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Resumen

La variacion intraespecifica del nicho moldea la estructura y funcién de las redes trdficas, pero
aun sabemos poco sobre la magnitud y los factores que impulsan la variacion tréfica dentro de
las especies en comunidades con alta riqueza de especies. En este trabajo examinamos cémo los
factores intrinsecos (sexo y estadio de vida) y extrinsecos (localidad y temporada) afectan a la
composicion de la dieta y a la amplitud del nicho tréfico de las especies de peces tropicales.
Especificamente, estudiamos especies simpatricas de habitos alimentarios bentopelagicos
(Stellifer ericymba, S. melanocheir, S. zestocarus, y Larimus argenteus) y bentdnicos (S. strabo,
Cathorops manglarensis, Notarius troschelii, y Urotrygon rogersi) en la costa central del Pacifico
colombiano. En general, observamos fuertes efectos espaciales y temporales que impulsan la
variacion en el consumo de (i) anfipodos, copépodos y decapodos para las especies
bentopelagicas y (ii) moluscos y poliquetos para las especies bentdnicas. Observamos poca
variacion tréfica de acuerdo con el sexo; sin embargo, sorprendentemente, la mayoria de las
especies mostraron poca variacion ontogenética en la dieta. El efecto espacial sobre la amplitud
del nicho tréfico fue congruente entre especies, lo que podria estar relacionado con diferencias
en la diversidad de recursos disponibles entre las bahias. Posteriormente, examinamos cémo las
relaciones de parentesco entre las especies afectan la dindmica temporal de la variacién
intraespecifica de dos atributos del nicho tréfico: la amplitud de nicho y la especializacién
individual. Encontramos que especies cercanamente emparentadas presentaron dindmicas
temporales de la amplitud de nicho tréfico mas similares entre ellas que entre especies
lejanamente emparentadas, lo cual podria estar relacionado a la tendencia de especies cercanas
de exhibir morfologias y usos de habitat similares. Sin embargo, la especializacién individual no
se vio afectada por las relaciones de parentesco, siendo congruente con un amplio cuerpo tedrico
gue sugiere que este atributo varia de manera especie-especifica. Ademas, esta independencia
de las relaciones de parentesco posiciona a la especializacién individual como un plausible
mecanismo de particion de nicho entre especies con altas similitudes tréficas. Finalmente,
usamos un analisis de morfometria geométrica sobre modelos tridimensionales de alta resolucién
de las estructuras tréficas y simulaciones biomecanicas para determinar si los patrones de
variacién intraespecifica trofica se correlacionaban con los patrones de variacién morfolégica y
funcional (desempefio biomecanico) de dichas estructuras, asi como la interaccion forma-
funcién. Con algunas excepciones, observamos poca congruencia tanto entre la variacion tréfica
y la variacion morfoldgica y funcional, asi como entre la variacion morfoldgica y funcional
(fendmeno “many-to-one mapping”). Dichos hallazgos indican que la conducta tréfica es
probablemente un rasgo fenotipico mas relevante que la variacion morfoldgica y funcional para
el desemperio trofico. Nuestros resultados revelan la compleja interaccion entre los factores
intrinsecos y extrinsecos que moldean la explotacién de los recursos por parte de los peces
costeros de ambientes altamente dinamicos como estuarios y manglares. Este alto nivel de
plasticidad tréfica en escalas espaciotemporales finas es un componente critico tanto para la
persistencia de las poblaciones marinas como para la estabilidad de las redes troficas locales.

Palabras clave: variacion de nicho, ecologia trofica, morfologia trofica, biomecanica, peces
costeros
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Summary

Intraspecific niche variation shapes the structure and function of food webs, but we still know
little about the magnitude and drivers of within-species trophic variation in species-rich
communities. In this paper we examine how intrinsic (sex and life stage) and extrinsic (locality
and season) factors affect diet composition and trophic niche width of tropical fish species.
Specifically, we studied sympatric species of benthopelagic (Stellifer ericymba, S. melanocheir, S.
zestocarus, and Larimus argenteus) and benthic (S. strabo, Cathorops manglarensis, Notarius
troschelii, and Urotrygon rogersi) feeding habits on the central Pacific coast of Colombia. Overall,
we observed strong spatial and temporal effects driving variation in the consumption of (i)
amphipods, copepods, and decapods for benthopelagic species and (ii) mollusks and polychaetes
for benthic species. We observed little sexual diet variation; however, surprisingly, most species
showed little ontogenetic diet variation. The spatial effect on trophic niche width was congruent
among species, which might be related to differences in the diversity of available resources
between bays. Then, we examined how phylogenetic relationships among species affect the
temporal dynamics of intraspecific variation in two trophic niche traits: niche width and individual
specialization. We found that closely related species exhibited more similar temporal dynamics
of trophic niche width between them than between distantly related species, which could be
related to the tendency of closely related species to exhibit similar morphologies and habitat uses.
However, individual specialization was not affected by phylogenetic relationships, consistent with
a large body of theory suggesting that this attribute varies in a species-specific manner.
Furthermore, this independence of phylogenetic relationships positions individual specialization
as a plausible mechanism of niche partitioning among species with high trophic similarities.
Finally, we used geometric morphometric analysis on high-resolution three-dimensional models
of trophic structures and biomechanical simulations to determine whether patterns of
intraspecific trophic variation correlated with patterns of morphological and functional variation
of those structures, as well as form-function interaction. With some exceptions, we observed little
congruence both between trophic variation and morphological and functional variation
(biomechanical performance), as well as between morphological and functional variation (“many-
to-one mapping” phenomenon). These findings indicate that trophic behavior is probably a more
relevant phenotypic trait than morphological and functional variation for trophic performance.
Our results reveal the complex interplay between intrinsic and extrinsic factors that shape
resource exploitation by coastal fishes in highly dynamic environments such as estuaries and
mangroves. This high level of trophic plasticity at fine spatiotemporal scales is a critical
component of both the persistence of marine populations and the stability of local food webs.
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1. INTRODUCCION

Aunque las diferencias ecoldgicas interespecificas son mas conspicuas y desempefian un papel
inequivoco en el funcionamiento de los ecosistemas (Raffard et al., 2019; Govaert et al., 2023),
se ha demostrado que la variacién intraespecifica es ecolédgicamente tan importante como su
contraparte interespecifica (Des Roches et al., 2018). La diversidad trofica intraespecifica no solo
es relevante para la conservacién de las especies al proporcionar una mayor resiliencia a los
cambios ambientales (Bolnick et al., 2011), sino que también afecta la estabilidad de las redes
alimentarias (e.g., las relaciones depredador-presa y las interacciones entre especies
competidoras; Gibert y Brassil, 2014; Gibert y DelLong, 2015). Ademas, a través de interacciones
ecolégicas directas e indirectas, una mayor variacioén intraespecifica del nicho puede moldear la
estructura de las comunidadesy el funcionamiento de los ecosistemas (Costa-Pereira et al., 2019).
Por ejemplo, al regular la abundancia y composicidn de las comunidades de presas en niveles
tréficos mds bajos, la variacién intraespecifica de los consumidores puede afectar tanto la
productividad primaria como el ciclo de nutrientes (Post et al., 2008; Howeth et al., 2013; Raffard
et al., 2019). Ademas, la relevancia de la variacidn intraespecifica se refuerza por el hecho de que
los beneficios ecoldgicos que se derivan de ella pueden surgir independientemente de la afiliacién

taxondmica o el rol funcional de la especie (Raffard et al., 2019).

La variacion intraespecifica tréfica puede surgir de diferencias en los requerimientos energéticos
entre sexos o estadios ontogenéticos (Elliott Smith et al., 2015; Zango et al., 2020). Ademas, las
diferencias morfoldgicas o conductuales pueden limitar o incrementar la variacidén en el uso de
recursos dentro de las especies. Por ejemplo, las limitaciones en la dieta impuestas por la
morfologia funcional o la experiencia de caza en individuos juveniles frente a adultos o entre
sexos pueden impulsar la variaciéon intraespecifica tréfica (Pfennig y Pfennig, 2012; Svanback et
al., 2015; Rojas-Vélez et al., 2023). Incluso dentro de estos grupos (i.e., sexos y estadios
ontogenéticos) pueden existir otros tipos de variacion intraespecifica: los polimorfismos tréficos
y la especializacién individual (Smith y Skdlason, 1996; Bolnick et al., 2003; Winkler et al., 2017;
Skulason et al., 2019; Toscano et al., 2022). Ambos tipos de variacién estan definidos por un uso
de subconjuntos de recursos tréficos por parte de los individuos del total de recursos usados por

toda la poblacion; sin embargo, la principal diferencia yace en la distribucion del rasgo fenotipico,



siendo de cardcter discreto (bi o multimodal) para el polimorfismo y de caracter continuo para la

especializacion individual (Bolnick et al., 2003).

Todas estas diferentes formas de variacion intraespecifica son afectadas por variables como la
competencia intra- e interespecifica, la disponibilidad de recursos y la depredacion (West-
Eberhard, 1989; Bolnick et al., 2003; Ruehl y DeWitt, 2007; Araujo et al., 2011, Pfennig y Pfennig,
2012). Histéricamente, la competencia intraespecifica y la diversidad de recursos han sido
consideras como variables diversificadoras de la variacidén intraespecifica, mientras que la
competencia interespecifica y el efecto del riesgo por depredacién han sido considerados como
variables inhibidoras (Roughgarden, 1974; Bolnick, 2004; Knudsen et al., 2007; Svanback vy
Bolnick, 2007; Svanback y Persson, 2009). Sin embargo, hallazgos recientes han desafiado esta
nocion, sugiriendo que, al menos en peces, el efecto de dichas variables sobre la variacién
intraespecifica no siempre es predecible (Bolnick et al., 2010; Jones y Post, 2013, 2016). Dicha
impredecibilidad fue soportada por hallazgos posteriores, en donde los patrones de variacién
intraespecifica de especies cercanamente emparentadas fueron contrastantes frente a una
misma variable predictora, conduciendo a la percepcion de que los factores que moldean la
variacion intraespecifica son especie-especificos (Cloyed y Eason, 2016; Costa-Pereira et al.,
2018). Sumado a esto, cuando las condiciones ambientales no son favorables y generan altos
niveles de estrés en estadios de vida tempranos de las especies, la variacion fenotipica en una
poblacién puede incrementar debido a alteraciones en procesos del desarrollo (e. g. estabilidad

del desarrollo y canalizacidn; Allenbach et al., 2011; Lazié et al., 2015; Thompson et al., 2022).

Los hallazgos mencionados anteriormente destacan la complejidad de los escenarios bajo los
cuales puede surgir o modificarse los patrones de variacidn fenotipica de las especies. Un primer
paso relevante para lograr un entendimiento de cémo la desaparicion de la variacion
intraespecifica afectard a las especies, los ecosistemas y al ser humano yace en caracterizar las
diferentes formas de expresion de la variacion del nicho en poblaciones naturales en contextos
espaciotemporales especificos de variabilidad ambiental (Des Roches et al., 2021), y de esta
forma aportar conocimiento sobre los diferentes factores que pueden impulsar o restringir dicha

variacion. A pesar de esta importancia fundamental, la mayoria de los estudios cuantifican la



variacion intraespecifica de nicho en una o unas pocas especies bajo un enfoque temporalmente
estatico. Por lo tanto, sigue siendo dificil comprender la magnitud, consistencia y relevancia de

este fendmeno en un contexto comunitario (Costa-Pereira et al. 2018).

Dos aspectos que han recibido poca atencién, y que podrian ayudar a entender y pronosticar
como puede responder la variacion intraespecifica del nicho tréfico de las especies ante los
cambios ambientales son la (i) inercia filogenética y (ii) el rasgo fenotipico subyacente a los
patrones de variacion tréfica. La inercia filogenética (i.e., conservadurismo del nicho), definida
como la tendencia de especies cercanamente emparentadas de compartir valores similares para
un rasgo particular, es uno de los determinantes relevantes de la arquitectura de las interacciones
tréficas dentro de las comunidades marinas (Cattin et al., 2004). Esto ocurre porque los habitos
alimentarios de las especies estan potencialmente restringidos por sus origenes filogenéticos, lo
cual conduce a que especies cercanas tiendan a compartir habitats y morfologias similares (Cattin
et al., 2004; Wiens et al., 2010). Por lo tanto, entender si las especies tienden a retener rasgos
relacionados al nicho ancestral permitiria identificar grupos taxondmicos vulnerables y evaluar si

las funciones ecoldgicas asociadas pueden cambiar o permanecer estables (Shipley et al., 2021).

A pesar de la importancia fundamental de la inercia filogenética en un contexto comunitario, sus
efectos sobre la variacidon del nicho tréfico de especies cercanamente emparentadas son
pobremente conocidos. La escasa evidencia indica que, en peces batoideos, las especies
cercanamente emparentadas presentan amplitudes de nicho mas similares en comparacion a
especies lejanamente emparentadas; sin embargo, la filogenia no predice la variacién tréfica que
ocurre a nivel individual (i.e., especializacién individual) (Shipley et al., 2021). En aves se ha
observado el patrén opuesto, siendo la especializacién individual un rasgo conservado en la
filogenia, mientras que la amplitud de nicho tréfico vario independiente de las relaciones de
parentesco de las especies (Maldonado et al., 2017). Estos resultados indican que algunos
atributos del nicho tréfico de las especies presentan una naturaleza conservada, mientras que
otros pueden ser altamente labiles (especie-especificas), sugiriendo diferentes mecanismos que

podrian ayudan a amortiguar la potencial exclusion competitiva originada por las similitudes
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troficas que se generan entre especies cercanamente emparentadas, y por lo tanto cumpliendo

un rol relevante en la coexistencia de especies en ambientes dindmicos (Ross, 1986).

La capacidad para responder ante los cambios ambientales puede variar dependiendo del rasgo
fenotipico (i.e., conducta, fisiologia, morfologia) subyacente a la variacion intraespecifica trofica
(Ruehl y DeWitt, 2007; Binning y Chapman, 2010). Una interaccién fuerte entre la variacion
conductual y la variacién tréfica puede permitir que los individuos rastreen mas eficientemente
los cambios rapidos en la disponibilidad de recursos, especialmente en ambientes dindmicos y
dificiles de predecir (Ruehl y DeWiit, 2005, 2007). En estos ambientes, se espera que la variacion
espaciotemporal en los gradientes ambientales favorezca una diversificacion conductual, debido
a que la conducta puede cambiar mas rdpido que la morfologia tréfica (Ruehl y DeWiit, 2007). Por
el contrario, un fuerte acoplamiento entre la variacién morfolégica y la variacién tréfica puede
suponer un reto para la supervivencia de los individuos si el ritmo del cambio en ambos rasgos
estd desfasado. No obstante, el ritmo de cambio entre ambos rasgos puede estar sincronizado a
través de la potencial plasticidad fenotipica del desarrollo de los individuos, en donde la
morfologia tréfica puede modificarse rapidamente en funcidn del recurso alimentario disponible
(e.g., 8 semanas; Ruehl y DeWiit, 2007). En peces, los estudios intraespecificos enfocados en la
interaccion dieta-morfologia han conducido a una evidencia equivoca en cuanto al rol que puede
desempeiiar la variacién morfolégica trofica como impulsor de la variacién tréfica, indicando que
los contextos que promueven el (des)acoplamiento entre ambos rasgos aun no son claros,
especialmente en ambientes dindmicos como estuarios y manglares (Svanback y Bolnick, 2007;

Binning y Chapman, 2010; Snowberg et al., 2015).

Dentro de los estudios que evalian el mapeo entre la variacién morfolégica y la variacion trofica,
la ausencia de una covariacion entre dichos rasgos ha sido considerada como indicativo de que la
variacion conductual sostiene el rol protagdnico como principal precursor de la variacién tréfica.
Sin embargo, en peces, el fendmeno “many-to-one mapping” y la aproximacién metodoldgica
para extraer la informaciéon morfolégica (i.e., 2D vs 3D) podrian afectar dicha inferencia. El
fendmeno “many-to-one mapping” plantea que en sistemas biomecanicos complejos como las

mandibulas orales de peces existen altos niveles de redundancia funcional (Waingwright et al.,



2005). Al estar compuesto por cuatro componentes (palanca de entrada, salida, fija y acopladora),
estos sistemas biomecdnicos presentan una propiedad conocida como sensibilidad mecdanica,
haciendo que su desempefio (medido como un trueque funcional entre velocidad y fuerza) pueda
depender mayoritariamente de cambios en uno o varios de sus componentes (Camarillo et al.,
2024). Asi, cambios drasticos en una palanca de baja sensibilidad mecdnica no afectara el
desempeiio del sistema y conducira a que dos individuos morfolégicamente diferentes puedan
ser funcionalmente similares. A su vez, esto implica que la morfologia per se puede no ser un
indicador adecuado de variabilidad funcional (Thompson et al., 2017). Por lo tanto, al reducir la
covariacién entre la morfologia de una estructura y su funcién, el fendmeno “many-to-one
mapping” puede llevar a una estimacion incorrecta de la identidad del rasgo fenotipico que dirige

los habitos troficos de los individuos.

De manera similar, estudios de variacion morfolégica y funcional a un nivel intraespecifico
sugieren que la pérdida de la dimensién Z (i.e., amplitud de la estructura) en las proyecciones 2D
pueden conducir a conclusiones ecolégicas y evolutivas diferentes de aquellas derivadas del uso
de lainformacién en tres dimensiones (3D) (Buser et al., 2018; Haines et al., 2020). Por extension,
es esperable que este sesgo de la morfometria en dos dimensiones (2D) para entender la relacidn
dieta-morfologia sea particularmente mds acentuado cuando la distribucidn del rasgo fenotipico
de la poblacion es de cardcter continto (especializacion individual) en comparaciéon a una
distribucién mas discreta y diferenciable como los polimorfismos tréficos. Por ello, los estudios
intraespecificos enfocados en estudiar la variacion morfofuncional deben tener como protocolo
estandar extraer los datos en 3D (Haines et al., 2020); sin embargo, el protocolo utilizado hasta
el momento para evaluar la interaccion morfologia-dieta a nivel intraespecifico ha consistido en
utilizar solo dos dimensiones. Asi, estos hallazgos destacan la importancia de considerar tanto la
variacion morfoldgica tréfica en tres dimensiones como evaluaciones empiricas del significado
funcional de las estructuras morfoldgicas a partir de principios biomecdnicos para revelar
patrones potencialmente subestimados en la interaccion dieta-morfologia-funcién. Asi mismo, al
profundizar en estos aspectos morfofuncionales y su interaccién con la variabilidad trofica
intraespecifica se podrd obtener una mejor idea de la magnitud y consistencia de la variacion

intraespecifica, y por lo tanto qué tan plausibles son sus implicaciones para las poblaciones y las
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comunidades marinas (e.g., niveles altos y consistentes de especializacion individual son una

precondicion para la evolucién del nicho; Bolnick et al. 2003).

En ecosistemas costeros como estuarios y areas de manglares, las fluctuaciones en las
condiciones ambientales y los recursos tienen el potencial de alterar la variacion intraespecifica
en los habitos alimentarios y la morfologia tréfica de las especies (Ruehl y DeWitt, 2007; Whitfield
et al.,, 2022). Por ejemplo, la evidencia empirica sugiere que los cambios en gradientes
ambientales como la disponibilidad de recursos (Cutwa y Turingan, 2000), los microhabitats
(Ruehl et al.,, 2011) y la presencia de depredadores (Yanos et al., 2021) en escalas
espaciotemporales finas pueden afectar el grado de variacién intraespecifica en peces. Por lo
tanto, los ambientes costeros son sistemas oportunos para comprender la dinamica temporal y
espacial de la variacién intraespecifica del nicho tréfico dentro de las comunidades icticas.
Ademas, debido a que la variacion del nicho intraespecifico en los peces estd vinculada a las
funciones y servicios ecosistémicos de ambientes costeros (e.g., regulacién de la dindmica de la
red trofica, el ciclo de los nutrientes, el acople entre los ecosistemas acuaticos y terrestres, la
seguridad alimentaria; Holmlund y Hammer, 1999; Schindler et al., 2010; Allgeier et al., 2020),
una mejor comprension de este fendmeno tiene el potencial de aportar nuevos conocimientos

tanto al ambito de la investigacidn basica como a la aplicada.

En este estudio, aplicamos enfoques multivariados provenientes de la ecologia de comunidades
(i.e., técnicas basadas en modelos; Warton et al., 2015) a un gran tamafio de muestras de
contenidos estomacales para entender (i) como el espacio y el tiempo afectan la variacion
intraespecifica del nicho tréfico de multiples especies de peces costeros (Cathorops manglarensis,
Larimus argenteus, Notarius troschelii, Stellifer ericymba, S. melanocheir, S. strabo, S. zestocarus,
y Urotrygon rogersi), y (ii) si los patrones temporales de variacion intraespecifica son similares
entre especies cercanamente emparentadas. Ademas, aplicamos la aproximacidon de
morfometria geométrica y simulaciones biomecanicas sobre un amplio nimero de modelos
tridimensionales de alta resolucién de estructuras morfoldgicas troficas (i.e., craneos vy

estructuras mandibulares) de cinco especies para (iii) evaluar si los patrones de variacion



intraespecifica del nicho tréfico se correlacionan con los patrones de variacién intraespecifica

morfolégica y funcional, asi como la covariacién morfologia-funcién.

