundantes en aguas costeras, en general a
profundidades menores a 60 m, cerca de las regiones continentales y estuarios, y muchas tienen un

valor comercial considerable. Se caracterizan por poseer aleta dorsal larga, con profundo corte,
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separando los radios espinosos de los blandos, una barba sola o un conjunto de pequefias barbillas
en el menton en algunas especies; hueso vomer y el palatino sin dientes; una fuerte
especializacion en la produccion de sonidos y comunicacion acustica expresada por el desarrollo
de un musculo sénico en relacion con la vejiga natatoria (Tellechea et al., 2010, 2011, Tellechea y
Norbis, 2012) y otolitos (sagitta) excepcionalmente grandes (Yafiez — Arancibia, 1985; Nelson,
1994; Bond, 1996, Cruz y Lombarte, 2004).

Las poblaciones de peces que viven en areas costeras estan sujetas a cambios en el
ambiente, como el aporte de aguas continentales, la distribucion de la temperatura, la salinidad,
las corrientes y nutrientes, entre otras condiciones oceanograficas. Los ecosistemas estuarinos y
costeros, con condiciones ambientales altamente variables a lo largo de diferentes escalas
temporales y espaciales, proveen una buena oportunidad para investigar las caracteristicas
ecomorfoldgicas en los peces, siendo la ecomorfologia, una ciencia de sintesis que trata las
interacciones entre la morfologia de los organismos con las presiones selectivas de su entorno,
dentro de un contexto evolutivo y de dinamica poblacional (Karr y James, 1975; Strauss y
Bookstein, 1982; Bock, 1994; Betz, 2006).

Se eligieron 7 especies de Sciaenidae (marinos y fluviomarinos) que habitan las costas
uruguayas. La abundancia de cada una de las especies seleccionadas es muy variable y a pesar de
que todas ellas estan afectadas por la pesca industrial y/o artesanal, existe una marcada
desigualdad en su interés pesquero en el Uruguay (Chirichigno et al., 1982) (Tabla 1).

Algunas de estas especies poseen interés comercial, como la corvina blanca (Micropogonias
furnieri) que ocupa el segundo lugar dentro de los desembarques nacionales y el primer lugar dentro
de las especies costeras y la pescadilla de calada (Cynoscion guatucupa), que ocupa el segundo lugar
de los desembarques costeros (Nion, 1985; Norbis et al., 2006). Otras especies, como Macrodon
atricauda, Umbrina canosai y Pogonias courbina son también objeto de captura por la pesca
industrial y artesanal, y el estado de conocimiento de los aspectos biolégicos de estas especies es

menor. Por ultimo hay otras 2 especies de Sciaenidos que habitan en la costa Uruguaya
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(Menticirrhus martinicensis y Paralonchurus brasiliensis), que aparecen como no explotadas
comercialmente, y son las que menos reportes cientificos presentan acerca de su biologia dentro de la
region (Nion, 1985; Norbis et al., 2006).

Tabla 1. Situacion pesquera de las especies de la familia Sciaenidae en el Uruguay identificando nombre vulgar,

distribucién y modo de pesca (FM= frente maritimo; RP= Rio de la Plata).

Especi Nombre Distribucit
Specie istribucion
Vulgar Modo de pesca
Macrodon atricauda Pescadilla de Nectopelagico, marino, .
Industrial — Artesanal
(Gunther, 1880) red salobre (FM — RP)
Menticirrhus martinicensis ) Bentdfago, oceanodromo, ] /ﬁ};ﬁ
. Burriqueta . Deportiva — Artesanal >
(Linnaeus, 1758) salobre, marino (FM- RP)
Micropogonias furnieri Corvina Bentéfago, salobre, marina Industrial — Artesanal m
(Desmaret, 1823) blanca (FM - RP) Deportiva . i
Paralonchurus brasiliensis i Bentéfago, salobre, marina )
) Corvalo Industrial " -
(Steindachner, 1875) (FM) =
Umbrina canosai Bentéfago, oceanodromo, )
Pargo blanco ) Industrial — Artesanal
(Berg, 1895) salobre, marino (FM)
Cynoscion guatucupa Pescadilla de | Nectopelagico, oceanodromo, )
) ) Industrial — Artesanal
(Cuvier, 1830) calada marino (FM — RP)
Pogonias courbina Corvina Bentéfago, salobre, marina Industrial — Artesanal
(Lacépede, 1801) negra (FM = RP) — Deportiva

Todas estas especies presentan algo en comdn, y es que existe un gran vacio de informacién
comparativa, acerca de cudl es el significado ecoldgico de la diferencia en la forma — funcién de sus
otolitos y como los parametros ambientales y las caracteristicas del habitat condicionan la morfologia
de sus otolitos sagitta. En la region existen algunos estudios realizados en la corvina blanca, pero de
las demas especies no existen antecedentes, y para nuestras costas (Rio de la Plata, Lagunas costeras
y Oceano Atlantico) tampoco existen antecedentes publicados.

Varios miembros de la familia Sciaenidae presentan una amplia distribucion latitudinal,

algunos de ellos son residentes estuarinos, otros viven en aguas marinas, mientras que otros realizan
4
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parte de su ciclo de vida en estuarios y durante su etapa adulta habitan ambientes marinos (Militelli,
2007). Rico (2000) analizé la distribucion y la abundancia de las diferentes especies de Sciaenidae
asociada a la salinidad del fondo, definiendo dos grupos dentro de esa familia. Un primer grupo de
especies con preferencias por ambientes marinos, en donde se encuentran la pescadilla de calada, el
pargo, la burriqueta y el corvalito cuyas abundancias decrecen a medida que penetran en el estuario,
y un segundo grupo conformado por especies que toleran un amplio rango de salinidad, como la
corvina blanca, la pescadilla de red y la corvina negra.

Las 7 especies de Sciaenidae elegidas no ocupan los mismos ambientes ni poseen las
mismas caracteristicas ecoldgicas. Habiendo especies que son nectopelagicas y otras demersales,
abarcando diferentes profundidades y ubicandose a diferentes distancias de la costa, tolerando
diferentes rangos de salinidad y temperaturas, con habitos alimenticios diferentes, y con emision o

no de sonido (Tabla 2, Fig. 1).

M. martinicensis (& _ I}l |
P. courbina M.atricauda @ Lo
M.turrierr @ C.guatucupa @ -
P brasiliensis - 20

W

U.canosai @ n 50
60

100
110
(120

=130

Figura 1. Profundidades maximas registradas (lineas verticales con cddigo de la especie entre paréntesis) y
profundidades a las que se han registrado las mayores abundancias (especies en negro) de las 7 especies de Sciaenidae

analizadas.
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Tabla 2. Distribucién, rangos de profundidad, tipos de fondo, rangos de salinidad (S) y temperatura (T), alimentacion

y generacion de sonido

Especie Distribucion Tipo de fondo Saly Temp Alimentacién Sonido
Paralonchurus Panama hasta arena limosa T(9.1-22.3°C) crustaceos y peces  NO
brasiliensis Argentina arena lodosa S (23 ups)
Macrodon Venezuela hasta arena o T (11 a22°C) carnivoro peces Sl
atricauda Argentina arcilla+limo S (15.5 - 32.9 ups) canibalismo

fango camarones
Umbrina. Rio Grande (Brasil) arena T (16- 18 °C) anélidos, moluscos Sl
canosai hasta Argentina fango S (30 ups) poliquetos
Pogonias Sur de Brasil hasta golfo arena T (12-33°C) anélidos, anfipodos Sl
courbina San Matias, Argentina  limo S (9 — 26 ups) moluscos, camarones
Menticirrhus Long Island USA arena T (22-24°C) cangrejos, fauna NO
martinicensis  Sur Buenos Aires Arg fango S (23 ups) bentonica
Micropogonias Yucatan (Mexico) hasta arena T (12.3 -22.5°C) moluscos, crustaceos Sl
furnieri Argentina fango S (10 — 30 ups) decépodos
Cynoscion Rio de Janeiro (Brasil)  arena-limo T (12-22°C) peces, camarones Sl
guatucupa hasta 43° Sur (Argentina) duros S (15 — 34ups) canibalismo

El oido interno v los otolitos

Los peces obtienen informacion acerca de su entorno a través de los ruidos del fondo y
sefiales especificas (Fay y Popper, 2000). Esta informacion puede ser en forma de sonido
producido por depredadores o presas, o de olas, o reflexiones de energia del lecho marino (Platt y
Popper, 1981). El sistema acustico en los teledsteos incluye los canales semicirculares que poseen
3 ampollas (saculo, lagena y utriculo) en cada una de las cuales hay un otolito (sagitta, asteriscus
y lapillus) (Fig. 2) (Popper y Fay, 1999). En los teledsteos los otolitos son concreciones formadas
por la precipitaciéon de las sustancias presentes en el liquido endolinfatico y estan formados por

6
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cristales de carbonato de calcio suspendidos en una matriz proteica (Mugiya, 1964; Degens et al.,
1969; Panella, 1971; Simkiss, 1974; Morales-Nin, 1987; Gauldie et al., 1997; Dove, 1998; Popper
y Zhongmin, 2000).

Los otolitos son un componente importante del sistema responsable de la audicion en
peces, este detecta los dos componentes de la onda mecanica que genera un pulso de sonido: 1) de
forma directa por el desplazamiento diferencial (entre otolito y resto del cuerpo) del movimiento
de las particulas que genera una onda, y 2) a través de la vejiga natatoria por el cambio de presion
que genera la misma onda mecanica que produce el sonido, siendo la forma del otolito
determinante de frecuencias particulares para las cuales actia como transductor (Popper y Cooms,
1980; Gauldie, 1988). Los movimientos de la cabeza del pez hacen variar la posicion de los
otolitos, “informandole” al organismo la posicion en la que se encuentra. Cada 6rgano otolitico
contiene un epitelio sensorial (mécula) compuesta de células ciliadas mecano-receptoras. El
movimiento diferencial entre el epitelio y el otolito, estimula las células sensoriales que
transmiten informacion acustica y posicional del medio al sistema nervioso central (Lombarte y
Fortufio, 1992; Popper y Lu, 2000; Popper et al., 2003; Ladich y Popper, 2004).

Como consecuencia de que son resistentes a la accion quimica y mecéanica del estbmago y
los intestinos, los otolitos se encuentran en las heces fecales, intestinos y estomagos de animales
depredadores (ictiéfagos) revelando relaciones predador-presa, y asi permitien el examen de la
estructura trofica de los ecosistemas (Corréa y Viana, 1992; Pansard, 2009; Rossi-Wongtschowski
etal., 2014).

Los otolitos son estructuras que crecen durante toda la vida del pez (sin que exista
reabsorcién) mediante la deposicion de una serie de capas concéntricas que contienen zonas de
alta y baja densidad Optica, y se asume que registran eventos temporales de periodicidad diaria y
estacional (Ramcharitar et al., 2001). Registran informacién en su microestructura y composicion
quimica a escalas temporales diferentes, relacionadas con su crecimiento y variaciones del

ambiente (Kalish, 1989; Campana, 1999; Morales-Nin et al., 2005; Hamer y Jenkins, 2007a) y
7
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contienen informacién desde el nacimiento de cada pez (Campana y Casselman, 1993). Esta
informacion (que de otra manera es extremadamente dificil, sino imposible de colectar), incluye
edad y crecimiento, patrones de migracion e interacciones con el habitat, puede ser interpretada a
nivel de poblaciones, en términos de ecologia, demografia e historia de vida de los peces,
ambientes acuaticos y en estudios de monitoreo ambiental (Papalopoulou et al., 1980; Kalish,
1990; Gauldie, 1990; Radtke y Shafer, 1992; Begg et al., 2005).

En las ultimas décadas se ha pasado de estudios clasicos de edad y crecimiento a estudios
con enfoques ecologicos mas aplicados. Dentro de estos estudios aparece el andlisis de la
morfometria del otolito como nueva area de investigacion, siendo que la forma de estas
estructuras ha sido asociada a un componente filogenético caracteristico del grupo taxonémico al
cual pertenecen (Gaemers, 1984; Lombarte y Castellon, 1991), y también se sabe que puede ser
influenciada por las condiciones ambientales en las cuales se desarrollan los peces (Gauldie, 1990;
Torres et al., 2000; Lombarte et al., 2010).

Las caracteristicas morfologicas en los otolitos de los peces han sido objeto de estudio para
identificar peces en paleoictiologia, por su durabilidad y resistencia a la intemperie permanecen en
estratos fosiles (Gaemers, 1973, 1976; Carey, 1992; Corréa y Viana, 1992; Assis, 2000;
Schwarshans, 2012, 2013, 2014). Se han utilizado en estudios de ecologia tropical, eco-
morfologia funcional y variabilidad intra e inter-especifica entre peces del mismo género
(Gaemers, 1984; Nolf, 1985, 1995; Lombarte y Castellén, 1991; Lombarte y Lleonart, 1993;
Torres et al., 2000).

Por su alta especificidad, los otolitos se han utilizado como caracteres taxonémicos en la
identificacion de especies de peces (Schimt, 1969; Ré, 1986; Corréa y Viana, 1992; Lemos, et
al.,1992/93; Volpedo y Echeverria, 1997, 2000; Assis, 2000, 2004; Campana, 2004; Tuset et al.,
2008). La forma del otolito también ha sido utilizada como una ayuda para el manejo de la
estructura de grupos o “stock” (entendiéndose por stock pesquero un grupo de peces nacidos en

una misma época del afio en un area determinada), para especies tan diversas como el Bacalao del
8
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Atlantico, Caballa del Atlantico, Caballa rey y Cojinoba plateada (Castonguay et al., 1991;
Campana y Casselman, 1993; DeVries et al., 2002; Smith et al., 2002; Talman et al., 2003; Piera
et al., 2005). Burke et al., (1993), estudiaron la relacion que existe entre la morfometria de la
sagitta de Micropogonias undulatus y el habitat donde vive esta especie.

Los estudios del significado ecomorfoldgico de la forma del otolito se han desarrollado
porque ha habido suficiente evidencia sobre la adaptacion especializada de la forma del otolito a
los requerimientos auditivos de los habitats de los peces (Lombarte, 1992; Lombarte y Lleonart,
1993; Aguirre y Lombarte, 1999). Sin embargo, es practicamente desconocida como la gran
variabilidad morfol6gica de los otolitos, principalmente del sagitta, influye en el proceso de
deteccidn y transduccion de las diferentes frecuencias de sonido. Ademas, los mecanismos que
causan las diferencias en la forma del otolito dentro de la misma especie, estan pobremente
entendidos (Popper y Lu, 2000). Platt y Popper (1981) sugieren que la variabilidad en la forma del
sagitta (especialmente en el éarea del sulcus acusticus) podria ser una caracteristica
morfofuncional, dado que la deposicion de nuevo material en el otolito esta relacionada
principalmente a mantener su forma y su funcion (Gauldie, 1988).

Sanz-Echevarria (1950) y Volpedo y Echevarria (2003) observaron una relacion entre
ecotipos de peces y la forma del otolito, sefialando que los otolitos de especies pelagicas son
largos con un bien desarrollado rostrum, mientras que los otolitos de especies bentdnicas son de
forma redondeada. El tamafio relativo de la sagitta también ha sido relacionado con adaptaciones
a factores ambientales por otros autores (Lombarte y Lleonart, 1993; Lychakov y Revane, 2000;
Paxton, 2000; Parmentier et al., 2001).

A nivel de especies, diferencias en la forma del otolito pueden ser utilizadas como
indicadores fenotipicos de estructura de grupos o stocks, (lhssen et al., 1981), pero es un
pensamiento general que reflejan diferencias en las condiciones ambientales, particularmente

aquellas que influyen en la alimentacion y crecimiento y/o sutiles diferencias genéticas (Lombarte
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y Lleonart, 1993; Campana y Casselman, 1993; Gauldie y Crampton, 2002; Gagliano y
McCormick, 2004).

Si bien los sagitta presentan ciertas caracteristicas morfoldgicas que se establecen
temprano en la ontogenia de los peces, algunas caracteristicas como el area y la profundidad del
sulcus, y la relacion entre el area del sulcus y el area del otolito, varian de acuerdo a factores
ecologicos (Tuset et al., 2003). Lombarte et al., (2010) analizando 18 especies de la familia
Notothenidae encontraron una alta correspondencia entre factores ecoldgicos y la morfologia de
los otolitos, asociados con la diferencia en su alimentacidn, distribucion espacial y profundidad.
Bervian et al., (2006) estudiando los otolitos de Micropogonias furnieri, han comprobado que el
crecimiento somatico y el del otolito responden a diferentes condiciones ambientales.

Para muchas especies de la familia Sciaenidae existe una marcada variacion en la forma de
varias estructuras, que estan relacionadas con la audicion, como la vejiga natatoria, y los propios
otolitos (Ramcharitar et al., 2001). Los integrantes de esta familia se caracterizan en general, por
haberse especializado en comunicacion acustica. Su habilidad para producir sonidos ha sido
conocida hace tiempo (como algunos de sus nombres vulgares lo indican) y aquellos Sciaenidae
que poseen musculos sonicos bien desarrollados asociados a la vejiga natatoria, utilizan el sonido
como parte de su comportamiento reproductivo (Holt, 2002; Tellechea et al., 2010, 2011).
Muchos integrantes de esta familia, han sido tenidos en cuenta como modelo para estudiar la

estructura y funcion del oido interno en los peces (Cruz y Lombarte, 2004).
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0.2 mm

Figura 2. Fotografia del encéfalo mostrando la ubicacion de los canales semicirculares en el pez donde se encuentran
alojados los otolitos (A) (TO = tractos olfatorios, HT = hemisferios telencefélicos, LO = lobulos 6pticos, CE =
cerebelo, PA = pabellones auriculares, CS = canales semicirculares, MO = medula oblonga, ME = medula espinal) y
(B) otolitos dentro de los canales semicirculares (U = urticulo, S = saculo, L = lagena) (Modificado de Dolores, et al.,

2001 y Moreno-Rodriguez, 2021).
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Hipotesis y Objetivos

La morfologia del otolito esta influenciada por una combinacion de factores, endogenos y
exogenos (caracteristicas biologicas, filogenia y caracteristicas ecoldgicas del ambiente donde se
desarroll6 el pez).

Se predice que en el otolito se pueden identificar sefiales filogenéticas y que las especies
mas emparentadas poseen otolitos similares morfolégicamente.

Se predice que las condiciones ambientales ejercen influencia en las caracteristicas

morfoldgicas del otolito a nivel interespecifico, reflejandose en las diferentes formas encontradas.

Como objetivo general se planted estudiar la ecomorfologia de siete especies de
Sciaenidae que habitan la costa Uruguaya considerando las caracteristicas de la forma del otolito

sagitta y el ambiente que ocupan las especies.

Para cumplir con los objetivos propuestos se realizaron las siguientes preguntas:

1) ¢La forma del otolito (sagitta) de la corvina blanca (Micropogonias furnieri) cambia
durante el crecimiento en longitud del pez? Y (Como se interpretan esos cambios de
acuerdo a su funcionalidad?

2) ¢En que caracteristicas biométricas se diferencia la forma de los otolitos (sagitta) de las
siete especies analizadas, y cuales serian los factores que mas contribuyen a su
diferenciacion?

3) ¢Qué tanta informacién entrega la forma del sulcus del otolito de las siete especies
analizadas, considerando a la produccion de sonido como adaptacion funcional?

4) ¢Laforma del sulcus podra ser util para detectar sefial filogenética?

12
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Area de Estudio

La costa uruguaya tiene 670 km. de longitud aproximadamente desde la boca del Rio
Uruguay (34°S — 58°W) hacia el limite NE con el Chuy (33°S — 53°W) (MTOP-PNUD, 1979)
(Fig. 3). En este sentido presenta un sistema fluvial, estuarino y marino determinado por la
descarga del Rio de la Plata en el Océano Atlantico. Dentro de cada regién (fluvial, estuarina y
marina), muchos cursos de agua y lagunas costeras desembocan en sus costas formando pequefias
areas sub estuarinas con menores profundidades y mas protegidas que el principal cuerpo de agua
del Rio de la Plata (Giménez et al., 2005). Estas zonas son lugares de refugio y alimentacién de
familias de peces tales como Clupeidae, Engraulidae, Atherinidae, Sciaenidae, Mugilidae y
Paralychthidae (Giménez et al., 2003; Retta et al., 2006).

El Rio de la Plata se ubica en la costa Este de Sudamérica entre 34°00" - 36°10" Sur y
55°00" - 58°10" Oeste, con una superficie de 38.800 Kilémetros cuadrados, 200 kilémetros de
longitud y seccion creciente hacia el suroeste presentando 32 Km. entre Colonia-La Plata; 100
Km. entre Montevideo-Punta Piedras y 230 Km. entre Punta del Este-Cabo San Antonio. El
sistema constituye el colector de la segunda cuenca hidrografica del continente formada por los
rios Uruguay y Parana-Paraguay (Nagy et al., 1987; Framifian et al., 1996, 1999; Guerrero y Piola,
1997).

Por su batimetria, sedimentologia y gradiente salino causado por el estuario que descarga
dentro del Océano Atlantico, se divide en tres regiones geograficas. Regién interna o superior: al
oeste de la linea Colonia — Buenos Aires; corresponde al delta fluvial donde se depositan los
sedimentos mas gruesos y se caracteriza por la presencia del delta del Parana y el Sistema Fluvial
Norte integrado por una serie de canales que se extienden desde el nacimiento del Rio hasta
Colonia. Region intermedia: entre las lineas Colonia — Buenos Aires y Montevideo — Punta

Piedras; como rasgo que la distingue esta el Banco Ortiz, con profundidades proximas a los 3 m
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en las zonas mas profundas, asi como el Canal Norte y el Canal Intermedio (Nagy et al., 1987;

Lopez Laborde, 1987).

Chuy
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Figura 3. Mapa de la region mostrando la zona de captura (gris oscuro) de las especies analizadas (circulos naranjas

1= Pajas Blancas; 2= San Luis; 3 = Piriapolis; 4 = José Ignacio; 5= La Paloma).

Regidn exterior: al Este de la Linea Montevideo — Punta Piedras y hasta el limite legal del
Rio (Punta del Este — Cabo San Antonio). Se caracteriza por un arco de sedimentos peliticos
(limos, limos arcillosos, arcillas limosas y facies de mezcla) limitando un importante cuerpo
arenoso que se extiende sobre la desembocadura del Rio y la plataforma media y externa (Nagy et
al., 1987; Lopez Laborde, 1987). Ademas presenta en su parte media y exterior un régimen
estuarino, caracterizado por ser un elemento hidrografico semi-incluido en la linea general de las
costas, con amplia conexion libre con el mar abierto, determinadas por los aportes del océano
Atlantico y de los rios Parana y Uruguay. El régimen de mareas del rio es semidiurno con

desigualdades diurnas; se oponen a su desarrollo, la descarga fluvial, la accion combinada de la
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friccion, la pendiente y la forma del rio (Poplawski, 1983; Nagy et al., 1987; CARP, 1990). El
frente marino Atlantico dentro de la plataforma Uruguaya se caracteriza por una compleja
hidrodinamica, debido a la presencia de masas de agua con caracteristicas termohalinas
contrastantes y una importante descarga continental del Rio de la Plata. Recibe la influencia de las
corrientes de Brasil y de Malvinas, presentando salinidades promedio de 32 y mayor transparencia
que las aguas estuarinas, (Nagy et al., 1987; Ecoplata, 1996; Framifian y Brown, 1996; Guerrero y
Piola, 1997; Framifian et al., 1999;). Es una zona conocida por su alta productividad bioldgica
(Bakun y Parrish, 1991; Acha et al., 2004) producto de fuertes gradientes horizontales que se
extienden verticalmente (frentes). Los frentes se caracterizan por una elevada biomasa

fitoplanctonica y cambios en la estructura de la trama tréfica (Olson, 1994, Alemany et al., 2009).
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CAPITULO 1. Cambios ontogenéticos en los otolitos sagitta de la corvina
blanca Micropogonias furnieri (Acanthuriformes: Sciaenidae) y su

implicacion en la comunicacion acustica

Manuscrito publicado en la revista: Animal Biology: “Ontogenetic changes in sagitta otoliths of
whitemouth croaker Micropogonias furnieri (Acanthuriformes: Sciaenidae) and its implication in
acoustic communication” Animal Biology, 73 (2023) 195-211. DOI: 10.1163/15707563-
bjal0105.

