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GLOSARIO

Ascendencia . Indice ecolégico que mide el crecimiento y desarrollo del ecosistema.
Se basa en el tamafio y organizacion, considerando los flujos totales y contenido de
informacion en la red tréfica respectivamente (Ulanowicz, 1986).

Biocenosis . Comunidad biolégica o conjunto de organismos que componen un

ecosistema (Odum y Barret, 2005).

Biotopo . Ambiente fisicoquimico en el que se desenvuelve la biocenosis de un

ecosistema (Odum y Barret, 2005).

Capacidad de desarrollo . indice ecoldgico que mide el potencial de desarrollo del

ecosistema; es el limite superior de la ascendencia (Ulanowicz, 1986).

Ecosistema . Es la unidad y objeto de estudio de la ecologia. Es una aproximacion
sintética que parte de que la existencia entre organismos no puede comprenderse de
forma aislada, debiéndose considerar la asociacion entre las especies y su

adaptacion al ambiente.

Eficiencia ecotrofica . Proporcion de la producciéon que se utiliza en el ecosistema

por concepto de depredacion, migracion, capturas y acumulacion de biomasa.

Estructura . Representa la comunidad biologica (biocenosis) y el medio ambiente
(biotopo) de un ecosistema (Odum, 1985). En la tesis se refiere a la biocenosis.

Flujo . Vector de energia (biomasa) que describe una trayectoria y una magnitud para

cada componente de la red trofica.

Grupo funcional . Compartimiento de especies que pueden ser agrupadas por
pertenecer a un mismo taxon, tener habitos alimentarios similares, ocupar un mismo

habitat o ser de interés comercial o de conservacion.



Nivel tréfico . Posicion que ocupa en la red tréfica un organismo o grupo funcional de

acuerdo a sus habitos alimentarios.

Overhead. Indice que mide el potencial de reserva del ecosistema ante

perturbaciones, es la diferencia entre la capacidad de desarrollo y la ascendencia.

Produccion primaria . Es la produccion de materia organica realizada por los

organismos autoétrofos a traves de los procesos de fotosintesis o quimiosintesis.

Red trofica . Representacion abstracta de las relaciones alimentarias entre las

especies de un ecosistema.

Resiliencia . indice ecoldgico que mide la capacidad de los ecosistemas de absorber
las perturbaciones, sin alterar significativamente sus caracteristicas de estructura y

funcionalidad.

Respiracion . Es la energia perdida de los procesos metabdlicos, se estima restando

el consumo con la produccion y el alimento no asimilado.

Sere. Secuencia de comunidades que se remplazan una a otra en un area
determinada, las comunidades relativamente transitorias se denominan estadios

serales o estadios de desarrollo (Odum, 1985).

Sucesion ecolégica . Se refiere al desarrollo del ecosistema en cuanto a cambio en
la particion de energia, la estructura por especies, y los procesos comunitarios en el
tiempo (Odum & Barret, 2005). Una sucesion aldégena sucede cuando las
perturbaciones constantes del medio ambiente contribuyen en mayor parte a los
cambios de la comunidad, siendo generada externamente (Odum, 1985). Una
sucesion autdégena sucede cuando las interacciones de las especies de una
comunidad contribuyen en mayor parte a los cambios en su propia estructura, siendo

generada internamente (Odum, 1985).
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RESUMEN