Para lograr esto, utilizamos como sistema de estudio la costa Pacifica colombiana, considerando
su caracter altamente dindmico, en donde las especies de peces estan sujetas a cambios
espaciotemporales en las condiciones ambientales e interacciones bidticas (Cantera et al., 1995;
Riascos et al., 2006; Diaz-Ochoa et al., 2008; Valencia et al., 2013; Valencia et al., 2019). En esta
costa, las bahias de Buenaventura (BB) y Malaga (BM) representan un escenario interesante para
evaluar los patrones espaciotemporales de la variacién del nicho tréfico intraespecifico en
especies de peces. Ademas de que la BB presenta un mayor grado de impacto antropogénico (ver
descripcién del area de estudio), la diversidad de recursos alimentarios potenciales para especies
de peces es menor en esta bahia (Cantera et al., 1992; Mejia-Falla, 2015; Bernal-De La Torre,
2018; Osorio-Cardoso, 2019). A una escala temporal, los cambios estacionales (entre las
temporadas seca y lluviosa) en la disponibilidad de recursos para las especies de peces siguen sin
estar claros, en donde la poca evidencia sugiere un aumento en la abundancia de recursos
bentdnicos y peladgicos durante los meses de mayor precipitacion (i.e., invertebrados de sustratos
blandos, fitoplancton, y copépodos; Cantera et al., 1992; Medina-Contreras et al., 2014; Bernal-
De La Torre, 2018). Ademas, la composicidon del ensamblaje de peces es diferente entre las bahias
(Castellanos-Galindo et al., 2013; Molina et al., 2020), y algunos estudios indican una diversidad

de especies de peces menor para BB (Mejia-Falla, 2015; Medina-Contreras et al., 2021).



2. ANTECEDENTES

Diferentes estudios experimentales y de campo que evaluaron el efecto de la competencia intra-
e interespecifica sobre la variacién intraespecifica han encontrado una dependencia especie-
especifica del efecto de dichas variables, indicando que los patrones de variacién fenotipica de
las especies no son tan predecibles como previamente se consideraba. Por ejemplo, en peces se
ha observado que la competencia intraespecifica representa una fuerza diversificadora de la
conducta tréfica y la morfologia de rasgos troficos (Bolnick, 2004; Svanback y Bolnick, 2007;
Svanback y Persson, 2009; Mendes et al., 2019). Sin embargo, algunas investigaciones recientes
han encontrado que el efecto de la competencia intraespecifica sobre la variacion intraespecifica
tréfica puede variar en funcién de la capacidad del depredador para disminuir a las poblaciones

de sus presas (Jones y Post, 2013; Jones y Post, 2016; Mateus-Ortega et al., 2016).

La diversidad de los competidores, interpretada como un aproximado de la competencia
interespecifica, tiende a restringir la amplitud de nicho, y por consiguiente la variacidn individual
morfoldgica y trofica. A través de lo que se conoce como “empaquetamiento de especies” o
“empaquetamiento de nichos interespecificos”, se espera que, a mayor diversidad de
competidores en las comunidades, la variacién intraespecifica de las especies se reduzca
(MacArthur, 1969; Roughgarden, 1974, Araujo et al., 2011). Aunque la evidencia en peces es
escasa, algunos estudios han encontrado resultados contrastantes. Por ejemplo, Knudsen et al.
(2007) encontraron mayor variacion en la dieta y en la morfologia en el pez Salvelinus alpinus en
ambientes con menor diversidad de potenciales competidores. Por su parte, Bolnick et al. (2010)
encontraron que la variacion intraespecifica de Gasterosteus aculeatus se afectaba de manera
diferencial (i. e. mayor o menor) de acuerdo con la identidad de la especie competidora,
sugiriendo que la fuerza de la interacciéon entre potenciales competidores es una variable
importante en los patrones de variacion intraespecifica. De manera similar, Neves et al. (2021)
encontraron un rol importante de la identidad de la especie competidora en la variacién

intraespecifica tréfica de las especies estudiadas

Asi, estos resultados indican que los patrones de variacion del nicho tréfico de las especies

pueden variar en funcién del contexto espaciotemporal de variabilidad ambiental. Sin embargo,
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la tendencia de las especies cercanamente emparentadas de compartir hdbitats y morfologias
similares, y por lo tanto de presentar respuestas similares en rasgos ecoldgicos y evolutivos ante
una misma variable (Wiens et al., 2010), sugiere que la potencial variacién intraespecifica del
nicho tréfico de las especies puede estar condicionada por las relaciones de parentesco. El efecto
de la filogenia en la variacion del nicho troéfico ha sido evaluado mayoritariamente en mamiferos
y aves (e.g., Kamilary Cooper, 2013; Olalla-Tarraga et al., 2016; Maldonado et al., 2017), mientras
gue grupos marinos como los peces permanecen poco estudiados. Al respecto, Shipley et al.
(2021) evaluaron la inercia filogenética en diferentes atributos del nicho tréfico de diferentes
especies de peces batoideos de la familia Rajidae en dos regiones geograficas. Observaron, en
ambas localidades, que la diversidad de recursos explotados (i.e., amplitud de nicho isotdpico) es
similar entre especies cercanamente emparentadas, indicando que es un rasgo ecolégico de este
taxén con poca labilidad. Sin embargo, los rasgos relacionados a la variacion trdfica que ocurre a
nivel individual no fueron consistentes entre especies cercanas, sugiriendo un rasgo ecolégico
Iabil. Asi, estos resultados indican que la amplitud del nicho tréfico de las especies tiende a estar
conservada en la filogenia, pero el mecanismo por el cual se modifica dicha amplitud (ya sea por
una mayor o menor especializacion individual) varia independientemente de las relaciones de

parentesco.

En peces, los estudios sobre la covariacién dieta-morfologia a nivel intraespecifico han sido
desarrollados bajo diferentes contextos (Eklov y Svanbéack, 2006; Svanbéack y Bonick, 2007,
Binning y Chapman, 2010; Snowberg et al., 2015; Kristjansson y Leblanc, 2017; Scharnweber,
2020). Por ejemplo, en Perca fluviatilis y G. acuelatus se ha observado que un incremento en el
efecto indirecto por depredacidon y la competencia intraespecifica tienden a fortalecer la
interaccidn entre la variacion morfoldgica y la variacién tréfica (Eklov y Svanback, 2006; Svanback
y Bonick, 2007). Estos autores plantean que el efecto indirecto por depredacion genera una
restriccion en el uso de multiples habitats y, por extensidon, conduce a un uso de recursos
alimentarios especificos de un solo habitat. Esto, a su vez, permite la manifestacién de la
plasticidad fenotipica (potencial) de los individuos y por lo tanto la ocurrencia de una fuerte
interaccion entre la dieta y la morfologia (Eklov y Svanback, 2006). Por otro lado, la disminucion

de las presas preferidas ocasionadas por un incremento en la densidad poblacional (mayor
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competencia intraespecifica) permite que aquellos individuos fenotipicamente diferentes usen
presas alternativas de acuerdo con su respectiva morfologia, conduciendo a un fuerte
acoplamiento entre la variacidon trofica y morfoldgica (Svanback y Bonick, 2007). Este rol
influyente de variabilidad ambiental sobre la interaccion dieta-morfologia también esta
relacionado con los hallazgos de Snowberg et al. (2015) y Kristjdnsson y Leblanc (2017), quienes
encontraron que la fuerza de correlacién entre ambos rasgos presenta una amplia variabilidad

cuando se estudian multiples poblaciones bajo diferentes condiciones ambientales.

Es interesante que la mayoria de los casos en donde la interaccidon entre la variacion trdéfica y
morfolégica fue fuerte provinieron de casos de estudio en donde se reportd la existencia de
polimorfismos troficos (e.g., Svanback y Bonick, 2007; Scharnweber, 2020). Estos polimorfismos
presentan la caracteristica en comuin de que estan fuertemente influenciados por el uso de
habitat de cada morfotipo. En este escenario, dentro de cada poblacion se forman dos grupos
discretos de individuos con morfologias y usos de recursos tréficos especificos para cada tipo de
ambiente explotado (litoral vs. peldgico o lagos vs. quebradas). Un hallazgo notable dentro de
esta interaccién uso de habitat-morfologia-dieta es el de Scharnweber (2020). En este estudio,
individuos de Phoxinus phoxinus de ambientes lagunares presentaron una forma corporal mas
estilizada y una boca en posicién mas superior que individuos que habitaban quebradas. Sin
embargo, a pesar de presentarse diferencias troficas entre los ambientes, una mirada detallada
a los grupos taxonémicos consumidos reveld que individuos de ambos ambientes se alimentaban
de presas bentdnicas. En este caso, se hipotetizd que dichas adaptaciones morfoldgicas
respondian en mayor medida a las demandas de locomociéon especificas de cada ambiente en
lugar del tipo de presa consumida, ya que morfologias aparentemente opuestas permitian la

explotacidn de recursos tréficos con demandas funcionales similares.

Por otro lado, llama la atencidn que este cuerpo tedrico de la interaccidn entre la variacién
morfoldgica y tréfica proviene de estudios enfocados en especies dulceacuicolas, principalmente
en G. acuelatus. Asi mismo, estos estudios (excepto el de Binning y Chapman, 2010) han sido
desarrollados en ambientes templados, los cuales se caracterizan por presentar comunidades

bidticas de baja riqueza (menores competidores y potenciales depredadores; Kristjansson vy
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Leblanc, 2017) y con dinamicas ambientales (bidticas y abidticas) relativamente estables. Ademas,
ninguno de estos estudios ha incluido un andlisis explicito del desempefio biomecanico de la
morfologia tréfica que permita entender si esta interaccion deba abordarse desde otras
perspectivas. Asi, este enfoque estrecho, en organismos y sitios de estudio, apunta a la necesidad
de encontrar otros modelos de estudio para entender la dindmica de la interaccidon dieta-
morfologia en comunidades con alta riqueza de especies y de ambientes marinos altamente

dindmicos como los estuarios y manglares de zonas tropicales.
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3. JUSTIFICACION

El rol fundamental que cumplen los peces en la estabilidad tanto de la red tréfica (Marquez-
Veldzquez et al., 2021) como de la seguridad alimentaria de las comunidades humanas en la zona
central del Pacifico colombiano (Wielgus et al., 2010; Castellanos-Galindo y Zapata, 2018)
enfrenta una potencial amenaza por multiples efectos antrdpicos. Esta area ha sido sometida a
fuertes presiones pesqueras, especialmente en la linea costera debido a la practica de arrastres
a nivel industrial y artesanal que tienen como objetivo especies de camarones estuario-
dependientes (Diaz-Ochoa y Quifiones, 2008; Wielgus et al., 2010; Tilley et al., 2018).
Recientemente, Navia y Mejia-Falla (2016) encontraron que esta extraccion de recursos ha
afectado diferentes atributos (riqueza y abundancia de especies, tallas de captura, nivel tréfico)
del ensamblaje de elasmobranquios, potencialmente impactando los roles funcionales de estos
depredadores. De manera similar, los peces han sido categorizados como el grupo taxonémico
gue presenta la mayor amenaza por actividades humanas, lo cual se debe, entre otras razones, a
la modificacion de los habitats a lo largo de la linea costera (e. g. contaminacién marina y pérdida
de cobertura de manglar; Palacios y Cantera, 2017; Gamboa-Garcia et al., 2020) y a la extraccidn

pesquera de multiples especies de importancia comercial (Cantera et al., 2013).

En ese sentido, la amenaza que las diferentes presiones antrépicas suponen para la variacién
intraespecifica de los recursos icticos y los potenciales beneficios ecolégicos y humanos derivados
de dicha variacién en la zona central del Pacifico colombiano demanda urgentemente estudios
gue permitan entender y pronosticar como la pérdida de dicha variacién afectara a las
poblaciones, comunidades y ecosistemas. Caracterizar las diferentes formas de variacién
intraespecifica de las especies en estas dos bahias aportara informacién valiosa tanto para
entender los factores que promueven dicha variacién como para nutrir los modelos predictivos
gue buscan evaluar los efectos de la variacion intraespecifica en la estructura y funcién de los
ecosistemas. Asi mismo, y considerando que dos especies de estudio desempeiian roles
importantes para la estabilidad de la red y |la persistencia de las especies (e. g. Urotrygon rogersi
como nucleo de la red y Cathorops manglarensis como nucleo de mdédulos sensu teoria de redes
modulares; Marquez-Velazquez et al., 2021), los resultados de esta investigacion podrian

contribuir al entendimiento de los procesos ecoldgicos relacionados a dichos roles en Ia



13

comunidad, y de esta forma complementar los modelos de redes tréficas que se han desarrollado

en el area de estudio (Navia et al.,2016).
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4. HIPOTESIS

1. Considerando que los factores que afectan la variacion intraespecifica tréfica de los
depredadores han sido postulados como especie-especificos, se espera que la inercia

filogenética no afecte los patrones de variacion intraespecifica.

2. Considerando el caracter plastico de la conducta tréfica en ambientes con recursos
tréficos fluctuantes y el fendmeno “many-to-one mapping” en peces, no se esperan
encontrar similitudes tanto entre la variacion intraespecifica tréfica y morfoldgica, asi

como entre la variacién morfoldgica y funcional.
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5. OBJETIVOS

5.1 Objetivo general

Evaluar la variacion intraespecifica en los rasgos tréficos y su rendimiento funcional en cinco
especies de peces del Pacifico central colombiano, a través del analisis conjunto de la dieta,

morfologia y simulaciones biomecdnicas en diferentes areas geograficas.

5.2 Objetivos particulares

e Describir la variacidon intraespecifica en la dieta de cinco especies de peces en dos areas
del Pacifico central colombiano.

e Determinar la variacidon intraespecifica en la morfologia de caracteres tréficos de cinco
especies de peces en dos areas del Pacifico central colombiano.

e Evaluar la variacion intraespecifica del rendimiento funcional de la morfologia tréfica de

cinco especies de peces en dos areas del Pacifico central colombiano.
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6. MATERIAL Y METODOS
6.1 Area de estudio

El estudio se realizd en las zonas exteriores de la Bahia de Buenaventura (BB) y la Bahia de Malaga
(BM) en la costa central del Pacifico colombiano (Fig. 1). Estas bahias se encuentran bajo la
influencia de la Concavidad Ecuatorial de Baja Presidn, una regién de baja presion atmosférica en
donde los vientos alisios del noreste y sureste convergen para formar la Zona de Convergencia
Intertropical (ZCIT). A lo largo del afio, las condiciones climaticas y oceanograficas en el area de
estudio son afectadas por el desplazamiento latitudinal de la ZCIT (Forsberg, 1969). En el drea de
estudio, las condiciones tienden a ser mas secas (i.e. menor precipitacion y menor escorrentia de
los rios) de enero a abril debido a una posicién mas centro-sur de la ZCIT, en donde alcanza el
ecuador durante marzo (Forsbergh, 1969; Diaz-Ochoa et al., 2008; Valencia et al., 2013; Herrera-
Carmona et al., 2022). Durante este periodo, el chorro de viento de Panama es generado por los
vientos alisios del norte, resultando en una surgencia en la ensenada de Panamad que transporta
aguas frias, saladas y productivas hacia la zona neritica (Valencia et al., 2013; Molina et al., 2020).
Por el contrario, en la segunda mitad del afio los vientos alisios del sur dominan y desplazan la
ZCIT hacia el norte, conduciendo a un incremento en la precipitacidn y escorrentia de los rios,
especialmente entre septiembre y noviembre, lo que a su vez reduce la salinidad en dreas
costeras (Forsbergh, 1969; Restrepo y Kjerfve, 2000; Diaz-Ochoa et al., 2008; Valencia et al., 2013;
Molina et al., 2020). En el drea de estudio, la clasificacién de las épocas (e.g., trimestral, semestral)
es difusa porque no existe un consenso en la literatura, probablemente por el uso de diferentes
fuentes de datos. Por ello, usamos la clasificacion semestral de Molina et al., (2020) ya que es un
estudio cercano a nuestras estaciones de muestreo y en un periodo similar al nuestro (i.e., época

seca: enero-junio; época lluviosa: julio-diciembre).
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Figura 1. Area de estudio mostrando las localidades de muestreo en la zona externa de la Bahia
de Buenaventura (BB) y de Bahia Malaga (BM). La flecha muestra la ubicacién del Puerto de
Buenaventura (PB).

Ambas bahias tienen rangos de temperatura y salinidad similares (25,7-29,8 °C y 0-30 PSU para
BB; 26,6-29,7 °Cy 1,3-30 PSU para BM; Cantera et al., 1992) pero difieren en el nivel de impacto
antropico (Cantera et al., 1992; Cantera y Blanco, 2001; Casanova et al., 2008; Betancourt-Portela
et al., 2011; Cantera et al., 2013; Molina et al., 2020; Duque et al., 2022). Aproximadamente 500
000 personas viven en la zona de BB, en donde se encuentra el mayor puerto comercial del
Pacifico colombiano, mientras que en BM viven 12 000 personas en unos pocos asentamientos
distribuidos dentro y fuera de la bahia (Cantera et al., 2013; Palacios y Cantera, 2017; Molina et
al., 2020). En gran parte de la BB, las altas concentraciones de nutrientes (i.e., nitritos 2 0,03 mg
L', nitratos = 1 mg L%, y fosfatos > 0,1 mg L) y los bajos valores de oxigeno disuelto (<5 mg L)
en algunas localidades indican una calidad del agua de moderada a baja, e incluso se sugiere que
las aguas son susceptibles a procesos de eutrofizacion (Duque et al., 2022), contrario a las
adecuadas condiciones de oxigenacion (= 6 mg L) y nutrientes (nitritos, nitratos y fosfatos < 0,05

mg L!) en BM (Betancourt-Portela et al., 2011).
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De manera similar, se han encontrado altos niveles de hidrocarburos y microorganismos (i.e.,
coliformes totales y termotolerantes) en BB en comparacién con BM (Casanova et al., 2008;
Betancourt-Portela et al., 2011). En BB, la contaminacion por metales pesados (i.e., mercurio)
reportada en diferentes grupos taxondmicos (i.e., aves, macroinvertebrados y peces; Duque y
Cogua, 2016; Gamboa-Garcia et al., 2018; Gamboa-Garcia et al., 2020) estd relacionada con las
actividades mineras que tienen lugar en los rios que desembocan en esta bahia. Ademas de la
contaminacién de los cuerpos de agua en BB, el impacto sobre los ecosistemas de manglar por la
extracciéon de maderay la alteraciéon de los procesos hidrodinamicos (i.e., el aumento del tiempo
de residencia del agua, y la resuspensiéon y mezcla de sedimentos) debido a las actividades de
dragado indican que BB tiene un mayor impacto antrépico en comparacidon con BM (Cantera y

Blanco, 2001; Palacios y Cantera, 2017; Garcia-Renteria y Gonzalez-Chirino, 2019).

6.2 Recolecta y procesamiento de muestras

Obtuvimos las muestras bioldgicas de las especies a partir de operaciones de pesca artesanal de
arrastre de camarén en ambas bahias entre julio de 2014 y octubre de 2015. Este periodo
representa la temporada lluviosa de 2014 (julio, agosto, septiembre y noviembre) y la temporada
seca de 2015 (enero, marzo y mayo para BM, mas junio solo para BB), y para BB también se realizd
un muestreo en octubre de 2015. Adoptamos un disefio de muestreo de dos dias para cubrir dos
sitios en la zona exterior de cada bahia (Fig. 1). Los muestreos fueron realizados simultdneamente
(0900-1200 h) por dos grupos de investigadores. En estos muestreos se utilizd una red de 7 m de
ancho y 3 m de largo con un tamafio de luz de malla de 20 mm para BB y de 25 mm para BM.
Cada mes se realizaban entre cinco y seis lances de arrastre por bahia, cada una de 30 a 45
minutos de duracién, y en todas las pruebas de pesca se identificaba la totalidad de la captura
hasta el nivel de especie, se contaba y se pesaba. De dicha totalidad, el 25% de la captura se
congeld y el 75% fue conservada en formol. Los individuos conservados en formol fueron
empleados para los anadlisis de la ecologia tréfica de las especies, mientras que los individuos

congelados fueron utilizados para los analisis de morfometria geométrica.

En el laboratorio, medimos la longitud total (LT, en cm) de todos los individuos de las especies

objetivo y determinamos macroscdpicamente su sexo y etapa de vida (i.e., juvenil o adulto)
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siguiendo la escala reproductiva de Brown-Peterson et al. (2011). Los individuos cuyo sexo no
pudo determinarse se clasificaron como "indeterminados". Ademas, se diseccioné cada estémago
y se contaron las presas, se pesaron al miligramo mas cercano y se identificaron al nivel
taxondmico mas bajo posible. Aunque reconocemos que la precisidon de nuestro pesaje de presas
sobreestima la importancia composicional de algunas presas (por ejemplo, los copépodos) en la
dieta de los peces, las inferencias estadisticas de las preguntas centrales del estudio no se vieron

afectadas porque empleamos el conteo de presas para el testeo de hipotesis.