Resumen

Los otolitos de los teledsteos forman parte del oido interno. Estan relacionados al sistema de
equilibrio y son también parte del componente mecéanico de la transmision de sonido, responsable
de la audicién en los peces. Su morfologia se encuentra determinada por la funcion que ellos
cumplen y también por los factores ambientales. En este contexto, el objetivo fue: analizar los
posibles cambios morfoldgicos de los otolitos sagitta de Micropogonias furnieri (Desmarest,
1823) durante su ontogenia, basados en seis indices biométricos. Se analizaron 162 otolitos sagitta
de Micropogonias furnieri colectados en el estuario del Rio de la Plata. La variacion de los indices
estuvo asociada a los diferentes grupos de longitudes de los peces. La rectangularidad y las
relaciones de aspecto [longitud otolito/longitud total del pez (OL/TL) y area sulcus/area otolito
(SA/OA)] fueron los indices que mas contribuyeron a la funcion discriminante. Las diferencias
entre los indices biométricos estuvieron correlacionadas con los diferentes ambientes ocupados
por los peces juveniles. EI cambio observado en la relacion SA/OA podria deberse a la necesidad
de responder a cambios en la percepcion del sonido (pulso y frecuencia) experimentados por
individuos mayores a 20 cm, que comienzan a frecuentar las mismas areas que los adultos
desovantes. En este sentido, los cambios ontogenéticos en la morfologia de los otolitos sagitta

juegan un importante rol en la percepcion y en la comunicacion acustica para esta especie.
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Abstract

The otoliths of teleosts are part of the inner ear. They are related to the balance system and are also
mechanical components of sound transmission, responsible for hearing in fish. Their morphology
is determined by the function they perform and is also influenced by environmental factors. In this
context, our goal was to: analyse the possible morphological changes of sagitta otoliths of Microp-
ogonias furnieri (Desmarest, 1823) during its ontogeny, based on six biometric indexes. We analysed
162 sagittae otoliths of Micropogonias furnieri collected in the Rio de la Plata estuary. The variation
of the indexes was associated with the different size groups. Rectangularity and aspect ratio [otolith
length/total fish length (OL/TL) and sulcus area/otolith area (SA/OA)] were the indexes that con-
tributed the most to the discriminant function. Biometric index differences were related to diverse
juvenile environments. The observed shift in the SA/OA relationship could be attributable to a need
to respond to a change in the perception of sound (pulse and frequency) experienced by individuals
larger than 20 cm that begin to frequent the same areas as spawning adults. In this sense, the onto-
genetic morphological change of sagitta otoliths plays an important role in perception and acoustic
communication for this species.
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Introduction

The sagitta otoliths of teleost fishes are structures composed of calcium carbonate
(aragonite, vaterite), organic matter and trace elements (Simkiss, 1974; Morales-
Nin, 1987; Gauldie & Nelson, 1990). They are located inside the skull, in the otic
capsule, being part of the inner ear, are mechanical components of sound transmis-
sion, and also function as an organ of equilibrium (Fay & Coombs, 1983; Campana
& Casselman, 1993; Popper & Platt, 1993). In addition to being genetically estab-
lished, its morphology is also determined by its function (Gauldie, 1988; Lombarte
et al., 2006; Tuset et al., 2008). It is also influenced by intrinsic and extrinsic factors,
such as reproduction, feeding, depth, salinity and water temperature (Casselman,
1990; Lombarte & Lleonart, 1993; Lombarte et al., 2003). Owing to its relevance as
a sensory organ, the morphology of sagitta otoliths in sciaenids has been described
in numerous works. The main reason is that most members of this family are char-
acterized by being specialized in acoustic communication, finding a relationship
between the structure of the otolith, the swim bladder and the auditory function
(Ramcharitar et al., 2001, 2004, 2006; Cruz & Lombarte, 2004; Ramcharitar &
Popper, 2004).

In that context, the study of otolith biometric indexes (shape) variation during
fish growth has implications for the function they fulfill throughout development,
particularly in long-lived species such as Micropogonias furnieri (Desmarest, 1823)
(Norbis & Verocai, 2005) (42 years) which presents the largest otoliths among the
Rio the Plata estuary sciaenids (Chao, 1978; Baldis et al., 1997).

Despite the existence of other very suitable methods to analyze otolith shape for
species classification (Tuset et al., 2021), we investigate the morphological vari-
ation of the sagitta otoliths based on the relationships that exist among different
otolith biometric proportions (indexes), with a detailed anatomical description that
helps to interpret its ontogenetic variation. These will contribute to knowing the
morphometric relationships between fish total length (TL) and otolith (Tuset et al.,
2003; Carvalho et al., 2015; Lombarte & Tuset, 2015; Giménez et al., 2016). Micro-
pogonias furnieri sagitta morphometry has been described in previous works using
some of these biometric indexes (Corréa & Vianna, 1992; Volpedo & Echeverria,
1999; Waessle et al., 2003; Rossi-Wongtschowski et al., 2014). However, otolith
ontogenetic development described by biometric proportions (indexes), (Tuset et
al., 2008), has not been employed for the study of this species.

The whitemouth croaker Micropogonias furnieri is a coastal sciaenid (depth <
50 m), benthic and euryhaline species. It is distributed from the Yucatan Penin-
sula (Mexico), along the east coast of South America to the Gulf of San Matias
(Argentina) (41°S) (Isaac, 1988). It is particularly abundant in the Rio de la Plata
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estuary and it is the main resource of artisanal and industrial coastal fisheries in
southern Brazil, Uruguay and Argentina (Norbis, 1995; Haimovici &d Ignacio,
2005; Norbis et al., 2006). It is a benthic predator that feeds mainly on crus-
taceans (crabs) and polychaetes (Puig, 1986; Masello et al., 2002; Olsson et al.,
2013). Their spawning period spans from October to March (austral summer) and
spawning occurs mainly in the frontal region of the Rio de la Plata estuary and the
Uruguayan Atlantic coast (Macchi et al., 1996, 2003; Vizziano, 2002). Like many
sciaenids, M. furnieri also produces sound. Two different types can be identified:
advertisement calls during the reproductive season (only by males) and disturbance
calls (by both sexes) (Tellechea et al., 2010). Due to its great economic importance,
the whitemouth croaker 1s the most studied fish in the Rio de la Plata; however,
there are few works that focus directly on the ontogenetic trajectory of the otolith
using biometric indexes.

The goal of this work was knowing whether the whitemouth croaker sagitta
otolith changes its shape in correlation with the five length categories of the fish, in
addition to knowing if changes can be interpreted as morphological and functional
variations of these biometric indexes.

Methods

The otoliths of M. furnieri caught in the Rio de 1a Plata estuary (fig. 1) were obtained
in 2018 from samplings of industrial landings carried out by Direccion Nacional de
Recursos Acuaticos (DINARA) and artisanal fisheries. The total length (TL) (cm)
was recorded for each individual. Based on the distribution of lengths (Waessle

Lt 57 55 53 51

K Y2
| URUGUAY = 7

3 C /E? N 34
_ I g, .
i )|

SOUTH

ﬁ(m-\-imu
tﬂ =
/7
rd
Fa

5

a5

a'/”\\_//j/
=

ARGENTINA

Atlantic Ocean
A

7 55 53 51

AMERICA

a7

~ i

Figure 1. Study area indicating (shaded area) the sampling site in the Rio de la Plata estuary.
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et al., 2003; Verocai, unpublished data) five groups (G) were determined (G1, 5.0
to 9.9 cm; G2, 10.0 to 14.9 cm; G3, 15.0 to 19.9 cm; G4, 20.0 to 29.9 cm; and
G5, 30.0 cm and greater). Sagitta otoliths were extracted and cleaned with 98%
isopropyl alcohol and dry-stored in paper envelopes.

Otolith measurements

The medial surface of the right sagitta otolith was photographed with a digital cam-
era attached to a binocular loupe (Olympus SZ61, Lumenera Infinity 1 camera).
All images were analyzed using Image J v.1.50 software. Otoliths were described
morphologically, according to the terminology proposed by Tuset et al. (2008).
Otolith length (OL) and maximum otolith width (OH) were recorded in centimeters.
Perimeter (OP), area of the medial surface of the otolith (OA) and area of the acous-
tic sulcus (SA) were also measured (fig. 2). Potential equations were used so as to
analyze the relationships between TL and OL and between TL and OH. Also, the
relationships between SA and TL, SA and OH and SA/OA and TL were analyzed.
For these relationships, allometric coefficients were calculated using the log-linear
version of the equation y = aX?, and tested for significant deviations from isom-
etry (b =1 for SA vs OA comparisons, and b = 2 for OA vs TL and SA vs TL).

Dorsal

Posterior i stium Anterior

Ventral

Figure 2. Measuremens made on the inner face of sagitta otoliths of Micropogonias furnieri: OH,
otolith height; OL, otolith length: sulcus (ostium and cauda).
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Six biometric indexes were used for each of the five length classes: rectangularity
(REC) (describing variations in length and width with respect to area, with values of
1 when it is a perfect square) [OA/(OL x OH)J: circularity (CIR), which provides
information on the similarity to a circle, with a value of 1 when it is a perfect circle
(40A/OP?) (Takashimizu & liyoshi, 2016); aspect ratio (OH/OL), which indicates
to what extent the otolith is circular or elongated (Francus, 1999); (OL/TL); rel-
ative surface area of the acoustic groove (SA/OA); and ellipticity (ELE) [(OL —
OH)/(OL + OH)] (Tuset et al., 2003, 2008). In this work, an interpretation of the
meaning of the indexes in relation to the ontogenetic development of otoliths was
made considering anatomical changes and taking into account size categories.

Statistical analysis

In order to determine whether each of the shape indexes presented differences
among length groups, the Kruskal-Wallis nonparametric analysis of variance was
used (Sokal & Rohlf, 1995). If significant differences were found among groups, the
Mann-Whitney test corrected by the Bonferroni criterion was used, so as to deter-
mine among which groups there were differences (Sokal & Rohlf, 1995). Canonical
Discriminant Analysis (CDA) was used to compare the five length groups accord-
ing to the six indexes. It was also used to determine which indexes contributed
more to group discrimination. The CDA assesses the separation among individuals

by stage through canonical and discriminant axes, evaluating the presence of groups
in a multivariate space by maximizing the variations among them. Wilk’s lambda
was used to test the significant differences among groups (Manly & Alberto, 2016).
Wilks™ lambda is a measure of how well each function separates cases into groups.
This statistic varies between 0 and 1: smaller values of Wilks™ lambda indicate
greater discriminatory ability of the function. This statistic follows an asymptotic
Snedecor F' distribution with the number of groups and variables in the numerator,
and the degrees of freedom of the dispersion matrices in the denominator (Rao,
1952). PERMANOVA (Anderson, 2001) was also used to compare size groups
according to the indexes and to test for significant differences among them. Maha-
lanobis distance was used and p = 0.05, in all cases. All statistical analyses were
performed using Past software (Version 4.07) (Hammer et al., 2001).

Results

A total of 164 individuals were analyzed (length range: 5.5 to 46.0 cm). A gen-
eral pattern of sagitta otolith shape was determined. They presented a dorsal areal
depression, a rounded anterior region, a concave external face, and a convex inter-
nal face. It had no rostrum nor antirostrun. The acoustic sulcus had the following
characteristics: position: supramedial; opening: pseudo-ostial; orientation: horizon-
tal; morphology: heterosulcoid, laterally bent and concave ostium, and a tubular
and notoriously curved cauda in adults, more than in young fish (fig. 2).
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Figure 3. Relationship between otolith length and fish length (potential fit).

The OL vs TL relationship was potentially and significantly different from 1,
(positive allometry) (TL = 1.9804 x OL'"%¢ 5, =0.015, r = 0.985, N = 162,
tc =71.83, P < 0.00001) and the OH vs TL was significant but the slope was
equal to 1 (isometry) (fig. 3), (TL = 3.041 x OH"9% S, = 0.024, r = 0.955,
N =162, tc =41.20, P < 0.00001) (fig. 4). The average SA/OA ratio for all indi-
viduals was 0.393 (£0.0427). The SA presented a significant relationship with OA
(b =1.063, S, =0.0067, r =0.996, N = 162, tc = 157.61, P < 0.00001) and also
presented a positive and significant allometric growth. The relationship between OA
and TL was positive and significant (b = 1.739, S, =0.026, r =0.982, N = 162,
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Figure 4. Relationship between otolith heigth and fish length (potential fit).
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tc =67.02, P < 0.00001) with negative and significant allometry. The relationship
between SA and TL was positive and significant (b = 1.855, S, = 0.027, r = 0.983,
N =162, tc =67.63, P < 0.0001), with negative and significant allometry. These
two variables are associated with logjp TL, showing a positive and significant rela-
tionship (N = 162, b = 3.29, S, = 0.331, r = 0.618, tc¢ =9.94 P < 0.00001)
indicating that size is an important predictor of the relationship between sulcus
area and otolith area (SA/OA).

Biometric shape indexes

The Kruskal-Wallis test showed significant differences among length groups (G1 to
G35) (table 1). The Mann-Whitney test showed there were significant differences
between the different groups. The OL/TL index exhibits significant differences
between GI, G2 and the other groups (G3, G4 and GS5). The REC and SA/OA
indexes showed significant differences between GI and G2 to GS5. In addition,
G2 showed significant differences with the G4 and G5 groups, respectively. CIR
showed differences between groups G1, G3 and G5 (fig. 5).

The CDA showed significant differences among the analyzed groups (Wilks =
0.306, Fr4 548 =9.227, P =1.043 e—27 < 0.05, Pillai trace P = 0.893, Fo4 260 =
7.67, P=6.407 ¢—23 < 0.05). GI and G2 present significant differences between
them and also with the other groups (P < 0.0001), G3, G4 and G5 did not show
significant differences among them (P = 0.005). This showed that the otolith bio-

metric indexes presented the greatest changes in the early stages of the fish life (up
to 15 cm) and little variation after this stage. The percentage of correct classification
was 62.28%: when applying cross-validation, 56.29%. The first factor accumulated
76.22% of the explained variance, separated the length groups along the axis and, in
turn, showed an order from negative to positive values. The second factor explained

14.19% (together more than 90%).

Table 1.
Kruskal-Wallis test for the six biometric indexes
of the sagitta otolith of Micropogonias furnieri.

Index H P

CIR 21.28 0.000
REC 69.94 0.000
ELE 40.82 0.000
OH/OL 40.97 0.000
OL/TL B8.74 0.000
SA/OA 59.28 0.000

CIR, circularity: ELE, ellipticity: H,
Kruskal-Wallis  statistic; OH/OL. otolith
height/otolith length; OL/TL, otolith length/total
fish length: P, probability: REC, rectangularity:
SA/JOA, sulcus area/otolith area.
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Figure 5. Mann-Whitney test corrected by the Bonferroni criterion for the six indexes separated by
length group (G1 to G5): CIR, circularity: ELE, ellipticity: OH/OL. otolith height/otolith length:
OL/TL, otolith length/total fish length: REC, rectangularity: SA/OA, sulcus area/otolith area. Arrows
(G1, green: G2, red) indicate significant differences between groups (Past version 4.06).

Morphological coefficients (table 2) indicate that the rectangularity (REC), and
aspect ratio (OL/TL and SA/OA) indexes contributed most to the discriminant func-
tion, characterizing individuals of length groups Gl and G2 (REC and OL/TL,
respectively) and individuals of length groups G3, G4 and G5 (SA/OA). The REC
index presented an acute angle with CIR, showed significant differences between

Table 2.

Morphometric variables that contributed the most to discrim-
inate the groups with the first two principal factors of the
discriminant analysis that explain 90.41% of the variability.

Factors

Indexes F1 F2

CIR —2.861 0.890
REC —12.064 —4.201
ELE 6.202 —17.560
OH/OL 5.794 8.240
OL/TL —11.030 11.838
SAJOA 10.544 1.674

CIR, circularity: ELE. ellipticity: H,

Kruskal-Wallis

statistic; OH/OL, otolith height/otolith length: OL/TL. otolith
length/total fish length: P. probability: REC, rectangularity;
SAJOA, sulcus area/otolith area.

24



Ecomorfologia de siete especies de Scienidae

2024

Animal Biology (2023) DOI 10.1163/15707563-bjal0105 9

L/TL

Axis 2

:c'i:.

-50 -45 -40 -35 /3;0 -?..5' -ZI.Q

Axis 1

Figure 6. Discriminant analysis of the six indexes used and the five size groups (G1 to G5) considered
in this work.

G3 and G35, and contributed to characterize G1 and G2, but to a lesser extent.
Otoliths of the G2 group were located along axis | as a transition group between
the G1 length group and the other groups (G3 to G5). The OL/TL and OH/OL
indexes contributed to determine this group. These fish showed rapid otolith length
growth, relative to growth in fish length, and a higher (OH/OL) index relative to
the four remaining length groups. Length group G3 presented the slowest otolith
growth with respect to fish length, being less rectangular and with a higher OH/OL
ratio than those in length groups G1 and G2. The G4 and G5 length groups (older
than two years) showed more elliptical, less circular and less rectangular otoliths,
presenting slower otolith growth in relation to fish length growth and larger sulcus
area in relation to the total otolith area (SA/OA, fig. 6). There were significant dif-
ferences between size groups (PERMANOVA, Permutation N: 9999, F = 7.086,
P =0.0001 < 0.05) with similar results to those obtained by CDA.

Discussion

This work showed that the biometrical (morphological) changes occurring in the
sagitta otolith of M. furnieri presented variations associated with different length
groups. Otoliths are a permanent record of events occurring in a fish’s life his-
tory. Furthermore, the way in which otolith growth (thickness and density of
deposited material) is related to fish growth is complex, with a dependence between
intrinsic otolith characteristics (size, morphology, and growth) and environmental
factors (temperature, salinity) (Wilson, 1985, Mosegaard et al., 1988, Lombarte
& Lleonart, 1993; Lombarte et al., 2003). These growth patterns in otoliths are
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reflected in variables associated with the size of the structure that can be quantified
by biometric indexes (Secor et al., 1989; Campana & Casselman, 1993; Lombarte
et al., 2003; Tuset et al., 2008).

For many fish species, size (length) prediction can be achieved from otolith
length (Giménez et al., 2016). In M. furnieri, calcium deposition takes place in
the anteroposterior axis in individuals larger than 10 cm (Volpedo & Etcheverria,
1999). This results in an OL vs TL relationship tending to isometry. However, in
this study, the relationship that explained more than 98% of TL as a function of
OL, was potential and allometric. For individuals smaller than 17 c¢m, the same
relationship was found (Waessle et al., 2003). The potential relationship between
OH and TL was isometric; this may be a consequence of material deposition in
the transverse axis of the otolith, which takes place from early stages in the sagitta
development (Volpedo & Etcheverria, 1999; Wassele et al., 2003). The whitemouth
croaker shows rapid growth in the first two years of life (Norbis & Verocai, 20035,
Borthagaray et al., 2011) as shown in the G1 and G2 length groups. By means of
CDA, the indexes that most contributed to characterize these differences with the
G3, G4 and G5 groups were REC and OL/TL. Rectangularity can be explained
in terms of the development of accessory planes of growth in the otolith. It is a
measure of ‘boxiness’, i.e., how well the otolith shape fills the area of its smallest
enclosing rectangle (Galley et al., 2006). Growth of the primordium (otolith core)
occurs at a higher rate along the anteroposterior axis than along the dorsal-ventral
axis. (Volpedo & Etcheverria. 1999: Waessle et al.. 2003). As a result. the otolith
becomes longer with age. This deposition of material results in the inability to retain
its initial oblong shape (exhibiting small changes in rectangularity with increasing
size). Instead, it develops an irregular elongated shape that progressively fills less
of its surrounding rectangle (Galley et al., 2006).

The littoral shallow waters (<6 m) and deeper waters (=6 m) of the Rio de la
Plata estuary present different hydrodynamic and physical-chemical patterns, cre-
ating different environments (Guerrero et al., 1997; Nagy et al., 2002, 2008). The
M. furnieri juvenile’s preference for littoral waters (individuals < 20 cm), 1s related
to the protection from predators, food availability and environmental conditions
(Allega et al., 2020), all of which promote faster growth. This habitat preference
varies during its ontogenetic development; larvae are associated with less brackish
and more turbid waters (average < 1 psu) (Wells & Daborn, 1998; Braverman et
al., 2009; Allega et al., 2020), and they make migratory movements, from breed-
ing areas to deeper waters (Acha et al., 1999; Martinez & Retta, 2002; Vizziano et
al., 2002; Jaureguizar et al., 2016). This is probably one of the causes that affect
fish growth, producing modifications in their otoliths to adapt to different environ-
mental conditions. High indexes (OL/TL) would be associated with groups that
are found in high-turbidity environment, such as the waters of the Rio de la Plata
estuary, needing to enhance other sensory systems related to acoustic communi-
cation (Gauldie, 1988; Paxton, 2000; Cruz & Lombarte, 2004). The differences
found between groups G1 and G2 and the other groups might be related to different
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hearing sensitivities. From 12 cm onwards, juvenile M. furnieri migrate to deeper
and more saline waters (Castello, 1986; Vizziano et al., 2002). Although adults
(=32 cm) tolerate a wide range of salinity (0.5-33 psu), the highest concentrations
are located in estuarine and marine waters (=25 psu) (Acha el at., 1999; Garcia
et al., 2010; Lorenzo et al., 2011). High values of the sphericity index (OH/OL)
for all length groups analyzed (G1 to G5) would confirm the hypothesis that indi-
viduals with high values of sphericity frequent environments associated with soft
substrates (Volpedo & Etcheverria, 2003). G2 fish showed a lower OL/TL ratio than
G1 individuals. This indicates a slower growth of the otolith along its anteroposte-
rior axis with respect to the total length of the fish. This variation in the OL/TL
ratio may be a consequence of a faster somatic growth so as to access a better food
supply and to have a greater possibility of predator escape. The diet composition
of M. furnieri varies according to the size of the fish. The mouth size increases as
the fish increases in length, making them able to access prey with more energetic
value (Olsson et al., 2013). Different food items have been linked to morphologi-
cal differences in teleosts otoliths (Aguirre & Lombarte, 1999). G2 corresponds to
individuals that are less than one year old and show great spatial dispersion (Allega
et al., 2020) as a consequence of a long reproductive period. This species repro-
duces from October to March, with two main spawning peaks (Pravia et al., 1995;
Macchi et al., 1996; Viziano, 2002). Two groups arrive at the breeding area, with
different size and growth characteristics (Norbis & Verocai, 2005), giving rise to
the same cohort with a bimodal length distribution (Norbis & Verocai, unpublished
data). Fish larger than 20 cm (G4 and G5) presented otoliths with very similar char-
acteristics to each other. They behave as a single group, being more elliptical in
shape, together with morphotype I defined by Santos et al. (2017) for individuals
that inhabit the Rio de la Plata estuary.