Anédlogo a los puntos de referencia bioldgicos del manejo tradicional de las
pesquerias, el enfoque del ecosistema ofrece indices basados en flujos de energia y
topologia de redes que podrian reforzar los criterios del manejo. En este estudio se
muestra como el metabolismo de los ecosistemas obedece a la ley de escalamiento
alométrico interespecifico de 3/4. También se analiz6 el balance de oferta-demanda
(SDB) de energia (expresada en biomasa) y elasticidad de la demanda (ED) como
indicadores dinamicos del metabolismo del ecosistema. ED es propuesto como un
indicador de cambios en la demanda (flujo entrante) y oferta (flujo saliente) de
energia. Con el software “Ecopath with Ecosim” se analizaron 124 redes tréficas de
ecosistemas marinos y agua dulce. Se escogieron 17 redes para simular cambios de
biomasa, utilizando una climatologia de temperatura de 59 afios como forzamiento
de la produccion primaria (fitoplancton). Los datos de flujos y biomasas de las redes
troficas mostraron una distribucion normal (K-S, p>0.05), la relacion log-log de ambos
atributos a través de una regresion lineal simple originé una pendiente de 0.72 que
no es significativamente diferente de 0.75 (b=3/4; t-Student, p=0.28), indicando que
los ecosistemas siguen la regla de escalamiento de 3/4. El 95% de las redes
mostraron una sobreoferta de recursos (SDB>0.75), lo que es caracteristico de redes
troficas altamente indirectas por tener flujo de detritus. En la mayoria de los casos
(70%) las redes troficas mostraron una demanda inelastica (ED>1, t-Student,
p<0.05), lo que sugiere que la disponibilidad de recursos tiende a ser mas sensible a
los cambios en los consumos. Las simulaciones mostraron que el comportamiento
dinamico de SDB y ED, permite sugerir que hay cambios en el metabolismo de los
ecosistemas por efecto del ambiente, permitiéndoles calificar como indicadores

ecologicos sensibles a variaciones ambientales.

Palabras clave: metabolismo, ecosistema, Ecopath, oferta-demanda, elasticidad.
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ABSTRACT

Analogous to the biological benchmarks of the conventional management of
fisheries, the ecosystem approach provides indices based on energy flows and
network topology that could strengthen the management criteria. This study shows
how the metabolism of aquatic ecosystems obeys to the quarter-power allometric
scaling of living organism, expressed in the 3/4 exponent of the relationship of
outflows and biomass of 123 marine and freshwater food webs. We also analyzed
two indicators as possible indicators of metabolism, the supply-demand balance
(SDB) and elasticity of demand (ED). The ED is proposed as an indicator of changes
in demand (inflow) and supply of energy (outflows). We used the software Ecopath
with Ecosim to analyze 124 food webs distributed around the world. To know the
dynamic behavior of indices SDB and ED was simulated the climate forcing of
temperature on phytoplankton compartment, and the effect of increased intensity of
fishing on the top predators. The results show that the biomass and flows data are
normally distributed (K-S, p>0.05), the relationship (log-log) of both attributes using
simple linear regression produced a slope of 0.72 which has not significant difference
of 0.75 (b=3/4; t-Student, p=0.28). Most ecosystems (95%) showed an oversupply of
resources (SDB>0.75), which is characteristic of highly indirect networks such as food
webs that have flow to detritus. Also in most cases (70%) there was an inelastic
demand (ED>1,; t-Student, p<0.05), suggesting that the availability of resources tends
to greater sensitivity to changes in consumption. The simulations showed the
dynamic behavior of SDB and ED, suggests changes in the metabolism of
ecosystems as a result of environmental and anthropogenic factors, being considered

ecological indicators sensitive to disturbance.

Keywords: metabolism, ecosystem, Ecopath, supply-demand, elasticity
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1. INTRODUCCION

1.1. Implicaciones bioldgicas y ecoldgicas de lama  sa corporal

La forma y tamafio de los seres vivos se manifiesta en 22 érdenes de magnitud,
desde las bacterias tales como el Micoplasma con un peso de 1x10™*® g hasta las
secuoyas que son los organismos mas grandes de la tierra, con un peso de 1x10° g
(Brown et al., 2007). El tamafio causa a nivel individual diferentes ritmos de vida que
trascienden en la poblacién y en el mismo ecosistema. El tamafio esta relacionado
con diversas funciones de los organismos. Por ejemplo, en los peces la respiracion
gue es el consumo de oxigeno a traves de la superficie branquial, se relaciona con la
masa corporal (Pauly, 1982). Un factor bioldgico en funcion del tamafio corporal,
Y(X), generalmente tiene una ecuacién potencial Y=aX®, sugiriendo un fenémeno
biolégico que obedece a las leyes de la alometria (Fenchel, 1974; Peters, 1983;
Calder, 1983; Damuth, 1981, 1987, 1991 en Ginzburg & Colyvan, 2004).