Seleccionamos las especies de peces mas abundantes que se compartian entre las bahias, ya que
un tamafio de muestra adecuado nos permitia evaluar si los factores intrinsecos (i.e., la etapa de
la vida y el sexo) y extrinsecos (i.e., la época) interactian para dar forma a los patrones de
variacion del nicho trdéfico intraespecifico de las especies y si dicho patrén era especifico de cada
bahia. También seleccionamos especies con habitos alimentarios bentopeldgicos y bentdnicos,
teniendo en cuenta que la diferente dinamica de la red trdéfica de estos entornos (por ejemplo,
los habitats bentdnicos tienden a tener una mayor diversidad de presas que los habitats
peldgicos) podria dar lugar a diferentes patrones de variacién intraespecifica entre especies
(Riverdn et al., 2021). Clasificamos las especies segun los habitos alimentarios reportados para la
especie y/o género (Dantas et al., 2013; Bessa et al., 2014; Frehse et al., 2015; Deary y Hilton,
2017; Muriel-Hoyos y Carmona-Guerra, 2020). Realizamos esta clasificacidon a priori, ya que la
resolucién taxondmica de algunas presas (e.g., copépodos y anfipodos) nos impidié realizar una
correcta identificacion del medio del que se alimentaba el depredador. Asi, se establecieron dos
grupos: especies bentopelagicas (Stellifer melanocheir, S. zestocarus, S. ericymba y Larimus
argenteus) y bentdnicas (C. manglarensis, Urotrygon rogersi, S. strabo y Notarius troschelii).
Siguiendo a Deary y Hilton (2017), S. strabo, previamente clasificado en el género Ophioscion (da
Silva et al., 2018; Chao et al., 2022), se considerd una especie bentdnica debido a su boca inferior
corta, un rasgo morfoldgico caracteristico de los depredadores bentdnicos dentro de la familia
Sciaenidae. Los datos sobre la dieta de U. rogersi proceden de Navia et al. (2011), en donde
utilizamos los 214 estémagos con presas identificables para estimar tanto la composicion de la
dieta como los factores que afectan a la composicion de la dieta y a la amplitud del nicho tréfico

con enfoques estadisticos robustos (i.e., un enfoque basado en modelos multivariantes en lugar
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de métodos multivariantes basados en la distancia; véase mas adelante). Independientemente
de la diferencia en los afios de muestreo entre el estudio de Navia et al. (2011) y el nuestro, el

muestreo se realizd en las mismas localidades durante ambas épocas.

Para retirar el tejido muscular de los craneos y mandibulas de las especies, utilizamos la colonia
de escarabajos derméstidos del departamento de Zoologia de la Universidad del Valle, Colombia.
Para optimizar los tiempos de limpieza y evitar que los derméstidos danaran el tejido esquelético,
las estructuras morfoldgicas se secaron en un horno (Binder ED 53) a 60 °C durante 24 horas antes

de disponerlo en la colonia.

6.3 Fotogrametria para la obtencion de modelos 3D

Obtuvimos los modelos 3D de las estructuras morfoldgicas siguiendo la metodologia propuesta
por Giacomini et al (2019), con algunas modificaciones. Ubicamos la estructura morfolégica
dentro de una caja de luz fotografica con luces led difusas (Puluz EN4400), y se colocd una cdmara
Nikon D800 (36 megapixeles) equipada con un lente macro de distancia focal fija (Nikkor 60 mm)
montada sobre un tripode (TP6) a la misma altura que la estructura, formando un angulo de ca
0° con respecto al plano horizontal. Dependiendo del tamaiio de la estructura, ubicamos la
camara a una distancia de entre 15y 20 cm (distancias mds cortas para estructuras mas pequenas
como mandibulas de rayas y peces gato) para garantizar que la mayor parte del encuadre
estuviera ocupada por la estructura. Con una plastilina amarilla fijamos la estructura a una
plataforma giratoria con una regla impresa de 360° (con intervalos de 9°) que nos permitia girar
manualmente la estructura. Para aumentar el contraste entre la estructura y el fondo, que es
relevante durante el proceso de reconstruccion 3D, utilizamos un fondo negro o blanco en funcién
del color de la estructura (Anexo A). Para asegurarnos de que todas las partes de la estructura se
reconstruyeran correctamente, capturamos entre 80 y 84 imagenes en dos perspectivas por cada
estructura (entre 40 y 42 imagenes por perspectiva; véanse ejemplos de diferentes perspectivas
de la misma estructura en Anexo A) utilizando un obturador remoto (MC-DC2). Encontramos que
la combinacién de un ISO de 100, una apertura de lente de 32 F-stop y una velocidad de
obturacidn de 0,625 segundos proporcionaba el mejor equilibrio para que cada imagen tuviera la

mejor calidad.
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Generamos las reconstrucciones morfoldgicas 3D utilizando la versidon estdndar del programa
informdtico Agisoft Metashape (versién 1.8.4). Para cada individuo, procesamos todas las
imagenes en un solo bloque y las alineamos utilizando el ajuste de mayor precisiéon. Cuando
fallaba la alineacién, seguimos el procedimiento recomendado por el fabricante del software: las
imagenes se separaban en dos bloques (uno para cada perspectiva); las imagenes de cada bloque
se enmascaraban a partir de un modelo de calidad media; ambos bloques de imagenes
enmascaradas se fusionaban y se volvian a alinear con la mdxima precisién. Tras el paso de
alineacion, creamos modelos 3D de la mayor calidad permitida por el software utilizando un
enfoque basado en mapas de profundidad, recomendado para superficies arbitrarias y muy eficaz
en el uso de la informacién de las imagenes. Todos los modelos se exportaron en formato .ply.
Finalmente, utilizamos el mddulo "surface toolbox" del programa 3D Slicer para escalar los
modelos 3D a partir de una medida lineal tomada de las estructuras reales (e.g, la longitud de la

mandibula inferior en los craneos de Sciaenidae).

6.4 Marcaje anatémico y superposicion Procrustes local

Para la ubicacidon de marcas anatémicas sobre los modelos 3D utilizamos el programa 3D Slicer.
Ubicamos las marcas a ambos lados del plano de simetria de cada estructura, cuya configuracién
varid segun la estructura morfoldgica (Anexo B y C). En algunos individuos no logramos ubicar
alguna de las marcas anatémicas en uno de los lados de la estructura debido al dafio generado
por los escarabajos derméstidos (S. ericymba = 6, S. melanocheir = 8, S. zestocarus = 8). Para
solventarlo, reflejamos la marca faltante a lo largo de la linea media del plano de simetria
empleando la funcién reflectMissingLandmarks del paquete “StereoMorph” de R (Olsen vy
Westneat, 2015). Asi mismo, en el caso de que ambas marcas bilaterales pareadas faltaran (U.
rogersi = 7 individuos), utilizamos la funcion estimate.missing de “StereoMorph” para interpolar

las marcas faltantes a partir del conjunto de marcas de todos los individuos de la poblacion.

Usualmente, las marcas anatémicas son alineadas con un analisis de superposicién Procrustes
generalizado, el cual escala cada forma de la estructura a un mismo tamafio del centroide (TC) y
minimiza las diferencias que puedan surgir por la translacién y rotacién, removiendo los efectos

no relacionados con la forma (Adams et al. 2004). Sin embargo, la posicién entre dos estructuras
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morfoldgicas que se articulan (e.g., mandibula superior e inferior en la mandibula de U. rogersi)
puede variar entre individuos, por lo que un alineamiento generalizado de las marcas anatdmicas
dispuestas sobre dichas estructuras puede introducir sesgos en los analisis de variacién
morfolégica (Rhoda et al., 2021). Para ello, utilizamos una aproximacion de superposicion local
emparejado (Rhoda et al., 2021), en donde el primer paso consiste en superponer las marcas de
cada estructura articulada por separado, y posteriormente utiliza una configuracién anatémica
de referencia para incorporar informacion realista de la orientacién, posicidon y escala para
emparejar ambas estructuras articuladas. Finalmente, de este alineamiento se derivaron las
coordenadas Procrustes que, al residir en un espacio comun, representan la materia prima para

los andlisis multivariados morfoldgicos descritos en la siguiente seccion.

6.5 Analisis de datos
6.5.1 Variacidn intraespecifica trofica

Examinamos un total de 2204 individuos con componentes alimentarios identificables de ocho
especies (especies bentopeldgicas: Stellifer ericymba = 216, S. melanocheir = 387, S. zestocarus =
346, Larimus argenteus = 206; especies bentdnicas: Cathorops manglarensis = 441, Urotrygon
rogersi = 214, Stellifer strabo = 193, Notarius troschelii = 201) (Anexo D). Para evaluar si el tamafio
de la muestra era adecuado para describir con precision la dieta de los subgrupos de cada especie
(i.e., estadio de vida, sexo y la época en cada bahia), estimamos la completitud media del
muestreo (C) en cada subgrupo. Este indice se estimd a partir de la relacién entre la riqueza de
presas observaday la riqueza de presas esperada, utilizando los estimadores Chao 1y Chao 2 para
tener en cuenta la abundancia y la incidencia de presas raras, respectivamente. Se consideraron
dos valores de umbral minimo de C recomendados por diferentes autores: uno menos restrictivo
(C = 0,5; Colwell, 2013; Sousa-Baena et al., 2014) y otro mas restrictivo (C > 0,7; Troia y
McManamay, 2017). Los estimadores de riqueza se calcularon con el software EstimateS Versién
9.1 (Colwell, 2013). Segun el umbral minimo de completitud de la muestra menos restrictivo (es
decir, C 2 0,5), el tamaifo de la muestra fue adecuado para describir la dieta de todos los
subgrupos evaluados (es decir, sexo, estadio de vida y época en cada bahia) en todas las especies,
excepto en un caso (hembras de S. melanocheir en BM, Anexo D). Segun el umbral mds restrictivo

(i.e., C 2 0,7), se observd que el 74,7% de los subgrupos evaluados presentaban tamafios de
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muestra adecuados (Anexo D). Para aquellos subgrupos con tamafios de muestra inadecuados,

se debe tener precaucion con la interpretacion de los datos (e.g., Stellifer melanocheir en BM).

Estimamos la contribucidon de las presas a la dieta de las especies utilizando el indice de
importancia relativa especifico de las presas (%PSIRI), el cual tiene en cuenta la frecuencia
porcentual de ocurrencia (%FOi) y la abundancia especifica en términos del porcentaje numérico
(%PNi) y gravimétrico (%PW:i) de los items de presas (Brown et al., 2012). Para evaluar cdmo la
composicion de la dieta de las especies de peces puede verse afectada por factores intrinsecos y
extrinsecos (localidad, época, estadio de la vida y sexo), utilizamos modelos lineales generalizados
multivariados (MGLM; Wang et al., 2012) con el paquete "mvabund" de R (Wang et al., 2022).
Ejecutamos los MGLM para cada especie por separado, y teniendo en cuenta que los tamafios de
muestra entre las bahias fueron desbalanceados, evaluamos primero los posibles predictores de
la dieta dentro de cada bahia. Los conteos de presas de 13 categorias alimentarias amplias (es
decir, actinopterigios, anfipodos, copépodos, cumaceos, decdpodos, eufausidos, insectos,
isdopodos, misiddceos, moluscos, poliquetos, sipunculidos y estomatdpodos) explotados por los
consumidores se utilizaron como variable de respuesta, y la época (dos niveles: seca y lluviosa),
el sexo (dos niveles: hembra y macho) y el estadio de la vida (dos niveles: juvenil y adulto) como
factores. Ademas, evaluamos si el sexo y el estadio de vida interactuaron con la época. En el caso
de un efecto de interaccion significativo, realizamos comparaciones pareadas mediante un
método de remuestreo ajustado para comparaciones multiples estableciendo el argumento
pairwise.comp dentro de la funcidon anova.manyglm del paquete de R "mvabund"” (Wang et al.,
2022). Para evaluar las diferencias en la composicidn de la dieta entre bahias para cada especie,
agrupamos los datos por sexo, estadio de vida y época. Todos los modelos se ajustaron con una
estructura de error binomial negativa y una funcién de enlace logaritmico, como se recomienda
para la relacién media-varianza de este tipo de datos (Wang et al., 2012). Esta prueba también
nos permitio identificar las categorias alimentarias que expresan con mayor intensidad los efectos
de los factores, en donde se realizd una prueba univariada post hoc con valores de p ajustados a
partir de una aproximacion basada en remuestreos. Los supuestos del modelo se evaluaron
visualizando cualquier tendencia en el grafico de residuales vs. los ajustados y las desviaciones en

los graficos Q-Q (Wang et al., 2012). Dado que se capturaron individuos en octubre de 2015 en



24

BB, un mes de la época lluviosa que podria sesgar la composicion tréfica de las especies en los
meses lluviosos de 2014, realizamos los analisis intraespecificos en BB sin octubre de 2015 y no

encontramos cambios en las inferencias estadisticas.

Para visualizar los efectos de los factores que fueron estadisticamente significativos obtenidos a
partir de los MGLM, utilizamos un método de ordenacidn sin restricciones que se basa en modelos
de variables latentes y utiliza inferencia bayesiana a través de la estimacién de cadenas de Markov
Monte Carlo (CMMOC) utilizando el paquete de R "boral" (Hui, 2024). La principal ventaja de estos
modelos de variables latentes es que proporcionan una forma parsimoniosa y robusta de
visualizar las diferencias tréficas significativas y las categorias de presas implicadas en el efecto
del factor detectado por los MGLM, ya que considera cualquier correlaciéon potencial entre las
especies de presas como covariables omitidas (Hui, 2016). Similar a los métodos de ordenacién
basados en distancias (e.g., el escalado multidimensional no métrico), este método puede
representar la variacién trofica multivariada a lo largo de dos ejes principales, en donde la
posicién bivariada de los individuos representa la mediana posterior de cada variable latente
originada a partir de simulaciones de las CMMC. Ajustamos los modelos con la misma estructura
de error que los MGLM (i.e., una distribucion binomial negativa) e incluimos efectos individuales
fijos para ajustar las diferencias interindividuales en la abundancia total de presas consumidas.
Para evaluar la correcta especificacién del modelo, utilizamos las herramientas diagndsticas
recomendadas (ausencia de cualquier patron de dispersion de residuales Dunn-Smyth y graficos
Q-Q; Hui, 2016). Extrajimos los puntajes bivariados de los individuos y de las presas utilizando la
funcion lvsplot del paquete R "boral" (Hui, 2024) para generar los biplots de ordenacién con el

paquete de R "ggplot2" (Wickham, 2011).

Para aquellos subgrupos que mostraron diferencias significativas en la composicién de la dieta
segln el MGLM, utilizamos los biplots obtenidos a partir del método de ordenaciéon detallado
anteriormente para probar estadisticamente si estos subgrupos mostraban diferencias en la
amplitud del nicho tréfico. Para ello, utilizamos la dispersion de los individuos de cada subgrupo
dentro del espacio multivariado tréfico como medida de la amplitud de la dieta (véase un enfoque

similar utilizando métodos basados en distancias en Correa y Winemiller, 2014 y Neves et al.,
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2021). En concreto, estimamos la distancia euclidiana de los miembros individuales al respectivo
centroide del subgrupo y evaluamos si existian diferencias entre los subgrupos con estadistica
univariada. Los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianza se evaluaron con las
pruebas de Shapiro-Wilks y Levene, y en los casos de violacidn de estos supuestos, aplicamos una
prueba de Wilcoxon-Mann Whitney o una prueba F de Welch. Estos analisis univariados se
llevaron a cabo con los paquetes de R "stats", "car" (Fox y Weisberg, 2019) y "onewaytests" (Dag
et al., 2018). Para asistir graficamente las diferencias en la amplitud del nicho tréfico, trazamos
elipses con unintervalo de confianza del 95% para cada subgrupo utilizando la funcién stat_ellipse

del paquete R "ggplot2" (Wickham, 2011). Todos los analisis se realizaron utilizando el software

RV.4.2.3 (R Core Team, 2023).

6.5.2 Efecto de la inercia filogenética en la variacion intraespecifica tréfica

Para evaluar el efecto de la inercia filogenética sobre la variacion intraespecifica del nicho trdéfico,
utilizamos dos atributos del nicho tréfico de las especies. Especificamente, estimamos la dindmica
temporal del grado de amplitud de nicho tréfico y de especializacién individual de cada especie,
y evaluamos el nivel de correlacidon (correlaciones de Pearson) entre todas las posibles
combinaciones de especies. Estas correlaciones fueron analizadas considerando cada bahia por
separado. Una vez estimados todos los valores de correlacidn, se procedié a agrupar el grado de
parentesco entre las especies de acuerdo con tres niveles: inercia baja (especies de diferentes
familias), inercia intermedia (especies de la misma familia) e inercia fuerte (especies de un mismo
género). Finalmente, utilizamos estadistica univariada para determinar las diferencias entre los

niveles de inercia filogenética.

Para estimar la dindmica temporal de la amplitud de nicho tréfico de las especies, utilizamos el
método de ordenacién descrito en la seccién anterior. Especificamente, para cada especie
construimos un Unico espacio multivariado tréfico (i.e., biplot) y estimamos la dispersion de los
individuos por cada mes de muestreo en cada bahia. Esto nos permitié obtener la variacion
temporal del valor de amplitud de nicho tréfico para cada especie de una manera estandarizada.

Si bien la dindmica temporal de dicha dispersion puede correlacionarse entre especies, es
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importante aclarar que el valor absoluto de la amplitud de nicho por cada mes no es comparable

entre especies.

Para estimar la variacion trofica a nivel individual, calculamos el grado de especializacidon
individual usando el indice de similitud proporcional (SP;) propuesto por Bolnick et al. (2002)
como:

SP;=1-0.5 % I pij—q; | (1)

en donde pjjindica la proporcién del recurso j en la dieta del individuo i, y gjes la proporcion del
recurso j en toda la distribuciéon de la dieta poblacional. En resumen, dicho indice calcula la
similitud proporcional entre la dieta de cada individuo y la dieta poblacional, en donde individuos
con valores cercanos a 0 indican que usan subconjuntos de la dieta poblacional, mientras que
valores cercanos a 1 indican que usaron todo el conjunto de presas en las mismas proporciones
que lo hizo la poblacién. Para proveer una medida mas intuitiva del grado de especializacion
individual, se reporté el indice de especializacién individual V sugerido por Bolnick et al. (2007)
como:

V=1- SP, (2)

en donde valores cercanos a 0 6 1 sugieren una especializacién individual baja ¢ alta,
respectivamente. Para estos analisis, se utilizaron categorias de presa similares a las empleadas
en los MLGM; sin embargo, para incrementar el poder estadistico de los estimativos de
especializacidon individual, dos categorias de presa fueron desagrupadas (i.e. Mollusca en
Gastropoda y Bivalvia, y Decapoda en Achelata, Anomura, Axiidea, Brachyura, Caridea,
Dendrobrachiata y Gebiidea). Siguiendo a Lunghi et al. (2020), también fueron considerados los
estadios de vida de algunas presas cuando fue aplicable (e.g. especies alimentandose de
Brachyura y larvas de Brachyura). En el caso de U. rogersi, se utilizé una resolucién taxondmica a

nivel de familias para camarones decapodos y estomatépodos (Navia et al., 2011).

Considerando que la explotacion de pulsos poblacionales de algunas presas en determinada
época o localidad puede introducir sesgos en el célculo de la especializacién individual (Bolnick et
al., 2003; Araujo et al., 2011), estimamos los valores de V por cada individuo considerando la

dieta poblacional por mes de muestreo en cada bahia, de la misma manera que el calculo de
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amplitud de nicho tréfico. Evaluamos la significancia biolégica de los valores de V con un modelo
nulo, en donde los valores promedio de V observados (Vops) fueron comparados con una
distribucién esperada de valores de V (Vesp) simulada a partir de técnicas de remuestreo de Monte
Carlo. El valor de Vops es significativamente diferente de la distribucién nula si es menor o mayor
al 95% de las simulaciones. Estos analisis fueron desarrollados con el paquete “RInSp” (Zaccarelli

etal., 2013) del software R.

Siguiendo a Bolnick et al. (2003), evaluamos el efecto del sexo y el estadio de vida en la
especializacidon individual de cada especie. Para ello, utilizamos un MLG mixto con una
distribucién de errores binomial y una funcion de enlace logit, en donde la variable “mes” fue
usada como un efecto aleatorio. Debido a un tamafio de muestra reducido, no logramos evaluar
el efecto del sexo y el estadio de vida para S. ericymba en BB y S. melanocheir en BM. Asi mismo,
el efecto del sexo no pudo ser evaluado para S. zestocarus en BB, mientras que para U. rogersi el
efecto del estadio de vida no fue evaluado en ninguna de las localidades. Estos analisis se
realizaron con la funcién giImmTMB del paquete “giImmTMB” (Brooks et al., 2017) del software R.
Posteriormente, se utilizé un MLG con una distribucidén de errores binomial para evaluar el efecto
de la época y la localidad en los valores de especializacién individual. De acuerdo con las
recomendaciones de diferentes autores (Zuur et al., 2009; Warton y Hui, 2011), se evalud si existia
algun patrén en el grafico de residuales vs. variables predictoras, asi como la presencia de
sobredispersion. El grafico de residuales fue inspeccionado con la funcidon plotResiduals del
paquete “DHARMa” (Hartig, 2022), mientras que la sobredispersidon se evalué con la funcién

check _overdispersion del paquete “performance” (Lidecke et al., 2021), ambos del software R.