In addition, it was shown that the G4 and G35 groups presented a larger acous-
tic groove in relation to the total otolith area (SA/OA). The increase in this index
could be associated with the development of inner-ear perception and hearing abil-
ity. The mechanism of hearing in fish involves a physical interaction between the
sagitta otolith and the macula. Therefore, larger fish have more sensory cells than
smaller fish (Ramcharitar et al., 2001). The SA/OA ratio indirectly describes how
much of the otolith surface area is in contact with the macula (M) through the
acoustic sulcus. The ratio of macula area/otolith area (MA/OA) versus auditory
threshold indicates that there is a strong relationship between MA/OA and otolith
sensitivity at different frequencies. For this reason, fish with a relatively large sul-
cus may be more sensitive to sounds, with a relationship between the SA/OA ratio
and the minimum auditory threshold (Platt & Popper, 1981 Gauldie, 1988). Sci-
aenids are known for their ability to produce sounds and are also called croakers
(Fine et al., 1977, 2004; Myrberg, 1981; Saucier & Baltz, 1993; Ramcharitar et
al., 2006). Micropogonias furnieri is one of the sciaenid species with the largest
otoliths relative to body size (Verocai, unpublished data) and produces two types
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of sound (disturbance calls by both sexes; advertisement calls only by males) (Tel-
lechea et al., 2010, 2011). The disturbance calls are produced at sizes from 10 cm,
with a pronounced change (pulse duration and dominant frequency) from 20 cm,
when the fish are still juveniles (size at first maturity, 32 cm, Norbis & Galli, 2013).
From 20 ¢m onwards, these sound characteristics stabilize (Tellechea et al., 2010).
The relationship between SA/OA may contribute to the change in sound perception,
related to changes that were found in the G1, G2 and G3 groups. These changes in
juvenile fish could contribute to maintaining their functionality as sound transduc-
ers (Gauldie, 1988). For the G4 and G5 groups, this change in the surface area of
the acoustic groove (increased SA/OA rate) may be due to the need of containing
more hair sensory cells. This is in order to respond to a change in sound percep-
tion experienced by individuals that, from 20 cm onwards, begin to frequent areas
with similar characteristics of salinity and depth as spawning individuals (Macchi
& Christiansen, 1996; Macchi et al., 1996; Jaureguizar et al., 2003). During the
reproductive period, only adult males of M. furnieri produce advertisement calls
(Tellechea et al., 2010, 2011). As a result, the ontogenetic changes described by
means of otolith biometric indexes, would not only respond to environmental fac-
tors related to the development of the fish, but they are also associated with the
sound perception of conspecifics, including those that participate in the reproduc-

tion (Tellechea et al., 2011).
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CAPITULO II. Analisis biométrico de los otolitos sagitta de siete especies de la familia
Sciaenidae en la costa Uruguaya.

Introduccion

El tamafio y la forma de los otolitos es considerado especie-especifico, y sus patrones
filogenéticos pueden reflejarse en su morfologia (Gaemers, 1984; Nolf, 1985; Nolf y Sterbaut,
1989). Factores ambientales tales como la profundidad, tipo de sustrato (Aguirre y Lombarte,
1999; Lombarte y Fortufio, 1992; Gauldie y Crampton, 2002; Paxton, 2000; Torres et al., 2000;
Volpedo y Echeverria, 2003), la temperatura del agua y la dieta (Simkiss, 1974; Wilson, 1985;
Morales-Nin, 1987; Mosegaard et al., 1988; Secor y Dean, 1989; Lombarte et al., 2003; Cardinale
et al., 2004) podrian influenciar el tamafio y la forma. Muchos autores han sugerido que la forma
del otolito esta genéticamente restringida, pero también que los aspectos ambientales podrian
generar pequefias diferencias morfolégicas (Lombarte y Lleonart, 1993; Lombarte et al., 2003;
Cardinale et al., 2004; Vignon y Morat, 2010; Vignon, 2015).

Una de las principales caracteristicas morfoldgicas de los Sciaenidae es que tienen otolitos
sagitta muy grandes en relacién al tamafio del pez (Cruz y Lombarte, 2004). Este tamafio esta
asociado a la importancia en la comunicacion acustica de este grupo, tal como indican las
diferencias interespecificas en la emision de sonido (Luczkovich et al., 1999; Parenti, 2020). Sin
embargo, a pesar de su importancia econémica y ecoldgica, estas especies estan poco estudiadas y
apenas existe informacion comparativa acerca del significado ecolédgico de la forma — funcion de
sus otolitos sagitta, y como los pardmetros ambientales condicionan su morfologia. En la regién
existen algunos estudios realizados en la corvina blanca (M. furnieri) y en la burriqueta (M.
martinicensis) (Volpedo y Etcheverria, 2003; Carvalho et al., 2020; Avigliano et al., 2021) pero
de las siete especies seleccionadas, no existen antecedentes de estudios comparativos publicados

para las costas Uruguayas del Rio de la Plata y Océano Atlantico.
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Obijetivo general
Estudiar comparativamente los otolitos de siete especies de Sciaenidae que habitan las

aguas oceanicas y estuarinas de Uruguay en relacion a las caracteristicas de su forma.

Obijetivos especificos

Caracterizar morfologicamente los sagitta de las siete especies de Sciaenidae
seleccionadas.

Analizar cuales son los indices de forma que més contribuyen a caracterizar las diferencias
encontradas (0 no) entre los otolitos de las especies analizadas e inferir cuales son los posibles

factores endogenos y exdgenos podrian influir en su morfologia

Materiales y métodos

En el marco del convenio entre la Facultad de Ciencias y la DINARA se utilizaron
muestras de peces que fueron colectadas en las campafias de investigacion realizadas por el B/I
Aldebaran (DINARA), asi como las muestras provenientes de la flota artesanal y de los muestreos
mensuales de desembarque realizados por DINARA. Con el objetivo de completar el nimero de
ejemplares y abarcar un amplio rango de tallas, se realizaron también colectas de las capturas de la
pesca artesanal en los Balnearios Pajas Blancas, Piridpolis, José Ignacio y La Paloma. La flota
artesanal operé con redes de enmalle y con palangres en cada uno de los sitios de pesca
mencionados (ver figura 2 en Capitulo I) (Norbis, 1995; Santana y Fabiano, 1999; Norbis y
Verocai, 2002; Saona et al., 2003). De cada individuo se registro la longitud total y se extrajeron
los otolitos sagitta. La tabla 1 indica el nimero de individuos colectados y efectivamente

procesados, discriminados por especie.
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Tabla 1. Especie, origen de la muestra, nimero de individuos colectados (NC) y otolitos efectivamente procesados
(OP).

Especie Origen de la muestra NC | OP

.. Aldebaran (DINARA), Solymar, Arroyo Solis Grande,
M. furnieri _ 167 | 162
Desembarques comerciales

) Aldebaran (DINARA), Shangrila, Rio de la Plata,
P. courbina ) _ 77 76
Arroyo Solis Grande, Montevideo, Canelones,

. Aldebaran (DINARA), Desembarques comerciales,
P. brasiliensis ) 58 57
Arroyo Solis Grande, Punta carretas,

) Aldebaran  (DINARA), Solymar, Desembarques
M. atricauda 262 | 262

comerciales,

. ) Aldebaran (DINARA), Montevideo, Punta Carretas,
M. martinicensis L 217 | 216
Puerto de Piriapolis

Aldebaran  (DINARA), Cursos  Oceanografia,
C. guatucupa _ 242 | 240
Desembarques comerciales

) Aldebaran (DINARA), Cursos oceanografia, Puerto de
U. canosai L 202 | 202
Piriapolis,

La superficie medial del otolito derecho fue fotografiada con una cadmara digital adosada a
una lupa (OLYMPUS SZ61, Lumenera Infinity 1 camera) utilizando el software Infinity Capture.
Todas las imagenes fueron analizadas usando el programa Image J v.1.50.

Los otolitos fueron descritos morfoldgicamente de acuerdo a la terminologia propuesta por
Tuset et al. (2008) y Rossi et al. (2014). Se registraron la longitud, el ancho maximo del otolito en
centimetros (OL) y (OH) respectivamente (Fig. 1). Se determind el peso del otolito (en gramos) y
se calcul6 el Indice de masa (Peso otolito/Largo otolito?).

Fueron utilizados seis indices de forma: (Tuset et al., 2003, 2008; Volpedo y Echeverria,
2003; Volpedo y Vaz-dos-Santos, 2015).

1) Rectangularidad (REC): describe las variaciones de largo y ancho con respecto al area,

siendo 1 cuadrado perfecto (OA/[OL x OH]) (OA = area otolito)
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2) Circularidad (CIR): brinda informacién de la similitud con un circulo, siendo 1 un circulo
perfecto (41xOA/OP2) (OA = area otolito) (Takashimizu y Liyoshi, 2016).

3) Relacion de aspecto (OH/OL): indica en qué medida el otolito es circular o alargado
(Francus, 1999).

4) Relacion de aspecto (OL/LT): relacion entre la longitud total del otolito (OL) versus la
longitud total del pez (LT).

5) Relacion de aspecto (AS/AQ): (area sulcus/ area otolito) superficie relativa del sulcus.

6) Elipcidad (ELI): describe la similitud a una elipse (OL-OH/OL+OH)

Dorsal

Posterior ium " Anterior

Figura 1. Cara interna de un otolito sagitta tipo, indicando las zonas en las que se realizaron las medidas para calcular

los indices de forma (OL = Longitud otolito; OH = Ancho otolito; OSL = longitud sulcus; OSA = ancho sulcus).
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Se usaron ecuaciones potenciales, previamente logaritmizadas, para analizar las relaciones
entre la longitud total del otolito (OL) y la longitud total del pez (LT), y el ancho total del otolito
(OH) y LT, mediante el ajuste de modelos de regresion funcional (Warton et al., 2006) y se
verifico la hipdtesis de isometria (b = 1; b = coeficiente angular o pendiente de la recta) para estas
relaciones, mediante el test de Student (Sokal y Rohlf, 1995).

Para eliminar el componente de la longitud y su efecto alometrico, las medidas
morfométricas fueron estandarizadas a un tamafio del cuerpo estandar de acuerdo a la metodologia

propuesta por Lleonart et al., (2000). La ecuacion usada fue:

Y=aXP’

ajustada utilizando la transformacion logaritmica para homogeneizar los residuos. Cada medida

Yij, fue transformada donde i es la variable, y j es el individuo a Zij de acuerdo a

Zij = Yij (Xo/Xj)"

donde Xj es la longitud del cuerpo del pez j por especie

Xo es la longitud de referencia del pez por especie (en este caso es el promedio de longitud por
especie)

Y bi es el parametro alometrico que relaciona la variable dependiente Yi con la variable
independiente X

Zij es el valor que deberia medir Yij si la longitud del pez fuera Xo, considerando su crecimiento

alometrico.

El crecimiento del otolito sagitta y del sulcus fue analizado en relacion al crecimiento de

los peces en longitud utilizando ecuaciones de regresion (Zar, 2010). También fueron evaluadas
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las relaciones entre el area del sulcus (AS) y la longitud total del pez (LT), area del otolito (AO) y
longitud total del pez (LT), y la tasa (AS/AQ) versus LT. Los coeficientes alométricos para dichas
relaciones se basaron en la funcion alometrica (Huxley, 1950) y = a x °,

donde:

x= variable independiente

y= variable dependiente o0 a predecir.

a= constante.

b= constante de crecimiento alometrico.

Para utilizar esta ecuacion, se transformd logaritmicamente:

Logioy = Logio a + b Logio X

Para las relaciones longitud vs longitud o area vs area, b > 1 indica crecimiento alometrico
positivo, b= 1 crecimiento isométrico y b<1 crecimiento alometrico negativo (da Silva-Castiglioni
y Negreiros-Fransozo, 2004) y b = 2 para comparaciones del area vs la longitud total del pez).
Mediante el uso del test de Student (Sokal y Rohlf, 1995) se comprobdé si una pendiente igual a
“2” representa isometria, y pendientes significativamente diferentes de “2”, representan o
alometria positiva (>2) o negativa (<2). Para determinar si la tasa (AS/AQO) cambia para las siete
especies, con respecto al incremento en LT del pez, los valores de las pendientes fueron testeados
con el test de Student (Sokal y Rohlf, 1995). Si el valor de la pendiente es significativamente

diferente de 0 ( > 0) la tasa AS/AO cambia a medida que el pez crece.

Anadlisis estadisticos
Para comparar si cada uno de los indices de forma del sagitta no presenta diferencias entre
las siete especies seleccionadas, se utilizé el analisis de varianza no paramétrico de Kruskal-

Wallis (KW) (Sokal y Rohlf, 1995). En caso de encontrarse diferencias significativas, se uso el
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test de Mann-Whitney (MW) corregido por el criterio de Bonferroni para determinar entre cuales
indices existieron esas diferencias (Sokal y Rohlf, 1995).

Se utilizé el Analisis Candnico Discriminante (ACD) para comparar los otolitos de las
siete especies en funcion de los seis indices y conocer cuales aportan mas a discriminar los
grupos. EI ACD evalua la separacion entre los otolitos por especie a través de los ejes candnicos y
discriminantes, evaluando la presencia de los otolitos en un espacio multivariado, y maximizando
la variacion entre ellos (Manly y Alberto, 2016).

Mediante los estadisticos lambda de Wilk's, y Pllai’s trace se analizd si no existen
diferencias significativas entre los indices de los otolitos sagitta de las especies (Manly y Alberto,
2016). La lambda de Wilks’ es una medida de bondad de como cada funcidn separa los grupos.
Este estadistico varia entre 0 y 1; pequefios valores de lambda de Wilk’s indican mayor potencia
para discriminar los grupos. Este estadistico sigue una funcion asintotica F de Snedecor, con el
numero de los grupos y las variables en el nominador y los grados de libertad de las matrices de
dispersion en el denominador (Rao, 1952). Pillai’s trace varia entre 0 y 1, valores altos de Pillai’s
trace indican mayor discriminacion o separacion entre los grupos, reforzando la evidencia de que
la variable explicativa presenta un efecto significativo en los valores de las variables de respuesta.

También se utiliz6 PERMANOVA (Anderson, 2001) con el objetivo de comparar los
grupos de otolitos (sagitta) en funcion de los indices y probar entre cuales no existen diferencias
significativas. En todos los casos se trabajo con la distancia de Mahalanobis y en todos los casos
se fijé un p = 0,05.

Todos los analisis estadisticos se realizaron utilizando el programa Past (Version 4.07;

2021) (Hammer y Harper, 2001) y en todos los casos se utiliz6 un p =0.05.
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Resultados

Fueron analizados un total de 1215 individuos, cubriendo un rango de longitudes entre 5,5
y 94,0 cm (Tabla 2).

Tabla 2. Especies utilizadas, Rango long = rango de longitudes totales (cm), Prom. = promedio de longitudes (cm),
Error = error estandar, CV = coeficiente de variacion, Madurez = longitud de primera madurez estimada (cm) y N =

nimero de individuos analizados.

Especie Rango long | Prom. | Error | CV Madurez N
Micropogonias furnieri 55-46,0 | 17,69 | 0,802 | 58,21 | 31,9-359 | 162
Pogonias courbina 12,6 -94,0 | 37,77 | 2,418 | 55,80 | 450-70,0 | 76
Paralonchurus brasiliensis | 6,0 — 25,0 17,37 | 0,584 | 25,56 | 145-175 | 58
Macrodon atricauda 40-470 | 31,50 | 0,521 | 25,89 23,0 262
Menticirrhus martinicensis | 10,3-45,0 | 31,92 | 0,440 | 20,32 | 16,3-18,0 | 217
Cynoscion guatucupa 8,2-58,0 32,46 | 0,797 | 38,04 29,88 242
Umbrina canosai 17,0-40,5 | 2759 | 0,380 | 19,59 | 184-214 | 202

Caracterizacion morfoldgica del otolito sagitta para cada especie

Los Sciaenidae se caracterizan por tener otolitos sagitta de gran tamafo relativo, con un
crecimiento en grosor altamente desarrollado de forma globular, lobular o con crestas y estrias. En
su cara interna el otolito presenta un sulcus acusticus heterosulcoide y supramedial dividido en
dos partes claramente separadas; el ostium en la parte anterior y la cauda en la posterior. EI ostium
tiene un area amplia marcadamente asimétrica en relacion a la cauda y presenta una apertura
pseudo-ostial (sin excisura ostii). La cauda es tubular y presenta mayor o menor grado de

curvatura en funcion de la especie.

Micropogonias furnieri

Perfil del otolito, grueso — subrectangular. La cara externa es concava, muy irregular con
concreciones que presentan varios patrones de distribucion, la cara interna es convexa y su
superficie es basicamente lisa. Forma del sagitta circular/piriforme, sin rostro, ni antirrostro.

Region anterior redondeada, generalmente lisa y region posterior oblicua-redondeada. Borde
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dorsal liso; borde ventral sinuoso. La cara medial o interna posee el sulcus de tipo heterosulcoide,
(dividido en ostium y cauda) en posicion posterior. El ostium tipo oval en posicion lateral, se
extiende en la primera mitad de la longitud del otolito, es rugoso, posee una mayor altura que la
cauda y esta separado de la cauda por un collum bien diferenciado. La cauda es curva y con

forma de gancho (Fig. 2).

dorsal Carainterna

posterior anterior

ventral 1 mm

collum

Figura 2. Otolito de Micropogonias furnieri A) retirado de un ejemplar inmaduro (20 cm.); B) retirado de un ejemplar

juvenil (10 cm.) (se indica el collum con flecha roja).
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Pogonias courbina
Perfil del otolito, plano — convexo. La cara externa es plana y la interna es convexa. Forma

del sagitta circular, sin rostro, antirrostro, con bordes lisos. Region anterior redondeada, region
posterior oblicua-redondeada, con un &ngulo marcado en el extremo dorso-caudal. Borde dorsal
liso; borde ventral liso-sinuoso. La cara medial o interna posee el sulcus (dividido en ostium y
cauda) en posicion medial, orientacion horizontal; con apertura pseudo-ostial. El ostium en
posicion lateral, se extiende en la primera mitad de la longitud del otolito, es rugoso, posee una
mayor altura que la cauda y esté separado de la cauda por un collum bien diferenciado. La cauda

es curva y doblada en angulo recto (hacia el borde ventral) (Fig. 3).

Cara interna

dorsal

posterior , anterior

ventral
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Figura 3. Otolito de Pogonias courbina A) retirado de un ejemplar inmaduro (25 cm.); B) retirado de un ejemplar
juvenil (18 cm.)

Paralonchurus brasiliensis

Otolito con forma rectangular-oblonga y perfil biconvexo. Region anterior oblicua-
francamente redondeada con un fuerte desarrollo del angulo antero-dorsal, region posterior
redondeada con un angulo en el extremo dorso-caudal. Borde dorsal sinuoso/lobado en juveniles
a entero en adultos. Borde ventral completo sinuoso., rostrum y antirrostrum ausentes Sulcus
acusticus heterosulcoide y pseudo-ostial de posicion supramedial; ostium: lateral y asimétrico,
posee una mayor altura que la cauda y esta separado de la cauda por el collum bien diferenciado
en su insercion ventral con la cauda, pero poco en su insercion dorsal; cauda: tubular curvada en

un anulo cerrado que termina cerca del borde ventral (Fig. 4).
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Carainterna

posterior

ventral

Figura 4. Otolito de Paralonchurus brasiliensis retirado de ejemplares adultos (A =20 cm. y B = 24 cm.).

Macrodon atricauda

Forma eliptica - oblonga. La cara interna es levemente convexa y la cara externa es
levemente cdncava y no presenta particularidades sobresalientes. Los bordes de la sagitta son
lisos en adultos y profundamente lobulados en juveniles, bordes anterior y posterior redondeados
con una entrante marcado en la zona dorso-posterior dandole un aspecto lobulado al extremo

posterior. No se aprecia ni rostro, ni antirrostro. Ostium: superficie rugosa, rugoso lateral,
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asimétrico y ligeramente inclinado antero-ventralmente, posee una mayor altura que la cauda y
estd separado de la cauda por el collum bien diferenciado en su insercion ventral con la cauda,
pero muy poco en un insercion dorsal. La cauda es lisa y corta, se extiende a lo largo de la
porcion mediana de la sagitta, alejada del borde posterior del otolito, se curva en angulo recto
hacia el borde ventral. Posee una depresion dorsal angosta por encima del sulcus acusticus. (Fig.

).

Cara interna

posterior ‘ fte . anterior

ventral

Figura 5. Otolito de Macrodon atricauda A) retirado de un ejemplar adulto (41 cm.); B) retirado de un ejemplar

juvenil (9 cm.)
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Menticirrhus martinicensis

Forma de bala. El perfil del otolito es plano — convexo, la cara externa del otolito presenta
concreciones calcareas desplazadas hacia el borde dorsal. EI borde dorsal y el ventral son lisos, las
regiones anteriores y posteriores presentan forma aguda y oblicua respectivamente, con un &ngulo
ventro-posterior muy prominente y una prolongacion dorso-posterior muy prominente. Sin rostro,
ni antirrostro, La cara interna del otolito presenta el sulcus en posicion media (cauda mas alta que
el ostium), el cual esta dividido en ostium y cauda. Sulcus heterosulcoide, pseudo-ostial y
supramedial. Ostium: lateral, de superficie rugosa y cerrado cerca del margen anterior del otolito y
esta separado de la cauda por un collum bien diferenciado. Cauda: tubular, lisa, cerrada,
claramente lejos del margen posterior y curvada en el extremo distal alcanzando el borde ventral

del otolito. Posee una depresion areal dorsal de dimensiones variables. (Fig. 6).

Carainterna

posterior ( ' anterior
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Figura 6. Otolito de Menticirrhus martinicensis A) ejemplar adulto (31 cm.); B) ejemplar juvenil (17,5 cm)

Cynoscion guatucupa

Forma eliptica. Perfil biconvexo. La cara externa del otolito es ondulada. Regiones anterior
y posterior redondeadas, sin rostro, ni antirrostro. EI borde dorsal y el ventral son lisos, mientras
que el borde anterior es sinusoso a dentado. Sulcus, heterosulcoide, pseudo-ostial y su posicion es
medial. Ostium: lateral, poco profundo, ancho y rugoso y esta separado de la cauda por un collum
bien diferenciado. La cauda es tubular, alargada (el doble que el ostium) hasta el borde posterior y
ligeramente curvada hacia el borde ventral. Posee una depresion en la zona ventral por debajo del

sulcus acusticus. (Fig. 7).
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Cara interna

anterior

Yie

»
-

ventral

Figura 7. Otolito de Cynoscion guatucupa A) retirado de ejemplar inmaduro (19.6 cm); B ejemplar maduro (31 cm.)
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Umbrina canosai
Forma del sagitta discoidal a rectangular. Perfil biconvexo, la cara externa posee

concreciones calcareas conspicuas, reunidas principalmente en el centro del otolito. Regidn
anterior redondeada, region posterior oblicua-redondeada mas desarrollada en su extremo dorso-
posterior, sin rostro, antirrostro, bordes dorsal y ventral liso-sinuoso. Sulcus heterosulcoide con
apertura pseudo-ostial/paraostial y posicién suparmedial. Ostium en posicion lateral, se extiende
en la primera mitad de la longitud del otolito, es rugoso y posee una mayor altura que la cauda y
esta separado de la cauda por un collum muy bien diferenciado. Cauda: lisa, tubular y se extiende
en el resto del otolito con una fuerte curvatura en su extremo distal cerca del borde ventral, (Fig.

8).

Cara interna

dorsal

posterior . - H . anterior

Figura 8. Otolito de Umbrina canosai mostrando la cara interna retirado de un ejemplar adulto (32 cm.)
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Relacion entre Longitud Otolito y Longitud total del Pez
Para las siete especies analizadas, la funcion que mejor se ajusto a la relacion entre el largo total

del otolito sagitta y el largo del pez fue potencial. (Tabla 3, Fig. 9).

Tabla 3. Relaciones entre longitud otolito — longitud total del pez (OL - LT) para las siete especies analizadas (Rel =
relacién; P = potencial; + = positiva; N = nimero de individuos; a = intercepto; b = pendiente; Sy = desvio de b, r =

coeficiente de correlacion; prob = probabilidad; Sig = significancia estadistica: * p < 0,05; ISO = Isometria; ALO =

alometria).
Especie Rel. N a b Sb r prob | Sig. | I1SO-ALO

M. furnieri P.+ 162 | 1,980 | 1,086 | 0,015 | 0,985 | 0,001 * ALO

P. courbina P. + 76 1,212 | 1,538 | 0,025 | 0,989 | 0,001 * ALO

P. brasiliensis | P. + 58 1,207 | 1,346 | 0,058 | 0,952 | 0,001 * ALO
M. atricauda P.+ 262 | 2,701 | 1,026 | 0,016 | 0,967 | 0,001 * ISO
M. martinicensis | P. + 217 1,348 | 1,470 | 0,035 | 0,947 | 0,001 * ALO
C.guatucupa | P. + 242 1,064 | 1,397 | 0,015 | 0,986 | 0,001 * ALO
U. canosai P.+ | 202 | 1,978 | 1,205 | 0,029 | 0,941 | 0,001 * ALO

La relacion entre la longitud del otolito y la longitud total del pez fue alometrica positiva
para seis de las siete especies estudiadas. Para estas seis especies existid un crecimiento
diferencial entre el largo total del pez y el largo del otolito, siendo que el pez crecié mas rapido en
longitud total que el otolito en su eje anteroposterior. En el caso de M atricauda, el crecimiento
del largo del otolito en relacién a la longitud total del pez fue isométrico y en todos los casos la
longitud del otolito explicé méas del 90% de la longitud total del pez (Tabla 3).