El término de alometria propuesto por Huxley & Teissier (1936) fue utilizado
originalmente para describir los cambios en las dimensiones relativas a las partes del
cuerpo (Y) que son correlacionados con el tamafo total (X) de un organismo. Es
decir, la relacién de los cambios en la forma durante el desarrollo ontogenético del
individuo (Levinton, 1988). Mediante la expresion Y=bX? Huxley & Teissier (1936)
acordaron el uso del término isometria y alometria para indicar las desviaciones del

exponente; esto es a=1y a#1, respectivamente.

Segun Gayon (2000) es posible que el primer estudio sobre crecimiento relativo en
organismos sea el trabajo de Frédéric Cuvier (1773-1838), quién observo que el
cerebro de los mamiferos mas grandes era proporcionalmente mas pequefio que el
de los mamiferos de menor tamafio. Posteriormente, Dubois (1897) y Lapicque
(1898) aplicaron la relacion de tipo potencial en un plano de coordenadas
logaritmicas para describir la relacion entre el tamafio del cerebro y el cuerpo de

varias especies de mamiferos. En ambos estudios se hicieron comparaciones



intraespecificas (entre organismos de una misma especie) e interespecificas (entre
organismos de diferentes especies). La relacion que encontraron originalmente es
expresada como e=c.s', donde e (de encéfalo) y s (de soma) son la masa del cerebro
y del cuerpo respectivamente, c es el coeficiente de cefalizacién y r el exponente que
es casi invariable (0.51<r<0.55) en la tendencia descrita para varias especies
(Dubois, 1897), y de 0.25 para una sola especie (Canis lupus, el perro; Lapicque,
1898). Mas observaciones de Lapicque dieron un exponente de 0.25 (Gayon, 2000),
y s6lo en comparaciones interespecificas el exponente (0.5<r<0.6) se traslapa con el
estimado por Dubois (1897). Finalmente fue aceptado un exponente igual o
aproximado a 0.55 en la relacion interespecifica entre el cerebro y la masa corporal
(Lapicque, 1907).

Posteriormente, Pézard (1918) y Champy (1924) aportaron experimentalmente
una evidencia decisiva en favor de la ley de crecimiento relativo a nivel del desarrollo
individual, considerando caracteristicas sexuales en funcion de la masa corporal
(Gayon, 2000). Otras relaciones para la mayoria de las tasas y tiempos bioldgicos de
los organismos, tales como el ritmo cardiaco, tasas de reproduccion, tiempos de
circulacién de la sangre y tiempos de vida tienen la caracteristica de escalarse con la
masa corporal a un cuarto de potencia, M** y M¥* (Banavar et al., 2010).

En estudios a nivel de poblacion, la alometria se refiere a una funcion potencial
gue relaciona el tamafo corporal de los organismos con diferentes magnitudes
poblacionales. Por ejemplo, la proporcion de crecimiento poblacional, la duracion del
ciclo poblacional (periodos de alta y baja abundancia que definen el tamafio de la
poblacion) y la densidad poblacional en funcién de la masa corporal (Ginzburg &
Colyvan, 2004). La ley de Fenchel (1974) o alometria de Fenchel explica la relacion
entre el crecimiento poblacional exponencial y la masa corporal, estableciendo que
las especies de mayor tamafio tienen menores tasas de crecimiento poblacional. De
esta manera, la tasa maxima de reproduccion decrece con el tamafio en una
potencia aproximada de 1/4 de la masa corporal. Esto se expresa como r=aWw ™4,

donde r es la tasa intrinseca de incremento natural de la poblacion, a es una



constante que posee tres valores diferentes (para organismos unicelulares,
poiquilotermos y homeotermos), y W es la masa corporal promedio. La ley de Calder
(1983) o alometria de Calder describe la relacion entre el periodo de oscilacion de las
poblaciones de mamiferos herbivoros y su masa corporal, sugiriendo que especies
de mayor tamafio comunmente tienen ciclos poblacionales mas largos. De esta
forma, la duracién de ciclo aumenta con el incremento del tamafio corporal en una
potencia aproximada de 1/4 de la masa corporal. Esto se expresa como t=aw*,
donde t es el tiempo promedio del ciclo, a es una constante y W es la masa corporal

promedio.