6.5.3 Variacidn intraespecifica morfolégica y funcional

Considerando que los individuos analizados en la seccién anterior se encontraban preservados en
formol, para estos analisis morfoldgicos se utilizardn individuos capturados en las mismas faenas
de pesca, pero que fueron preservados a -18 °C. Para los anadlisis morfoldgicos se seleccionaron
las cinco especies que fueron capturadas en ambas bahias (i.e. S. ericiymba, S. melanocheir, S.
zestocarus, C manglarensis y U. rogersi). El analisis preliminar de la variacion morfolégica de la
mandibula inferior de C. manglarensis encontré como primer eje de gran variabilidad cambios en

la amplitud de la mandibula (no mostrado) y no logré identificar el dimorfismo sexual presente
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en la especie (diferencias en la longitud de la mandibula; Marceniuk, 2007) en ninguna de las dos
localidades. Dicha variabilidad podria ser un artefacto introducido por la desarticulaciéon que los
derméstidos ocasionaron en el crdneo de esta especie, y por ello no fue incluida en los andlisis
morfolégicos. Asi, analizamos 68 individuos de S. ericymba (BB=21, BM=47), 88 de S. melanocheir
(BB=49, BM=39), 99 de S. zestocarus (BB= 27, BM=72) y 52 de U. rogersi (BB= 35, BM=17), para

un total de 307 individuos (aproximadamente 25 mil fotografias).

A diferencia de las comparaciones morfolégicas interespecificas, en un enfoque intraespecifico
es esperable una menor variacién entre los especimenes, y por ello se requiere un analisis
preliminar para evaluar la precisiéon en la ubicacién de las marcas anatdmicas sobre las
reconstrucciones tridimensionales de las estructuras morfoldgicas. Para ello, seguimos la
metodologia propuesta por Fruciano (2016) para estimar el error de medicién asociado a la
ubicacién de las marcas anatdmicas. Asi, elegimos aleatoriamente 10 individuos de una especie
(i.e., S. zestocarus), y cada modelo 3D se replicd 3 veces para realizar la ubicacién de las marcas
en dias separados. Las coordenadas Procrustres obtenidas después de alinear los 30 modelos se
usaron en un analisis de componentes principales (ACP), y de esta forma se extrajeron los ejes de
mayor variacion de la forma de las estructuras morfoldgicas. Un agrupamiento de las réplicas por
cada individuo sin sobreponerse con réplicas de otros individuos en el morfoespacio obtenido en

el ACP indicd que la precisidn en la ubicacion de las marcas es adecuada (Anexo E).

Al tener las réplicas por cada individuo y marcas anatdmicas ubicadas a cada lado del plano de
simetria, el analisis de varianza Procrustes (ANOVAp) permitié conocer el aporte de la seial
bioldgica y aleatoria al descomponer toda la estructura del error aleatorio, evaluando la influencia
de la asimetria direccional (i.e. desarrollo consistentemente mayor de un cardcter a un lado del
plano de simetria), la asimetria fluctuante (i. e. desviacion aleatoria de la simetria perfecta) y el
error de medicion asociado al investigador. Para los analisis mencionados anteriormente, usamos
las funciones procD.Imy bilat.symmetry del paguete Geomorph (Adams et al., 2013) del software
R,y el mdédulo SlicerMorph del software Slicer 3D (Rolfe et al., 2021). Observamos que la asimetria
fluctuante aportd un porcentaje no negligible al total de la variacion morfolégica (factor: lado x
individuo en Anexo F; R? =31 %) en comparacién a la asimetria direccional (factor: lado en Anexo

F; R°= 4.1 %) y el error de medicién (factor: lado x individuo x réplica en Anexo F; R?= 3.1 %). La
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baja contribucion del error de medicidn sugiere que la aproximacién utilizada es adecuada para
los objetivos planteados e incluso para estudios futuros enfocados en patrones de asimetria,
mientras que el aporte de la asimetria fluctuante indicé la necesidad de remover dicho
componente de la forma y utilizar dnicamente el componente simétrico para los analisis

posteriores (Haines et al., 2020).

Para evaluar la existencia de cambios en la forma de los rasgos morfoldgicos relacionados a
variacion en el tamafio de los especimenes (i.e., alometria), el sexo, la localidad o la época en las
especies, usamos una ANOVAp sobre (i) la configuracién global de marcas anatémicas del craneo
(en las especies de Stellifer) y la mandibula (en U. rogersi) y (ii) la configuracion de marcas que
obedecian Unicamente al sistema biomecanico (marcas AAC, PDA, PEL, PAM en Anexo By C). Esta
distincién se hizo con el objetivo de que la configuracion global permitiera determinar si existe
variacion en otros aspectos de la forma en rasgos diferentes a las estructuras orales y que puedan
estar relacionados con los habitos tréficos (e.g., altura de la cabeza estd relacionada con consumo
de presas en ambientes simples o complejos; Ruehl et al., 2011). Observamos que la variacion
dentro del morfoespacio y las inferencias estadisticas se mantuvieron iguales
independientemente de la configuraciéon de marcas anatémicas; por ello, se muestran los
resultados obtenidos con la configuracién de marcas del sistema biomecanico. Esto, a su vez,
permitio que las regresiones entre la variacién morfoldgica y funcional (sistema biomecanico de
4 barras; ver explicacién abajo) estuvieran basadas en las mismas marcas anatdmicas (Haines et

al., 2020).

Para el caso de evaluar el efecto del tamano de los individuos sobre la variacion morfolégica, se
empled el TC como medida multivariada del tamafio de las estructuras morfoldgicas en lugar de
usar la longitud de los individuos (Zelditch et al., 2012). En el caso de encontrar un efecto
alométrico comun (i.e., interacciéon no significativa entre el TC y la bahia) en la variacién
morfoldgica de cada especie, éste se removid con el objetivo de visualizar los cambios
morfolégicos y determinar potenciales diferencias espaciotemporales en la disparidad
morfoldgica (ver abajo) sin el sesgo del tamafio de los individuos. Para ello, utilizamos los
residuales provenientes del ajuste de las coordenadas Procrustes en funcién del TC (Zelditch et

al., 2012). Cuando el tamafio de muestra lo permitio, se evaluaron otras potenciales interacciones
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entre los factores (e.g., entre sexo y bahia). En caso de encontrar algun efecto significativo, se
empled la funcidn pairwise del paquete RRPP (Collyer y Adams, 2018) para determinar entre
cuales comparaciones pareadas se encontraron las mayores diferencias morfolégicas. Ademas,
en caso de encontrar un efecto significativo de alguno de los factores en el ANOVAp, se utilizé la
funcion morphol.disparity del paquete “Geomorph” (Adams y Otalora-Castillo, 2013) para estimar
la disparidad (variacion) morfolégica en los grupos involucrados. Finalmente, para visualizar
aquellos aspectos de la forma que variaron entre los individuos se generaron graficos de
deformacion 3D utilizando la funcién plotRefToTarget del paguete “Geomorph”. Esta funcidn
toma el modelo tridimensional que representa la forma consenso de toda la muestra (i.e., mas
cercano al centroide general) y utiliza la aproximacién “thin plate spline” para deformarlo hacia

los valores minimo y maximos de los componentes principales (Adams y Otalora-Castillo, 2013).

Considerando que la variacién en rasgos morfoldgicos puede afectar la funcionalidad de las
estructuras relacionadas directamente con la explotacién de los recursos alimentarios, se estimé
el coeficiente de transmision cinematica maxilar (TCM) y la ventaja mecénica (VM) de algunas
estructuras troficas (Wainwright y Richard, 1995; Wainwright et al., 2005; Haines et al., 2020).
Para ello, se evalud un sistema de palancas complejo para las especies del género Stellifer (i. e.
sistema de cuatro barras; Haines et al., 2020; Anexo C) y simple para U. rogersi (proporcién de
palancas de cierre y apertura de la mandibula inferior de acuerdo con Kolmann et al., 2015; Anexo
C). Para estimar la VM se midieron las palancas de cierre y apertura utilizando la funcién
interImkdist del paquete “Geomorph”. La eficiencia del movimiento del sistema de palancas
complejo se evalud utilizando simulaciones biomecanicas con el paguete “LinkR” (Olsen, 2019)
del software R. Dentro de este paquete, las cuatro marcas anatdmicas del sistema biomecdnico
fueron tratadas como puntos de articulacion, a las cuales se les asigné (i) el tipo de movimiento
(i.e., Rotativo: rotacién a lo largo de un solo eje; Esférico: rotacién a lo largo de 3 ejes) y (ii) un
vector de limitacidn de movimiento que permitié que el eje de rotacidon del sistema fuera paralelo
al eje z (Haines et al., 2020; Anexo G). Posteriormente, usando estos puntos de articulacion se
especificaron los cuatro enlaces del sistema biomecanico (acople, entrada, salida y fijo de acuerdo
con Haines et al. 2020; Anexo G). Luego, se estimé la proporcion de la rotacion maxilar respecto

a la rotacion de la mandibula inferior usando un angulo de rotacién de entrada arbitrario (i.e.,
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30°; Martinez y Sparks, 2017) a lo largo de 100 intervalos para estimar un valor promedio de TCM

por cada individuo.

Asi, se logré obtener el gradiente de variacion en las propiedades biomecanicas que pueden
sugerir trueques funcionales entre la transmision de fuerza (bajos valores de TCM vy altos valores
de VM) vy velocidad (altos valores de TCM vy bajos valores de VM) entre los individuos.
Posteriormente, se empled un analisis de varianza (ANOVA) de una via para evaluar el efecto del
tamafo, sexo, localidad y época en las variables funcionales. El uso de esta prueba permitid
analizar los mismos modelos estadisticos generados en la seccién anterior (ANOVAp). Previo a
este andlisis, se inspecciond visualmente el cumplimiento de los supuestos de normalidad (grafico
Q-Q) y homogeneidad de varianzas (residuales vs. valores ajustados). De manera similar a los
anadlisis morfolégicos, la visualizacién de la variabilidad espaciotemporal de las variables
funcionales se realizé con diagramas de cajas. En caso de observar cambios ontogenéticos en las
variables funcionales, dichos diagramas fueron creados con los residuales derivados de la
regresion lineal entre el TC y la variable funcional (Haines et al., 2022). Dado que la variacién en
estas propiedades mecanicas se traduce en potenciales especializaciones individuales hacia la
adquisicion y procesamiento de diferentes tipos de presas (e.g., blandas y evasivas, y de
caparazon duro e inmdviles; (Wainwright y Richard, 1995; Camarillo et al., 2024), fue posible
determinar, bajo una aproximacion correlativa, si los resultados de variabilidad funcional fueron
congruentes con los resultados de la seccidn de ecologia tréfica de las especies. Finalmente,
usamos un analisis de regresidon simple para determinar qué porcentaje (R?) de la variacion
funcional fue explicado por la variacién morfoldgica. La légica del uso de este modelo lineal yace
en que es el tipo de prueba que generalmente se utilizaria en los andlisis de variacion morfoldgica
cuando no se tienen datos del desempeno biomecanico de las estructuras (Thompson et al.,
2017). Los valores de variabilidad morfoldgica de los individuos fueron extraidos de los andlisis de
disparidad morfolégica, mientras que los valores de variabilidad funcional fueron estimados
utilizando la distancia euclidiana entre cada individuo y el promedio de la variable funcional por

cada bahia.
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7. RESULTADOS
7.1 Composicion trofica

En BB, las especies bentopeldgicas se alimentaron principalmente de copépodos (S. ericymba =
70,1%, S. melanocheir = 72,9%, S. zestocarus = 68,2% y L. argenteus = 30,8%) y decapodos (S.
ericymba = 6,8%, S. melanocheir = 9,1%, S. zestocarus = 14% y L. argenteus = 42,6%) (Fig. 2 y
Anexo H). Entre las especies bentdnicas, C. manglarensis ingirié poliquetos, anfipodos, moluscos
y cumaceos (33%, 18,8%, 16,3% y 14,8%, respectivamente), y U. rogersi consumio principalmente

decapodos y poliquetos (48,9% y 33,5%, respectivamente) (Fig. 2 y Anexo H).
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Figura 2. Graficos de barras anidados mostrando la composicidon tréfica de las especies en la Bahia
de Buenaventura (BB) y Bahia Malaga (BM) basada en el indice de importancia relativa especifico
de la presa (%PSIRI).

En BM, las especies bentopelagicas se alimentaron principalmente de copépodos (S. ericymba =
52,1%, S. melanocheir = 46,6%, S. zestocarus = 42,6% y L. argenteus = 20,3%) y decédpodos (S.
ericymba = 27,6%, S. melanocheir = 21,2%y S. zestocarus = 32,7%), y actinopterigios en el caso de
L. argenteus con un 33,3% (Fig. 2 y Anexo H). En cuanto a las especies bentdnicas, C. manglarensis
consumid principalmente moluscos y anfipodos (47,4% y 25,5%, respectivamente), y U. rogersi

depredd sobre decapodos y poliquetos (50,4% y 32,8%, respectivamente). S. strabo se alimentd
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principalmente de poliquetos, anfipodos, decapodos y estomatdépodos (28,6%, 19,9%, 17,3% y
12,9%, respectivamente), y N. troschelii de decdpodos, anfipodos y estomatdépodos (45,9%, 14,1%

y 12,8%, respectivamente).

7.2 Predictores de la composicidn trofica

Se detectaron efectos de la ontogenia en la dieta de dos especies bentdnicas (C. manglarensis y
S. strabo; Tabla 1). Las diferencias trdficas entre juveniles y adultos de C. manglarensis
dependieron del contexto. En BB, el cambio ontogenético en la dieta no se observé durante la
época seca (comparacidn por pares de MGLMs; padj = 0.11, Fig. 3a), mientras que durante la
época lluviosa los adultos consumieron mas poliquetos (padj < 0.01, Fig. 3b). En BM, el cambio
ontogénico en la dieta se observoé tanto durante la época seca (padj = 0,01) como durante la
lluviosa (padj < 0,01), donde los adultos consumieron mas moluscos que los juveniles (Fig. 3c, d y
Anexo ). Para esta especie, se observé un nicho tréfico mas amplio para los juveniles durante la
época lluviosa en MB (Fig. 3d y Anexo J). Se observaron diferencias tréficas entre juveniles y
adultos de S. strabo durante ambas épocas (ambas padj = 0,05), debido a un mayor consumo de
anfipodos en los juveniles (Fig. 3e, f y Anexo 1). Sin embargo, sélo se detectaron diferencias en la
amplitud del nicho tréfico durante la época seca (un nicho tréfico mas amplio para los juveniles;
Fig. 3e y Anexo J). La composicion de la dieta fue diferente entre hembras y machos para una
especie bentopeldgica (MGLMs, S. zestocarus; Tabla 1). Sin embargo, esta diferencia, basada en
un mayor consumo de decdpodos y estomatdpodos por parte de las hembras (Fig. 3g y Anexo |),

sélo fue evidente durante la época seca (padj = 0,04).
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Tabla 1. Resultados del MLG multivariado para evaluar el efecto del sexo (S), estadio de vida (E) y
la época (Ep) en la dieta de las especies en la Bahia de Buenaventura (BB) y Bahia Malaga (BM).
Negrita indica valores estadisticamente significativos (p < 0.05). Dev: devianza.

Especie Bahia Estadistico S E Ep EpxS EpxE
BB Dev 6.27 4.29 36.18 -- --
S. ericymba p 0.58 0.77  <0.01 - -
BM Dev 11.14 16.40 16.89 3.07 4.16
p 0.25 0.07 0.06 0.40 0.29
BB Dev 11.93 19.34 89.65 16.98 6.79
S melanocheir p 0.39 0.06 <0.01 0.05 0.48
BM Dev 5.25 10.68 9.42 -- --
p 0.73 0.17 0.33 -- --
BB Dev 8.16 8.38 68.75 - 9.93
S sestocarus p 0.41 0.57 <0.01 - 0.22
BM Dev 27.59 3.02 23.07 5.52 2.11
p <0.01 0.97 0.01 0.59 0.96
BB Dev 18.70 -- 23.91 -- --
L. argenteus P 0.24 - 0.01 - -
BM Dev 12.38 12.50 52.74 -- --
p 0.13 0.13 <0.01 -- --
BB Dev 18.89 39.47 42.79 4.19 34.19
C. manglarensis p 0.10 <0.01 <0.01 0.78 <0.01
BM Dev 12.67 33.81 72.50 11.25 24.33
p 0.51 <0.01 <0.01 0.24 0.01
BB Dev 8.60 6.28 11.65 - -
U. rogersi p 0.16 0.28 0.04 -- --
BM Dev 5.07 6.09 24.64 6.71 -
p 0.56 0.49 <0.01 0.32 -
S strabo BM Dev 14.72 39.32 18.28 7.60 8.96
p 0.28 <0.01 0.11 0.71 0.57
. Dev -- -- 37.94 -- --
N. troschelii BM
p - - <0.01 - -
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Figura 3. Biplot de ordenacion de variables latentes que muestra las categorias de presas
implicadas en las diferencias troficas entre juveniles (elipse amarilla con linea discontinua) y
adultos (elipse morada con linea continua) de dos especies bentdnicas (a-f) y las diferencias
tréficas entre hembras (elipse verde con linea discontinua) y machos (elipse violeta sin linea) de
una especie bentopeldgica (g-h) en BB (paneles azules) y MB (paneles rojos). Las presas que
contribuyen fuertemente al efecto predictor identificado por los modelos lineales generalizados
multivariantes (MGLM) se muestran como vectores graficos (abreviaturas en negrita) dentro de
cada gréfico. (Los simbolos de las presas son cortesia de la Red de Integracidn y Aplicacién del
Centro de Ciencias Medioambientales de la Universidad de Maryland-ian.umces.edu/symbols/).

Los MGLM identificaron variaciones en la dieta de todas las especies de acuerdo con la época,
excepto S. strabo (Tabla 1). En BB, las pruebas post hoc univariadas identificaron a los anfipodos,
copépodos y poliquetos como las categorias de presas que mds contribuyeron a las diferencias
observadas (Fig. 4). Por ejemplo, en BB, las especies bentopelagicas consumieron mas anfipodos
durante la época seca y mas copépodos durante la época lluviosa (Fig. 4a-c, d y Anexo ). Estas
especies bentopeldgicas, excepto L. argenteus, presentaron un nicho tréfico mas amplio durante
la época seca (Fig. 4a-c y Anexo K). En el caso de las especies bentdnicas, las diferencias
observadas en C. manglarensis se debieron a un mayor consumo de copépodos durante la época
lluviosa (Fig. 4g), mientras que el grafico de ordenacién sugiri6 que el mayor consumo de

estomatdpodos durante la época seca y de poliquetos durante la época lluviosa explicaba las
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diferencias en U. rogersi (Fig. 4i). S6lo C. manglarensis mostré diferencias temporales en la
amplitud del nicho tréfico, siendo mayor en la época lluviosa (Fig. 4g y Anexo K). En MB, durante
la época lluviosa, las especies bentopelagicas mostraron un mayor consumo de decdpodos en el
caso de S. zestocarus y de actinopterigios y misidiaceos en L. argenteus (Fig. 4d, f). En el caso de
las especies bentdnicas, el mayor consumo de anfipodos durante la época seca (Fig. 4h, k) y de
moluscos durante la época lluviosa (Fig. 4h, j) explicd las diferencias. Se detecté una mayor
amplitud del nicho tréfico durante la época lluviosa para una especie bentopelagica y otra
bentdnica (L. argenteus y U. rogersi, respectivamente; Fig. 4f, j y Anexo K), mientras que una
especie bentdnica, N. troschelii, mostrd un nicho tréfico mas amplio durante la época seca (Fig.

4k y Anexo K).
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Figura 4. Biplot de ordenacion de variables latentes que muestra las categorias de presas
implicadas en las diferencias intraespecificas de especies consumidoras bentopelagicas (a-d, g-h)
y especies bentdnicas (e-f, i-k) en BB (paneles azules) y MB (paneles rojos) entre las estaciones
seca (elipse amarilla con linea discontinua) y lluviosa (elipse verde con linea continua). Las presas
gue contribuyen fuertemente al efecto predictor identificado por los modelos lineales
generalizados multivariantes (MGLM) se muestran como vectores graficos (abreviaturas en
negrita) dentro de cada grafico.
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Los MGLM identificaron diferencias significativas en la composicion tréfica entre bahias (Anexo
L). Para las especies bentopelagicas (S. ericymba, S. melanocheir, S. zestocarus y L. argenteus), los
copépodos, decapodos, anfipodos y actinopterigios fueron las principales presas implicadas en
las diferencias (Fig. 5). De las dos especies bentdnicas analizadas, C. manglarensis fue la Unica que
presentd diferencias significativas entre bahias debido al elevado consumo de moluscos vy
poliquetos en BB (Fig. 5 y Anexo L). Estas especies presentaron diferencias significativas en la
amplitud del nicho tréfico, teniendo todas las especies un nicho tréfico mas amplio en MB (Fig. 5

y Anexo M).
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Figura 5. Biplot de ordenacidon de variables latentes que muestra las categorias de presas
implicadas en las diferencias tréficas de las especies consumidoras entre BB (elipse azul con linea
discontinua) y MB (elipse roja con linea continua). Las presas que contribuyen fuertemente al
efecto predictor identificado por los modelos lineales generalizados multivariantes (MGLM) se
muestran como vectores graficos (abreviaturas en negrita) dentro de cada gréfico.
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7.3 Efecto de la inercia filogenética en la variacion intraespecifica tréfica

Para la mayoria de las especies se observo una alta variabilidad temporal en los valores del indice
de especializacién (Vobs) y amplitud de nicho tréfico (Fig. 6); sin embargo, se observoé que algunos
valores Vobs no fueron estadisticamente diferentes de la distribucion nula (Vesp) (Anexo N), y por
tanto su interpretacién se debe considerar con precaucion. Para todas las especies evaluadas, los
GLM mixtos encontraron que el sexo y el estadio de vida de los individuos no fueron predictores
significativos de los valores de V (Tabla 2). En BB, la inercia filogenética no afecté la fuerza de las
correlaciones interespecificas de la dinamica mensual tanto del grado de especializacidn
individual (Fweich = 1.31, p = 0.26) como de la amplitud de nicho troéfico (Fweich = -0.38, p = 0.73)
(Fig. 7). En BM se observé, de manera similar a BB, una tendencia de bajos valores de fuerza de
correlacién de la dindmica temporal del grado de especializacidon entre especies cercanamente
emparentadas (Fig. 7); sin embargo, estas diferencias no fueron estadisticamente significativas
(Fwelch = 0.58, p = 0.58). Por el contrario, se observé un efecto de la inercia filogenética sobre la
dindmica mensual del grado de amplitud de nicho tréfico (Fweich = 4.59, p = 0.04), en donde
especies cercanamente emparentadas (inercia alta) presentaron, con un valor de probabilidad
marginal (proim-adj = 0.06), mayores valores de fuerza de correlacién que especies lejanamente

emparentadas (inercia baja; Fig. 7).
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Figura 6. Variacién temporal del grado de especializacién individual (A) y amplitud de nicho tréfico
(B) de las especies en Bahia de Buenaventura (BB) y Bahia Malaga (BM). Los circulos y cuadrados
representan los valores individuales y el promedio mensual, respectivamente.