Si bien las relaciones entre el ancho del otolito y la longitud total del pez fueron todas
potenciales (Tabla 4) se encontraron alometrias positivas para C. guatucupa y U. canosai,
alometrias negativas para P. brasiliensis, M. atricauda y M. martinicensis, mientras que para M.
furnieri se encontrd un crecimiento isométrico del ancho del otolito con respecto a la talla del pez.

En todos los casos el ancho del otolito explico mas del 90% de la longitud total del pez (Tabla 4).
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Tabla 4. Relaciones entre la longitud total del pez — ancho otolito (LT — OH) para las siete especies analizadas (Rel =

relacion; N = nimero de individuos; Pot = potencial; (+ 0 -) = positiva 0 negativa; a = intercepto; b = pendiente; Sp =

desvio de b; r = correlacién; prob = probabilidad; Sig. = significancia: * p< 0,05).

Especie Rel. N a b Sb r prob | Sig.

M. furnieri Pot 162 2,899 | 1,028 | 0,011 0,955 | 0,0001 *

P. courbina Pot (-) 76 0,945 | 0,562 0,010 0,987 0,0001 *
P. brasiliensis Pot (-) 58 0,764 | 0,445 0,023 0,927 0,0001 *
M. atricauda Pot(-) | 262 0,693 | 0,960 | 0,011 0,981 0.0001 *
M. martinicensis | Pot (-) | 217 0,508 | 0,527 | 0,017 0,902 0,0001 *
C. guatucupa Pot(+) | 242 0,942 | 1,939 | 0,025 0,979 0,0001 *
U. canosai Pot (+) 202 2,679 | 1,299 0,039 0,916 0,0001 *
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Figura 9. Dispersion de los datos y ajustes de las relaciones entre la longitud total del pez — longitud total del otolito

(LT — OL) para las siete especies analizadas (Mf = M. furnieri; Pc = P. courbina; Pb = P. brasiliensis; Mat = M.

atricauda; Mm = M. martinicensis; Cg = C. guatucupa; Uc = U. canosai).
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Figura 10. Box-plot con los valores de los indices de circularidad calculados para los otolitos (sagitta) de las siete
especies analizadas, en rectangulo rojo se indican las especies que no presentaron diferencias significativas (MF = M.
furnieri; PC = P. courbina; PB = P. brasiliensis; Mat = M. atricauda; MM = M. martinicensis; CG = C. guatucupa;

UC = U. canosai).

El test de Kruskal-Wallis mostré diferencias significativas (KW = 916,1; p = 0,000< 0,05) entre
las muestras para las siete especies analizadas. Mediante la prueba de MW, aplicando la
correccion de Bonferroni, (Tabla 5) se encontrd que existieron diferencias significativas (p < 0,05)
entre cinco de las siete especies analizadas, no existiendo diferencias entre Cynoscion guatucupa
y Pogonias courbina. La especie que presentd otolitos mas circulares fue Micropogonias furnieri,

y la que presentd los otolitos menos circulares fue Menticirrhus martinicensis (Fig. 10).
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Tabla 5. Resultados de la prueba de Mann-Whitney corregida por el criterio de Bonferroni, para el indice de
Circularidad. Los valores en negrita indican entre que especies se encontraron diferencias significativas (Mf = M.

furnieri; Pc = P. courbina; Pb = P. brasiliensis; Mat = M. atricauda; Mm = M. martinicensis; Cg = C. guatucupa; Uc

= U. canosai).
ESPECIE Pb Mat Cg Pc Uc Mf
Mm 6,48E-14 | 2,59E-67 | 1,83E-76 | 2,68E-36 | 7,76E-63 | 5,99E-63
Pb 1,15E-18 | 5,43E-32 | 7,25E-18 | 7,31E-23 | 1,04E-29
Mat 1,64E-56 | 5,11E-10 | 8,97E-35 | 7,26E-68
Cg 0,3725 | 9,53E-13 | 1,06E-65
Pc 1,51E-06 | 3,06E-31
Uc 1,41E-16

RECTANGULARIDAD

El test de Kruskal-Wallis mostro diferencias significativas (KW = 785,5; p = 0,000< 0,05) entre
las muestras para las siete especies seleccionadas. Mediante la prueba de MW, aplicando la
correccion de Bonferroni, (Fig. 11 Tabla 6) se encontrdé que no existieron diferencias
significativas (p < 0,05) entre Paralonchurus brasiliensis y Umbrina canosai. La especie que
presentd los otolitos menos rectangulares fue Micropogonias furnieri con una alta variabilidad

(Fig. 11).
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Figura 11. Valores de los indices de rectangularidad calculados para los otolitos (sagitta) de las siete especies

analizadas (en rectangulo rojo se indican las especies que no presentaron diferencias significativas).
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Tabla 6. Resultados de la prueba de Mann-Whitney corregida por el criterio de Bonferroni, para el indice de
Rectangularidad. Los valores en negrita indican entre que especies se encontraron diferencias significativas (Mf = M.
furnieri; Pc = P. courbina; Pb = P. brasiliensis; Mat = M. atricauda; Mm = M. martinicensis; Cg = C. guatucupa; Uc

= U. canosai).

ESPECIE Mm Cg Mat Pc Pb Uc
Mf 159E-17 | 1,44E-08 | 4,32E-30 | 9,42E-31 | 3,45E-28 | 1,90E-58
Mm 7,97E-10 | 0,001668 | 1,07E-24 | 9,15E-28 | 2,08E-63
Cg 2,29E-29 | 7,88E-38 | 2,82E-32 | 1,58E-73
Mat 1,52E-26 | 1,62E-30 | 2,65E-72
Pc 2,17E-09 | 3,55E-20
Pb 0,03759

ELIPCIDAD

El test de Kruskal-Wallis mostr6 diferencias significativas (KW = 1138; p = 0,000 < 0,05) entre
las muestras para las siete especies seleccionadas. Mediante la prueba de MW, aplicando la
correccion de Bonferroni, (Fig. 12 Tabla 7) se encontré que existieron diferencias significativas (p

< 0,05) entre todas las especies.
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Figura 12. Valores de los indices de elipcidad calculados para los otolitos (sagitta) de las 7 especies analizadas.
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La especie Menticirrhus martinicensis, fue la que presento los otolitos mas elipticos, mientras que

Pogonias courbina fue la que presentd los otolitos menos elipticos.

Tabla 7. Resultados de la prueba de Mann-Whitney corregida por el criterio de Bonferroni, para el indice de
Elipcidad. Los valores en negrita indican entre que especies se encontraron diferencias significativas (Mf = M.

furnieri; Pc = P. courbina; Pb = P. brasiliensis; Mat = M. atricauda; Mm = M. martinicensis; Cg = C. guatucupa; Uc

= U. canosai).

ESPECIE Mf Uc Cg Mat Pb Mm
Pc 0,001222 | 4,50E-35 | 1,74E-39 | 3,24E-40 | 4,35E-23 | 1,75E-38
Mf 7,59E-48 | 1,42E-65 | 7,21E-68 | 1,03E-29 | 5,94E-63
uUc 4,42E-68 | 3,06E-76 | 3,90E-31 | 4,58E-70
Cg 3,37E-55 | 2,82E-32 | 1,83E-76
Mat 1,57E-32 | 2,93E-79
Pb 8,71E-05

RELACION DE ASPECTO (OH/OL, ancho otolito/largo otolito)

El test de Kruskal-Wallis mostré diferencias significativas (KW = 1145; p = 0,000 < 0,05) entre
las muestras para las siete especies seleccionadas. Mediante la prueba de MW, aplicando la
correccion de Bonferroni, (Fig. 13 Tabla 8) se encontré que no existieron diferencias
significativas (p < 0,05) entre Menticirrhus martinicensis y Paralonchurus brasiliensis, y

tampoco existieron diferencias entre Pogonias courbina y Micropogonias furnieri (Fig. 13).
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Figura 13. Valores de los indices de forma (OH/OL) calculados para los otolitos (sagitta) de las siete especies

analizadas, en rectangulo rojo se indican las especies que no presentaron diferencias significativas.

Tabla 8. Resultados de la prueba de Mann-Whitney corregida por el criterio de Bonferroni, para la relacion de aspecto
(OH/OL). Los valores en negrita indican entre que especies se encontraron diferencias significativas (Mf = M.

furnieri; Pc = P. courbina; Pb = P. brasiliensis; Mat = M. atricauda; Mm = M. martinicensis; Cg = C. guatucupa; Uc

= U. canosai).
ESPECIE |  Pb Mat Cg Uc Mf Pc
Mm 0,14 6,08E-78 | 3,84E-75 | 9,63E-69 | 1,25E-61 | 3,67E-37
Pb 2,54E-31 | 5,93E-31 | 8,22E-30 | 2,18E-28 | 9,15E-22
Mat 1,59E-57 | 6,46E-75 | 1,52E-66 | 6,83E-39
Cg 4,41E-71 | 1,82E-64 | 3,51E-38
Uc 3,17E-49 | 2,26E-35
Mf 0,7954
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RELACION DE ASPECTO (OL/TL, largo otolito/largo pez)

El test de Kruskal-Wallis mostr6 diferencias significativas (KW = 870; p = 0,000 < 0,05)
entre las muestras para las siete especies seleccionadas. Mediante la prueba de MW, aplicando la
correccion de Bonferroni, (Fig. 14 Tabla 9) se encontr6 que no existieron diferencias
significativas (p < 0,05) entre Pogonias courbina y Menticirrhus martinicensis, entre Macrodon
atricauda y Cynoscion guatucupa, y entre Paralonchurus brasiliensis y Micropogonias furnieri.
La especie que presentd otolitos con valores promedios mas elevados de esta relacion de aspecto
(OL/TL) fue Micropogonias furnieri, y la que presentd valores promedio menores para esta

relacion (OL/TL) fue Pogonias courbina (Fig. 14).
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Figura 14. Valores de los indices de forma (OL/TL) calculados para los otolitos (sagitta) de las siete especies

analizadas.
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Tabla 9. Resultados de la prueba de Mann-Whitney corregida por el criterio de Bonferroni, para la relacién de aspecto
(OL/TL). Los valores en negrita indican entre que especies se encontraron diferencias significativas (Mf = M.

furnieri; Pc = P. courbina; Pb = P. brasiliensis; Mat = M. atricauda; Mm = M. martinicensis; Cg = C. guatucupa; Uc

= U. canosai).
ESPECIE | Mm Uc Mat Cg Pb Mf
Pc 0,8554 | 3,62E-26 | 6,44E-36 | 6,72E-35 | 9,36E-22 | 3,14E-34
Mm 5,12E-50 | 3,32E-70 | 1,80E-67 | 3,31E-30 | 3,88E-61
Uc 4,53E-31 | 3,83E-28 | 2,16E-29 | 7,47E-57
Mat 1 3,31E-17 | 2,46E-34
Cg 1,37E-15 | 2,05E-35
Pb 0,6156

RELACION AREA DEL SULCUS — AREA DEL OTOLITO (AS/AO)
El test de Kruskal-Wallis mostrd diferencias significativas (KW = 849,2; p = 0,000< 0,05) entre
las muestras. Mediante la prueba de MW, aplicando la correccion de Bonferroni, (Fig. 15 Tabla
10) se encontrd que no existieron diferencias significativas (p < 0,05) entre Pogonias courbina y
Macrodon atricauda. La especie que presentd otolitos con AS/AO maés elevada fue Menticirrhus

martinicensis, y la que presentd la menor relacion (AS/AO) fue Micropogonias furnieri (Fig. 15).
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Figura 15. Indices de forma (AS/AO) de los otolitos (sagitta) de las siete especies, en rectangulo rojo se indican las
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especies que no presentaron diferencias significativas analizadas.

60



Ecomorfologia de siete especies de Scienidae

2024

Tabla 10. Resultados de la prueba de Mann-Whitney corregida por el criterio de Bonferroni, para la relacion de

aspecto (AS/AQ). Los valores en negrita indican entre que especies se encontraron diferencias significativas (Mf = M.

furnieri; Pc = P. courbina; Pb = P. brasiliensis; Mat = M. atricauda; Mm = M. martinicensis; Cg = C. guatucupa; Uc

= U. canosai).
ESPECIE | Mat Pc Cg Uc Pb Mm
Mf 3,95E-15 | 2,14E-08 | 5,98E-44 | 7,62E-58 | 4,63E-28 | 1,37E-61
Mat 1,00 8,35E-31 | 7,29E-63 | 8,19E-29 | 1,66E-77
Pc 7,05E-08 | 2,57E-17 | 1,32E-12 | 1,47E-33
Cg 0,01813 | 7,20E-05 | 8,50E-58
Uc 0,004254 | 4,05E-58
Pb 6,97E-19

Las relaciones entre AO-LT y AS-LT para las siete especies estudiadas mostraron un buen
ajuste de prediccion y alometria negativa y significativa (Tabla 11a). Esto es que el pez crece méas
rapido en longitud que las &reas analizadas del sagitta (AS y AO). En tres especies (M. furnieri, P.
courbina y M. martinicensis), se encontrd alometria positiva de la tasa AS/AO con respecto a la
longitud total del pez (TL): esto se traduce en un crecimiento mayor del sulcus a medida que el
pez aumenta en longitud. En P. brasiliensis, M. atricauda, C. guatucupa y U. canosai, se encontrd
isometria, esto se interpreta como un crecimiento del sulcus que acomparfia el crecimiento en

longitud del pez.

Tabla 11a. Relaciones potenciales entre el &rea del otolito y la longitud total del pez (AO = érea del otolito; AS =

area del sulcus, TL = longitud total del pez, SIG = significancia del test t).

ESPECIE/RELACION  (AO-TL) (AS-TL) (AS/AO-TL) (SIG)
M. furnieri b=1,738;r=0,982 b=1,854;r=0,982 b =0,002; r =0,580 pos**
P. courbina b =1,250; r=0,992 b=1,477;r=0,991 b =0,002; r = 0,865 pos**
P. brasiliensis b=1,141;r=0,958 b =1,296; r = 0,949 b =0,004; r = 0,554 ns
M. atricauda b =1,564;r=0,979 b=1,721;r=0,980 b =0,002; r = 0,645 ns
M. martinicensis b=1,016;r=0,918 b=1,264;r=0,920 b =0,004; r=0,697 pos**

C. guatucupa

U. canosai

b=1171;r=0,983
b=1,348;r=0,903

b =1,451;r=0,981
b=1,423;r=0,892

b =0,004; r = 0,899
b =0,001;r=0,276

ns

ns
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Tabla 11b. Relacion AS/AO para las siete especies analizadas (Med. = mediana; Per. = percentil; Num. = nimero;
valores maximos y minimos por especie, coeficiente alometrico (b) de la relacién entre area del sulcus (AS), area de

la cara interna del otolito (AQ); y resultados del test t).

ESPECIE (Med.)  (Per25-75)  Num. (Min-Max) b ttest (b#1)
M. furnieri 0,389 (0,371-0,412) 165 (0,32-0,46) 1,063 9,340 > 2,66
P. courbina 0,423 (0,393 - 0,454) 76 (0,34-0,56) 1,178 14,33 > 2,66
P. brasiliensis 0,494 (0,475 - 0,513) 58 (0,44-0,59) 1,130 6,799 > 2,66
M. atricauda 0,420 (0,399 -0,436) 262 (0,25-0,48) 1,093 25,35 > 2,66
M. martinicensis 0,563 (0,539-0578) 217 (0,44-0,64) 1,224 12,98 > 2,66
C.guatucupa 0,466 (0,429 -0,499) 242 (0,36-0,60) 1,237 35,18 > 2,66
U. canosai 0,477 (0,464 -0,495) 202 (0,41-0,55) 1,054 4,360 > 2,66

Para las siete especies analizadas, la relacion AS/AO (Tabla 11b) se ajusté a una relacion
potencial, con elevados coeficientes de correlacion (minimo r = 0,971 para P. brasiliensis y
méaximo r = 0,993 para M. furnieri). Las pendientes de esa relacion fueron mayores que 1 para
todas las especies (Tabla 11b). El crecimiento del area del sulcus presentd alometria positiva en
relacion al area total del otolito (test t para b = 1, p < 0,05). Los coeficientes alométricos se
situaron desde 1,054 en U. canosai hasta 1,237 en C. guatucupa, con un promedio de 1,139. Las
relaciones encontradas implican mayor crecimiento del sulcus en relacion al crecimiento del
sagitta, de modo que, para todas las especies, la relacion AS/AO aumentd con el tamafio del

otolito.

Analisis canonico discriminante (ACD)

El ACD mostro diferencias significativas entre las especies, y mostrd cuales fueron los
indices que aportaron mas a su discriminacion. Los coeficientes estandarizados indicaron que la
relacion de aspecto (OH/OL) tuvo mayor influencia en el célculo de la funcion discriminante
aportando positivamente al factor 1 (Fig. 16). Los siguientes indices que aportaron a la funcion
discriminante fueron elipcidad (ELI) y Rectangularidad (REC) (ELI contribuyendo negativamente
y REC contribuyendo positivamente al factor 1).
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Se encontraron diferencias entre los grupos analizados (Wilks = 0,001; F =563,1; p=0<
0,00; Pillai trace p = 1,00; F = 251,4; p = 0 < 0,00). El porcentaje de clasificacion correcta fue de
96,89% Yy aplicando crosvalidacion 96,64%. El primer factor (acumul6 75,69% de la varianza
explicada) separd los grupos a lo largo del eje 1 y mostré una ordenacion de valores negativos a
positivos. El segundo factor explico el 11,85% (ambos mas del 87%).

El andlisis discriminante utilizando el aporte de los diferentes indices, mostro un claro
gradiente de ordenacion de valores negativos a positivos entre las especies que no producen
sonido (M. martinicensis y P. brasiliensis), las que producen sonido a mayores frecuencias (M.
atricauda y C. guatucupa) y poseen otolitos mas elipticos y aquellas especies que producen
sonido a bajas frecuencias (M. furnieri, U. canosai y P. courbina) y poseen otolitos mas
circulares. Las especies con otolitos mas elipticos presentaron valores de menor duracion del
pulso que aquellas que poseen otolitos mas circulares (Tellechea, 2019; Tellechea y Norbis, 2012;
Tellechea, et al., 2010, 2011a, 2011b, 2017).

El indice OH/OL contribuyo a separar a los otolitos de M. furnieri, P. courbina y U.
canosai, (que fueron mas circulares), de los otolitos de M. martinicensis, P. brasiliensis y M.
atricauda (que fueron mas elipticos). El indice ELI separd las especies M. martinicensis, P.
brasiliensis y M. atricauda de las demas, presentando individuos con otolitos mas elipticos (Fig.
16).

El analisis PERMANOVA dio como resultado que existieron diferencias significativas entre los
otolitos sagitta de las siete especies analizadas (Permutacion N: 9999; F = 251,4; P = 0,0001)

coincidiendo con el anélisis discriminante.
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Figura 16. Andlisis Canonico Discriminante realizado utilizando los seis indices de forma para los otolitos sagitta de
las siete especies seleccionadas. LO/LT = Longitud otolito/Lontitud Total pez; OH/OL = Ancho otolito/Longitud otolito;
REC = Rectangularidad; CIR = Circularidad; ELI = Elipcidad; AS/AO = Area sulcus/Area otolito. (Pc = Pogonias

courbina; Mf = Micropogonias furnieri; Cg = Cynoscion guatucupa; Mm = Menticirrhus martinicensis; Uc = Umbrina
canosai; Mat = Macrodon atricauda; Pb = Paralonchurus brasiliensis).
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Los otolitos de C. guatucupa se ubicaron entre circulares y elipticos ocupando una zona de
transicion entre ELI y CIR. Estos resultados llevaron a separar, los otolitos de esta especie en
cinco grupos de longitud (G1=10a20cm; G2=21a30cm; G3=31a40cm; G4 =41a50 cm;
G5 = 51 y mayores) encontrandose que los peces de menor tamafio presentaron otolitos mas
circulares y los individuos mas grandes, presentaron otolitos mas elipticos (Fig. 17), lo que podria

estar indicando un crecimiento diferencial del otolito entre individuos juveniles y adultos.

C. guatucupa
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Figura 17. Variabilidad ontogenética de los otolitos de C. guatucupa. Circularidad (A) y elipcidad (B) separados por
grupos de tallas (G1 =10a20 cm.; G2=21a30 cm.; G3 =31 a40 cm.; G4 =41 a50 cm.; G5 =51 y mayores).

Considerando que la talla de primera madurez reportada para esta especie es de 28-34 cm.
(Militelli y Macchi, 2006; Norbis y Galli, 2013) los primeros dos grupos de tallas (G1 y G2)
corresponderian a individuos juveniles (Fig. 17). Mediante el test de Man-Whitney se encontrd
que no existieron diferencias significativas (p > 0,05) para el indice de circularidad (CIR) entre los
otolitos de los peces que comprendieron los grupos de tallas 31 a 40, 41 a 50, y mayores de 51 cm.
Y no existieron diferencias significativas (p > 0,05) para el indice de elipcidad (ELI) entre los

otolitos de los peces que comprendieron los grupos de tallas 41 a 50, y mayores de 51 cm.
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Los resultados obtenidos por los indices calculados en los otolitos de las siete especies
(Tabla 12) mostraron que los otolitos de algunas de ellas, presentaron cierta similaridad, que
permitieron identificar aquellas especies que compartieron caracteristicas biométricas muy

parecidas en sus otolitos.

Tabla 12. Sintesis de los resultados de las especies que no presentaron diferencias significativas (Mann-Whitney test) entre
sus medianas (color amarillo), para cada indice entre especies y aquellas especies que presentaron los 3 mayores valores
de cada indice de forma (color gris) y de los grupos de especies que aparecieron juntas en el analisis canonico
discriminante (ACD) (color verde) (Pc = Pogonias courbina; Mf = Micropogonias furnieri; Cg = Cynoscion guatucupa;

Mm = Menticirrhus martinicensis; Uc = Umbrina canosai; Mat = Macrodon atricauda; Pb = Paralonchurus brasiliensis).