Por otra parte, la ley de Damuth (1981, 1987, 1991) o alometria de Damuth,
explica la relacion de la densidad poblacional y la masa corporal de los organismos.
Generalmente en vertebrados e invertebrados terrestres, las especies de mayor
masa tienen densidades promedio mas bajas. Por lo que la densidad poblacional
promedio decrece con el tamafio en una potencia aproximada de 3/4 de la masa
corporal. Expresado como d=aW™* donde d es la densidad promedio, a es una

constante y W es la masa corporal promedio.

1.2. Escalamiento del metabolismo

La actividad diaria de los organismos requiere de energia para cubrir su costo de
mantenimiento vital. Este gasto de energia medido a través de su metabolismo,
generalmente se representa por un consumo de oxigeno o produccién de calor, y su
magnitud puede ser expresada con una tasa metabdlica en vatios (W), la cual
equivale a una cantidad de calor por unidad de tiempo (e.g. 1 Watt = 0.24 calls)

segun el sistema internacional de unidades (BIPM, 2006).

Segun Eknoyan (1999), el estudio del metabolismo surgid en el siglo XVI con los
trabajos de respiracion realizados por Santorio Sanctorius (1561-1636). Tres siglos

después permitieron el desarrollo de varias areas de estudio como la calorimetria del

3



metabolismo respiratorio, donde el mayor esfuerzo es atribuido a Rubner (Chambers,
1952). La principal contribucion de Rubner (1879) fue la denominada “Ley de &rea
superficial” (traduccion literal del inglés “Law of surface area”), que relaciona la
superficie (S.A.) y masa corporal (W) de varias especies mediante la ecuacion
S.A.=KW?3, donde K es una constante para distintas formas corporales. Sugiriendo
que el valor calérico del metabolismo de un individuo en reposo (metabolismo basal)

es proporcional a la superficie corporal (Chambers, 1952).

El estudio de Rubner (1883) se enfocé sbélo en animales homeotermos (aves y
mamiferos que tienen sangre caliente y capacidad de termoregular), los cuales para
mantener su temperatura constante necesitan tener actividad. Por ejemplo, un ratén
gue es un animal pequefo, debe ser mas activo que un animal grande (e.g. caballo),
ya gue tiene una mayor superficie por unidad de masa (superficie/masa) que le
ocasiona una mayor pérdida de calor, o tener una excesiva transpiracion sensu
Lesage (Thompson, 1977). Dicha explicacion carece de generalidad y se limita a ese
tipo de animales, ya que organismos poiquilotermos como peces e invertebrados que
no termoregulan siguen la ley de superficie, y no necesariamente deben mantenerse
activos (von Bertalanffy, 1957; Hemmingsen, 1960; Ginther, 1971 en Singer, 2006).

Debido a que medir el peso corporal de los animales es mas practico (facil y
preciso) que medir la superficie corporal (dificil e inexacta), Brody & Proctor (1932) y
Kleiber (1932) recomendaron respectivamente en cada unos de sus estudios, utilizar
el peso corporal a una potencia de 0.7 como la unidad de referencia para el “tamafio
corporal metabdlico” o 0.75 como el “tamafio corporal fisiologicamente efectivo”,
obteniéndose seguin Chambers (1952) una precision suficiente para comparar entre
especies, pero cuestionable para uso intraespecifico. Brody & Proctor (1932)
obtuvieron un exponente de 0.734 y sugirieron redondear a 0.7, mientras que Kleiber
(1932) obtuvo un valor de 3/4 (Blaxter, 1986).

El estudio de Kleiber sobre el metabolismo basal en mamiferos (ratas, perros,

elefantes y el hombre), revela un escalamiento potencial de 3/4 (b=0.75) mediante la



expresion Rgw=3.4m""°; donde Rgw es la tasa metabdlica basal y m es la masa
corporal (Kleiber, 1932, 1947, 1961 en Singer, 2006). Dicha relacién se conserva
(b=0.74) adn si se incluyen otras especies de mamiferos, aves, organismos
ectotérmos, plantas, organismos unicelulares y el nivel intracelular (Hemmingsen,
1960; Kleiber, 1961 en West & Brown, 2004). De acuerdo con esto surgieron mas
investigaciones al respecto que respaldan la idea del escalamiento alométrico como
una ley potencial generalizable que varia en torno a un exponente de 3/4 en sistemas
vivos (West et al., 1997, 1999; Banavar et al., 1999; Niklas & Enquist, 2001; Banavar
et al., 2002a; Banavar et al., 2002b; Garlaschelli et al., 2003; Garlaschelli, 2004; West
& Brown, 2004, 2005; White & Seymour, 2005; Banavar et al., 2010).