Tabla 2. Resultados de los GLM mixtos empleados para evaluar el efecto del sexo y el estadio de
vida en los valores del indice de especializacion individual (V) de las especies en Bahia de
Buenaventura (BB) y Bahia Malaga (BM).

Especie

Localidad

Estadio de vida
p

S. ericymba

BB
BM

0.15

S. melanocheir

BB
BM

0.12

S. zestocarus

BB
BM

0.27
0.70

L. argenteus

BM

C. manglarensis

BB
BM

U. rogersi

BB
BM

S. strabo

BM
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Figura 7. Diagrama de cajas mostrando la variacién en la fuerza de correlacidn interespecifica de

la dindmica temporal del indice de especializacién individual y amplitud de nicho tréfico en Bahia
de Buenaventura (BB) y Bahia Malaga (BM) a lo largo de tres niveles de inercia filogenética.

7.4 Variacion intraespecifica morfoldgica y funcional

En S. ericymba se encontré un efecto alométrico en la morfologia, el cual fue consistente en
ambas bahias (Tabla 3; Fig. 8a). A medida que los individuos de S. ericymba aumentaron en
tamario, los valores ajustados para el CP1 disminuyeron (Fig. 8a). Esta trayectoria alométrica
estuvo relacionada a una ampliacidn en las marcas anatdémicas ubicadas en la articulaciéon
cuadrado-articular y en la punta dorsal del articular a lo largo del eje Z (profundidad de la
estructura), y a un desplazamiento del punto anterior del dentario a lo largo del eje Y (altura de
la estructura) (Fig. 8b). Esto condujo a que los individuos de mayores tallas presenten mandibulas
orales mas anchas y cortas en comparacion a individuos de menores tallas (Fig. 8b). Después de
retirar el efecto alométrico, se observé que los individuos de ambas bahias presentaron una

distribucién similar en el morfoespacio (twelich = -1.49, p = 0.14; Fig. 9). Funcionalmente, no se
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observaron cambios ontogenéticos ni diferencias entre las bahias en el valor de TCM (Tabla 3, Fig.
10ab). Ademas, se observd que el porcentaje de variacidon funcional explicado por la variacién

morfoldgica en cada bahia fue bajo y estadisticamente no significativo (Fig. 10c).

Tabla 3. Analisis de varianza morfoldgico (Procrustes ANOVA: ANOVAp) y funcional (ANOVA)
mostrando el efecto del sexo, tamafo del centroide (TC), localidad y temporada en la variacién
morfolégica y funcional de la mandibula de S. ericymba. Para cada prueba se muestras los
respectivos estadisticos (grados de libertad: gl; coeficiente de determinacién: R2; tamafio del
efecto: Z; valores de F y probabilidad). Valores en negrilla indican valores estadisticamente
significativos.

Morfologia Funcional
Predictor/Estadistico gl R? Z p F p
log (CS) 1 0.253 4.143 0.001 0.919 0.341
Sexo 1 0.017 0.953 0.171 0.569 0.454
Localidad 1 0.013 0.462 0.312 1.055 0.308
Temporada 1 0.013 0.516 0.311 0.028 0.869
log (CS)* Localidad 1 0.006 -0.818 0.799 0.049 0.826
Residuales 62 0.699
a b Talla minima

Talla maxima

0 Vista frontal

© Localidad

o [¢] BB
g % oM
o

®
Cb“
o
T T T T T
2.9 3.0 3.1 3.2 33 y
log (TC)

Figura 8. Trayectorias alométricas de la morfologia tréfica de S. ericymba a lo largo de los valores
ajustados del componente principal 1(CP1) (a). Graficos de deformacién de los modelos 3D junto
al gréfico de vectores mostrando los principales aspectos de la forma (elipses negras) que
cambiaron a lo largo de la ontogenia, en donde puntos naranjas y grises indican la configuracion
de marcas anatémicas deformados hacia la talla minima y maxima, respectivamente (b).
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Figura 9. Anadlisis de componentes principales (CP1 y CP2) de S. ericymba, mostrando los ejes de
mayor variacién morfoldgica dentro del morfoespacio de acuerdo con la localidad (BB: elipses y
puntos azules; BM: Elipses y puntos rojos) (a). Diagrama de cajas mostrando la variacion
morfolégica entre las localidades (Bahia de Buenaventura: BB; Bahia Malaga: BM) (b).

a b c
° Localidad ° Localidad
[s] BB [5] BB
0.8 BM 07 4 ‘ BM
e o = 02
0.7 ° ) s b
o Q S
° 8o %o 06 4 < L ° e
= ° ° =}
o % % * 2 e ° 2 9,
F os ° S = £ g o re=23%
/K .eL_é 01{® oo g ° P
) = 8° ° Boo 1\
) ° oo 0.5 o
e o ° > [ —
0.5 Paoo, e S
o ° ° %%o o° (4]
® ©° ° 80 ° o R?=0.05%
o © 00]e o &° p=0.87
04 0.4 . : . : .
2.9 3.0 3.1 3.2 3.3 BB BM 0.00025 0.00050 0.00075 0.00100 0.00125
log(TC) Localidad Variacién morfoldgica

Figura 10. Analisis de regresién mostrando la relacién entre la talla (log (TC): logaritmo natural
del tamafio del centroide) y el coeficiente de trasmisidon cinematica maxilar (TCM) en S. ericymba
(a). Diagrama de cajas mostrando la variacion funcional de acuerdo con la localidad (Bahia de
Buenaventura: BB; Bahia Mdlaga: BM) (b). Relacién entre la variacion morfoldgica y la variacién
funcional en cada localidad.

En S. melanocheir la forma de la mandibula oral cambié con la talla, presentando la misma
pendiente alométrica entre las bahias (Tabla 4; Fig. 11). Se observd que este efecto alométrico
fue similar al observado en S. ericymba (mismas marcas anatémicas en la misma direccidn;
detallado en la seccién anterior), conduciendo a un cambio de mandibulas estrechas y largas en
juveniles a mandibulas anchas y cortas en adultos (Fig. 11). Después de retirar el efecto
alométrico, se observo que la distribucion dentro del morfoespacio y la variacion morfoldgica de

los individuos fue similar de acuerdo con la bahia (tweich = 0.92, p = 0.36) y la época (twelch = 0.48,
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p = 0.64) (Fig. 12). A pesar de estos estadisticos no significativos, se observé que la morfologia de
los individuos de BB y de la época lluviosa presentaban una tendencia a una mayor dispersién
dentro del morfoespacio que sus respectivas contrapartes (Fig. 12). Funcionalmente, ninguna
variable afectd los valores de TCM, excepto el efecto marginalmente significativo de la temporada
(Tabla 4). Durante la época lluviosa, se observd una tendencia a mayores valores de TCM en
comparacion a la época seca (Fig. 13c). En BB, la variacion morfoldgica explicé el 3.4 % de la

variacién funcional observada, mientras que en BM explicé el 7.3% (Fig. 13d).

Tabla 4. Analisis de varianza morfolégico (Procrustes ANOVA: ANOVAp) y funcional (ANOVA)
mostrando el efecto del sexo, tamafo del centroide (TC), localidad y temporada en la variacién
morfolégica y funcional de la mandibula de S. melanocheir. Para cada prueba se muestras los
respectivos estadisticos (grados de libertad: gl; coeficiente de determinacidon: R?; tamafio del
efecto: Z; valores de F y probabilidad). Valores en negrilla indican valores estadisticamente
significativos.

Morfologia Funcional
Predictor/Estadistico gl R? VA p F )
log (CS) 1 0.1494 3.7066 0.001 0.9275 0.338
Sexo 1 0.0194 1.3789 0.087 0.5783 0.449
Localidad 1 0.0091 0.2464 0.400 0.7785 0.380
Temporada 1 0.0058 -0.3812 0.648 3.7052 0.058
log (CS)* Localidad 1 0.0099 0.3378 0.348 0.3977 0.530
Residuales 82 0.8064
a b Talla minima Talla méaxima

z | ’.‘ ° Localidad 0
- ° & o0 o 9 '
% § T QW ° © Vista frontal
B )
E é N ‘83‘0
; s

g ! T T T T T I‘

3.2 3.3 3.4 35 3.6 3.8 , Vista lateral
log (TC)

Figura 11. Trayectorias alométricas de la morfologia tréfica de S. melanocheir a lo largo de los
valores ajustados del componente principal 1 (CP1) (a). Graficos de deformacién de los modelos
3D junto al grafico de vectores mostrando los principales aspectos de la forma (elipses negras)
gue cambiaron a lo largo de la ontogenia, en donde puntos naranjas y grises indican la
configuracion de marcas anatdmicas deformados hacia la talla minima y maxima,
respectivamente (b).
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Figura 12. Analisis de componentes principales (ACP) de S. melanocheir, mostrando los ejes de
mayor variacién morfolégica (CP1 y CP2) dentro del morfoespacio de acuerdo con la localidad (a)
y la época (b). Los diagramas de cajas dentro de cada ACP muestran la variacién morfoldgica de
acuerdo con la localidad (Bahia de Buenaventura: BB; Bahia Mdlaga: BM) y la época (Lluviosa: L;
Seca: S).
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Figura 13. Analisis de regresion mostrando la relacién entre la talla (log (TC): logaritmo natural
del tamafio del centroide) y el coeficiente de trasmisién cinematica maxilar (TCM) en S.
melanocheir (a). Diagrama de cajas mostrando la variacion funcional de acuerdo con la localidad
(Bahia de Buenaventura: BB; Bahia Malaga: BM) (b) y la época (Lluviosa: L; Seca: S) (c). Relacion
entre la variacion morfoldgica y la variacion funcional en cada localidad.
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En S. zestocarus se encontré un efecto alométrico en la variacion morfoldgica; sin embargo, la
interaccion significativa entre el tamafio del centroide y la bahia (Tabla 5) indicé que dicho efecto
ocurrié Unicamente en BB, mientras que la pendiente alométrica en BM se mantuvo constante
(Fig. 14a). Las trayectorias alométricas permitieron identificar que individuos de tallas menores
de ambas bahias tienden a compartir una region del morfoespacio (cercano al valor 0 del CP1;
Fig. 14b). Sin embargo, a medida que la talla incrementd, los individuos de BB se alejaron hacia
valores positivos del CP1, generando las diferencias observadas entre las bahias (Tabla 5, Fig.
14b). Dicha diferencia espacial en la forma de las estructuras orales estuvo también influenciada
por un efecto significativo de la interaccion entre el sexo y la bahia (Tabla 5), en donde el andlisis
pos hoc encontré que existe dimorfismo sexual en BB (puntaje Z=3.71, p =0.001) pero no en BM
(Z=0.84, p=0.21). La variacién a lo largo del CP1, basada en el desplazamiento del punto anterior
del dentario en el eje Y, y la ampliacién en la articulacidon cuadrado-articular y en la punta dorsal
del articular, indicé que los individuos de BB presentaron craneos con mandibulas orales mas

amplias y cortas que los individuos de BM (Fig. 15).

Tabla 5. Analisis de varianza morfolégico (Procrustes ANOVA: ANOVAp) y funcional (ANOVA)
mostrando el efecto del sexo, tamafio del centroide (TC), localidad y temporada en la variacién
morfoldgica y funcional de la mandibula de S. zestocarus. Para cada prueba se muestras los
respectivos estadisticos (grados de libertad: gl; coeficiente de determinacidon: R?; tamafio del
efecto: Z; valores de F y probabilidad). Valores en negrilla indican valores estadisticamente
significativos.

Morfologia Funcional

Predictor/Estadistico gl R? Z p F p

log (TC) 1 0.052 3.4347 0.001 7.4444 0.008
Sexo 1 0.022 2.0951 0.013 4.0359 0.047
Localidad 1 0.1092 4.8211 0.001 1.0243 0.314
Temporada 1 0.0184 1.769 0.045 2.7568 0.100
Log (TC) * Localidad 1 0.0229 2.1814 0.016 2.9659 0.088
Sexo * Localidad 1 0.0667 4.3541 0.001 0.4692 0.495

Residuales 92 0.7088
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Figura 14. Trayectorias alométricas de la morfologia tréfica de S. zestocarus a lo largo de los
valores ajustados del componente principal 1 (CP1) (a). Andlisis de componentes principales
(ACP), mostrando los ejes de mayor variacion morfolégica (CP1 y CP2) dentro del morfoespacio
de acuerdo con la localidad (b) y la interaccion entre la localidad y el sexo (b). Los diagramas de
cajas dentro de cada ACP muestran la variacion morfoldgica de acuerdo con la localidad (Bahia
de Buenaventura: BB; Bahia Malaga: BM) y la interaccién entre la localidad y el sexo (Hembra: H;
Macho: M).
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Figura 15. Graficos de deformacién de los modelos 3D junto al grafico de vectores mostrando los
principales aspectos de la forma (elipses negras) que cambiaron a lo largo del componente
principal 1 (CP1) en S. zestocarus, en donde puntos naranjas y grises indican la configuracion de
marcas anatomicas deformados hacia el valor minimo y maximo del CP1, respectivamente.
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El analisis de disparidad morfoldgica encontré una mayor variabilidad en BB en comparacién a
BM (twelch = 2.09, p = 0.04; Fig. 14b), mientras que entre los subgrupos de la interacciéon sexo-
localidad no se observaron diferencias (Fwelch = 0.03, p = 0.99; Fig. 14c). Los valores de TCM fueron
afectados por la talla (Tabla 5); sin embargo, este efecto estuvo dirigido principalmente por un
incremento del TCM con la talla en los individuos de BM, mientras que en BB los valores
permanecieron constantes a lo largo de la ontogenia (Fig. 16a). Se encontrd una tendencia de
mayores valores de TCM para las hembras en comparacion a los machos (Tabla 5; Fig. 16b),
mientras que no se observaron efectos significativos de los factores restantes (e.g. la bahia; Fig.
16c). Ademads, se observd que la variacion morfolégica explicd porcentajes bajos de la variacion

funcional observada (Fig. 16d).
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Figura 16. Analisis de regresion mostrando la relacién entre la talla (log (TC): logaritmo natural
del tamafio del centroide) y el coeficiente de trasmisidon cinematica maxilar (TCM) en S. zestocarus
(a). Diagrama de cajas mostrando la variacién funcional de acuerdo con el sexo (Hembra: H;
Macho: M) (b) y la localidad (Bahia de Buenaventura: BB; Bahia Malaga: BM) (c). Relacién entre
la variacidon morfoldgica y la variacion funcional en cada localidad.
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En U. rogersi, el ANOVAp encontré que el sexo afecté la forma de la estructura tréfica y dicho
efecto fue consistente entre las bahias (Tabla 6). Dentro del morfoespacio, el centroide de los
machos se ubicé hacia valores positivos del CP2 en comparacidn al centroide de las hembras (Fig.
17a). El analisis de disparidad morfoldgica no evidencié diferencias entre hembras y machos
(twelch = 1.59, p = 0.12; Fig. 17b). El gréfico de deformacién indicé que la variacion a lo largo del
CP2 estuvo generada, en mayor medida, por un desplazamiento en el eje Z en la marca ubicada
en el punto medio de mordida, y en menor medida, por un desplazamiento en el eje Y en las
marcas ubicadas en el punto de anclaje del musculo aductor mandibular (Fig. 17c). Esto condujo
a que las hembras presenten mandibulas mas profundas y robustas en comparacion a los machos
(Fig. 17c). Funcionalmente, no se observé un cambio de la ventaja mecdnica a lo largo de la
ontogenia (Tabla 6; Fig. 18a). Entre sexos, se observé una tendencia de mayores valores de
ventaja mecdnica en hembras (Tabla 6; fig. 18b), mientras que la localidad y la época no afectaron
dicha variable funcional (e.g. en Fig. 18c). Finalmente, no se observd una covariacién entre la

disparidad morfoldgica y la funcional (Fig. 18d).

Tabla 6. Analisis de varianza morfolégico (Procrustes ANOVA: ANOVAp) y funcional (ANOVA)
mostrando el efecto del sexo, tamafio del centroide (TC), localidad y temporada en la variacién
morfoldgica y funcional de la mandibula de U. rogersi. Para cada prueba se muestras los
respectivos estadisticos (grados de libertad: gl; coeficiente de determinacion: R2; tamafo del
efecto: Z; valores de F y probabilidad). Valores en negrilla indican valores estadisticamente
significativos.

Morfologia Funcional
Predictor/Estadistico gl R? Z P F P
log(CS) 1 0.0145 0.0745 0.465 1.0905 0.302
Sexo 1 0.0937 2.5252 0.004 4.2161 0.046
Localidad 1 0.0275 0.8137 0.218 2.8357 0.099
Temporada 1 0.03 0.9559 0.175 1.8223 0.184
Sexo * Localidad 1 0.011 -0.2056 0.571 1.856 0.180

Residuales 46 0.8232
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Figura 17. Andlisis de componentes principales (ACP) de U. rogersi, mostrando los ejes de mayor
variacion morfoldgica (CP1 y CP2) dentro del morfoespacio de acuerdo con el sexo (Hembra:
Elipses y puntos morados; Machos: Elipses y puntos verdes) (a). Diagrama de cajas mostrando la
variacion morfoldgica entre los sexos (H: Hembra; M: Macho) (b). Graficos de deformacién de los
modelos 3D junto al gréfico de vectores mostrando los principales aspectos de la forma (elipses
negras) que cambiaron a lo largo del componente principal 2 (CP2), en donde puntos naranjas y
grises indican la configuracidon de marcas anatémicas deformados hacia el valor minimo y maximo
del CP2, respectivamente.
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Figura 18. Analisis de regresién mostrando la relacién entre la talla (log (TC): logaritmo natural
del tamafio del centroide) y el indice de ventaja mecdnica (VM) en U. rogersi (a). Diagrama de
cajas mostrando la variacion funcional de acuerdo con el sexo (Hembra: H; Macho: M) (b) y la
localidad (Bahia de Buenaventura: BB; Bahia Madlaga: BM) (c). Relaciéon entre la variacién
morfoldgica y la variacion funcional en cada localidad.
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8. DISCUSION

En este estudio exploramos los patrones espaciotemporales de variacién tréfica dentro de
multiples especies de peces tropicales marinos que coexisten. Ademads de describir la dieta de
especies que aun no se han estudiado desde una perspectiva tréfica (i.e., S. ericymba, S.
zestocarus, L. argenteus, S. strabo, C. manglarensis, N. troschelii), mostramos cémo la
combinacidn de la localidad, época, estadio de vida y sexo moldearon la variacién intraespecifica
del nicho tréfico entre distintas especies. Como era de esperarse, encontramos que la inercia
filogenética no afectd la dinamica temporal de la especializacién individual. Sin embargo, para
una de las bahias (i.e., BM), la dinamica temporal de la amplitud de nicho tréfico estuvo afectada
por la inercia filogenética, en donde la direcciéon de cambio de la amplitud de nicho trdéfico
(amplitud o contraccién) a lo largo del tiempo tendid a ser mds similar entre especies
cercanamente emparentadas que entre especies con parentescos lejanos. Ademas, observamos
gue los patrones de variacion del nicho tréfico de las especies no fueron similares a los patrones
de variacion morfoldgica. A su vez, esta variacién morfolégica explicd pobremente la variacion
funcional de las estructuras tréficas (fendmeno “many-to-one mapping”), sugiriendo que la
variacion morfoldgica no es un indicador adecuado de disparidad funcional dentro de las especies
estudiadas. En conjunto, nuestros resultados revelan la compleja dindmica que da forma a la
plasticidad observada en la composicidn de la dieta y la amplitud del nicho tréfico para la mayoria
de las especies, asi como la compleja interaccién entre la variacién tréfica, la variacidon
morfoldgica y la variacidn funcional en especies de habitats altamente dindmicos como estuarios

y manglares.