INDICE/DISCRMINANTE AGRUPACION

Circularidad (CIR) (Mf, Uc, Pc)(Pc, Cg)

Rectangularidad (REC) (Uce, Pb, Pc)(Uc, Pb)

Elipcidad (ELI) (Mm, Pb, Mat)

Relacion de aspecto (OH/OL) (Pc, Mf, Uc)(Mm, Pb; Pc, Mf)

Relacién de aspecto (LO/LT) (Mf, Pb, Cg)(Mm, Pc; Cg, Mat; Pb. Mf)
Relacién de aspecto (AS/AQ) (Mm, Pb, Uc)(Pc, Mat)

Anélisis Candnico Discriminante (ACD) (Mm, Pb, Mat) (Pc, Mf, Uc)

Del andlisis del peso y area de los sagitta de las siete especies estudiadas se observo que
las que presentaron otolitos mas pesados (M. furnieri, P. courbina, C. guatucupa, U, canosai y M.
atricauda) fueron las que se conoce que emiten sonido siendo que M. martinicensis y P.
brasiliensis presentaron los menores valores de peso y area del sagitta (Tabla 13). Para estas dos

Gltimas especies no se conoce que emitan sonido.
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Tabla 13. Valores biométricos del otolito tomados de los peces adultos para las siete especies analizadas (TPM = talla

de primera madurez: N = nimero de individuos; TL = longitud pez: LTO = longitud otolito; PO = peso otolito; AO =

area otolito; X = promedio; ds = desvio estandar) identificandose en negrita los otolitos mas pesados y con mayor

area)

ESPECIE TPM N | XTL(m) | XLTO(mm) | XPO(gr) X AO (mm?)
(cm)
M. furnieri 30-32 30 | 34,0(@s+3,6) | 13,8(@s+2,2) | 0,886 (ds+0,59) | 97,3 (ds+26,3)
P. courvina 45-65 | 25 | 63,2 (ds+14,3) | 12,8 (ds+16) | 0,802 (ds+0,34) | 100,3 (ds=+24,8)
P. brasiliensis 14-17 44 | 19,0 (ds+3,4) 7,7 (ds+1,1) | 0,048 (ds+0,01) | 14,6 (ds+4,18)
M. atricauda | 22-23 | 235 | 339 (ds+58) | 11,6 @ds+1,2) | 0,173 (ds+0,06) | 48,9 (ds+108)
M. martinicensis | 16 —22 | 212 | 32,4 (ds+57) 8,7(@s+11) | 0,062 (ds+0,02) | 20,2 (ds=+4,44)
C. guatucupa 28-32 | 159 | 399 (@s+77) | 13,2(@ds+1,8) | 0,399 (ds+0,15) | 66,4 (ds+158)
U. canosai 18-21 | 201 | 27,5 (ds+5,3) 8,8 (ds+13) | 0,251 (ds+0,09) | 43,7 (ds+0,)
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Discusion

El andlisis morfométrico en estructuras de peces teledsteos, como es el caso de los otolitos,
es fuente primaria de informacidn para estudios taxonémicos y evolutivos (Strauss y Bond, 1990).
Idealmente, cualquier aspecto que determine la formacion y el cambio de una estructura
morfoldgica deberia ser considerado, incluyendo la ecologia y los pardmetros ambientales y en
este sentido, la morfologia debe “cooperar” con varias &reas de investigacion de la biologia. Los
resultados obtenidos se pueden relacionar con la biologia, habitos de vida de las especies
estudiadas, asi como la adaptacion de la forma y la funcion de los otolitos a determinado ambiente
(Aguirre y Lombarte, 1999; Gauldie y Crampton, 2002; Campana, 2005; Popper et al., 2005;
Taylor et al., 2020). Si bien las siete especies estudiadas difieren en sus tamafios maximos (Fig.
18) a pesar de pertenecer a la misma familia (Sciaenidae), difieren también en la forma de sus

otolitos.

Figura 18. Fotografia de las 7 especies analizadas en este trabajo, los ejemplares son adultos y se encuentran en la misma
relacion de escala (1 = Pogonias courbina; 2 = Micropogonias furnieri; 3 = Cynoscion guatucupa; 4 = Menticirrhus
martinicensis; 5 = Umbrina canosai; 6 = Macrodon atricauda; 7 = Paralonchurus brasiliensis) (Modificado de Giberto,
2008).
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De la comparacion de los seis indices entre especies y del analisis discriminante surgieron
dos grupos de otolitos pertenecientes a diferentes especies. Un grupo formado por P. courbina, M.
furnieri y U. canosai que presentaron otolitos mas circulares, y otro grupo formado por M.
martinicensis, P. brasiliensis y M. atricauda que presentaron otolitos mas elipticos. En ese
sentido, por los aportes a la funcion discriminante y por los resultados proporcionados por el test
de comparaciones, los indices que mas contribuyeron a discriminar estos grupos de otolitos fueron
OH/OL, ELI, y CIR.

La relacion entre la longitud del otolito sagitta y la longitud del pez presenté alometria
negativa, creciendo mas rapido el pez en longitud que el otolito en su eje anteroposterior. Estos
resultados coinciden con otros autores que estudiaron esta relacion en otras especies de Sciaenidae
(Baldas et al., 1997; Aguirre, 2003)

El rango de valores encontrados en la relacion AS/AO para las siete especies de Sciaenidae
(0,25 - 0,64) es comparable a las relaciones reportadas para otros Sciaenidae, en particular del
género Cynoscion (Aguirre, 2003). Este autor analiz6 ocho especies distribuidas en el Pacifico
Este, Ecuador, Atlantico Oeste y Golfo de Mexico, (C. albus (Giinther), C. analis (Jenyns), C.
arenarius (Ginsburg), C. nebulosus (Cuvier), C. nothus (Holbrook), C. phoxocephalus (Jordan
and Gilbert), C. regalis (Bloch and Schneider) y C. squamipinnis (Giinther), y encontr6 que los
rangos de la relacion AS/AO variaron entre 0,430 y 0,511 (Aguirre 2003; Taylor et al.,2020).

En este trabajo la media de la relacion AS/AO para C. guatucupa fue de 0,466,
encontrandose dentro del rango descrito para el género. El sulcus de C. guatucupa presentd un
crecimiento alométrico positivo y significativo (b = 1,237), coincidiendo con los resultados
encontrados por Aguirre (2003) (b min = 1,12; b max = 1,259; b promedio para las ocho especies
= 1,207) del mismo género. También se ha observado relaciones alométricas positivas
significativas entre el area del sulcus y el area medial del otolito en otros grupos de peces como
son las familias Merluccidae (Gadiformes), Gobiidae (gobiiformes) y Mullidae (Perciformes)

(Lombarte 1992; Arellano et al., 1995; Aguirre y Lombarte, 1999).
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Las siete especies analizadas presentaron altos valores de la relacion AS/AO, cinco de
ellas (M. martinicensis, P. brasiliensis, U. canosai, M. furnieri, y P. courbina) son especies que
presentan habitos de alimentacién bentdnicos asociados al sustrato, incluyendo animales que
viven arriba del sedimento, o dentro del sedimento. En un ambiente como el Rio de la Plata donde
la penetracion de la luz depende de varios factores (viento, marea y descarga de los tributarios) y
presenta un gradiente desde la boca del estuario hacia su desembocadura (Framifian y Brown,
1996; Nagy et al., 2002; Calliari et al., 2009), el aumento de la relacibn AS/AQO podria ser una
consecuencia de la disminucion del campo visual favoreciendo el desarrollo de otros sentidos
incluyendo (en los Sciaenidae) la presencia de poros y barbillones en la parte inferior de la
mandibula de los peces (Chao, 1978).

La mayoria de los estudios realizados, han encontrado valores de la relacion AS/AO mas
altos, en especies que son bentdnicas (como fue encontrado en este estudio), 0 en especies que
pasan parte de su vida habitando aguas profundas (independientemente de los estadios de vida),
que en las especies que habitan aguas poco profundas, presumiblemente relacionadas a la
disminucion del campo visual e incremento de la dependencia de otros sistemas sensoriales en
aguas mas profundas o turbias (Gauldie 1988; Lombarte, 1992; Lombarte y Fortufio, 1992;
Arellano et al. 1995; Lombarte y Popper, 2004).

El hecho de encontrar especies presentando otolitos con similares indices morfométricos,
ha llevado a tratar de encontrar caracteristicas ecoldgicas y funcionales que expliquen esas
similaridades. A continuacion se analizaran varios aspectos que traten de explicar los resultados

encontrados.

Morfologia de los otolitos y habitat de las especies
Mediante el analisis de los otolitos se pueden inferir diferentes aspectos de la biologia de
los peces y del ambiente donde viven (Morales-Nin, 1987; Radtke y Shafer, 1992), pues la

morfologia y microestructura de los mismos, puede ser afectada por factores ambientales
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(Lombarte y Lleonart, 1993; Arellano et al., 1995; Laidig y Ralston, 1995). Los sagitta de M.
martinicensis, P. brasiliensis y M. atricauda fueron caracterizados por el indice ELI. De acuerdo
a Avigliano et al., (2012), los otolitos con forma eliptica estarian relacionados con las especies
que habitan ambientes mas salinos como es el caso de M. martinicensis, migrante marino y P.
brasiliensis con preferencias ambientales por desembocaduras de estuarios y aguas someras de la
plataforma interna (Bacigalupo, 1984; Rico, 2000; Robert et al., 2007; Gilberto, 2008; Barletta et
al., 2008; Haluch et al., 2009). Estas dos especies presentaron los otolitos mas elipticos de las siete
especies analizadas.

El ACD mostro a C. guatucupa como un grupo de transicion, en relacion a las otras
especies, con un cambio en la forma del otolito que llevéd al andlisis de la variabilidad
ontogenética dando como resultado otolitos con mayor circularidad para tallas menores a 31 cm y
mayor elipcidad para individuos mayores a 30 cm, talla a la cual alcanzan la primera madurez
(Norbis y Galli, 2013). Esta variaciéon encontrada en los indices CIR y ELI entre los juveniles y
adultos de C. guatucupa también podria estar asociada al cambio de los parametros fisico-
quimicos encontrados en los diferentes habitats utilizados por los juveniles y adultos. En el area
de estudio, C. guatucupa presenta una distribucion espacial relacionada con la edad; los juveniles
(< 2 afios y menores de 30 cm) habitan aguas costeras (profundidad menor a 30 m) con menor
salinidad y mayor temperatura (Ruarte et al., 2005; Jaureguizar et al., 2006) y los adultos
(mayores a 31 cm) son mas abundantes en aguas con mayores profundidades, mayor salinidad de
fondo y menor temperatura (Jaureguizar et al., 2006; Norbis y Galli, 2013) y con otolitos que
presentan formas mas elipticas (Avigliano et al., 2012).

Los indices CIR y OH/OL que aportaron de forma positiva al factor 1 y caracterizaron los
otolitos de M. furnieri, U. canosai y P. courbina, como los mas circulares de las siete especies en
estudio, asi como el subgupo con otolitos mas circulares que corresponden a los juveniles de C.
guatucupa. Las especies que presentaron una alta relacién (OH/OL) se encuentran asociadas a

fondos blandos y de héabitos benténicos (Volpedo y Etcheverria 2003), como es el caso de M.
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furnieri, U. canosai y P. courbina. Cousseau y Perrotta, (2000) reportaron para M. furnieri una
relacion OH/OL de 0,82 y para U. canosai una relacion OH/OL de 0,66, coincidiendo en parte
con las relaciones encontradas por este trabajo (0,77 para M. furnieri y 0,67 para U. canosai).

Las sagittas presentan patrones morfoldgicos diferentes en diferentes grupos ecoldgicos,
los otolitos de los peces que viven asociados al fondo presentan una tendencia a ser redondeados
(definidos por CIR y OH/OL). M. furnieri y U. canosai fueron caracterizadas como pertenecientes
a la comunidad de peces que se encuentra en la zona de la costa Atlantica Uruguaya (Lorenzo, et
al., 2011) y M. furnieri en conjunto con P. courbina, integran la comunidad de peces que se
clasifican como residentes estuarinos (capaces de completar su ciclo de vida entero dentro del
estuario), prefiriendo bajas salinidades y aguas mas turbias, mientras que U. canosai si bien esta
caracterizado como visitante marino (desova en el mar, entrando al estuario solamente en bajos
numeros y apareciendo en salinidades practicamente oceanicas) también se encuentra asociado a
fondos blandos como las dos especies anteriormente mencionadas (Rico, 2000; Jaureguizar et al.,
2004; Giberto, 2008; Lorenzo et al., 2011).

La temperatura del Rio de la Plata y la costa atlantica uruguaya presenta variaciones
estacionales producto de la latitud en que se encuentra, pero no presenta variaciones importantes
entre superficie y fondo, dada la escasa profundidad que posee (Nagy et al., 1997). Teniendo en
cuenta estas caracteristicas y de acuerdo a la bibliografia, las mayores abundancias encontradas
indican que seis de las siete especies analizadas en este trabajo, no superan los 30 metros de
profundidad (Fig. 1), a excepcion de U. canosai que llega hasta los 60 metros. Para las dos
especies que se encuentran a mayor profundidad y que se mueven cerca de la plataforma, C.
guatucupa y U. canosai, la temperatura que pueden encontrar también presenta oscilaciones
estacionales, producto de las variaciones de la convergencia subtropical (Ortega y Martinez,
2007).

Para algunas especies, la forma de los otolitos (sagitta) se encuentra influenciada por la

temperatura del agua en la cual habitan (Lombarte y Lleonart, 1993). Existe una variablidad
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estacional de la temperatura del agua (con minimos en invierno y maximos en verano) (Guerrero
et al., 1997; Nagy et al., 1997; Freplata, 2004) donde habitan las especies estudiadas. Estas
conforman grupos persistentes con determinadas preferencias térmicas y salinas (Lorenzo et al.,
2011) y han sido caracterizadas como euritermicas y eurihalinas (M. furnieri, P. courbina) o
estenotermicas y estenohalinas (U. canosai, C. guatucupa) (Cusseau y Perrota, 2000). Se ha
registrado que en el area de estudio, la variabilidad estacional de la temperatura condiciona el
crecimiento de los otolitos sagitta para los Scienidae (Haimovici, 1982, 1988; Lopez-Cazorla,
2000; Borthagaray et al., 2011) sin embargo deberian realizarse otros estudios para comprobar si

existe una relacién entre la forma del otolito sagitta y la temperatura.

Morfologia de los otolitos y pardmetros bioldgicos (reproduccion, alimentacion y
crecimiento) de las especies.

Diversos autores han documentado la importancia que presenta el periodo reproductivo en
la deposicion de material en el otolito (sagitta) de los peces, alterando su forma desde que el
crecimiento del otolito se ve afectado por la energia no destinada al crecimiento somatico y
destinada a la reproduccion. En condiciones normales, la deposicion del material en el otolito se
realiza en ambos ejes (anteroposterior y transversal). Para algunas especies se ha reportado que,
durante la época reproductiva, la deposicion de material en el sagitta se ve alterada de dos
maneras (cantidad y calidad), modificando su forma (Morales-Nin, 1987; Karlou-Riga, 2000).

A partir de los indices de forma del sagitta no se pudo inferir que exista una relacion entre
el modo de reproduccion y el habitat de las especies, ya que los desovantes asociados al frente
salino de fondo en el estuario (P. courbina y M. furnieri) (Machii et al., 2002, 2003; Militelli,
2007) presentaron otolitos mas circulares como también U. canosai que es un desovante marino

(Haimovici, 1982). Especies como M. atricauda y M martinicensis son desovantes estuarinos
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(Vizziano y Berois, 1990; Acufia y Viana, 2002; Militelli, 2007) que presentaron otolitos mas
elipticos.

De las siete especies analizadas, cinco son bentofagas (M. martinicensis, P. brasiliensis,
M. furnieri; U. canosai y P. courbina) (Miles, 1949; Haimovici, 1982; Harding y Chittenden,
1987; lsaac, 1988; Mauricio et al., 2007; Urteaga y Perrota, 2001) y dos nectopelagicas (M.
atricauda y C. guatucupa) (Leta, 1987b; Cordo, 1986a). La alimentacion de estas dos ultimas
especies incluye crustaceos, peces, plancton gelatinoso (medusas, ctenoforos, etc.), moluscos
(calamar y calamarete) (Cousseau y Perrotta, 2000) observandose canibalismo en los adultos y sus
otolitos fueron caracterizados por el indice LO/LT, (que aportd positivamente al eje 2 del analisis
discriminante) lo que indicaria que poseen otolitos mas largos que los de las demas especies, en
relacion a la talla del pez.

De acuerdo a Volpedo y Etcheverria (2003) los otolitos de las especies que presentan un
comportamiento pelagico, presentan formas alargadas con un indice OH/OL cercano a 0,44; el
promedio del indice para estas dos especies (M. atricauda y C. guatucupa) fue de 0,51; y las
especies que se encuentran asociadas al fondo (M. furnieri, P. courbina y U. canosai) presentan
otolitos que tienden a ser mas redondeados (lo que se reflejo en elevados indices OH/OL (0,74 de
promedio). Esto se reflejo en el andlisis discriminante, que junto con la circularidad separaron
estas Gltimas tres especies, de las demas. Su dieta consiste en: crustaceos decapodos, moluscos,
camarones, anélidos, anfipodos, poliguetos y bivalvos (bentdnica) (Cousseau y Perrotta, 2000), lo
que reafirma lo expresado por Volpedo y Etcheverria (2003).

Numerosos autores han afirmado que el crecimiento es un factor que también puede

afectar la forma de los otolitos (Wilson, 1985; Sadighzadeh et al., 2014).
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Tabla 14. Especie, K = constante de crecimiento de V. Bertalanffy, E Max = edad maxima registrada para las siete
especies de Sciaenidae analizadas. En fondo amarillo se identificaron las especies que presentan crecimiento lento y son

mas longevas

ESPECIE (K) (E Max) Autor
L . Isaac, 1988; Schwingel y Castello, 1990;
M. furnieri 0,12-0,25 | 42 afios ) ) )
Verocai, 2004; Norbis y Verocai, 2005
. . Murphy et al., 1998; Jones y Wells, 1998;
P. courbina 0,10-0,185 | 58 afios
Urteaga y Perrota, 2001
P. brasiliensis 0,564 5afios | Lewisy Fontoura, 2005
. 5 Haimovici, 1988; Cardozo y Haimovici,
M. atricauda 0,61-0,68 | 12 afios

2011
M. martinicensis 1,12-0,95 6 afios | Clardy, et.al. 2014, Carvalho, et al. 2021

C. guatucupa 0,22 23 afos | Lopez-Cazorla, 2000

U. canosai 0,27-0,31 22 afos | Yamagultti, et al 1973; Haimovici, 1982

El crecimiento de los otolitos no necesariamente se encuentra acoplado al crecimiento
somatico del pez, a pesar de que éstos crecen mucho mas lentamente que el resto del pez. La
deposicidon periddica de CaCO3 dentro de la matriz organica del otolito esta fuertemente regulada
por ritmos enddgenos (Mugiya et al., 1981; Campana y Neilson, 1985). Por lo tanto, es posible
que ocurran cambios en el tamafio del otolito que no estén sincronizados con cambios en la talla
del pez. En un caso extremo, podria ocurrir que el crecimiento del pez pueda disminuir o cesar y
el crecimiento incremental del otolito continGe, resultando en un desacoplamiento entre el
crecimiento del otolito y el crecimiento somatico del pez (Secor y Dean, 1989).

Normalmente, la lectura de las marcas de crecimiento en los otolitos, se realiza en su eje
transversal, esto es debido a que el nuevo material se deposita también en dicho eje (Morales-Nin,
1987). En este trabajo se encontré que las especies que presentaron otolitos mas circulares
(caracterizados por los indices CIR y OH/OL) son las que aparecen como mas longevas, (edades
mayores a 20 afios), y también fueron las que presentaron un ritmo de crecimiento mas lento (K

menor a 0,4) (identificadas con fondo amarillo en la tabla 14). Se ha reportado que para M.
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furnieri y C. guatucupa, existe una tendencia a la acumulacion de calcio en el eje transversal del
sagitta que genera que los otolitos sean mas circulares (Baldas et al., 1997). Gauldie y Nelson
(1990), encontraron que en los otolitos también se deposita una mayor cantidad de material en la
parte dorsal del nucleo (borde anterior), que en la parte ventral (borde posterior) generando que
los otolitos sean mas circulares.

Lo observado en el tamafio y la forma de los otolitos de M. furnieri y P. courbina, y en
menor medida U. canosai y C. guatucupa, estaria en concordancia con la teoria de que las sagitta
tienden a ser mas grandes (largo y ancho) en aquellas especies que son mas longevas y poseen un
crecimiento mas lento (Templaman y Squires, 1956; Wilson, 1985; Secor y Dean, 1989;
Lychanov y Rebane, 2000). Sin embargo esta teoria no es generalizable ya que en cuatro especies
de labridos que habitan en el Mediterraneo, con otolitos de tamafios relativos similares, tienen

velocidades de crecimiento muy diversas (Gordoa et al., 2000).

Analisis discriminante y funcionalidad del otolito.

Las propiedades cronoldgicas, quimicas y funcionales del otolito sagitta los hace
adecuados y unicos como registro permanente del ambiente, las caracteristicas del habitat y
biologia experimentadas por los peces durante su historia de vida (Campana y Casselman, 1993).
En general se sabe que la forma del otolito tiene un componente genético, otro componente
ambiental, y otro bioldgico-funcional (Campana, 2004). La audicion es un sistema sensorial
critico en los peces, y como muchos organismos, la audicion esta involucrada en un rango de
comportamientos que incluyen navegacion, orientacion larval, escape de predadores, forrajeo y
comunicacion con individuos de su misma especie (Myrberg 1981; Fay y Popper, 2000; Popper et
al., 2005; Carroll et al., 2016).

La forma y la masa de los otolitos pueden afectar la funcién del oido principalmente de
dos maneras: (i) los otolitos pueden moverse de una manera bastante simple hacia adelante y hacia

atras cuando el cuerpo del pez se inclina o cuando el pez nada (acelera) a lo largo de los ejes
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rostro-caudal o dorso-ventral, o durante los movimientos de izquierda a derecha (Flock, 1964).
Por lo tanto, el movimiento de los otolitos seria inducido por la aceleracion lineal debida a los
cambios de posicion de los peces (Hawkins y Popper, 2018). En este escenario, el movimiento del
otolito dependeria de la masa del otolito y, en menor medida, de la forma del otolito. De cualquier
manera, las diferentes formas en el otolito podrian causar diferentes dinamicas de flujo en el
fluido endolinfatico cuando el otolito se mueve en relacién al epitelio sensorial (Platt y Popper,
1981; Schellart y Popper, 1992) significando que el patron de movimiento podria ser dependiente
de la forma (Schulz-Mirbach et al., 2018)

Si el otolito se mueve como resultado del movimiento de particulas que emanan de una
fuente de sonido, el patron de oscilacion del otolito podria ser, o bien un movimiento bastante
simple si el otolito es aproximadamente esférico o elipsoidal (de Vries, 1950), o puede desviarse
de ese simple movimiento en otolitos que presentan formas mas complejas (Krysl et al., 2012), ej.
donde tiene protuberancias (como los otolitos sagitta en algunas especies de Sciaenidae (Aguilera
et al., 2016). La forma peculiar del otolito sagitta podria interpretarse aun mas a la luz de una
compensacion entre la masa del otolito y una forma aerodinamica optimizada que permite una
mejor deteccidn de frecuencias mas altas en habitats de aguas poco profundas, transmitido a través
de la vejiga natatoria, el aparato weberiano, y el canal transverso a los saculos (Lychanov y
Rebane, 2000).

Por lo tanto, el tamafio y la forma de los otolitos estarian influenciados por la frecuencia
que puedan detectar y la sensibilidad (umbral auditivo) de esas frecuencias (Gauldie, 1988). Los
otolitos relativamente grandes de la familia Sciaenidae son bien conocidos y se relacionan con la
produccidn de sonido en este grupo que se conoce generalmente como corvinas o roncadores. Los
Sciaenidae presentan diferencias interespecificas en la produccion de sonido (Fish y Mowbray,
1970; Fine et al., 1977b; Myrberg, 1981; Luczkovich et al., 1999; Fine y Schrinel, 2004). Este
sonido lo producen por estimulacién de masculos sénicos bien desarrollados que estan asociados a

la vejiga natatoria (Tavolga, 1964; Ladich y Fine, 2006; Tellechea et al., 2010, 2011, 2017, 2022).
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Lychanov y Rebane (1993, 2000) y Kéver et al., (2014) propusieron que los otolitos
sagitta que poseen mayor tamafio/masa repercuten en mejorar la sensibilidad de la audicion a
sefales de baja frecuencia como lo haria cualquier masa de inercia utilizada en un sistema similar
a un acelerébmetro. En este trabajo, de las cinco especies que emiten sonido (M. furnieri, P.
courbina, C. guatucupa, U. canosai y M. atricauda), las especies que presentaron otolitos mas
grandes fueron M. furnieri y P. courbina y las menores frecuencias dominantes de emision de
sonido (Fig. 19), confirmando la teoria de que otolitos con masas mas grandes presentan una
mayor sensibilidad a los sonidos de baja frecuencia (De Vries, 1950; Grant y Best, 1987;

Lychakov y Rebane, 2000).