Segun la regla de Rubner, el valor calérico del metabolismo en reposo de los
organismos homeotermos es proporcional a su superficie corporal (Bertalanffy,
1976). Sin embargo, se sabe que la superficie de radiacion efectiva, que son
diferentes partes de la superficie corporal que disipan el calor de forma mas eficiente,
no es homogénea y varia de 20% a 35% entre organismos (Chambers, 1952), lo que
podria explicar porque los datos empiricos muestran una tendencia alrededor de 3/4
y no de 2/3.

1.3. Justificacién

El estudio de los sistemas, acufiado como Sistémica, hace posible la union entre
reduccionismo y holismo, adquiriendo del primero la propension analitica y del
segundo la tendencia a la sintesis. La conjuncién de ambos enfoques ha permitido el
desarrollo de la dinamica de sistemas, con la cual se determina la composicion (las
partes relevantes del sistema), y posteriormente estudia sus articulaciones y como se
influencian entre si, lo que define una trama caracterizada por una estructura y una
funcién. Gracias al método de la dinAmica de sistemas y al avance computacional
aplicado a la ecologia, ha sido posible estudiar una gran cantidad de ecosistemas

acuaticos, los cuales son representados por redes troficas que tienen
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compartimientos (elementos, nodos o grupos funcionales) conectados entre si por
relaciones de tipo depredador-presa. Esto ha permitido describir el comportamiento

de los ecosistemas mediante el analisis de la biomasa y flujos de energia.

En un mundo que parece limitado mas por espacio que por tiempo, preocuparse
por la alimentacion de la poblacion humana cuando ésta no deja de crecer podria
parecer paradgjico. Es sabido que la buena fe de un programa de subsidio solo
prolonga la agonia. La preocupacion de nuestra supervivencia ha significado en
algunas instancias la caida drastica en la abundancia de otras especies. Eso es lo
qgue refleja la sobreexplotacion de recursos y el deterioro de ciertas pesquerias a
nivel mundial. El enfoque del ecosistema, que tiene una visibn mas amplia del
entorno, puede aportar informacion Gtil y de apoyo para el manejo tradicional de las
pesquerias, fortaleciendo los criterios establecidos en el manejo conjunto de varias
especies. Ante su posible incorporacién al manejo en un futuro no muy lejano, el
enfoque prevé la construccion de indicadores ecologicos sencillos y utiles que
permitan definir el estado de salud de un ecosistema ante cambios antropogénicos

y/o del ambiente.

El presente trabajo tiene la finalidad de analizar la dindmica de dos indicadores
ecologicos como posible reflejo de los cambios en la estructura y funcionamiento del
ecosistema. El indice de balance oferta-demanda de energia, SDB, (“supply-demand
balance” por sus siglas en inglés) y el indice de elasticidad de la demanda, ED, cuya
definicion y base teodrica se proponen en esta tesis. Para ello se realizaron
experimentos de simulacién temporal de cambios en la biomasa de los grupos
funcionales de las redes troficas, los cuales involucran el cambio ambiental como
factor de forzamiento, y los cambios antropogénicos inducidos por el efecto de la
intensidad de pesca.



1.4. Antecedentes

La teoria detras de la ley alométrica del escalamiento potencial 3/4, que relaciona
el metabolismo basal de las especies con su masa corporal (Kleiber 1932;
Hemmingsen, 1960), se basa en una propiedad geométrica general que refleja la
eficiencia de la red de transporte (de metabolitos en la sangre) de un organismo. En
este sentido, una desviacion del exponente (3/4) sugiere una deficiencia o una
compensacion de los mecanismos fisioldgicos, lo cual implica un costo energético
(Banavar et al., 2002a; West & Brown, 2005; White & Seymour, 2005).