8.1 Limitaciones metodoldgicas

El uso de contenidos estomacales para rastrear la dieta de las especies presenta algunas
limitaciones, en donde algunos atributos de los individuos (e.g. consumo de presas en diferentes
horarios; Frehse et al., 2015) y de las presas (e.g. diferencias en las tasas de digestion; Sheffield
et al., 2001) pueden introducir sesgos en las estimaciones. Aunque algunas de estas limitaciones
son logisticamente dificiles de abordar, el esquema de muestreo adoptado (i.e. recolectas
homogéneas espaciotemporalmente dentro y entre bahias) y el tamafio de muestra analizado

puede reducir estos sesgos (Baker et al., 2014). Por otro lado, esta aproximacion provee una
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ventana temporal fina del uso de recursos tréficos por parte de los individuos, conduciendo a
escenarios que pueden reflejar una alta estocasticidad en los resultados (e.g. consumo de presas
distribuidas en parches, aprovechamiento de pulsos poblacionales; Bolnick et al. 2003). Para
reducir esta estocasticidad, una aproximacién recomendada es adoptar esquemas de monitoreos
que permitan evaluar el comportamiento de la variacion intraespecifica en el tiempo (Bolnick et
al. 2003; Novak y Tinker, 2015). La necesidad de estos esquemas es soportada por nuestros
resultados, considerando que a lo largo del afio algunas especies evidenciaron cambios en los
valores de especializacién media. Incluso, algunas especies mostraron una alta variabilidad en la
especializacién individual entre meses consecutivos de una misma época, lo cual sugiere que
muestrear a las poblaciones en un Unico punto del tiempo puede conducir a estimativos sesgados

del grado de variacién intraespecifica trofica.

Considerando que el nivel de agrupamiento de las presas en grupos taxondmicos amplios (e.g.
copépodos, anfipodos) puede subestimar el grado de especializacién individual, el uso de
modelos nulos para evaluar la incertidumbre asociada a los estimativos de especializacion
individual es una herramienta altamente recomendada (Bolnick et al., 2002; Araujo et al., 2011).
De esta forma, estos modelos sugieren que existe la posibilidad de subestimaciones en los valores
reales de especializacidn individual para algunas especies, en particular para S. ericymba, S.
zestocarus y S. strabo. Sin embargo, el grado de especializacién individual observado para las dos
primeras especies es plausible. Estas especies presentaron un alto consumo de copépodos, y de
333 copépodos identificados hasta el nivel de especie consumidos por los depredadores
bentopelagicos, el 73% correspondid a una sola especie (i.e. Labidocera lubbocki). Esto sugiere
que es posible que el uso de una resolucién taxonémica mas detallada (e.g., familias) conduzca a
niveles de especializacién individual similares a los encontrados; sin embargo, es una idea que

debe verificarse en el futuro.

8.2 Inercia filogenética

Como se hipotetizo, las relaciones de parentesco no afectaron la variacién temporal en el grado
de especializacidn individual de las especies; por el contrario, dichas relaciones si afectaron la
variaciéon temporal en la amplitud de nicho tréfico, un hallazgo similar al de Shipley et al. (2021).

Sin embargo, estos patrones son opuestos a los reportado por Maldonado et al. (2017), quienes
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encontraron que la especializacién individual en diferentes especies de aves estuvo afectada por
las relaciones de parentesco, sugiriendo que el efecto de la inercia filogenética en este
componente del nicho tréfico de las especies varia dependiendo de contextos espaciotemporales

y/o del grupo taxonémico estudiado.

Asi, nuestros hallazgos indican un desacople entre la amplitud de nicho de una especie y su
respectivo grado de especializacién individual. En otras palabras, la amplitud del nicho total de
las especies no estd variando mondtonamente con el componente interindividual de la variacién
tréfica, indicando la posibilidad de que el componente intraindividual cumpla un rol importante
en la expansién o contraccion del nicho (Bolnick et al., 2003; Araujo et al., 2011). Por ejemplo,
uno puede imaginar que de un evento de muestreo A al evento B una especie pudo incorporar
mas items de presa y en consecuencia expandir su nicho tréfico total; sin embargo, dicha
expansion no implica un concomitante incremento en la especializacién individual debido a que
los individuos explotaron los recursos tréficos de forma similar (i.e., incremento en el
componente intraindividual). Este potencial rol importante de la variacién intraindividual, al
menos en algun punto de la serie de tiempo de los muestreos, sugiere que los trueques que
ocurren en aspectos troficos como el reconocimiento, captura, manipulacion y digestion de las
presas (Bolnick et al., 2003), y que por ende promueven la variacién interindividual, se relajan.
Una posible explicacion es que, a lo largo de los diferentes eventos de muestreo, las especies
pueden encontrarse con otras especies abundantes de habitos tréficos similares (e.g. Clupeidos
y Sciaenidos) que pueden generar diferentes grados de competencia interespecifica, induciendo
diferentes respuestas en un mismo componente del nicho tréfico de una especie. Los hallazgos
de Bolnick et al. (2010) son muy ilustrativos de esta idea. Ellos encontraron que G. aculeatus
modificaba su componente interindividual cuando se liberaba de la competencia con
Oncorhynchus clarki, pero modificaba el componente intraindividual cuando se liberaba de Ia
presidon de Cottus asper. Ellos hipotetizaron, como mecanismos subyacentes, el diferente grado
de traslape de nicho tréfico que G. aculeatus mostraba con estas dos especies competidores,
junto con la posible existencia de especializacién individual en una de las especies competidoras;

mecanismos plausibles en nuestra area de estudio.
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En efecto, esta diferente variabilidad temporal en el grado de especializacién individual entre
especies cercanas podria ser un mecanismo de particion de nicho de las especies. Al tener
respuestas similares en la amplitud de nicho a lo largo del tiempo, es intuitivo pensar que las
especies cercanamente emparentadas podrian tener sobreposiciones de nicho tréfico mas
elevadas que con especies de parentescos lejanos. Dicha similar variabilidad en la amplitud de
nicho podria estar relacionado a la tendencia de especies emparentadas de compartir
morfologias y patrones de uso de habitat (Wiens et al., 2010). En Sciaenidos, la morfologia tréfica
(longitud de proceso ascendente, mandibula inferior y premaxila) presenta una alta variabilidad
en la seial filogenética, indicando que algunas estructuras pueden estar conservadas en la
filogenia (Deary y Hilton, 2017). Interesantemente, en nuestro estudio identificamos que dos
especies (S. ericymba y S. melanocheir) presentaron cambios similares en magnitud y direccidon
en las mismas marcas anatdmicas, visualizandose en pendientes alométricas similares e indicando
un potencial efecto filogenético en la morfologia tréfica (Houle et al., 2019). Si, ademas, la
filogenia afecta la preferencia de microhdbitats (Wiens et al., 2010), estas especies podrian
encontrarse con comunidades de presa similares, en donde la variacion morfofuncional podria
restringir los tipos de presa consumidos, y en consecuencia aprovechar los recursos troficos de
manera similar. Sin embargo, la especializacién individual no solo aliviana la potencial
competencia intraespecifica por los recursos tréficos, sino que también tiene la capacidad de
compensar la sobreposicidon de nicho tréfico entre estas especies cercanamente emparentadas,
ya que solo una porcidn de la poblacién se ve involucrada en dichas interacciones con individuos
heteroespecificos (Bolnick et al., 2011). Finalmente, este alto dinamismo en la manera como se
pueden amortiguar las potenciales interacciones competitivas dentro y entre especies sugiere
gue, a pesar de que presentaron amplitudes de nicho similares, estas especies cercanamente
emparentadas pueden estar cumpliendo roles potencialmente diferentes dentro de las redes

tréficas locales (Shipley et al., 2021).

8.3 Variacion intraespecifica tréfica y su relacion con la variacion morfofuncional

Las especies bentopelagicas presentaron similitudes tréficas entre juveniles y adultos, mientras
gue dos de las especies bentdnicas (S. strabo y C. manglarensis) presentaron diferencias

ontogenéticas en la dieta. En los peces de ecosistemas costeros dinamicos, se espera que los
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cambios ontogenéticos en la dieta surjan debido a una compleja interaccion entre los cambios
morfolégicos en las estructuras tréficas que conducen a una mayor capacidad para capturar
ciertos tipos de presas y los cambios en el uso del hadbitat que permiten encuentros con diferentes
tipos de presas (Deary et al., 2017; Whitfield et al.,, 2022). En S. strabo, estos cambios
ontogenéticos pueden estar relacionados con las diferencias en las zonas de alimentacién entre
juveniles y adultos, donde los juveniles, a pesar de compartir algunas zonas del estuario con los
individuos adultos (e.g., estuario exterior), pueden explotar otros ambientes estuarinos (e.g.,
interior-fluvial, canales intermareales) (Barletta et al., 2003; Dantas et al., 2015). En el caso de C.
manglarensis, el cambio tréfico ontogenético podria estar relacionada con la tendencia de los
individuos adultos de otras especies congenéricas a utilizar zonas estuarinas de menor salinidad
con fines reproductivos o de alimentacion (e.g., C. spixii y C. agassizii en ambientes costeros de
Brasil; Dantas et al., 2012). Aunque se desconoce si estos cambios troficos ontogenéticos también
pueden estar relacionados con cambios morfofuncionales en las estructuras trdéficas, son
necesarios futuros estudios teniendo en cuenta la existencia del fendmeno “many-to-one

mapping” en las otras especies evaluadas en este estudio (ver discusidn abajo).

Observamos diferencias ontogenéticas en la amplitud del nicho tréfico en S. strabo y C.
manglarensis, donde los juveniles mostraron una mayor amplitud del nicho tréfico que los
adultos. Estos cambios ontogenéticos de mayor a menor variacion en la dieta entre
conespecificos de la misma clase de tamafo podrian estar relacionados con los cambios en la
compensacion entre el riesgo de depredacion y la eficiencia de alimentacion que podrian ocurrir
a través de la ontogenia de los peces (Svanback et al., 2015). En las especies de peces de nivel
trofico intermedio, se espera que los individuos mds pequefos tengan una variacién mas amplia
alo largo del continuo de la relacion mortalidad/crecimiento que conduce a una mayor variacion
tréfica interindividual en comparacién con los individuos mas grandes y viejos (Svanback et al.,
2015). Dado que esta compensacion entre el riesgo de depredacion y la eficiencia de alimentacion
es mas fuerte para las especies o individuos que explotan los recursos en diferentes habitats
(Eklov y Svanback, 2006; Langerhans et al., 2021), el uso potencial de multiples habitats o habitats
de alto riesgo por parte de los individuos adultos de C. manglarensis y S. strabo puede estar
exponiéndolos a un mayor riesgo de depredacion. Asi, la baja variacién esperada a lo largo del

continuo de la relacién mortalidad/crecimiento de los individuos de mayor tamafio podria
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alcanzarse reduciendo dicho riesgo de depredacion (Svanback et al., 2015), donde se espera que
los individuos limiten sus movimientos, pero a costa de un menor desempefio alimentario
(Langerhans et al., 2021). En este sentido, el elevado consumo en individuos adultos de un tipo
de presa que podria inducir costos relacionados con el crecimiento (moluscos de concha dura;
Langerhans et al. 2021), cuando existian opciones alimentarias alternativas (los individuos
juveniles consumieron varias presas en el mismo contexto espaciotemporal) sugiere la posibilidad

de un menor desempeiio tréfico en los individuos adultos.

Dado que los cambios ontogenéticos en la dieta de peces es un fendmeno bioldgico casi
generalizado (Sdnchez-Herndndez et al., 2019), la ausencia de estos cambios en todas las especies
bentopelagicas (S. ericymba, S. melanocheir, S. zestocarus y L. argenteus) es sorprendente.
Interesantemente, observamos que dos especies (S. ericymba y S. melanocheir) presentaron
alometria en las estructuras tréficas (desacople entre variacién trofica y variacion morfolégica),
pero dicho cambio ontogenético morfoldgico no se vio reflejado en el desempefio biomecanico.
Desde una perspectiva funcional, juveniles y adultos tienen la capacidad de alimentarse de las
mismas presas a pesar de presentar morfologias diferentes (“many-to-one mapping”), lo cual
explicaria la similitud tréfica a lo largo de la ontogenia. Por el contrario, S. zestocarus no presentd
alometria en las estructuras tréficas, pero si diferencias ontogenéticas funcionales, en donde el
sistema biomecanico de individuos adultos permite un movimiento de apertura mandibular mas
rapido (mayores valores del coeficiente de transmisiéon cinemdatica maxilar; TCM) que individuos
juveniles. Este desacople entre la forma y la funcién podria estar relacionado a la sensibilidad
mecanica del sistema, en donde es posible que estén ocurriendo cambios sutiles en dos o mas
palancas del sistema biomecanico a lo largo de la ontogenia que los hace negligibles en el
morfoespacio, pero solo aquellos cambios en una palanca, generalmente una palanca pequefia
(e.g., palanca de entrada), sostienen la capacidad de alterar drasticamente la funcionalidad del
sistema (Mufioz, 2019). Este hallazgo tiene un simil a nivel interespecifico; en Ciclidos, algunas
especies pueden compartir regiones especificas del morfoespacio (morfologia similar del sistema
de cuatro barras), alimentarse de presas funcionalmente similares, pero presentar diferentes

valores de TCM (Camarillo et al., 2024).
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A partir de estos hallazgos, surge la pregunta: ¢ Por qué no observamos un cambio ontogenético
tréfico si era esperable bajo una perspectiva funcional (desacople entre la variacién tréfica y la
variacion funcional)? Quizds, la respuesta yace en factores no considerados en este estudio.
Dependiendo del ambiente y rasgos inherentes de la especie (e.g., disponibilidad de recursos,
competencia, limitacion por amplitud de la boca), los cambios ontogenéticos tréficos de una
especie depredadora pueden ocurrir en el tamafio de determinada presa en lugar del tipo de
presa (Lessa y Almeida, 1998). Dado que la capacidad de evasién de una presa (e.g., velocidad de
nado en copépodos; Turingan et al., 2005) puede incrementar a lo largo de la ontogenia, un
cambio trdfico en la talla de las presas de S. zestocarus podria demandar cambios ontogenéticos
funcionales hacia mandibulas que permitan una apertura mandibular mas rapida durante el
ataque (Westneat, 2005). Por el contrario, si el tamafo de las presas no estd cambiando, la
estabilidad tréfica a lo largo de la ontogenia, a pesar de tener cambios ontogenéticos funcionales,
podria indicar un rol importante de la conducta tréfica de los individuos. Por ejemplo, de acuerdo
con la teoria de forrajeo 6ptimo, los individuos seleccionan y clasifican las presas maximizando la
relacion entre el costo de obtencidn y su respectiva retribucidn energética. Asi, se espera que las
especies se especialicen en sus recursos alimentarios preferidos durante tiempos de alta
abundancia, y que solo usen presas secundarias y subdptimas cuando las abundancias de las
presas preferidas disminuyan (Aradjo et al. 2008; Svanback y Bolnick, 2005). Dado que los
copépodos son el grupo taxondmico mas abundante en la mayor parte de la costa del Pacifico
colombiano a lo largo del afo (Valencia et al., 2024), la experiencia previa en el consumo de este
tipo de presa por parte de individuos adultos y la potencial baja oferta de otros recursos tréficos
puede conducir a la estabilidad tréfica ontogenética observada, a pesar de cambios en el
desempeiio biomecanico en las mandibulas. Asi, el hallazgo de un desacople funcional y ecolégico
refuerza la nocién de que la especializacion en el consumo zooplancton no restringe

considerablemente la biomecénica de la mandibula (Hulsey y Wainwright, 2002).

Por otro lado, en este trabajo cuantificamos el desempefo de un sistema esquelético en
particular; sin embargo, la captura, el transporte oral y el procesamiento de las presas en peces
es un proceso complejo que involucra diferentes estructuras craneales (e.g., sistema opercular,
mandibulas faringeas) y sistemas musculares (Westneat, 2005; Olsen et al., 2019; Weller et al.,

2020). Ciertamente, ante un escenario en donde la variacién en las estructuras troficas depende
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de la variacién en otros rasgos debido a una alta integracion morfofuncional (Klingenberg, 2014),
es posible que el cambio ontogenético en la TCM de S. zestocarus sea un efecto indirecto de
cambios en otras estructuras que responden directamente a la variabilidad de un factor
ambiental diferente al recurso alimentario disponible (e.g., Crispo y Chapman, 2011). Dado que
las especies de Sciaenidae presentan cambios ontogenéticos en el uso de habitat, estudios
futuros enfocados en los patrones de integracion-modularidad entre las estructuras troéficas y de
locomocién aportard nuevos conocimientos sobre las causas subyacentes a los cambios
morfofuncionales observados a lo largo de la ontogenia (Deary et al., 2017). Ademas, un hallazgo
obtenido durante nuestras simulaciones biomecanicas sugiere que debemos reconsiderar la
forma de cuantificar la funcién tréfica predicha de un individuo o especie a partir de la
aproximacion de un valor puntual de desempefio biomecanico. Para ejecutar las simulaciones
biomecanicas, ingresamos los pardmetros empleados en estudios previos, y asi obtener un valor
promedio de transmisidén cinematica maxilar (TCM; Martinez y Sparks, 2017; Haines et al., 2020).
Sin embargo, al realizar las simulaciones observamos que las curvas que describen la variacion
del indice de TCM a lo largo del movimiento del sistema biomecanico exhibieron una alta
variabilidad intra- e interindividual (no mostrado). Esto sugiere que el uso de un valor promedio
de TCM por individuo puede no representar de la mejor manera el desempefio biomecanico,
considerando que dos individuos pueden tener promedios similares, pero presentar curvas de
desempeiio totalmente opuestas. En lugar de un promedio, un método multivariado como un
ACP puede describir mejor dichas curvas de desempefiio, en donde el puntaje de cada individuo
dentro del espacio multivariado podria ser un mejor descriptor individual (Adam Summers,

comunicacion personal).

La variacidn trofica por sexos sdlo se detectd en una especie bentopelagica (S. zestocarus), donde,
a pesar de que ambos sexos compartian algunas presas (e.g., larvas de peces y poliquetos), las
hembras tienden a consumir mas decapodos y estomatépodos, y los machos mas misididceos y
anfipodos. Aunque estas diferencias sélo se observaron en BM, la ausencia de diferencias tréficas
sexuales en BB debe tomarse con cautela debido al limitado tamafo de muestra de machos.
Teniendo en cuenta que durante nuestro muestreo se capturaron hembras reproductivamente
activas (Juliana Lépez, datos no publicados), las diferencias tréficas pueden deberse a diferentes

demandas energéticas especificas del sexo relacionadas con aspectos reproductivos (Wearmouth
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y Sims, 2008). Por otro lado, esta especie mostré un dimorfismo sexual en las estructuras tréficas
Unicamente en BB, mientras que en ambas bahias los andlisis funcionales sugirieron una
tendencia en hembras de presentar mandibulas que transmiten un movimiento mas rapido que
las mandibulas de machos (desacople forma-funcion: “many-to-one mapping”). Desde un punto
de vista ecomorfolégico, es posible que altas velocidades de escape de los estomatdpodos,
similares a las de pulpos y camarones (Campos et al., 2012), demanden mandibulas que puedan

ejecutar ataques rapidos por parte de las hembras (Mcgee et al., 2013).

Estudios futuros deberan enfocar esfuerzos en revelar las causas del hallazgo de un dimorfismo
sexual especifico en una sola bahia en S. zestocarus. Lo primero es evaluar si existe un proceso de
especiacion criptica como ha sido encontrado en otras especies de Stellifer en el océano Atlantico
(Andrade-Santos et al., 2024). Por otro lado, en el caso de ser la misma especie, dicho hallazgo
llama la atencién desde un punto de vista eco-evolutivo. El grado de dimorfismo sexual puede
surgir como respuesta a altos niveles de competencia intraespecifica; sin embargo, para surgir se
requiere de la presencia de recursos troficos subutilizados y/o ausencia de potenciales
competidores y depredadores (i.e., oportunidad ecoldgica; Pfennig y Pfennig, 2012). Por ejemplo,
G. acuelatus ha exhibido diferentes grados de dimorfismo sexual en estructuras tréficas a lo largo
de poblaciones que estdn bajo diferentes niveles de oportunidad ecolégica (Nosil y Reichem,
2005; Aguirre et al., 2008). En nuestra area de estudio, S. zestocarus presenta mayor densidad
poblacional en BB; a su vez, BB sostiene menores diversidades de potenciales competidores
(menor diversidad de especies de Scieanidae y de peces en general; Mejia-Falla, 2015; Medina-
Contreras et al., 2021), indicando diferencias ecoldgicas que podrian afectar el potencial
dimorfismo de la especie. Sin embargo, el dimorfismo sexual especifico de una bahia podria
obedecer a una plasticidad fenotipica especifica de un sexo desencadenada por un efecto de un
riesgo de depredacidn especifico que ocurre Unicamente en BB. En peces, los machos tienden a
ser mas conspicuos antes los depredadores por sus patrones de actividad y ornamentacion,
conduciendo a que tiendan a manifestar plasticidades fenotipicas antidepredatorias en
comparacion a las hembras (e.g mayor profundidad del cuerpo, un pedunculo caudal largo y
profundo, y ojos mas grandes; Meuthen et al., 2018). Ante un escenario de alta integracion

morfoldgica en S. zestocarus, potenciales cambios en la morfologia corporal pueden conducir en
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Ultima estancia a cambios en las estructuras de la cabeza (Ruehl et al., 2011), lo cual podria

explicar la dispersidn de los machos de BB hacia regiones especificas del morfoespacio.