AC U. canosai
DC Extrinsic Sonic MM
P. courbina
2 Intrinsic Sonic MMyH
M. furnieri
AC EE Extrinsic Sonic MMyH
DC
AC I— C. guatucupa

DC I Extrinsic Sonic MMyH

AC I M. atricauda
DC | Extrinsic Sonic MM

o S i e el PR R S e TR S B A B R L
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Figura 19. Frecuencias registradas por sonogramas (Hz = Hertz) emitidas por las 5 especies que emiten sonido, de las
siete especies de Sciaenidae, seleccionadas para este estudio (AC = sonido de advertencia; DC = sonido de
perturbacion; MM = machos; H = hembras) identificando si el musculo sénico es intrinseco o extrinseco (Tellechea,

2019; Tellechea y Norbis, 2012; Tellechea et al., 2010, 2011a, 2011b, 2017, 2019).
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Figura 20. Valores de los indices de masa de los otolitos (Peso otolito/Largo otolito?) sagitta de tomados de los peces
adultos para las siete especies analizadas. (Pc = Pogonias courbina; Mf = Micropogonias furnieri; Cg = Cynoscion
guatucupa; Mm = Menticirrhus martinicensis; Uc = Umbrina canosai; Mat = Macrodon atricauda; Pb = Paralonchurus

brasiliensis).

De las siete especies analizadas en este estudio, cinco tuvieron los mayores indices de
masa del otolito y producen sonido (M. furnieri, P. courbina, M. atricauda, C. guatucupa y U.
canosai) (Tellechea et al., 2010, 2011a, 2011b, 2017, 2019; Tellechea y Norbis, 2012) y las tres
especies que emiten en frecuencias mas bajas relacionadas al cortejo reproductivo (M. furnieri, P.
courbina y U. canosai), fueron las que mostraron mayores indices de masa (Fig. 20).

En este estudio se utilizaron especies cuyas frecuencias dominantes fueron grabadas por lo
que se tomd como dato valido, que las frecuencias que emiten esos peces son las frecuencias en

que esos peces escucharian mas eficientemente.

79



Ecomorfologia de siete especies de Scienidae 2024

A modo comparativo se seleccionaron algunas especies con limite inferior de frecuencia
dominante menor a 250 Hz colocandose la forma general del sagitta y la relacion OH/OL que
denota mayor o menor circularidad, coincidiendo con lo encontrado en este estudio, de que los

peces con otolitos de formas mas circulares tienden a emitir sonido en frecuencias dominantes

mas bajas.

Pogonias courbina otolitos mas circulares (OH/OL = 0,784) (Tellechea, et al.2011b)
Micropogonias furnieri otolitos mas circulares (OH/OL = 0,772) (Tellechea, et al.2011a)
Umbrina canosai otolitos mas circulares (OH/OL = 0,673) (Tellechea, et al.2017)
Pogonias cromis otolitos semi-circulares (OH/OL = 0,815) (150 - 400 Hz)*; Locascio y
Mann 2011

Y especies con limite inferior de frecuencia dominante mayor a 240 Hz

Cynoscion guatucupa otolitos mas elipticos (OH/OL = 0,545) (Tellechea, et al.2012)
Macrodon atricauda otolitos mas elipticos (OH/OL = 0,486) (Tellechea, et al.2019)
Cynoscion jamaicensis otolitos més elipticos (OH/OL = 0,503) (300 — 600 Hz)

Cynoscion nebulosus otolitos relativamente elipticos (OH/OL = 0,4) (240 — 405 Hz)* y **
Larimus breviceps otolitos relativamente elipticos (500 — 1000 Hz)* y ***

Bairdiella ronchus otolitos mas elipticos (OH/OL = 0,268) (300 — 500 Hz)

(* Ramcharitar, et al., 2006)
(** https://www.gsmfc.org/pubs/ijf/otolith/S_Section%2005.02%20-%20Seatrout.pdf)
(**https://www.gsmfc.org/pubs/ijf/otolith/S_Section%2005.03%20-%20Black%20Drum.pdf)

(*** 2014_Rossi_Correa_Atlas otolitos)

La relacion entre el musculo sonico, la vejiga natatoria, la capsula 6tica, asi como la
morfologia del otolito contribuyen de manera importante a la emision y recepcion de sonido en los
peces (Ramcharitar et al., 2004). Las ideas sobre la fisica que gobierna la produccién de sonido a
través del aparato muscular sonico y de la vejiga natatoria, han evolucionado a medida que ha
crecido la comprension de los principios acusticos generales y su relacion con la forma del otolito
(Ramcharitar et al, 2006). De las cinco especies analizadas que producen sonido, solamente P.

courbina posee musculo sonico intrinseco en ambos sexos y en los machos se registraron cambios
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durante la temporada de desove, época en que produce sonidos relacionados con la reproduccion
(Tellechea et al., 2022). M. furnieri, presenta musculo sonico extrinseco en ambo sexos y también
solo los machos generan sonido durante el cortejo reproductivo (Tellechea et al., 2010, 2011). Por
otra parte, solo los machos de tres especies (U. canosai, C. guatucupa, y M. atricauda) presentan
musculo sonico para generar sonido durante la época de reproduccion (Tellechea y Norbis, 2012;
Tellechea et al., 2017 y 2022). Las especies que presentaron otolitos mas circulares (P. courbina,
M. furnieri y U. canosai), fueron las mas longevas, con un crecimiento mas lento, son bentofagas
(Puig, 1986: Olsson et al., 2013), presentan mayor masa de sus otolitos (este trabajo), emiten
sonidos de baja frecuencia y con mayor cantidad de pulsos que las especies C. guatucupa y M.
atricauda, con otolitos elipticos, nectopelagicas y que emiten sonidos en frecuencias mayores y
con menor cantidad de pulsos. En este sentido la morfologia del otolito sagitta, podria estar

relacionada con la recepcion del sonido, y a los habitos de vida de estas especies.

Conclusiones

- Se encontrd un patron de forma, del sagitta, comdn compartido por todas las especies:
Largo mayor que el ancho, la cara interna presenta un sulcus nitido y claramente dividido en
ostium y cauda heterosulcoide y pseudo-ostial (abertura del ostium secundaria). Ostium y cauda
con profundidades diferentes, la cauda mas profunda que el ostium, angulosa y curvada
ventralmente o en forma de gancho. Sin rostro y antirostro.

- En M. furnieri, P. courbina y M. martinicensis se encontrd que existiria un crecimiento
mayor del sulcus a medida que el pez aumenta en longitud. En P. brasiliensis, M. atricauda, C.
guatucupa y U. canosai, se encontrd un crecimiento del sulcus que acompafia el crecimiento en
longitud del pez.

-- De las siete especies analizadas, las que presentaron otolitos mas circulares (CIR) (M.

furnieri, P. courbina y U. canosai), son bentonicas, fueron las mas longevas y con un crecimiento
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mas lento, lo que llevo a inferir que existe una correlacion entre la forma del otolito y el
crecimiento de las especies.

- Las especies que emiten sonido a frecuencias mas bajas (mayor penetracion y alcance
en el medio acudtico), presentaron otolitos mas circulares y con mayor masa (M. furnieri, P.
courbina y U. canosai), frecuentan habitats con mayor turbiedad del agua, compensando asi
el menor campo visual, contribuyendo a una explicacion funcional del sagitta.

- Es muy complicado establecer el nivel de adaptacion de los sistemas sensoriales para
funcionar en las condiciones especificas del habitat de cada una de las siete especies analizadas en
este trabajo, y determinar su mecanismo exacto. La comprension de la forma-funcion de una
estructura como el otolito (sagitta) deberia tomarse como una pieza mas dentro de la maquinaria
metabolica-funcional adaptativa que conforma la totalidad para cada una de las especies. Inclusive
deberian considerarse las variaciones que ocurren durante el desarrollo ontogenético y el
crecimiento de los individuos. Por ejemplo, deberia conocerse la funcién de los otros dos pares de
otolitos dentro del aparato vestibular y también deberia relacionarse con la estructura anatémica

del pez, forma y tamafio de las aletas.
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CAPITULO IIl. Forma-funcion del sulcus acusticus del otolito sagitta en siete
especies de la familia Sciaenidae (Acanthuriformes) utilizando morfometria
geométrica (Atlantico suroeste).

Manuscrito publicado en la revista: Journal of Fish Biology: “Form-function of the sulcus
acusticus of the sagittae otolith in seven Sciaenidae (Acanthuriformes) species using geometric
morphometrics (Southwestern Atlantic)”. Journal of Fish Biology, (2023) 103: 1199 - 1213

https://doi.org/10.1111/jfb.15521.

Resumen

La morfologia de los otolitos determina la funcion que desempefian, y esta influida por factores
genéticos y ambientales. Conocer esas relaciones es necesario para comprender el papel de la
audicion en los peces. Los objetivos de este trabajo fueron: explorar la forma del sulcus del otolito
sagitta en siete especies de Sciaenidae, en relacion con la produccion de sonido, y analizar si la
forma y el tamafio del sulcus podrian utilizarse como caracter filogenético. Para ello, se realiz6 un
analisis de morfometria geomeétrica utilizando los datos de los puntos de referencia (landmarks).
Se comprobo que existe una influencia del tamafio en la forma del sulcus, y se hallaron diferencias
significativas entre las formas del sulcus. Se identificaron tres formas generales del sulcus: (1) en
especies que producen sonidos a frecuencias dominantes <350 Hz, la deformacién del sulcus
mostré una tendencia hacia la circularidad del ostium; (2) en especies que producen sonidos a
frecuencias >350 Hz, el ostium mostré una forma ovoide aplanada, y la cauda aument6 su
longitud; (3) las especies que no producen sonidos, no mostraron modificaciones relativas a la
forma de consenso. A pesar de encontrar especies que presentaron formas de sulcus similares en
la filogenia, los resultados no confirmaron que este se pueda utilizar como un caracter
filogenético. Se discute si los efectos combinados del legado filogenético y la seleccion funcional
natural han conducido a una evolucion convergente para la forma del sulcus. Las diferencias que
presenta el sulcus de especies que ocupan el mismo clado, podria indicar que existe un
desplazamiento de caracteres. El sagitta y la macula sensorial son estructuras altamente plasticas
que estan sometidas a una fuerte presion evolutiva en relacién con factores ambientales y de
comportamiento, dando lugar a una gran variabilidad en las formas que pueden asociarse a un

caracter especifico. La variacion en la forma del sulcus permitiria a las especies analizadas
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coexistir en los mismos escenarios sonoros costeros, sin perder sus necesidades auditivas

particulares, incluso en caso de solapamiento de sus areas de distribucion espacial y temporal.
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Abstract

The morphology of otoliths determines the function they perform, and it is
influenced by genetic and environmental factors. Knowing those relationships is
necessary to understand the role of hearing in fish. The objectives of this work were:
exploring the shape of the sulcus of the sagittal otolith in sewen species of Sciaenidae,
in relation to sound production, and analyzing whether the shape and size of the sul-
cus can be used as a phylogenetic character. For this purpose, geometric morphome-
try analysis was carried out using landmarks data. It was found that there is an
influence of size on the shape of the sulcus, and significant differences were found
between the shapes of the sulcus (permutational multivariate analysis of variance).
Three general shapes of the sulcus were identified (using principal component analy-
sis, canonical variate analysis, and clustering): (1) in species that produce sounds at
dominant frequencies <350 Hz, the deformation of the sulcus showed a tendency
towards circularity of the ostium; (2) in those species that produce sounds at frequen-
cies »350 Hz, the ostium showed a flattened ovoid shape, and the cauda increased its
length; (3) the species that do not produce sounds, did not show any modifications,
relative to the form of consensus. Despite finding sister species that presented simi-
lar sulcus shapes in the phylogeny, the results did not confirm that this can be used as
a phylogenetic character. This work discusses whether the combined effects of phy-
logenetic legacy and natural functional selection have led to convergent evolution for
the sulcus form. The differences presented by the sulcus of species that occupy the
same clade, could indicate that there is a displacement of characters. The sagittal oto-
lith and the sensory macula associated with the sulcus acusticus are highly plastic
structures that are subject to strong evolutionary pressure in relation to environmen-
tal and behavioral factors, resulting in great variability in shapes that can be associ-
ated with a specific character. The variation in the shape of the sulcus would allow
the analysed species to coexist in the same coastal soundscapes, without losing their
particular hearing needs, even in case of overlapping their spatial and temporal distri-

bution areas.

KEYWORDS
evolution, geometric morphometrics, sagittal otolith, sound production, sulcus
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1 | INTRODUCTION

The sagittal otolith is a calcified structure found in the inner ear of
teleost fish (Bagenal 1974; Gauldie & MNelson, 1990; Morales-
Nin, 1987). Its function within the auditory system is to sense acceler-
ation as well as position in the water column. It is a component of the
system responsible for hearing in fish and detects the two compo-
nents of the mechanical wave that produces sound: (1) directly by dif-
ferential displacement (between otolith and rest of the body) of
movement of particles that generates a wave and (2) through the
swim bladder due to the change in pressure produced by the same
mechanical wave that produces sound, with the shape of the otolith
determining particular frequencies for which it acts as a transducer
(Gauldie, 1988; Popper & Coombs, 1980). The study of otolith shape
associated with its function has been carried out using traditional
morphometric measures, shape indices, Fourier coefficients, wavelet
decomposition methods, and geometric morphometry analysis (V.M.
Tuset et al, 2004 V.M. Tuset et al., 20164; Zischke et al., 2016). The
sulcus acusticus is an important part of the otolith; it consists of a
groove located on the medial surface of the sagitta and functions as
a connection between the sensory epithelium (macula) and the otolith
(Popper et al, 2005; Tuset et al., 2008). Because the area of the mac-
wla and that of the sulcus acusticus are similar in size and shape, analy-
sis of the sulcus has been used to infer the hearing ability of fish
(Gauldie, 1988).

Variations in sulcus shape have been analysed in studies that
comprised growth rate (sulcus vs. otolith), mechanistic-functional, eco-
morphological, phylogenetic, biodiversity, and acoustic studies
(Gauldie, 1988; Lombarte, 1992; Lombarte et al., 2010; Lombarte &
Fortuno, 1992; Torres et al., 2000). Acoustic studies have acquired
special interest within the Sdaenidae, given that many of them are
characterized by large otoliths (sagitta); they also possess interspecific
differences in sound production and have been used as a model to
understand the relationship between otolith form and function inside
the auditory system (Chao, 1978; Luczkovich et al, 1999; Ramcharitar
et al., 2001; Verocai et al., 2023). In this sense, inferring the phyloge-
netic history of change in the shape of a structure is one of the main
goals of comparative biology (Klingenberg & Gidaszewski, 2010). Geo-
metric morphometrics, in combination with multivariate analysis tech-
niques such as principal component analysis (PCA) or canonical
variable analysis (CVA), can be used to investigate the evolution of
shape, as it has been done for traditional characters (Brooks &
McLennan, 1991). A phylogenetic signal can be defined as the degree
to which the relationship among taxa is assodated with their pheno-
typic similarity (Blomberg et al, 2003; Cardini & Elon, 2008), and
phylogenetic trees can be projected into morphometric space, so as to
visualize the phylogenetic history of morphometric characters
(Klingenberg & Ekau, 1996; Sidlauskas, 2008, Stayton, 2005).

The swim bladder is one of the most important organs for sound
production in Sciaenidae (Chao, 1978; Connaughton et al, 2000;
Ramcharitar et al., 2006). And it is known that the otoliths of the
Sciaenidae work in concert with the swim bladder in the reception of
sensory stimuli (Ramcharitar et al,, 2001), and the response to an

auditory need could be different for each of the species and conse-
guently for each spedies its form, function, and adaptive functionality,
in relation to the characteristics of the environment where they live.
Taking into account the particular characteristics of this family, the
aim of this work was to comparatively analyse the sulcus shape of the
sagittal otoliths of seven species of Sciaenidae inhabiting the estuary
of the Rio de la Plata and the marine front of the Uruguayan coasts
[southwestern Atlantic) in relation to sound production as a functional
adaptation as well as exploring the possible presence of a phyloge-
netic signal through its shape. In this sense, the guestions to be
answered were as follows: how much information does the shape of
the sulcus provide in relation to the phylogenetic trees published for
the species analysed, and will the phylogenetic signal of the sulcus
shape be in harmony with the phylogeny described in previous
works?

2 | MATERIALS AND METHODS

Seven species of Sciaenidae that inhabit the Uruguayan coasts of the
Rio de la Plata and seafront were chosen (Cynoscion guatucupa, Macro-
don atricauda, Menticirrhus martinicensis, Micropogonias furnieri, Para-
lonchurus brasiiensis, Pogonias courbing, and Umbring canosai). These
spedes frequent different habitats (estuarine or marine), (Lorenzo
et al, 2011; Nion et al., 2013; Norbis et al, 2006), and some of them
are of considerable commerdal interest, reporting more than 30,000 t
in 2022 (Comision Técnico Mixta del Frente Maritimo, 2023) (Table 1).

The Rio de |a Plata (Figure 1) is located on the east coast of South
America between 34°00-36710° S and 55°00'-58°10 W and consti-
tutes a large estuary, where the second hydrographic basin of the
continent converges (Ecoplata Team, 1994; Freplata, 2004); it fea-
tures an estuarine regime in its middle and outer parts, with a wide
free connection with the open sea, high turbidity, and a high biclogical
productivity and dynamics, determined by the contribution of both
the Atlantic Ocean and the Parand and Uruguay Rivers. The Atlantic
Ocean is influenced by the Brazilian and Malvinas currents, with aver-
age salinities of 32 and greater transparency than the estuarine waters
(Ecoplata Team, 1994; Framifan et al, 199% Framinan & Brown,
1996, Guerrero et al,, 1997).

Fishes were collected by the B/l Aldebardn that belongs to the
Mational Directorate of Aguatic Resources (DINARA), over the course
of the coastal resource assessment campaigns. The total length
(cm) was obtained from the individuak of each species; the sagittal
otoliths were extracted, cleaned, dried, and preserved in paper enve-
lopes, with the identification of the geographic position, date, and
depth of capture. Otoliths from mature individuals were used to mini-
mize the effect of ontogenetic variations. Geometric morphometry
was used to compare the sulcus shape differences, given that
this technigue is highly effective for discrimination, wvisualization,
and quantification of shape wvariation (Monteiro et al, 2005;
Ponton, 2006).

Each right sagittal otolith was oriented with the mesial surface
upward, under a magnifying glass (OLYMPUS 5Z61) equipped with a
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TAB!'E 1 ’Spemes analysed, fISh?w Species Fisheries Habits Sound Prof. (m) N
situation, habits, and sound production.
Macrodon atricauda Commercial importance MNectopelagic Yes 10 54
Menticirrhus martinicensis Commercial importance Benthic MNo <10 47
Micropogonias furnieri Fully exploited Benthic Yes 20 25
Paralonchurus brasiliensis By-catch Benthic No 23 22
Umbrina canosai Commercial importance Benthic Yes 55 17
Cynoscion guatucupa Fully exploited MNectopelagic Yes 18 27
Pegonias courbina Commerdial importance Benthic Yes 14 18
Abbreviations: N, number of individuals analysed; Prof., average depth.
FIGURE 1 Map of the study 59 57 55 53 51
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FIGURE 2

Anterior

Medial side of the left sagittal otolith showing

landmarks (red dots) and semilandmarks (green dots) designed to

capture the shape of sulcus acusticus (sky blue).

camera connected to a computer Lumenera Infinity 1 camera using
Infinity Capture software. All images (n = 210) were calibrated and
processed using Image J. (version 1.5.0), and each image was trans-
ferred to the TpsDig (version 2.10) programme (from the TPS Rohlf
package, 2006) to manually digitize the position of 11 landmarks
based on some criteria proposed by Monteiro et al. (2005), Lombarte
et al. (2010), and Chollet-Villalpando et al. (2019). The landmarks were
selected based on the criterion of operational homology (Marcus
et al., 2000), and their distribution was as follows: 1 and 11 indicate
the anterior parts of the ostium border; 2 indicates the location where
the upper crista of the ostium changes its curvature; 3 and 8 indicate
the position, size, and symmetry of the constriction between the
ostium and the cauda; 4 and 7 indicate the location where the dorsal
and ventral sides of the cauda change its curvature; 5 and é provide
the position and symmetry of the most distal points of the cauda;
9 and 10 show the site where the lower crista of the ostium changes
its curvature (semilandarks) (Figure 2).
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21 | Superimposition and alignment

Landmarks were superimposed using generalized procrustes analysis,
using the average of all individuals as a reference (Cardini &
Loy, 2013; Zelditch et al., 2004). This procedure eliminates the differ-
ences caused by scale, position, and orientation (Rohlf & Slice, 1990).
Subsequently, the centroid size of each individual and the consensus
shape of the sulcus were obtained for all species (by averaging the x-
and y-coordinates of the landmarks). To show the arrangement of
points in shape space, a PCA was performed using the covariance
matrix, with shape coordinates computed for all individuals of the
seven species (Jolliffe, 2002; Marcus, 1990; Neff & Marcus, 1980). In
all cases where a PCA was performed, the first two principal compo-
nents were plotted, on account of containing the maximum amount of
variation.

For allometry detection and minimizing size differences among
otolith suleus, multivariate regression was performed, using the cen-
troid logarithm. When allometry was detected, the remaining analyses
were performed using the regression residuals, instead of the raw
aligned data (Cardini & Loy, 2013). Using the regression residuals, a
covariance matrix was obtained, from which a PCA was performed;
then, the average sulcus shape per species was calculated, and a PCA
was performed on them to obtain the sulcus shape variation for each
of the species. To find the differences among species groups, a CVA
was performed using a permutation test (Viscosi & Cardini, 2011). For
testing of significant differences among species sulcus, a permuta-
tional multivariate analysis of variance (PERMANOVA) (N = 9999 per-
mutations) was employed, using Euclidean distances (Anderson, 2001;
Legendre & Legendre, 2012).

To explore the similarities among sulcus shapes, a cluster analysis
was performed using the UPGMA algorithm (Legendre & Legendre,
2012), with the values of the Procrustes distances obtained from the
CVA. For regression analysis, PCA and CVA, the software Morphol
(version 1.07a) (Klingenberg, 2011) was used. For one-way PERMA-
NOWA, PAST (version 4.03) was used (Hammer & Harper, 2001).
Information regarding which species produce or do not produce
sound, in addition to which were the dominant frequencies, was
obtained from the following works: 1.5. Tellechea et al. (2010), Telle-
chea, Bouvier, et al. (2011), Tellechea, Norbis, et al. (2011), Tellechea
and Norbis (2012), J.5. Tellechea et al. (2017), Tellechea (2019), and
1.5. Tellechea et al. (2022).

The procedure to detect phylogenetic signal was based on map-
ping morphometric data onto a known phylogeny (Klingenberg &
Gidaszewski, 2010) of the Sciaenidae that inhabits our region, based
on otolith and fish morphometrics, (Chao, 1978) as well as molecular
information (Lo et al., 2015). These phylogenies were modified by
removing species that were not analysed in this work, using the Mes-
quite programme (Maddison & Maddison, 2021). To investigate
whether the morphometric data contained a phylogenetic signal, the
permutation-based test proposed by Klingenberg and Gidaszewski
(2010) was used for simulating the null hypothesis of the complete
absence of the phylogenetic structure by randomly reassigning the
phenotypic data to the terminal nodes of the phylogeny. Therefore,
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FIGURE 3 Multivariate regression of shape variables (y-axis) on

log of centroid size (x-axis) for 207 sulcus of the seven species
analysed (blue, Pogonias courbina; purple, Umbrina canosai;
black, Micropogonias furnieri; green, Macrodon atricauda; sky
blue, Paralonchurus brasiliensis; yellow, Menticirrhus martinicensis;
red, Cynoscion guatucupa).

10,000 random permutations were used. Otolith sulcus from close
species should occupy the same portion of the morphometric
space, whereas otolith sulcus from more distant species should be
found in different and possibly distant locations. If the test is signifi-
cant, it indicates that the data present a phylogenetic structure
(Klingenberg & Gidaszewski, 2010). To reconstruct and visualize the
phylogenetic history of centroid size change, the phylogenetic tree
was projected onto a univariate space, and the centroid logarithms
were plotted on it. This approach explains how specific clades diversi-
fied and spread across centroid size variable space (Klingenberg &
Gidaszewski, 2010).