A nivel de ecosistema, se ha buscado dar una interpretacion al exponente de
escalamiento, originalmente con un enfoque relacionado al transporte de redes de
sistemas hidrogréaficos (Rodriguez-lturbe & Rinaldo, 1996), donde la forma, tamafio y
numero de nodos determinan un nivel de eficiencia en el transporte de energia del
sistema (Garlaschelli et al., 2003; Garlaschelli, 2004). Bendoricchio & Palmeri (2005)
refieren este exponente de escalamiento como un indice que determina el estado del
ecosistema segun el balance entre la oferta y demanda de energia. Estos autores
suponen que el ecosistema puede representarse como una red de compartimientos y
flujos, y que la pendiente de la relacion entre el flujp y biomasa de los
compartimientos es analoga al exponente de escalamiento alométrico (3/4) de las
especies. Asi mismo sefalan que esta pendiente es un indicador sensible a cambios
en la sucesion estacional y anormalidades ambientales, y que ecosistemas con
valores superiores a 3/4, tienen una oferta que supera la demanda de recursos,

siendo en consecuencia mas resilientes y tienen un costo de mantenimiento mayor.

El trabajo de Bendoricchio & Palmeri (2005) permite suponer que el ecosistema
puede tener cambios en la oferta y demanda de energia cuando es sometido a un
régimen ambiental o a perturbaciones de cualquier naturaleza. Es decir que pueden
haber cambios en la intensidad del flujo que sale (e.g. depredacion) y entra
(consumos) en los nodos de la red trofica respectivamente. Este razonamiento

sugiere un comportamiento dinamico en el balance oferta-demanda de energia de un



ecosistema. Un caso particular se refiere al efecto de la pesca. Se ha sugerido que la
captura (energia exportada) podria aumentar la oferta de energia debido a la
redistribucion de recursos inactivos, o causar una interrupcion de ciclos (en el
sistema de flujos) que causan en el ecosistema una menor demanda de energia en
el costo de mantenimiento. También sugiere que la captura por pesca y la demanda
Nno son necesariamente proporcionales, ya que una misma cantidad de energia
exportada puede ser mas costosa y de mayor impacto que si se pesca sobre niveles
troficos altos, grupos clave o sin explotar (Barausse et al.,, 2008 com. pers.).
Considerando también que los grupos pelagicos altamente migratorios deben al
menos parte de su producciéon a la biomasa que consumen en otros sistemas
(Cubillos et al., 1998), entonces estos podrian aumentar la oferta de energia en un
sistema particular por una razén oferta/demanda elevada (bajo costo/beneficio para
el sistema). La oferta y demanda de energia de un sistema podria estar afectada
tanto por lo aspectos propios de la dinamica de los grupos explotados, como por la
redistribucion de biomasas a través de los cambios en la disponibilidad de presas del
sistema en conjunto, y/o asociado a la produccion primaria requerida para sostener la

pesca y los consumos (Arreguin-Sanchez et al., 2002; Salcido-Guevara, 2006).

A nivel intra-ecosistema la dinamica del balance oferta-demanda de energia se
espera que se comporte de manera analoga al analisis oferta-demanda en estudios
de mercado, donde la elasticidad de la demanda es una medida de la capacidad de
respuesta del sistema (mercado de combustible: Williams & Mount, 1987, Crotte et
al., 2010; mercado del agua: Olmsteada et al., 2007; mercado de alimentos: Molina,
1994, Hupkova et al., 2009). De acuerdo con esto en un ecosistema definido por las
relaciones tréficas y caracterizado por una dinamica que se traduce en un balance
oferta-demanda necesario para su sostenibilidad, la dinamica de la elasticidad de la
demanda podria dar como consecuencia una nocién de la capacidad de respuesta

del ecosistema, conocida como resiliencia.



1.5. Hipétesis

De manera general la hipétesis se centra en demostrar que en términos del
balance oferta-demanda de energia, el metabolismo de los ecosistemas presenta

patrones globales de comportamiento.

De manera particular se espera que desde una perspectiva holistica, el balance
oferta-demanda de energia entre ecosistemas siga la regla de escalamiento de los
3/4, tal como ocurre a nivel de organismos individuales; y que a nivel intra-
ecosistema el balance oferta-demanda represente la dinamica asociada a la

resiliencia del ecosistema.

1.6. Objetivo General

Demostrar que los ecosistemas siguen un patron de escalamiento metabolico
global de 3/4 medido a través de la oferta y demanda de energia, y que a nivel
individual el balance oferta-demanda es un atributo intrinseco de cada ecosistema

que representa la resiliencia del mismo.