En el caso de U. rogersi, observamos un dimorfismo sexual ocasionado por un desplazamiento en
el punto medio de mordida que condujo a una tendencia en las hembras de morder mas fuerte
gue machos. Esta diferencia morfofuncional podria estar ligada a un uso de recursos especificos
de cada sexo. En el area de estudio, U. rogersi no ha mostrado una segregacion por sexos (Mejia-
Falla et al., 2012); sin embargo, en algunas especies de la familia Urotrygonidae hembras vy
machos pueden segregarse espacialmente, y esta segregacion puede ocurrir en diferentes épocas
del afio (Clarke et al., 2015; Brodbeck et al., 2023). Este potencial uso de habitats especificos del
sexo podria conducir a que hembras y machos exploten diferentes recursos tréficos. A pesar de
que no se detectaron diferencias tréficas entre hembras y machos, una mirada taxonémica mas
detallada a las familias de camarones ingeridas indicé un mayor consumo de Pasiphaeidae y
Ogyridae por parte de las hembras. Sumado a esto, en el drea de estudio se pueden encontrar
fondos marinos con una amplia variedad de facies sedimentarias segregadas espacialmente
(Molina y Mirmand, 1992). Futuros estudios son necesarios para entender si la variabilidad tanto
en la dureza del material que compone el exoesqueleto de las presas como en la matriz del
sedimento en la que se encuentran dichas presas sostienen la capacidad de afectar la variacion

morfofuncional de estos depredadores (Matthew A. Kolmann, comunicacion personal).

Encontramos una alta plasticidad trofica temporal en la mayoria de las especies, ejerciendo la
época una fuerte influencia en la composicién de la dieta y la amplitud del nicho tréfico. Dicha
labilidad es congruente con estudios previos (Dantas et al., 2013; Dantas et al., 2015; Reyes-
Ramirez et al., 2017), lo que podria estar relacionado con conductas alimentarias oportunistas
comunmente observadas en especies de peces (Pombo et al., 2013; Langerhans et al., 2021). El
consumo de copépodos, moluscos y larvas de actinopterigios durante la época lluviosa es
consistente con la abundancia reportada de dichas presas durante esta época (Cantera et al.,
1992; Medina-Contreras et al.,, 2014; Bernal-De La Torre, 2018). Durante la época seca,
observamos que algunas especies consumieron mas poliquetos (por ejemplo, S. melanocheiry C.
manglarensis), particularmente en BB, coincidiendo con el momento de mayor abundancia de

poliquetos en dicha bahia durante este periodo (Panesso, 2017). Sin embargo, el patrén mds
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notable de cambios tréficos temporales fue que la mayoria de las especies incorporaron
anfipodos en sus dietas durante la época seca. Esto podria estar relacionado con la mayor
abundancia de anfipodos que se presenta durante dicha época en estaciones de muestreo
cercanas a las de este estudio, la cual se genera por los procesos de surgencia de la Ensenada de
Panamad que aportan aguas frias, saladas y productivas en la zona neritica del Pacifico colombiano

(Valencia et al., 2013).

Todas las especies mostraron similitudes morfofuncionales entre las temporadas, con excepcion
de S. melanocheir. Esta especie no mostré diferencias en la forma de las estructuras tréficas entre
las épocas; sin embargo, si observamos que los individuos de la época lluviosa tuvieron
mandibulas que transmitian mayor velocidad (mayor TCM) que aquellos individuos de la época
seca. Esta diferencia funcional entre épocas podria estar relacionada con las tdcticas
antidepredatorias usadas por los tipos de presa consumidos durante cada época. Por ejemplo, las
respuestas de escape (i.e., velocidad maxima, aceleracion y angulo de saltos iniciales de escape)
en copépodos son consideradas unas de las mas rdpidas, poderosas e impredecibles entre los
organismos acuaticos, lo cual se traduce en presas dificiles de capturar (Turingan et al., 2005; Yen
etal., 2015). Estos atributos de los copépodos requieren que, durante un intento de depredacion,
los individuos de S. melanocheir abran las mandibulas con una mayor rapidez (mayor TCM). Por
el contrario, los anfipodos usan tacticas antidepredatorias como la natacién errdtica y
adherirse/esconderse en refugios disponibles a lo largo de la heterogeneidad estructural de sus
habitats (Parsons y Robinson, 2007). Por ejemplo, en ambientes estuarinos tropicales es comun
encontrar anfipodos adheridos a hojas flotantes de manglar y a macrofitas (Wehrtmann y Dittel,
1990; Andrade-Santos et al., 2021); habitos que podrian requerir en los depredadores mandibulas
gue transmitan mayor fuerza (menor TCM) para generar una succiéon mas poderosa, o incluso
morder y/o raspar dichas presas, y asi desanclarlas de los sustratos (Westneat, 1994, Ferry et al.,
2015). Sin embargo, como se menciond anteriormente, no se debe descartar que estos cambios
funcionales sean un subproducto de cambios en otras estructuras musculoesqueléticas. Por
ejemplo, en una especie de Sciaenidae la morfologia corporal se modificé dentro de un mismo
estuario de acuerdo con la estructura del microhdbitat explotado (simple vs complejo); cambios

que no involucraron cambios morfolégicos en la morfologia tréfica, pero el componente de
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desempeiio biomecanico tréfico no fue estudiado, y por lo tanto no pudo ser descartado (Ruehl

etal., 2011).

Esta variacion intraespecifica temporal en el desempefo biomecanico de los individuos de S.
melanocheir puede surgir a través de una potencial plasticidad fenotipica, la cual permite que la
escala de tiempo de los cambios morfoldgicos de una especie puede ser similar a la escala de
cambios en rasgos conductuales (Pfennig, 2021). En peces, la notable capacidad para modificar
rasgos fenotipicos de acuerdo con cambios en las condiciones ambientales generalmente ocurre
en estadios de vida previos a la madurez sexual (i.e., plasticidad fenotipica del desarrollo; West-
Eberhard, 2003; Pfennig, 2021), permitiendo que la morfologia tréfica y locomotora puedan
modificarse drasticamente en cuestidon de pocas semanas (e.g., Ruehl et al., 2007; Garduiio-Paz
et al., 2010). Sin embargo, nuestros resultados se desvian de dichos hallazgos considerando que
las diferencias temporales se basaron especificamente en aspectos funcionales sin cambios

drasticos en la morfologia y no fueron especificos de un estadio de vida o sexo.

Al menos dos posibilidades podrian explicar dicha incongruencia. Una posibilidad es que S.
melanocheir presente un polimorfismo tréfico que solo se manifiesta en la funcién, pero no en la
morfologia. En este escenario, los tipos funcionales pueden estar segregados espacialmente,
similar a los polimorfismos tréficos reportados en varias familias de peces de lagos postglaciales
del hemisferio norte (Robinson y Parsons, 2002). La capacidad de S. melanocheir de habitar zonas
con grandes diferencias de salinidad (Molina et al., 2020; Muriel-Hoyos y Carmona-Guerra, 2020)
y la amplia variabilidad estacional en la salinidad en el area de estudio (Valencia et al., 2013)
podrian facilitar la captura de dichos tipos funcionales en nuestros sitios de colecta. Si S.
melanocheir carece de polimorfismos troficos, surge la segunda posibilidad de que la plasticidad
fenotipica en el desarrollo puede no ser el (Unico) mecanismo subyacente del cambio temporal
observado. En vertebrados, algunos rasgos morfolégicos como la musculatura y el tamano y
forma de los drganos pueden ser altamente labiles incluso después de la madurez sexual (i.e.,
flexibilidad fenotipica; Piersma y Drent, 2003; Burggren, 2020). En peces, por ejemplo, la
proporcién entre la profundidad del cuerpo y longitud estandar, la longitud de érganos
intestinales y el tamafo del cerebro puede variar en la adultez (Herczeg et al., 2015; Nishio et al.,

2019). No obstante, la flexibilidad fenotipica es mas comun en otros vertebrados (i.e., aves,
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reptiles y mamiferos) y nunca ha sido reportada en estudios de desempefio biomecanico de la
morfologia trofica en peces. Este resultado conspicuo y contraintuitivo no solo apunta a futuros
estudios que puedan corroborarlo y extenderlo, sino al hecho de que cambios funcionales no
negligibles en escalas temporales finas pueden pasar desapercibidos en los estudios de variacion
morfoldgica que no incluyen andlisis explicitos de desempefio biomecanico de dicha variacién. A
su vez, esto destaca la necesidad de enfoques integrativos que evalten la variacién del sistema
morfolégico trofico completo (i.e., palancas y musculos) y su correlacion con otros componentes
del organismo (e.g., sistemas locomotores y respiratorios), asi como las consecuencias

funcionales de dicha variabilidad fenotipica a lo largo de escalas espaciotemporales finas.

Observamos que todas las especies que presentaban diferencias en la composicién de la dieta
entre bahias mostraban diferencias en la amplitud del nicho tréfico, donde BM promovia nichos
mas amplios que BB. Dicha ampliacién del nicho tréfico en esta bahia podria estar relacionada
con la mayor diversidad y riqueza de invertebrados asociados a sustratos blandos reportada en
MB en comparacion con BB (Cantera et al., 1992; Mejia-Falla, 2015). Asi mismo, en la columna de
agua, estudios recientes en BB han encontrado menor riqueza de especies de la comunidad
fitoplancténica y menor diversidad de especies de copépodos en comparacién con MB (Bernal-
De La Torre, 2018; Osorio-Cardoso, 2019), lo que podria estar reflejando un potencial efecto de
la contaminacidon en BB. Sin embargo, es importante mencionar que estas comparaciones se
realizaron entre sitios de muestreo con diferentes salinidades, por lo que no se puede confirmar
el efecto de la contaminacion en estas diferencias. Sin embargo, las condiciones de estrés
ambiental dentro de la BB no se limitan Unicamente a las zonas internas o de mayor influencia
fluvial (Duque et al., 2022), probablemente debido al sistema de macromareas que opera en el
area y al efecto que las actividades de dragado han generado en los procesos hidrodindmicos de
esta bahia (Cantera y Blanco, 2001). Aunque se requieren estudios con una mayor escala
espaciotemporal de las comunidades fito y zooplanctdnicas, es plausible que estas condiciones
de estrés ambiental en BB estén generando una homogeneizacion de la comunidad via
extinciones locales de especies sensibles (Manlick y Newsome, 2021), permitiendo la dominancia
de uno o pocos grupos taxonédmicos tolerantes que explotan recursos alimentarios subutilizados.

La menor diversidad de presas potenciales en BB explicaria la menor amplitud del nicho tréfico
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de las especies de forma similar a los cambios observados en la amplitud del nicho tréfico de una

especie de pez de agua dulce a lo largo de un gradiente de perturbacion (Neves et al., 2024).

A pesar de las diferencias en la composicidn tréfica entre las bahias y la mayor disparidad trdéfica
de las especies de Stellifer en BM, no observamos un efecto sistemdtico de la bahia sobre la
variacion morfoldgica y funcional de las estructuras tréficas de las especies. Estos hallazgos
apuntan a que otros rasgos fenotipicos de las especies, diferente a la variacion morfofuncional de
la mandibula oral, pueden ser mas utiles para el desempefio tréfico de los individuos. Desde una
perspectiva ecomorfolégica, es posible que las diferencias tréficas entre las bahias estén
soportadas por variaciones en otras estructuras funcionales tréficas como la morfologia de las
branquiespinas (Mcgee et al., 2013; Moosmann et al., 2023). Sin embargo, en ambientes
tropicales en donde la diversidad de diferentes tipos de presas es alta, la variabilidad en la
eleccidn de dichas presas (ver discusidon arriba sobre teoria de forrajeo dptimo) por parte de los
depredadores puede cumplir un rol mds importante que la variacién en rasgos morfoldgicos.
Recientemente, Moosmann et al. (2023) encontraron que los multiples rasgos morfofuncionales
(incluyendo la TCM opercular) cuantificados en individuos criados en experimentos de entornos
comunes (“common garden”) que provenian de dos poblaciones no explicaron las diferencias
troficas interpoblacionales. Una plausible causa subyacente a la ausencia de patrones
ecomorfolégicos en dicho estudio y en el nuestro yace en la alta variabilidad en la forma cémo
los individuos interactian con su ambiente; interacciones que evidentemente se complejizan en
ambientes dindamicos que obligan a los individuos a explotar diferentes microhdbitats con
comunidades de presas potencialmente diferentes. Asi, al explotar recursos funcionalmente
diferentes, los individuos necesitan emplear diferentes conductas (e.g. ataques a presas en
diferentes zonas de la columna de agua), convirtiendo la interaccién entre la variacién tréficay la

variacion morfofuncional en una correlacién difusa.
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9. CONCLUSIONES

De acuerdo con nuestros hallazgos, encontramos evidencia para no rechazar las dos hipdtesis
planteadas. Especificamente, (i) encontramos que la fuerza de correlacién de la variacion
temporal del grado de especializacién individual de especies cercanamente emparentadas
(mismo género) presentan valores similares que entre especies con grados de parentesco mas
lejanos (dentro y entre familias), sugiriendo que este aspecto del nicho tréfico varia de manera
especie-especifico, al menos para nuestro contexto espaciotemporal. Dado que este aspecto del
nicho trofico es altamente informativo del grado de variacion intraespecifica de una especie y de
como pueden interactuar con conespecificos, heteroespecificos y sus presas, el hallazgo de que
la amplitud de nicho tréfico si varie en funciéon de las relaciones de parentesco implica que
aquellos estudios que utilizan Unicamente dicho aspecto del nicho deben ser precavidos con las
inferencias de la equivalencia del rol que pueden cumplir las especies dentro de las redes tréficas
locales. Ademas, (ii) encontramos, con algunas excepciones, que los patrones de variacion tréfica
son poco congruentes con los patrones de variacién morfoldgica y funcional de las estructuras
tréficas, asi como el desacople entre estos ultimos dos atributos (“many-to-one mapping”).
Contrario al mayor acople que se observa entre la variacién morfoldgica y tréfica en peces que
viven en ambientes con bajo dinamismo ambiental y en comunidades de baja riqueza de especies,
nuestros hallazgos soportan las predicciones tedricas y los recientes hallazgos de estudios
experimentales que sugieren que en ambientes de alto dinamismo bidtico y abidtico con alta
diversidad de especies la variacidn en la conducta es potencialmente un rasgo fenotipico mas

relevante que la variacion morfofuncional para el desempefio troéfico.

Nuestros resultados revelan la compleja interaccion entre los factores intrinsecos (i.e., estadio de
vida, sexo, morfologia) y extrinsecos (i.e., localidad, época) que determinan la explotacion de los
recursos en peces de ambientes costeros tropicales. Ademas, destacan la importancia de
considerar la variacién del nicho intraespecifico como una fuerza no despreciable que determina
la estructura y el funcionamiento de las redes tréficas. Por ejemplo, la persistencia comunitaria
aumenta cuando los consumidores demuestran una gran flexibilidad a la hora de buscar alimento
(Kondoh, 2003), y nuestros resultados indican que las redes tréficas locales se reorganizan

rapidamente de forma temporal. Asi mismo, observamos notables diferencias espaciales en la
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amplitud de los nichos tréficos de la mayoria de las especies, potencialmente asociadas a
impactos antropogénicos. Esta alta plasticidad fenotipica en escalas espaciotemporales finas,
probablemente soportada en mayor medida por cambios en la conducta tréfica y en menor
medida por cambios en rasgos morfofuncionales (e.g., S. melanocheir), es altamente valiosa para

que las especies puedan seguir el ritmo de los rapidos cambios ambientales (Pfennig, 2021).

Sumado a esto, la variabilidad temporal del grado de especializacion individual de las especies y
su independencia de las relaciones de parentesco sugiere que estos abundantes depredadores
estan generando fuerzas de interaccién altamente variables con las comunidades de sus presas;
interacciones que no son equivalentes incluso entre especies con ecologias y morfologias
similares. Al aportar estos multiples enlaces débiles y fuertes a la red tréfica del drea de estudio,
esta variacion del nicho intraespecifico tiene el potencial de favorecer la estabilidad de la red
tréfica bajo presiones antropogénicas (e.g., sobrepesca de depredadores tope; Bascompte et al.,
2005; Navia et al., 2019). Estos hallazgos refuerzan la nociéon de la gran importancia de la variacidn
intraespecifica en diferentes escalas bioldgicas, desde la resiliencia de las poblaciones hasta la
estabilidad de la estructura y funcién de las comunidades en estos ecosistemas tropicales
dinamicos como los estuarios y manglares (Bolnick et al.,, 2011; Des Roches et al., 2018),
destacando la necesidad de tomar medidas para mitigar los potenciales impactos negativos que

ejercemos sobre la variacidn intraespecifica de las especies.
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Anexo A. Escenario fotografico empleado para la toma de fotografias de las estructuras
morfoldgicas (a). Ejemplo de las dos perspectivas usadas para la creacion de los modelos 3D (b).

a

Anexo B. Configuracion de marcas anatédmicas usado en las especies de Stellifer y Urotrygon

rogersi
Especie Marca Anatomica Etiqueta Descripcidn
1 PAD Punto anterior dentario
2 PRM Unidn Premaxila
3 ASA Origen del arco Supraorbital Accesorio
4 ) Origen de la cresta Supraoccipital
5 ASF_L  Unidn arco Supraorbital al Frontal izquierdo
6 AAC_L Articulacién Articular-Cuadrado izquierdo
, 7 PDA_L Punto dorsal del Articular izquierdo
Stellifer spp. . .
8 PEL_ L  Punta de Etmoides lateral izquierdo
9 PAM_L Punto anterior Maxila izquierdo
10 ASF_R  Unidn arco Supraorbital al Frontal derecho
11 AAC_R Articulacion Articular-Cuadrado derecho
12 PDA_R Punto dorsal del Articular derecho
13 PEL_R Punta de Etmoides lateral derecho
14 PAM_R Punto anterior Maxila derecho
1 IMA_R Punto insercion musculo aductor derecho
2 DD R  Punto distal denticidon derecho
3 AS Altura de sinfisis
Urotrygon rogersi 4 PMM  Punto medio de r.m_)rdi_da .
5 DD_L Punto distal denticién izquierdo
6 IMA_L  Punto insercion musculo aductor izquierdo
7 PMI_L  Punto posterior mandibula inferior izquierdo
8 AM_L  Articulacion mandibular izquierdo
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9 AMS-L  Punto anterior mandibula superior izquierdo
10 AMS_R  Punto anterior mandibula superior derecho
11 AM_R  Articulacién mandibular derecho

12 PMI=R Punto posterior mandibula inferior derecho

Anexo C. Marcas anatdmicas usadas para el andlisis de variacion morfolégica y funcional en
craneos de Stellifer spp. en vista dorsal (a) y lateral (b), y mandibulas de Urotrygon rogersi (b).

a ‘ E b
Sistema biomecanico

Enlace de entrada
[ Enlacefijo
. Enlace de salida
-~ Enlacedeacople
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Anexo D. Tamaiios de muestra por sexo, estadio de vida y época para cada especie en Bahia de Buenaventura (BB) y Bahia Malaga (BM).
La completitud del muestreo de cada subgrupo se muestra en paréntesis. ND = sexo no determinado. Lt = Longitud total

Especie (Intervalo de tallas) Localidad N Sexo Estadio de vida Epoca
Hembra Macho ND Juvenil Adulto Seca Lluviosa
S. ericymba Total 216 176 40 50 166 87 129
5-14cm Lt (11.47 £1.62) BB 137 126(0.75) 11(0.59) - 16(0.59) 121(0.76) 57(0.80) 80 (0.80)
5-14.50 cm Lt (10.50 £ 1.63) BM 79 50(0.84) 29(0.52) -- 34(0.85) 45(0.87) 30(0.81) 49(0.80)
S. melanocheir Total 387 185 202 101 286 152 235
7-15.50cm Lt (12.16 £ 1.54) BB 312 170(0.90) 142(0.80) -- 87(0.80) 225(0.71) 131(0.61) 181 (0.86)
7.60-18.10 cm Lt (13.22 + 1.53) BM 75 15(0.42) 60(0.59) -- 14(0.68) 61(0.66) 21(0.81) 54(0.56)
S. zestocarus Total 346 251 69 143 203 138 208
6.20 - 13.80 cm Lt (10.86 + 1.44) BB 209 179 (0.70) 13 (1) 17 70(0.62) 139(0.79) 81(0.77) 128(0.78)
5.10-13.80 cm Lt (10.44 + 1.45) BM 137 72(0.74) 56(0.61) 9 73(0.75) 64(0.81) 57(0.79) 80(0.95)
L. argenteus Total 206 80 45 187 19 49 157
9.80-16.90 cm Lt (13 £2.81) BB 38 22(0.84) 9 (0.84) 7 36 (0.83) 2 11 (0.78) 27 (0.87)
4.20-21.70cm Lt (11.04 + 2.78) BM 168 58(0.70) 36(0.70) 74 151(0.69) 17(0.60) 38(0.83) 130(0.74)
C. manglarensis Total 441 219 83 323 118 227 214
7.60 - 25.60 cm Lt (15.96 + 3.40) BB 256 126(0.86) 51(0.94) 79 176(0.76) 80(0.79) 152(0.91) 104 (0.80)
6.80 - 25.10 cm Lt (14.72 £ 3.45) BM 185 93(0.78) 32(0.62) 60 147(0.61) 38(0.72) 75(0.73) 110(0.64)
U. rogersi Total 214 117 97 23 191 87 127
13.30-34 cm Lt (24.49 + 3.84) BB 53 32(0.76) 21(0.82) -- 11(0.82) 42(0.81) 24(0.70) 29(0.92)
12.50 - 36.20 cm Lt (26.96 £ 4.69) BM 161 85(0.92) 76(0.97) - 12(0.53) 149(0.99) 63(0.97) 98(0.97)
S. strabo BB -- -- -- -- -- -- -- --
6.60—-17.60 cm Lt (12.84 +2.10) BM 193 103(0.90) 80(0.80) 10 66(0.85) 127(0.96) 71(0.55) 122(0.88)
N. troschelii BB - -- -- -- -- -- -- --
7.20—-25.20 cm Lt (13.40 + 3.86) BM 201 5 3 193 - - 75(0.51) 126 (0.6)
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Anexo E. Andlisis de componentes principales mostrando los ejes de mayor variacion
morfolégica de 10 individuos de S. zestocarus y sus respectivas réplicas. Nétese el
agrupamiento de las réplicas por cada individuo sin sobreposicién con réplicas de otro individuo
dentro del morfoespacio, indicando una precision adecuada en la ubicacion de las marcas
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Anexo F. Andlisis de varianza Procrustes (ANOVAp) mostrando el efecto de la asimetria
direccional (factor lado), asimetria fluctuante (lado X individuo) y error de medicién (lado X
individuo X réplica) en la morfologia de 10 individuos de S. zestocarus. Se muestran los grados
delibertad (GL), suma de cuadrados (SC), media de suma de cuadrados (MS), coeficiente de
determinacion (R2), estadistico F y Z, y el valor de probabilidad.