2.2 | Evolutionary allometry

Evolutionary change in shape associated with evolutionary change in
sulcus size was explored (Klingenberg & Marugan-Lobon, 2013). To
determine the extent to which variation in sulcus shape among species
is evolutionarily associated with size variation (Klingenberg, 1996), a
multivariate regression of sulcus shape relative to sulcus size was per-
formed. This was accomplished using phylogenetically independent
contrasts (Felsenstein, 1985) of Procrustes coordinates as shape vari-
ables against independent contrasts of the centroid logarithm as a

measure of size (Klingenberg & Marugan-Lobon, 2013).

2.3 | Ethics statement

The present work was approved by the DINARA (National Direction
of Aquatic Resources), Ministry of Livestock, Agriculture and Fisher-
ies, Uruguay, in agreement with the Faculty of Sciences and follows
the animal care procedures of the Honorary Commission for Animal
Experimentation (CHEA in Spanish) of the University of the Republic,

Uruguay.
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(a)

FIGURE 4 Distribution of the sulcus forms of the seven species in
relation to the first two principal components (blue, Pogonias courbina;
purple, Umbrina canosai; black, Micropogonias fumieri; green, Macrodon
atricauda; sky blue, Paralonchurus brasiliensis; yellow, Menticirrhus
martinicensis; red, Cynoscion guatucupa). (a) not allometric corrected;
(b) allometric corrected (representation of shape changes assodated
with positive and negative scores on PC1 and PC2).

3 | RESULTS
Of the 210 sulcus images that were processed, 3 individuals that devi-
ated strongly from the average shape were eliminated. M. fumieri and
C. guatucupa presented higher centroid values than the rest of the
species (M. furnien = 1451, C. guatucupa = 1390, P. courbina =
12.47, P. brasiliensis = 12.24, M. atricauda = 10.62, U. canosai — 8.88,
and M. martinicensis = 8.40).

Despite working only with adult individuals, multivariate regression
showed the existence of a positive interspecific relationship that associ-

ates size with otolith sulcus shape (Figure 3), being more apparent for
the sulcus of M. fumieri, U. canosai, and P. courbina. In some species

(e.g., C. guatucupa), both smaller and larger sulcus share the same shape.
Multivariate regression showed that there is a significant allometric
effect on sulcus shape variation (19.0% predicted, p < 0.0001) (Figure 3).

3.1 | Principal component analysis

The first two eigenvalues of the PCA (PC1 and PC2), performed using
the uncorrected data for allometry, explained 62.3% of the total

FIGURES

CVA (canonical variable analysis) plot showing CV1
and CV2, with representation of shape changes associated with
negative and positive values of each of the CVs (blue, Pogonias
courbina; purple, Umbrina canosai; black, Micropogonias fumieri;
green, Macrodon atricauda; sky blue, Paralonchurus brasiliensis;
yellow, Menticimrhus martinicensis; red, Cynoscion guatucupa).

variation and showed a separation of the shape of the sulcus from
C. guatucupa, and M. furnieri, from the other species, and two other
form groups (U. canosai and P. courbina) and M. martinicensis,
M. atricauda, and P. brasiliensis (Figure 4a). Using the data corrected
for allometry, the first two eigenvalues explained 55.7% of the total
variance (41.3% for PC1 and 14.4% for PC2, respectively) (Figure 4b).

PC1 showed a gradient from a more rounded ostium and shorter
cauda belonging to P. courbina and U. canosai (negative PC1 values) to
a narrower and more elongated ostium and longer cauda belonging to
C. guatucupa (positive PC1 wvalues). The greatest variations in PC1
were observed in landmarks 10, 2, and 11 (change in upper and lower
crista curvature of the ostium and the anterior border of the ostium).
The deformation grid of PC1 (negative to positive values) showed that
the direction of change occurred in the size of the ostium as well as in
the elongation (or its absence) of the cauda. PC2 showed fewer obvi-
ous changes in sulcus shape. The landmarks associated with PC2 were
3, 8 (position, size, and symmetry of the constriction between ostium
and cauda), and 4 (change in curvature of the upper crista of the
cauda).

The permutation test applied to the CVA was highly significant
(p < 0.0001). The first two canonical factors of the CVA explained
67.15% of the total variation (Figure 5). CV1 separated three form
groups of sulcus: (C. guatucupa integrated a single shape pattern;
P. courbina and U. canosai integrated the second group; and
M. martinicensis, M. atricauda, P. brasiliensis, and M. furnieri integrated
the third group). The landmarks in which the greatest changes were
observed were 10, 2, 4, 8, and 1, which comresponded to the superior
and inferior cristae of the ostium (10 and 2), upper crista where the
cauda changes its curvature (4), constriction between the ostium and
the cauda (8), and the border of the anterior part of the ostium (1). The
CV2 separated two shape groups of the sulcus: one comprising

C. guatucupa, M. martinicensis, P. brasiliensis, P. courbina, and
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U. canosai, and the other comprising M. atricauda and M. furnieri. The
greatest changes occurred in landmarks 3, 10, 11, 7, and 4, which cor-
responded to the lower crista of the ostium (10 and 11), constriction

between the ostium and the cauda (3), upper crista (4), and lower crista

(7), where the cauda changes its curvature (Figure 5).

PCA performed using the sulcus shape averages by species (resid-
uals of the regression between shape and size) showed that PC1 sepa-
rated C. guatucupa from the other species and that P. courbina and
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FIGURE 6 Average shape variation in the sulcus acusticus by
species shows shape changes associated with positive and negative
scores in the PC1 and PC2 Cg, Cynoscion guatucupa; Mat, Macrodon
atricauda; Mf, Micropogonias furnieri; Mm, Menticirrhus martinicensis;
Pb, Paralonchurus brasiliensis; Pc, Pogonias courbina; Uc, Umbrina
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U. canosai are both in the same plane, as well as separated from the
other species. The first two eigenvalues explained 78.8% of the total
variance (Figure é). Permutation analysis showed that differences
among groups (species) using Mahalanobis and Procrustes distances
were all significant (p < 0.0001). The PERMANOVA performed using
the Procrustes distances and applying the Bonferroni correction
showed significant differences between all otolith sulcus shapes of
each species (F = 58.73, p = <0.005). Reconstruction of sulcus shape
change in the cladogram based on Procrustes distances showed a

divergence between two main clades (UPGMA; Figure 7), which coin-
cides with the results obtained using CV1 (Figure 5).

3.2 | Testing phylogenetic signals in
morphometric data

A simple visual inspection of the phylogenetic tree proposed by
Chao (1978, otoliths), superimposed on a graph with the first two
principal components, suggests a possible existence of a phylogenetic
signal (Figure 8a). However, the permutations test confirmed that
there is no significant phylogenetic signal in the data for otoliths
(p = 0.0051 > 0.0001; Chao, 1978), for fish (p — 0.6175 > 0.0001;
Chao, 1978), and for molecular genetics (p = 0.2265 > 0.0001; Lo
et al, 2015) (Figure 8a-c). Reconstruction of evolutionary shape
changes in the phylogeny proposed by Chao (1978) (otolith and fish
(Lo
et al., 2015) (Figure 9) showed convergence between sister groups

morphology) and the contribution of molecular genetics

P. courbina and U. canosai (node 3 in Figure 9). On the contrary, it was

BENTHIC
SOUNDS PRODUCERS

BENTHIC
NOT SOUNDS PRODUCERS

FIGURE 7 Overall multivariate
pattern of shape similarity among seven

NECTO-PELAGIC ESTUARINE
SOUND PRODUCER

Sciaenidae species based on Procrustes
distances (UPGMA phenogram) computed

using the CVA (canonical variable analysis)

NECTO-PELAGIC OCEANIC
SOUND PRODUCER

scores (species are identified by their

feeding habits, environment, and sound
production). Cg, Cynoscion guatucupa;
Mat, Macrodon atricauda; Mf,
Micropogonias furnieri; Mm, Menticirrhus
martinicensis; Pb, Paralonchurus
brasiliensis; Pc, Pogonias courbina; Uc,
Umbrina canosai.
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FIGURE 8 Phylogenetic trees superimposed on a plot of the first two principal components of the covariance matrix among species means

(a, Chao, 1978, atoliths; b, Chao, 1978, fish marphometric; ¢, Lo et al., 2015, molecular). The tips of the terminal branches are at the location of
species means. Cg, Cynoscion guatucupa; Mat, Macrodon atricauda; Mf, Micropogonias furnieri; Mm, Menticirrhus martinicensis; Pb, Paralonchurus

brasiliensis; Pc, Pogonias courbina; Uc, Umbrina canosai.

observed that two sister species in the phylogeny, C. guatucupa and
M. atricauda, were found to be distant in shape space (node 5 in
Figure 9). Most of the shape divergence is not contained within a
larger clade, suggesting a weak phylogenetic structure in sulcus shape
variation.

Molecular phylogeny (Lo et al., 2015) projected on the size gradi-
ent, contrasted with the size (log centroid size) of the sulcus
(Figure 10), showed that M. furnieri presented the largest branches,
separating itself from the other species, indicating a larger sulcus
size. Convergences associated with size were also observed
(M. martinicensis and M. atricauda). Of the five species known to pro-
duce sound, four had a significantly larger sulcus size than the remain-
ing three species (two of them, M. martinicensis and P. brasiliensis, do
not produce sound, whereas one, M. atricauda, does produce sound).

The phylogenetic signal of the centroid logarithm versus sulcus
shape was not significant (p = 0.6165 > 0.0001). Multivariate regres-
sion of independent contrasts showed no significant correlation
between size and shape contrasts in the sulcus of these species
(p = 0.0763 > 0.0001) (Figure 11). The total amount of shape varia-
tion, explained by size differences that do not result from phylogeny,
was 31.9%, and the permutation test was not significant. In the

——Cg
——— Mat
Mf
Pb
Pc
Uc

Root

Mm

FIGURE 9 Phylogenetic tree of the seven Sciaenidae species
analysed in this work, modified from Lo et al. (2015). Numbers of
nodes are in branches. Cg, Cynoscion guatucupa; Mat, Macrodon
atricauda; Mf, Micropogonias furnieri; Mm, Menticirrhus martinicensis;
Pb, Paralonchurus brasiliensis; Pc, Pogonias courbina; Uc, Umbrina
€anosai.

evolutionary history of sulcus, no allometric influence of size on shape
was found. These results could indicate that evolutionary allometry,
along with phylogenetic legacy, might not be important causal factors

in shaping sulcus design in sagittal otoliths of these species.
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Mm Mat Pb Uc Cg Pc Mf 3.3 | Relationship between the shape of the sulcus
and species that produce sound

N3 The results obtained using sorting (PCA and CVA) and classification
(UPGMA) methods have determined different sulcus shapes, which

N4 were interpreted in relation to the production of sound (or its

absence) by the species as well as the fundamental frequency of emis-

N1 sion, taking into account that what it emits most likely is what it lis-
tens to the most. The otoliths that had a sulcus with a deformed

0004 0006 0008 0010 0012 0014 0016 0018 0020 ostium and an increased area belong to the species that emit sounds

at low frequencies (frequency <350 Hz: P. courbina, U. canosai, and

Log Centroid size
M. furnieri) (Figure 12), whereas otoliths of species possessing a sulcus
FIGURE 10 Relation of the phylogeny with the logarithm of the that differs from the consensus shape by decreasing its area (ostium
centroid size. Cg, Cynoscion guatucupa; Mat, Macrodon atricauda; Mf, and cauda) belong to species that emit sound at a higher frequency
Micropogonias furnieri; Mm, Menticirrhus martinicensis; Pb, range (frequency >350 Hz: M. atricauda and C. guatucupa) (Figure 12).

Paralonchurus brasiliensis; Pc, Pogonias courbina; Uc, Umbrina canosai. The sulcus that belongs to the otoliths of the species that do not emit

012 FIGURE 11 Evolutionary allometry of the sulcus of
0,09 . MF — NS the otoliths of the Sciaenidae family (Cg, Cynoscion
guatucupa; Mat, Macrodon atricauda; Mf, Micropogonias

008 . N4 — N2 .Cg—Ma1 furnieri; Mm, Menticirrhus martinicensis; Pb,

0,03 Paralonchurus brasiliensis; Pc, Pogonias courbina; Uc,
.Pc =Ue Umbrina canosai, N1-N5 nodes in phylogenetic tree

modified based on Lo et al., 2015).
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FIGURE 12 Sonogram-recorded frequencies (Hz) emitted by the five sound-emitting Sciaenidae species of the seven species selected for
this study (AC, advertisement calls; DC, disturbance calls; H, females; MM, males) (Tellechea, 2019; J.S. Tellechea et al., 2010; J.S. Tellechea
etal., 2017; Tellechea, Bouvier, et al., 2011; Tellechea, Norbis, et al., 2011; Tellechea & Norbis, 2012).
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sound were the ones that deviated the least from the consensus
shape, presenting no major modifications in either the ostium or the
cauda (P. brasiliensis and M. martinicensis).

4 | DISCUSSION
The mechanism of hearing in fish involves a physical interaction
between the sagittal otolith and the macula. Presuming that the oto-
lith moves as a result of particle motion emanating from a sound
source, the pattern of otolith oscillation could either be a fairly simple
motion on condition that the otolith is approximately spherical or
ellipsoidal (De Vries, 1950) or deviate from that simple motion in oto-
liths that exhibit more complex shapes (Krysl et al., 2012), where it
has protrusions such as the sagittal otoliths in some Sciaenidae spe-
cies (Aguilera et al., 2016). The peculiar shape of the saccular otolith
could be further interpreted in terms of a trade-off between
otolith mass and an optimized aerodynamic shape that allows better
detection of higher frequencies in shallow water habitats, transmitted
through the swim bladder, the Weberian apparatus, and the trans-
verse canal to the saccules (Lychanov & Rebane, 2000).

In contrast with studies that analyse the sulcus combined with
otolith morphometry, or studies of sulcus morphometry to
discriminate species, stocks, or populations (Aguirre, 2003; Chollet-
Villalpando et al., 2019; Granados-Amores et al., 2020; Lombarte &
Fortufio, 1992; Torres et al., 2000), sulcus morphology has not been
previously used to study its relationship with dominant sound emis-
sion frequencies and verify if there is a phylogenetic signal within the
Sciaenidae that inhabits the study region. In the present work, mor-
phological variation in sulcus shape in seven species of the Sciaenidae
has been analysed, in relation to sound production and dominant fre-
quency of emission, using landmark information.

It was found that there was a significant morphological variation in
the sulcus among the otoliths of the seven species analysed, and the
ostium area and the posterior extent of the cauda contributed to the
greatest variation in the hierarchical pattern of shape similarity. Similar
descriptions of the aforementioned changes, using classical morphomet-
rics, have been reported for these and other Sciaenidae species in icono-
graphic catalogs using dichotomous keys (Baldas et al., 1997; Corréa &
Vianna, 1992; Monteiro et al., 2005; Valpedo & Echeverria, 2000).

Based on these results, three different shape patterns could be
identified. The first pattern, comprising P. courbina, U. canosai, and
M. furnieri, presented a sulcus with a rounder and larger ostium
and short cauda. M. furnieri has the largest geographic distribution
(Yucatan Peninsula, Mexico to Bahia Blanca, Argentina) (Isaac, 1988),
overlapping with the distribution areas of P. courbina and U. canosai,
whereas the latter two do not overlap in their spatial ranges. Even
though M. fumieri is a euryhaline species (Isaac, 1988), it has a prefer-
ence for salinities not exceeding 10, coinciding with P. courbina
(Garcia et al., 2010; Lorenzo et al, 2011; Rico, 2000). Within the Rio
de la Plata estuary, a salinity of 10 is located between the main and
the secondary turbidity front (Freplata, 2004; Nagy et al., 2008). This
benthic species feeds preferentially in the early morning and late

=~ FISHBIOLOGY

afternoon when visibility is lower (Masello et al, 2002; Olsson

et al, 2013; Puig, 1986). P. courbina and U. canosai are also benthic,
opportunistic, generalist predators (Blasina et al., 2010; Giberto,
2008; Haimovici et al., 1989). The reproductive cycle of M. furnieri is
associated with the bottom salt front (Macchi et al., 2003; Vizziano,
Saona, et al., 2002) and coastal lagoons (Vizziano, Forni, et al., 2002),
and the reproductive cycle of P. courbina occurs in bays (Macchi
et al., 2002) as well as at the mouths of coastal lagoons, rivers, and
streams (J.S. Tellechea et al., 2022; Tellechea & MNorbis, 2012), at
depths <10 m. Both species spawn within the estuary between the
main and the secondary turbidity front (Nagy et al., 2008). For these
species, the development of other sensory systems could be more
important, which are more suitable for foraging and reproductive
courtship in turbid, estuarine systems where there is a strong reduc-
tion in the visual field that would be compensated by a wide auditory
field (Deary et al., 2016). Other authors also grouped these species
into a single group based on sagittal shape characteristics, represent-
ing the otolith thickness to be more than 50% of the length (Baldas
etal., 1997; Chao, 1978; Volpedo, 2001).

The swim bladders of M. fumieri, P. courbina, and U. canosai are
also similar (Chao, 1978). This could explain the similarities in sound
emission frequencies <350 Hz ().S. Tellechea et al, 2010;
J.S. Tellechea et al, 2017; J.S. Tellechea et al., 2022; Tellechea,
Bouvier, et al., 2011; Tellechea, Norbis, et al., 2011) because they
also share the same otolith sulcus shape pattern. Some authors
(Lombarte & Fortufio, 1992; Sugihara & Furukawa, 1989) postulated
that there is a regionalization of the sensory macula (which sits on top
of the sulcus), finding that hair cells with shorter cilia are more sensi-
tive to high-frequency sounds, and these are mostly located in the
rostral region (ostium). These results are not consistent with those
found in this work, because the dominant frequency of sound emis-
sion was lower in comparison with the emission of the other species
analysed. However, the fact that these three species share similar oto-
lith size characteristics (Verocai, 2023) would reinforce what was pro-
posed by Lychanov and Rebane (2000), Cruz and Lombarte (2004),
and Kéver et al. (2014) that sagittal otoliths, which have larger size/
mass, contribute to improved hearing sensitivity to low-frequency sig-
nals. Although all three species show ontogenetic changes in sound
production (J.S. Tellechea et al., 2010; J.S. Tellechea et al., 2017; Tell-
echea, Bouvier, et al., 2011; Tellechea, Norbis, et al., 2011; Verocai
et al., 2023), individuals of both sexes of M. fumieri emit a higher-
frequency range (disturbance calls) (J.S. Tellechea et al., 2010; Telle-
chea, Bouvier, et al., 2011; Tellechea, Norbis, et al., 2011) than the
rest of the studied species (Tellechea, 2019; J.S. Tellechea
et al,, 2010; J.S. Tellechea et al., 2017; J.S. Tellechea et al., 2022; Tell-
echea, Bouvier, et al, 2011; Tellechea & Morbis, 2012; Tellechea,
Norhbis, et al., 2011). This wide frequency range could be a conse-
quence of functional adaptation to feeding and reproductive behav-
iors associated to the greater spatial distribution pattern that it
presents on the Uruguayan coast (Nion et al., 2013; Puig, 1986; Taylor
et al., 2020; Vizziano, Forni, et al., 2002; Vizziano, Saona, et al., 2002).

The second shape pattern, which was observed only in the oto-
liths of C. guatucupa, showed a sulcus with a more elongated ostium, a
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smaller area, and a longer cauda, giving the sulcus a more stylized and
fusiform general shape. This species has a dominant frequency of
sound emission >350 Hz (Tellechea & Norbis, 2012). Chao (1978) has
classified the otoliths of the genus Cynoscion as elliptical and thin,
whereas Baldas et al. (1997) has described the otolith as elongated
with a slight thickness, representing less than 50% of the otolith
length. The dominant frequency of sound emission of C. guatucupa
was similar to that reported for M. atricauda (Tellechea, 2019;
Tellechea & Norbis, 2012). The latter two species are nectopelagic,
with similar feeding type (piscivorous, including cannibalism)
(Giberto, 2008; Timi et al., 2005) and a well-developed and similarly
shaped swim bladder (Chao, 1978). However, C. guatucupa frequents
different environments than the rest of the species analysed in this
work; it is a coastal demersal pelagic, having a preference for oceanic
zones with salinity of at least 32 (clearer water) (Freplata, 2004;
Jaureguizar & Guerrero, 2009; Lopez-Cazorla, 2000). The numerous

sound sources that are present in the aquatic environment combine
to produce an auditory scenario that could help with general orienta-

tion and knowledge of the environment in which each species inhabits
(Fay & Popper, 2000). On the contrary, sulcus shape can vary in
response to extrinsic factors (Torres et al., 2000; Tuset et al., 2016);
therefore, changes in the acoustic environment or in the acoustic
requirements of the fish could produce measurable changes in otolith
structure (Taylor et al., 2020). C. guatucupa presented a sulcus shape
quite different from the other species, and it was the one that pre-
sented the second-largest average sulcus size in the otolith. Many
studies have found high 5:O (sulcus area/otolith area) values (larger
sulcus size) in species that live at greater depths, presumably related
to decreased visual field and greater dependence on sound
(Lombarte, 1992; Lombarte & Fortufo, 1992; Lombarte &
Popper, 2004). Fish that frequent pelagic environments have longer/
higher sulcus than demersal fish (Gauldie, 1988; Taylor et al., 2020),
coinciding with increased swimming activity and piscivorous feeding.
C. guatucupa was the only one of the seven species analysed that pre-
sented these life habits, so that the shape and size of the sulcus would
coincide with the ones reported in other species with the same habits.

The third shape pattern was characterized by minimal deforma-
tion of the sulcus, in relation to the consensus shape. It comprises two
species that do not emit sound (M. martinicensis and P. brasiliensis).
These species shared the same shape spaces in the PCA, CVA, and
UPGMA analyses, and they also appeared to share the same clade.
They both prefer estuarine environments, in spite of the fact that
M. martinicensis is a marine migrant and P. brasiliensis is an estuarine
resident. They both have benthic habits (zoobenthivores) and are
associated with sandy-muddy bottoms, and the highest abundances
do not exceed 30 m, where visibility is low due to high turbidity
(Ecoplata Team, 1996; Giberto, 2008; Jaureguizar et al., 2003;
Lorenzo et al., 2011). Several authors have studied the relationship
among the swim bladder, sonic muscle, and sound production in
Sciaenidae (Fine et al., 2001; Ladich & Fine, 2006; Ramcharitar, 2002).
The swim bladder of M. martinicensis atrophies during the juvenile
stage, and only a vestige remains as adults; moreover, they lack sonic
muscle, whereas in P. brasiliensis adults, the size of the swim bladder is

very small (Chao, 1978). The ecological similarities, a reduction in the
swim bladder in adults, the slight variation in the consensus shape of
the sulcus, and the lack of sound production lead to the assumption
that in these two species, the sulcus would not need to undergo modi-
fications to fulfill its function within the auditory system.

4.1 | Phylogenetic signal

Evolutionary studies of groups of organisms are usually based on the
choice of characters for the reconstruction of their phylogenies. One
of the requirements that these characters must meet is to be homolo-
gous. The otolith of Sciaenidae (and particularly the sulcus) is a struc-
ture that would meet this requirement (Lychanov & Rebane, 2000;
Ramcharitar et al, 2001). A phylogenetic signal is the tendency of

related species to resemble one another, rather than resemble species

that are at random places on the phylogenetic tree (Blomberg
et al., 2003; Blomberg & Garland, 2002). The projection of the phylog-

eny into shape space, on a two-dimensional plane, showed that spe-
cies supporting a monophyletic clade such as P. courbina and
U. canosai had the least Procrustes distances in the UPGMA, and they
also occupied the same shape spaces in the PCA and CVA analyses.
This was the only occasion where a match was found between sulcus
shape and phylogenetic clade. At the other extreme, C. guatucupa and
M. atricauda were found to be sister species in the phylogeny,
and they were shown separated in the comparative shape analyses,
detected between
M. martinicensis and P. brasiliensis, which are found to occupy the

whereas a possible convergence was
same shape space and in different lineages. The comparison of
the tree derived from the geometric morphometry, constructed using
available information, was not statistically significant enough to find
phylogenetic signal in the three used cladograms (otolith shape, fish
shape, and molecular phylogeny). The cladogram that matched the
greatest was the one made with the otolith shape (p = 0.0051) per-
formed by Chao (1978). This similarity confirmed that the shape of
the sulcus in the analysed species would fit the otolith shape. Otoliths
that presented more rounded or oblong shapes (e.g., P. courbina) had a
sulcus with a more circular ostium, whereas the more elliptical otoliths
(e.g., C. guatucupa) had a sulcus with a more elongated cauda and a
more reduced ostium area.