Predictor/Estadistico GL e MS R2 F Z p
Individuo 9.0 0.0662 0.0074 0.6183 1.9978 -1.2085 0.887
Lado 1.0 0.0044 0.0044 0.0413 1.2014 0.4935 0.319
Individuo X Lado 9.0 0.0331 0.0037 0.3095 44.4806 11.9523 0.001
Individuo X Lado X Réplica 40.0 0.0033 0.0001 0.0309
Total 59.0 0.1071
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Anexo G. Ejemplo de simulacién biomecanica del sistema de 4 barras utilizado en Stellifer spp.
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Anexo H. Valores del indice de importancia relativa especifico de la presa (%PSIRI) de los items de presa y las categorias de presa (en
negrita) encontrados en los contenidos estomacales de cada especie en Bahia de Buenaventura (BB) y Bahia Malaga (BM).

S. ericymba S. melanocheir S. zestocarus L. argenteus C. manglarensis U. rogersi S. strabo N. troschelii
Categoria de presa BB BM BB BM BB BM BB BM BB BM BB BM BM BM
Phylum Annelida
Class Polychaeta 0.54 - 204 133 1.26 1.46 - 0.42 33.02 6.41 33.48 32.81 28.61 7.45
n.i. Polychaeta 0.54 - 204 133 126 1.46 - 0.42 30.71 6.41 1408 8.51 28.61 7.45
Eunicidae -- -- -- -- -- -- -- -- -- -- 336 277 -- --
Glyceridae - - - -- -- -- -- -- -- -- -- 3.20 -- --
lospillidae -- -- -- -- -- -- -- -- 0.28 -- -- -- -- --
Nereidae - -- -- -- -- -- -- -- 0.64 -- 6.12 8.09 -- --
Onuphidae -- -- -- -- -- -- -- -- 0.48 -- 6.19 5.46 -- --
Phyllodocidae - - - -- -- -- -- -- -- -- 3.72 4.78 -- --
Sabellidae -- -- - -- -- -- -- -- 0.91 -- -- -- -- --
Phylum Chordata
Class Osteichthyes
Subclass Actinopterygii 219 380 1.69 10.00 1.38 4.18 5.28 33.29 1.34 1.40 - - 1.66 9.62
n.i. Actinopterygii -- -- -- -- -- -- 1.32 -- -- -- -- -- -- 3.51
n.i. Actinopterygii larvae 219 3.80 1.69 10.00 1.38 4.18 3.97 31.10 1.30 1.40 - - 1.21 5.11
Anguilliforme larvae -- -- -- -- -- -- -- 0.21 -- -- -- -- 0.17 0.50
Pleuronectiforme larvae - - - -- -- -- -- -- -- - - -- -- 0.50
Batrachoididae larvae -- -- -- -- -- -- -- -- -- -- -- -- 0.27 --
Paralychthidae larvae - - - -- -- -- -- -- 0.04 -- -- -- -- --
Scianidae larvae -- -- -- -- -- -- -- 0.99 -- -- -- -- -- --
Anchoa sp. - - -- -- -- -- -- 0.40 -- -- -- -- -- --
Anchoa sp. Larvae -- -- -- -- -- -- -- 0.60 -- -- -- -- -- --
Phylum Mollusca -- 0.63 -- -- -- -- -- -- 16.26 47.35 -- 1.54 6.83 0.82
Class Bivalvia -- -- -- -- -- -- -- -- 11.65 44.33 -- 1.54 6.83 0.50
n.i. Bivalvia -- -- -- -- - - - - 10.84 -- -- 1.54 6.83 0.50
Donacidae -- -- -- -- -- -- -- -- 0.81 -- -- -- -- --



Nuculanidae
Pteriidae

Class Gastropoda
n.i. Gastropoda
Buccinidae
Naticidae

Olividae
Potamididae
Terebridae
Turridae

Phylum Arthropoda
Class Insecta
Hymenoptera

n.i. insecta larvae
Subclass Copepoda
n.i. Copepoda
Calanoida
Pontellidae

Acartia (Odontacartia) erythraea
Labidocera lubbocki
Pseudodiaptomus wrighti
Order Amphipoda
n.i. Amphipoda
Gammaridea
Amphilochidae
Cyphocarididae
Eusiridae

Order Cumacea

n.i. Cumacea
Bodotridae

Order Decapoda

70.12 52.14 72.87 46.62
65.01 52.14 64.42 40.34

4.02 --
1.08 --
11.97 2.64
9.42 2.64

2.55 --
0.37 --
0.37 --

5.66 21.88

2.32
0.26
4.81
1.04
7.65
5.46

1.33
0.31
0.86
3.78
7.19
7.19

68.19 42.55 30.77 20.32

62.72 39.99
0.48 -
0.89 1.46
410 1.09
10.54 4.38
8.62 438
0.49 --
1.43 -
0.64 -
0.64 -

25.50

2.63
2.63

19.27

0.23
0.23

13.47 30.55 40.82 28.75

14.78
14.78

5.96

25.45
24.19

0.29
0.97
6.26
6.17
0.09
7.24

4.23 5.61
423 5.61

48.94 50.36

19.87
19.10
0.78

0.86
0.86

14.97

14.07
11.49
2.58

45.94
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n.i. Shrimp larvae
Infraorder Achelata
n.i Achelata larva
Infraorder Anomura
n.i. Anomura

n.i. Anomura larvae
Diogenidae larvae
Emerita sp.
Infraorder Axiidea
Callianasidae larvae
Neotrypaea sp. larvae
Infraorder Brachyura
n.i. Brachyura

n.i Brachyura larvae
Calappidae
Leucosiidae
Pinnotheridae
Portunidae
Portunidae larvae
Xanthidae

Cancer johngerthi
Grapsus grapsus
Hepatus kossmani
Infraorder Caridea
n.i. Caridea
Alpheidae

Ogyridae
Palaemonidae
Pandalidae
Pasiphaeidae
Ambidexter panamensis

1.16 5.70

0.73

0.73

5.73

5.73

1.33

054 219
-- 1.46
- 1.46
0.48 --
0.48 -
10.84 24.28
0.03 2.62

10.57 20.63

0.24 1.03

0.48 1.46
-- 0.73

0.48 -
- 0.73

3.04

3.04

27.56 25.43

1.16

1.16

2.28
0.52

1.76
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Ogyrides alphaerostris
Processa peruviana

Suborder Dendrobranchiata

n.i. Dendrobranchiata
Luciferidae
Solenoceridae larvae
Penaeidae

Sycionidae
Benthoecetes tanneri
Processa sp

Sergia inoa

Sicyonia disdorsalis
Sicyonia sp
Solenocera agassizii
Solenocera sp
Trachypenaeus pacificus
Xiphopenaeus riveti
Infraorder Gebiidea
Thalassinidae larvae
Upogebiidae larvae
Order Euphasiacea
n.i. Euphasiacea
Order Isopoda

n.i. Isopoda
Corallanidae

Order Mysida

n.i. Mysida

Order Stomatopoda
n.i. Stomatopoda

n.i. Stomatopoda larvae
Gonodactylidae

4.74 15.26
2.55 14.00

10.27 1.67 3.36 39.19 18.31

5.33

0.94
2.67

1.67

2.63 28.67 15.02

0.73 5.26 2.49
- -~ 081

1.27 1.32 -
127 132 --
0.73 0.91 -
0.73 0.91 -
5.80 11.29 3.75
5.80 11.29 3.75
6.89 2.63 5.27
481 263 214
0.73

2.12
1.85

1.11
0.74

16.63 9.34
255 4.25
18.33 23.76
6.86 6.88

2.70
2.50
0.20

0.52
0.52
0.66
0.66
3.08
3.08
3.98
3.98
12.89
3.54
0.32

3.47
2.97
0.50
3.32
3.32
12.78
4.36

0.50



Lysiosquillidae
Squillidae

Squillidae larvae
Cloridopsis dubia
Lysiosquilla sp.
Meiosquilla dawnsoni
Neogonodactylus stanschi
Squilla panamensis
Squilla parva

Squilla sp.

Phylum Sipuncula
Class Sipunculidea
Sipunculidae

0.32

2.67

0.27

0.32

3.43
4.26

3.61
1.52

1.99
1.99
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Anexo |. Categorias de presa que contribuyeron significativamente al efecto del predictor dentro de cada bahia, asi como la devianza
proporcional de cada presa. Negrita indica valores estadisticamente significativos (p < 0.05). Dev: devianza.

Presa
Especie Bahia Predictor Estadistico
Actinopterygii Amphipoda Copepoda Decapoda Mysidiacea Mollusa Stomatopoda Polychaeta
. , Dev - 58.65% - - - - - -
S. ericymba BB Epoca
p - <0.01 - - - - - -
. , Dev - 42.09% 22.56% - - - - 17.950
S. melanocheir BB Epoca
p -- <0.01 <0.01 - -- - -- <0.01
. Dev - 59.20% 22.37% - - - - -
BB Epoca
p - <0.01 <0.01 - - - - -
. Dev - - - 47.18% - - - -
S. zestocarus BM Epoca
p - - - <0.01 - - - -
Dev - - - 40.60% - - 19.00% -
BM Sexo
p - - - <0.01 - - 0.160 -
, Dev - - 35.52% - - - - -
BB Epoca
p - - <0.01 - - - - -
L. argenteus
. Dev 59.77% 14.61% - - 22.77% - - -
BM Epoca
p <0.01 0.02 - - <0.01 - - -
, Dev - - 57.24% - - - - -
BB Epoca
p - - <0.01 - - - - -
Estadio Dev - - - - -- - - 61.72%
BB .
de vida p - - - - - - - <0.01
C. manglarensis , Dev -- 30.48% -- -- -- 22.62% -- -
BM Epoca
p - <0.01 - - - <0.01 - -
i Dev - - - - - 38.16 - -
BM Estafjlo
de vida
p - - - - - <0.01 - -
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§ Dev -- -- -- -- -- -- 40.80% 35.40%
BB Epoca
. p -- -- -- -- -- -- 0.13* 0.13*
U. rogersi
. Dev -- -- -- -- -- 37.80% -- --
BM Epoca
p -- -- -- -- -- <0.01 -- --
Estadio Dev -- 22.90% -- -- -- -- -- --
S. strabo BM )
de vida p - 0.030 -- - - -- - -
. , Dev -- 54.80% -- -- -- -- -- --
N. troschelii BM Epoca
p -- <0.01 -- -- -- -- -- --

*Notese que los valores no son estadisticamente significativos; sin embargo, se muestran las dos presas de mayor contribucién con base en
el grafico de ordenacion.
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Anexo J. Variacion de la amplitud del nicho tréfico (distancia de los miembros individuales al
centroide del grupo; distancia al centroide) segun el estadio de vida (juveniles = recuadros
marrones; adultos = recuadros morados) y el sexo (hembras = recuadros grises; machos =
recuadros verdes) de las especies consumidoras en BB (paneles azules) y MB (paneles rojos). En
cada panel se muestra el estadistico y el valor p (valores significativos en negrita) de las pruebas
univariadas (t = prueba t-student, MW = prueba de Wilcoxon-Mann-Whitney) utilizadas para
comparar los grupos.

1.00 a C. manglarensis BB Epoca seca b C. manglarensis BB Epoca lluviosa
] P 15 P
0.75] t=1.59, 10 MW = 810,
0.5
0.25 |
| 00 |
c C. manglarensisMB Epoca Seca d C. manglarensis MB Epoca lluviosa
3 i 3 | L
9 MW = 483, ) MW = 1261,
° p=0.71 p <0.01
S
o 1 1 |
£ |
& 0 | 0
(3]
: 12]¢€ S. strabo MB Epoca seca f S. strabo MB Epoca lluviosa
2 | 0.4
s 094 MW = 768, 03 MW = 1510,
2 =0.01 ' =0.68
o 06 e 0.2 Pem
I 0.0
Juvenil Adulto Juvenil Adulto
g S. zestocarus MB Epoca seca 1.00 h S. zestocarusMB Epoca lluviosa
0.5 iy -
0.75
0.4] MW = 362, =-1.10,
0.3 p=0.13 0.50 p=0.28
0.2 0.25
0.1] |
Hembra Macho Hembra Macho

Subgrupo
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Anexo K. Variacion en la amplitud del nicho tréfico (distancia de los miembros individuales al
centroide del grupo; distancia al centroide) de las especies consumidoras en la Bahia de
Buenaventura (BB; paneles azules) y la Bahia de Malaga (MB; paneles rojos) durante las épocas
seca (puntos amarillos) y lluviosa (puntos verdes). En cada panel se muestra el estadistico y el
valor p (valores significativos en negrita) de las pruebas univariadas (t = prueba t-student, MW
= prueba de Wilcoxon-Mann-Whitney, W-F = prueba F de Welch) utilizadas para comparar los
grupos.

a S. ericymba BB 5 S. melanocheir BB S. zestocarus BB
4 4
1.0 : MW = 1226, MW = 4076, 3 W-F =30.83,
p <0.01 3 p < 0.01 . p <0.01 3
2 2
0.5 |
I:I ! !
0.0 0 0 :
0.8 d L. argenteus BB C. manglarensis BB 195 U. rogersi BB
s — . T
0.6 : 1.00.
t=261, MW = 8911, MW = 375, |
0.4 p=0.01 1.0 p <0.01 0.75. p =064
S 0.50.
g 02 09 0.25
£ I — | '
8 00 0.0 0.00. l
§ 1.95 g S. zestocarus MB L. argenteus MB i C. manglarensis MB
g 1l00 ’
% ’ t=1.59, W-F =116.95, 8 | t=0.18,
a8 075 p=0.11 2 p <0.01 ) p=0.86
0.50.
1 1
0.25. | |
0.00. 0 0
j U. rogersi MB N. troschelii MB Seca Lluviosa
. 06 .
2 °
MW = 4067, 0.4 MW = 3161,
p<0.01 p<0.01
! 0.2
0 0.0
Seca Lluviosa Seca Lluviosa

Epoca




95

Anexo L. Resultados del MLG multivariado para evaluar el efecto de la Bahia en la dieta de las especies. Para cada especie se muestran
las categorias de presa que contribuyeron significativamente al efecto del predictor, asi como la devianza proporcional de cada presa.
Negrita indica valores estadisticamente significativos (p < 0.05). Dev: devianza.

Categoria de presa

Fspecie Estadistico Bahia Actinopterygii Amphipoda Copepoda Decapoda Mollusa Polychaeta
S. ericymba Dev 34.23 ” 29.42% - 38.65% -- -
p <0.01 -- 0.03 -- <0.01 - --
S melanocheir Dev 43.75 22.22% - 19.91% 18.51% - -
p <0.01 0.03 - 0.04 0.04 - --
S. zestocarus Dev 57.73 - 26.69% 35.91% - - -
p <0.01 - <0.01 <0.01 - - —
L. argenteus Dev 46.33 47.44% - 29.96% - - -
p <0.01 <0.01 - <0.01 - - —
C. manglarensis Dev 165.67 - - - - 57.90% 29.70%
p <0.01 -- -- -- -- <0.01 <0.01
. Dev 8.18 -- - - - - -
U. rogersi
p 0.27 -- - - - - -
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Anexo M. Variacion de la amplitud del nicho tréfico (distancia de los miembros individuales al
centroide del grupo; distancia al centroide) para las especies consumidoras entre BB (recuadros
azules) y MB (recuadros rojos). En cada panel se muestra el estadistico y el valor p (valores
significativos en negrita) de las pruebas univariadas (MW = prueba de Wilcoxon-Mann-
Whitney, W-F = prueba F de Welch) utilizadas para comparar los grupos.

S. ericymba 6 S. melanocheir

S : PR

MW = 3757, p <0.01 W-F =9.54, p <0.01

1 = |

© @ awo

S. zestocarus L. argenteus

g 3
g Py R—
‘;';' ° MW = 11560, p <0.01 MW = 1350, p <0.01
§ . 5

2 8
©
8
: — |
8
2
Qo | 0

C. manglarensis BB MB
3 P

W-F = 70.60, p <0.01

BB MB Bahia
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Anexo N. Valores mensuales del indice de especializacion medio Vobs y el valor nulo medio Vexp para cada especie en Bahia de
Buenaventura (BB) y Bahia Malaga (BM). Valores en negrita indican un Vobs significativamente diferente de la distribucion nula. También
se muestra el tamaio de muestra (N) de los individuos y de las presas (en paréntesis) usado para estimar el Vobs.

Localidad Mes S. ericymba S. melanocheir S. zestocarus L. argenteus C. manglarensis U. rogersi S. strabo N. troschelii
Vobs ( Vexp) N Vobs ( Vexp) N Vobs ( Vexp) N Vobs ( Vexp) N Vobs ( Vexp) N Vobs ( Vexp) N Vobs ( Vexp) N Vobs ( Vexp) N

BB Ene - 0.62(0.49) 22(6) 0.5(0.44) 14(4) 0.73(0.58) 41(11)

BB Mar 0.24(0.13) 20(7) 0.36(0.21) 26(11) 0.44(0.27) 26(8) 0.42(0.24) 27(7) - -

BB May -- - 0.25(0.17) 41(7) 0.2(0.19) 13(3) 0.54(0.46) 31(7) 0.78(0.53) 16(10)

BB Jun  0.38(0.24) 16(3) 0.32(0.19) 42(7) 0.24(0.23) 28(4) - - 0.72(0.65) 47(14) - -

BB Jul  0.39(0.19) 16(6) 0.14(0.09) 55(8) 0.46(0.26) 11(3) 0.56(0.39) 11(5) 0.63(0.53) 38(11)

BB Ago -- -- 0.22 (0.16) 14(3) 0.27(0.23) 15(3) - - 0.58(0.48) 9(6) - -

BB Sep 0.30(0.28) 11(4) 0.23(0.1) 31(6) 0.48(0.35) 23(3) 0.7(0.59) 9(8) 0.61(0.52) 15(9) 0.65(0.53) 19(9)

BB Oct 0.39(0.35) 28(6) 0.22(0.16) 50(7) 0.25(0.21) 54(9) - - 0.65(0.48) 24(11) - -

BB Nov 0.16(0.11) 23(2) 0.30(0.19) 22(6) 0.31(0.22) 25(6) 0.53(0.29) 15(6) -- --

BM Ene - - - - 0.77(0.67) 22(10) 0.53(0.36) 23(8) - - - 0.80(0.74) 23(12)

BM Mar -- -- 0.34(0.30) 30(13) 0.82(0.65) 22(12) 0.74(0.68) 32(10) 0.70(0.65) 44(12)

BM Abr -- -- -- -- -- -- - - - - 0.85(0.65) 26(13) - - - -

BM May 0.46(0.40) 21(6) 0.72(0.63) 10(5) 0.47(0.38) 28(6) 0.63(0.54) 26(6) 0.31(0.23) 22(7) - - 0.65(0.61) 36(11) - -

BM Jul 0.69(0.50) 10(4) 0.21(0.13) 14(5) 0.35(0.26) 16(3) 0.48(0.22) 66(11) 0.63(0.48) 20(11) - - 0.78(0.75) 31(12) 0.81(0.77) 48(12)

BM Ago 0.37(0.18) 21(5) 0.38(0.17) 16(5) 0.61(0.53) 30(7) 0.72(0.60) 9(6) 0.14(0.09) 36(9) 0.58(0.53) 15(6) 0.80(0.76) 48(16) 0.82(0.78) 32(11)

BM Sep 0.60(0.55) 8(5) 0.82(0.73) 16(9) 0.77(0.68) 24(10) 0.76(0.63) 27(9) 0.34(0.13) 25(4) 0.78(0.63) 13(15) 0.61(0.57) 9(5) 0.80(0.74) 35(12)

BM Nov 0.43(0.37) 10(5) 0.59(0.36) 8(5) 0.71(0.54) 10(7) 0.47(0.32) 28(8) 0.75(0.64) 19(12) 0.74(0.59) 23(11) 0.67(0.68) 34(16) 0.75(0.63) 11(8)

BM Dic -- -- -- -- -- -- - - - - 0.67(0.59) 41(15) - - - -
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