Given the advent of molecular biology and its exponentially
increasing application to phylogenetic reconstruction, inconsistencies
between molecular and morphological phylogenies have raised fre-
quent doubts about the possibility of recovering a phylogenetic signal
by analysing the shape of a structure or an organism (Collard &
Wood, 2000; Koepfli et al., 2006; Madsen et al., 2001; Milinkovitch &
Thewissen, 1997). Examples of the dichotomy between form analysis
and molecular analysis in phylogenetic inference are found at all levels
of the taxonomic hierarchy (Halanych, 2004; Madsen et al., 2001;
Springer et al., 1997). Several authors have suggested that it might not
always be necessary to incorporate phylogenetic information in statisti-
cal analyses of data comparisons, because for a given set of species and
a given phenotypic trait, the amount of phylogenetic signals might not
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be very strong (Ashton, 2004; Mazer, 1998; Westoby et al, 1995).
Deary and Hilton (2017) analyzing the phylogenetic signal in 10 genera
of the family Sciaenidae in Chesapeake Bay, using morphometric mea-
surements of the feeding apparatus (matching five of the seven genera
used in this work) and using the molecular phylogeny of Lo et al.
(2015), found that the phylogenetic signal was weak for most of the
characters analysed in the pelagic Sciaenidae and high for most of the
characters analysed in the benthic genera. Although these authors did
not work at the spedes level, their results do not coincide with those
reported in this work, because no phylogenetic signal was found for the
shape of the sulcus in the species analysed, despite the fact that five of
the seven species used in this work are benthic.

In this work, independent contrasts were used to find the phylo-
genetic nature of the comparative sulcus data. Other methods that
can be used in the context of geometric morphometrics are available
(Martins & Hansen, 1997; Revell & Harmon, 2008; Rohlf, 2001).
These methods are mathematically equivalent to independent con-
trasts and are based on the same evolutionary model (Blomberg
et al., 2012; Garland Jr. et al., 2005; Rohlf, 2001). Even though we
have worked with adult individuals, it was found that there is an
associated relationship between size and shape (allometry), and this
relationship varied among species. Three situations were found that
probably show different evolutionary pathways in the shape of sul-
cus. P. courbina and Umbrina canosai, which share the same clade,
showed similarities in the shape of the sulcus that would reflect phy-
logenetic inertia, that is, limitations in the evolutionary pathways
imposed by the characteristics inherited from a common ancestor
(Futuyma & Kirkpatrick, 2023). On the contrary, two species from
independent lineages, M. martinicensis and P. brasiliensis, were found
to have a similar sulcus shape despite not sharing a common history.
It is possible that we are facing a case of homoplasy called adaptive
convergence, in which natural selection favors similar solutions to
the same environmental needs (Futuyma & Kirkpatrick, 2023), in this
case the reception of sound in the same environment (auditory
scene). That is, the evolutionary processes involved, which gener-
ated morphological similarities, would be different in both pairs of
species.

On the contrary, two phylogenetically closely related species,
C. guatucupa and M. atricauda, presented an important divergence in the
sulcus shape. This would reflect the flexibility of the sulcus to evolve, in
response to different selective pressures from the environment. These
last two species do not differ in the dominant frequency of sound emis-
sion but may differ in sound reception, although both are nectopelagic.
C. guatucupa frequents more oceanic environments, where the water is
more transparent and less turbid, and M. atricauda is more estuarine,
where the water is more turbid. It is possible that this modification of
the sulcus is an adaptation (Futuyma & Kirkpatrick, 2023) of the sound
reception mechanisms to different sound scenarios.

These results are consistent with those of numerous authors who
postulated that the shape of the otolith and sulcus is strongly
influenced by environmental and behavioral factors (e.g., sound
production/reception) (Gauldie & Crampton, 2002; Lombarte &

Lleonart, 1993; Morales-Nin, 1987; Volpedo & Echeverria, 2003).
Although otolith (and sulcus) shape is genetically constrained
(Gauldie, 1988), the combined effects of phylogenetic legacy and nat-
ural functional selection have probably led to convergent evolution of
this character (Wake, 1991), whereas the differences in sulcus of spe-
cies occupying the same clade may indicate the presence of character
displacement (Losos, 1999).

In conclusion, the sagittal otolith and the sensory macula associ-
ated to the acoustic sulcus are highly plastic structures that are subject
to strong evolutionary pressure in relation to environmental and
behavioral factors, resulting in a great variability in forms that can be
associated with a specific character. The variation in the shape of the
sulcus would allow the Sciaenidae to coexist in the same coastal
soundscapes, without losing their particular auditory needs, even
while overlapping their spatial and temporal distribution areas.
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Discusion General

El éxito de la ecomorfologia se basa en la importancia ecologica o funcional de los rasgos
morfoldgicos registrados (Foote, 1997). Los ecomorfélogos se centran en la funcion de las
estructuras morfoldgicas en un marco ecologico (ambiente) y evolutivo (historico), de modo de
promover el entendimiento general, de las consecuencias ecoldgicas y evolutivas de la
construccién animal (Romer y Parsons, 1986). Estas relaciones han sido analizadas en los peces
por varios investigadores (Gatz, 1979; Watson y Balon, 1984; Winemiller, 1991; Wainright y
Richard, 1995). El enfoque consistié en seleccionar aquel rasgo de especial importancia para
comprender la importancia de su funcionalidad, en este caso la morfologia funcional del otolito
asociada al sistema auditivo (Carlson, 1989; Hickman, 1993). Los estudios del significado
ecomorfoldgico de la forma del otolito se han desarrollado porque hay suficiente evidencia sobre
la adaptacion especializada de la forma del otolito a los requerimientos auditivos de los habitats de
los peces (Lombarte, 1992; Lombarte y Lleonart, 1993; Aguirre y Lombarte, 1999).

Los otolitos presentan ciertas caracteristicas que no presentan otras estructuras bioldgicas;
estan presentes desde el nacimiento del pez y crecen durante toda su vida; el nuevo material que
se deposita en su superficie lo hace en torno a un nucleo en capas concéntricas; la composicion
elemental del material depositado depende del metabolismo del pez y una vez depositado dicho
material, no presenta reabsorcion (Mugiya, 1964, 1966; Kalish, 1989; Campana y Casselman,
1993; Campana, 1999; Ramcharitar et al., 2001; Morales-Nin et al., 2005). Platt y Popper (1981)
sugieren que la variabilidad en la forma del sagitta (especialmente en el area del sulcus acusticus)
podria ser una caracteristica morfofuncional, dado que la deposicion de nuevo material en el
otolito esta relacionada principalmente a mantener su forma y su funcion (Gauldie, 1988). Si bien
los sagitta presentan ciertas caracteristicas morfoldgicas que se manifiestan temprano en la
ontogenia de los peces, algunas caracteristicas como el area, la profundidad del sulcus, y la

relacion entre el area del sulcus y el area del otolito, varian de acuerdo a factores ecoldgicos
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(Tuset et al., 2003; Lombarte et al., 2010). Los estudios morfoldgicos de los otolitos de los peces
de la familia Sciaenidae que habitan el Rio de la Plata y Frente Maritimo, se han incrementado en
los ultimos afos, siendo el sagitta el mas estudiado. No obstante varios de los trabajos realizados
son descriptivos y no fueron abordados de manera cuantitativa.

Los tres capitulos en los cuales se dividid esta investigacion contribuyeron a conocer las
relaciones entre siete especies de la familia Sciaenidae con su ambiente, su escenario sonoro y
como estos factores podrian haber influido en la forma de una estructura altamente especializada
como lo es el otolito (sagitta), y cual seria su interpretacion a nivel especifico y evolutivo.

Las poblaciones de peces que viven en areas costeras, estan sujetas a cambios en el
ambiente, como el aporte de aguas continentales, el efecto de la temperatura, la salinidad y las
corrientes, entre otras condiciones oceanograficas. Estos ecosistemas, con condiciones
ambientales altamente variables a lo largo de diferentes escalas temporales y espaciales, proveen
una buena oportunidad para investigar las caracteristicas ecomorfologicas de los otolitos de la
familia Sciaenidae. La razén por la cual se eligieron estas especies se baso en que todas habitan la
region del Rio de la Plata y Frente Maritimo (Nion et al., 2013). La mayoria se caracterizan por
estar especializados en comunicacion acuUstica, encontrdndose ademas una relacién entre la
estructura del otolito, la vejiga natatoria y la funcion auditiva (Ramcharitar et al., 2001, 2004,
2006; Cruz y Lombarte, 2004; Ramcharitar y Popper, 2004).

Algunas de las especies seleccionadas son de importancia comercial (artesanal o industrial)
(ej. Micropogonias furnieri y Cynoscion guatucupa) ocupan el primer y segundo lugar en
volimenes de captura de los desembarques comerciales costeros en Uruguay (Norbis, 1995;
Haimovici e Ignacio, 2005; Norbis et al., 2006, Nion et al., 2013). Macrodon atricauda,
Menticirrhus martinicensis, Umbrina canosai y Pogonias courbina también son de importancia
comercial, pero sus volimenes de captura son menores (Nion et al., 2013; Comision Técnica

Mixta del Frente Maritimo, 2023).
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La forma (del sagitta y del sulcus acusticus) se analizé utilizando dos metodologias
diferentes; en la primera se analizaron 6 indices morfométricos involucrando las siguientes
variables: area, longitud, ancho, perimetro y peso del otolito; area del sulcus y longitud del pez.
La segunda metodologia se baso en el analisis de la forma del sulcus del sagitta utilizando
herramientas de morfometria geométrica. Los estudios de las relaciones morfométricas del otolito
(ACD), y de la morfometria geometrica del sulcus (PCA, CVA y UPGMA) para las siete especies
analizadas, agruparon las especies en base a los otolitos que presentaron las mismas caracteristicas
de forma. En algunos casos estas agrupaciones se encontraron mas relacionadas con su funcion
como componente del sistema sensorial/auditivo que con su relacion filogenética. Se encontraron
relaciones entre la forma del otolito, el crecimiento del pez, sus habitos de vida, y su funcion
como componente del sistema auditivo. Cuando varios métodos de analisis de forma convergen en
un resultado similar, estos resultados son mas confiables, (Ricklefs y Miles, 1994; Foote, 1997).

En este trabajo, utilizando la misma estructura con dos metodologias diferentes se logré
diferenciar grupos de forma y relacionarlos con la emision (o no) de sonido, y a las frecuencias
dominantes de emision. Como profundizacidn, se analizaron las variaciones de forma del otolito
de la corvina blanca (Micropogonias furnieri) durante su desarrollo ontogenético en relacién al
ambiente que ocupan.

Un grupo de forma estuvo integrado por U. canosai, P. courbina y M. furnieri, y se
caracterizd por presentar sagittas con formas circulares (caracterizados por CIR y la relacion
OH/OL), compartiendo también similar espacio de forma del sulcus, conteniendo ostiums mas
grandes, e indices de masa mas elevados que el resto de las especies analizadas. Estas especies
emiten sonido a frecuencias dominantes bajas (menores a 350 Hz) (Tellechea et al., 2010, 20114,
2011b, 2017). La caracteristica encontrada de que U. canosai y P. courbina estén cercanas en las
filogenias (Chao, 1978; Lo et al., 2015) y emiten sonido a frecuencias dominantes similares,

podria deberse a que a pesar que han colonizado diferentes ambientes, las funciones del sistema
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sensorial relacionadas a la percepcion del sonido (otolito sagitta y sulcus), debieron mantenerse
sin grandes variaciones (forma-funcion) (Fay, 1984; Gauldie, 1988; Helfman et al., 2015).

Otro grupo de forma lo integré C. guatucupa, que aparecid presentando otolitos mas
circulares en individuos juveniles, y mas elipticos en individuos adultos. Chao (1978) clasifico los
otolitos del género Cynoscion como elipticos y delgados, mientras que Baldas et al., (1997)
describio al otolito de esta especie como elongado y con poco espesor, representando este menos
del 50% del largo del otolito. En los estudios de morfometria geométrica, en el cual se utilizaron
solamente individuos adultos, esta especie mostré una deformacion del sulcus, tendiendo a ser
mas eliptico que las seis especies restantes. Al tratarse de una especie con habitos necto-pelagicos
ocednicos, estos resultados coincidirian con aquellos autores que reportaron que los peces que
frecuentan ambientes pelagicos presentan sulcus mas largos que los peces demersales (Gauldie,
1988; Taylor et al., 2020), coincidiendo con el aumento de la actividad de natacion y la
alimentacion piscivora. La especie que presento otolitos diferentes, en su forma, a C. guatucupa
fué M. atricauda. El grado de divergencia morfoldgica entre taxones suele aumentar con el rango
taxondmico (Cherry et al., 1979, 1982; Foote, 1991; 1994), por lo que al ocupar un mismo clado
estas dos especies, no era esperable que difieran mayormente en la forma de sus otolitos. Sin
embargo difieren en la forma del sulcus, rasgo este que se encuentra muy relacionado con la
recepcion de sonido (Gauldie, 1988).

El encontrar especies cercanas en la filogenia con diferencias en la forma del sulcus v,
especies lejanas en la filogenia con formas similares, llevo a considerar los procesos morfologicos
adaptativos. Si los fenotipos de la eficacia bioldgica fueran determinados solamente por el
genotipo en vez de ser respuestas al ambiente heredadas, no podria haber adaptacion. Por otra
parte, el buen ajuste de un sistema sensorial a su ambiente no tiene, en todos los casos, una base
genética (Gould y Lewontin, 1979). El conocimiento acerca de la genética del desarrollo mostré
de que existen generalmente muchas formas de adaptarse a un ambiente (Templeton, 1982) y

particularmente el otolito, en su totalidad, es una estructura que presenta variaciones en respuesta
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a factores ambientales (Simkiss, 1974; Morales-Nin 1987; Mosegaard et al. 1988; Lombarte y
Fortuno, 1992; Aguirre y Lombarte, 1999; Gauldie y Crampton, 2002; Paxton, 2000; Torres et al.,
2000; Volpedo y Echeverria, 2003; Lombarte et al., 2003; Vignon y Morat 2010; Vignon 2015).

Una idea que manejan algunos investigadores adaptacionistas, consiste en que al estudiar
las partes de un organismo separadamente, se pierde de vista el hecho de que los sistemas
constituyen entidades integradas. Los organismos no son una coleccion de partes independientes,
lo que conduce erréneamente a buscar una utilidad éptima de cada una de las partes y cuando esto
no se encuentra, surge la necesidad de asociarla a otra estructura (Gould y Lewontin, 1979). Asi
especies proximas en la filogenia, pueden haber desarrollado adaptaciones distintas para hacer
frente a un mismo problema ambiental (Gould y Lewontin, 1979).

Probablemente el caso de G. guatucupa y M. atricauda, que presentaron otolitos con
formas del sulcus diferentes y emiten sonido a similares frecuencias dominantes, podria ser visto
como un ejemplo de adaptacion al ambiente. Estas dos especies que aparecen como hermanas en
la filogenia (Chao, 1978; Sasaki, 1989; Lo et al., 2015) son nectopelagicas, con similar tipo de
alimentacion (piscivoras incluyendo canibalismo) (Timi et al., 2005; Giberto, 2008), ambas
presentan una vejiga natatoria bien desarrollada y de forma similar (Chao, 1978). Presentan
ademas algunos caracteres bioldgicos en comudn (7), pero difieren en mas de 100 caracteres
(Sasaki, 1989). Por lo tanto la forma del otolito no necesariamente tiene que ser similar en las dos
especies, a pesar de que los rangos de frecuencias dominantes de emision de sonido sean similares
(Tellechea y Norbis, 2012; Tellechea et al, 2019). Segun Costa y Bisol (1978) las estrategias
adaptativas morfoldgicas no necesariamente tienen que ser idénticas en especies cercanas en la
filogenia, y las especies en consideracion en este trabajo, pueden haber desarrollado adaptaciones
distintas para hacer frente a un mismo problema ambiental. Por esa razon, las diferencias en la
forma del otolito encontrada en estas dos especies podria ser una consecuencia de la modificacion

de otras estructuras relacionadas, particularmente con la recepcion del sonido.
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M. furnieri aparece en la filogenia molecular (Lo et al., 2015) como mas cercana a C.
guatucupa y M. atricauda. Sin embargo la forma del sagitta, del sulcus acusticus y su indice de
masa fue similar al de P. courbina y U. canosai. En este caso se podria estar en presencia de una
convergencia adaptativa ya que las caracteristicas de emision de frecuencias dominantes de
sonidos y la forma de sus otolitos es similar. Pero con M. furnieri ocurrié algo particular, si bien
compartié espacios de forma del otolito similares con P. courbina y U. canosai, al estudiar la
morfometria del sulcus, M. furnieri aparecio superpuesta en el espacio de forma con M. atricauda.
Esta situacion podria deberse al amplio rango de frecuencia, (DC) en que emite M. furnieri. Este
rango (menos de 100 a méas de 800 Hz) supera ampliamente los rangos de frecuencia dominantes
de las deméas especies. Esto podria ser consecuencia de que los cambios biométricos
(morfoldgicos) ocurridos en el otolito sagitta de M. furnieri presentaron variaciones asociadas a
diferentes grupos de longitud y estos grupos frecuentan ambientes con diferentes caracteristicas
oceanograficas (Wells y Daborn, 1998; Acha et al., 1999; Martinez y Retta, 2002; Breverman et
al., 2009; Jaureguizar et al., 2016; Allega et al., 2020). Estos mismos ambientes son frecuentados
por M. atricauda (Rico, 2000; Garcia et al., 2010; Lorenzo et al., 2011; Nion et al., 2013;
Jaureguizar et al., 2016), lo que podria estar evidenciando la adaptacion de estas estructuras
compartiendo formas similares del sulcus, al escenario sonoro del ambiente que frecuentan.

Un tercer grupo de forma del otolito sagitta estuvo integrado por M. martinicensis y P.
brasiliensis. Este grupo se caracterizo por presentar otolitos con formas elipticas y los indices de
masa mas pequefios entre las siete especies analizadas. En este grupo, el sulcus no presento
practicamente deformaciones con respecto a la forma de consenso. La burriqueta (M.
martinicensis) es una especie migrante marino prefiriendo salinidades relativamente altas, al igual
que P. brasiliensis (Bacigalupo, 1984; Rico, 2000; Gilberto, 2008; Haluch et al., 2009). De
acuerdo a Avigliano et al., (2012) los otolitos con forma eliptica estarian relacionados con las
especies que habitan ambientes mas salinos como es el caso de M. martinicensis y P. brasiliensis

(Bacigalupo, 1984; Rico, 2000; Robert et al., 2007; Barletta et al., 2008). Ambas especies
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presentan un ritmo de crecimiento elevado (K > 0,5) y la edad méaxima registrada es de 6 afios
(Lewis y Fontoura 2004; Clardy et.al. 2014, Madeiro, 2022). Estas dos especies no producen
sonido y ambas presentan sus vejigas natatorias no desarrolladas o atrofiadas en los individuos
adultos (Chao, 1978). Los mecanismos sonicos basados en caracteres morfologicos identifican a
la vejiga natatoria como el estado de caracter ancestral de los actinopterigios soniferos, y la vejiga
natatoria aparece como un segundo mecanismo de produccion de sonido para la misma especie 0
especies en aproximadamente un tercio de las familias de actinopterigios (Rice, et al., 2023). El
hecho de que M. martinicensis y P. brasiliensis posean vejigas natatorias atrofiadas o poco
desarrolladas confirmaria lo propuesto por Rice et al., (2023), ya que no se han encontrado
trabajos que prueben que estas especies producen sonido.

La morfologia general del sagitta y su sulcus fueron utilizadas para inferir las relaciones
entre diferentes taxas especialmente a nivel de especie. Sin embargo no se observd sefal
filogenética utilizando la forma del sulcus. Estos resultados estarian en concordancia con lo
encontrado por Rice et al (2023), lo cuales manifiestan que el comportamiento sonifero se
encuentra en la raiz de varios clados dentro de los teledsteos como ser los Sciaenidae, los cuales
presentan un 78.1% de probabilidad de que el comportamiento sonifero sea ancestral. Estos
autores proponen que debe de haber existido una evolucién independiente y generalizada en la
produccidn de sonido.

Segun Vinson et al. (2004) los cladogramas de las especies de Sciaenidae del Atlantico
occidental presentaron internodos pequefios, lo que indicaria cortos intervalos de tiempo entre
eventos de diversificacion. Segln estos autores, este patrén politbmico para el grupo de
Sciaénidae del Atlantico occidental, fue insuficiente para dilucidar claramente las relaciones
filogenéticas entre los principales linajes. Muchos autores han sugerido que puede que no siempre
sea necesario incorporar informacion filogenética en los analisis estadisticos de las comparaciones
de datos, porque para un conjunto dado de especies y un rasgo fenotipico determinado, la cantidad

de sefiales filogenéticas puede que no sea muy fuerte (Westoby et al., 1995; Bjorklund, 1997;
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Price, 1997; Mazer, 1998; Losos, 1999; Ashton, 2004). Deary y Hilton (2017) analizando sefial
filogenética en 10 géneros de la familia Sciaenidae en la Bahia de Chesapeake utilizando medidas
morfometricas de la cabeza y aparato alimenticio, encontraron que la sefial filogenética fue débil
para la mayoria de los caracteres analizados de los peces pelagicos y alta para la mayoria de los
caracteres de los géneros bentonicos. A pesar de que estos autores no trabajaron a nivel de
especie, sus resultados no coinciden con lo reportado en este trabajo. La evolucion, reflejada en
las relaciones filogenéticas, puede condicionar las estructuras morfoldgicas (Cheverud et al.,
1985; Poling y Fuiman, 1998), pero la dependencia filogenética fue irrelevante para el sulcus de
los sagitta en los Sciaenidae analizados en este estudio.

En este estudio se pudo observar que el otolito sagitta y la macula sensorial asociada al
sulcus acusticus de las siete especies analizadas, son estructuras altamente plasticas y sometidas a
una fuerte presion evolutiva en relacién con factores ambientales y de comportamiento, dando
lugar a una gran variabilidad de formas que pueden asociarse a un caracter especifico. Esta
asociacion coindidid con las caracteristicas reportadas por algunos autores que analizaron estas
variables individualmente. Y esta plasticidad estructural, permitiria a los Sciaenidae coexistir en
los mismos escenarios sonoros costeros, sin perder sus necesidades auditivas particulares, incluso

solapando sus areas de distribucion espacial y temporal.

Perspectivas

Se considera que futuros trabajos podrian analizar la biometria de los otolitos sagitta de:
Pogonias courbina, Umbrina canosai, Macrodon atricauda, Paralonchurus brasiliensis,
Menticirrhus martinicensis y Cynoscion guatucupa, separados por especie y por grupos de tallas
tomando en cuenta la talla de primera madurez, para identificar como se comporta la forma del

otolito a medida que el pez crece en tamafio. También seria muy importante analizar los sulcus de
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los juveniles de las siete especies estudiadas mediante morfometria geométrica, ya que (de
acuerdo a los resultados obtenidos en este trabajo) podrian brindar informacion relevante acerca
de los cambios que experimentan durante su desarrollo.

Como consecuencia de este trabajo, se ha generado interés en obtener registros de
iméagenes de alta calidad para la base internacional de datos (Analisi de FORmes d'Otolits) (Shape
Analysis of Fish Otoliths) (AFORO). Esta base ofrece un catalogo abierto en linea de imagenes de
otolitos de sagitta y su analisis de forma asociado mediante técnicas de reconocimiento de
patrones aplicando la transformada de Fourier (FT) y el analisis wavelet (WT). Este sitio también
permite buscar e identificar directamente mediante consulta imagenes de otolitos.

De los resultados del Capitulo 1l se plantea seguir profundizando en encontrar relaciones

entre la forma del otolito y el ambiente, cuantificando por habitat que ocupan dichas especies.
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