1.7. Objetivos Especificos

» Demostrar la presencia de un patron global para los ecosistemas con el indice de
balance oferta-demanda.
» Demostrar la correspondencia del indice de elasticidad de la demanda con un

indice de resiliencia del ecosistema.



2. MATERIAL Y METODOS

2.1. Modelo de red tréfica Ecopath

Los datos utilizados provienen de una base de 124 modelos tréficos Ecopath. Cada
modelo es una red trofica constituida por los grupos funcionales que mas contribuyen
a la dinamica del sistema. Estos representan diferentes ecosistemas acuaticos del
mundo, tales como ambientes oceanicos, plataformas continentales, lagunas

costeras, arrecifes, islas, rios, lagos y reservorios (ver www.ecopath.org y

www.incofish.orq).

El modelo trofico construido bajo el enfoque de Ecopath (Christensen & Pauly,
1992), es un sistema de ecuaciones lineales de balance de masas que representa
cuantitativamente a cada uno de los grupos funcionales del ecosistema. Los flujos y
biomasas se expresan generalmente en unidades de biomasa (peso humedo) por

unidad de area para una época determinada (e.g. un afio).

Los grupos funcionales o compartimientos estan constituidos por una o0 mas
especies seleccionadas bajo un criterio de similitud funcional (e.g. con frecuencia las
especies de una misma familia pueden tener habitos alimentarios similares). En el
sistema, los grupos estan conectados segun sus relaciones de tipo depredador-
presa, lo cual define los flujos de consumo. En el modelo tréfico, los grupos vivos

tienen una energia de entrada y salida balanceada de la siguiente forma.

Consumo = Produccién + Respiracion + Alimento no asimilado (1)

La expresion respalda el concepto Winberg (1956), quién definié el consumo como
la suma de crecimiento somatico y desarrollo gonadal, costos metabdlicos y
productos de desecho (Christensen et al., 2005). Ademas del consumo, se derivan
flujos de salida por respiracion y detritus del alimento no asimilado (excrecion),

ademas de otras causas de mortalidad, como las enfermedades o senectud. Otros
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flujos de salida son la emigracion natural y las capturas de la pesca que representan

las exportaciones de energia del sistema (Fig. 1).

Depredacion

Otra exportacion Captura
e N
Flujo a detritus Respiracion
—|7 Biomasa [——_

Consumo

Figura 1. Compartimiento hipotético que muestra los flujos de entrada y salida de una red tréfica

construida con el software Ecopath (Christensen & Pauly, 1992).

Con el supuesto de estabilidad del sistema, la tasa de produccion de biomasa de
cada grupo es equivalente a la tasa instantanea de mortalidad total (Allen, 1971). La
ecuacion de produccion de Ecopath expresa el balance de energia del sistema de

acuerdo con la ley de la conservacion de la energia.
P =Y, +BM2, +E, +BA +Pi(1_EEi) 2)

Donde P; es la tasa de produccion total del grupo i, Y; es la tasa de captura total de
la pesqueria de i, M2; es la tasa de depredacion total para el grupo i, E; es la tasa de
migracion neta de i (emigracion-inmigracion), BA; es la tasa de acumulacion de
biomasa para i, Pi(1-EE;) es la tasa de otra mortalidad (MO;), EE; es la eficiencia
ecotréfica y cuantifica la proporciéon de la produccion utilizada en el sistema. La
ecuacion (2) finalmente puede ser re-expresada en una serie de ecuaciones lineales
que representa a cada uno de los grupos funcionales del sistema de la siguiente

forma.
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Bi(gj EE, —isj(%j DC, -Y, -E, -BA =0 ©)

J

Donde (P/B); es la proporcion produccién/biomasa del grupo i, (Q/B); es la
proporcion de consumo/biomasa de i, y DC;j es la fraccion de la presa i en la dieta

promedio del depredador j.

2.2. Indice de balance oferta-demanda ( SDB)

Banavar et al., (2002) demostraron que el escalamiento metabdlico interespecifico
es una propiedad geométrica general que no se restringe sélo a la funcion biologica
de los organismos individuales sino que puede aplicarse también a las redes de
ecosistemas. Con base en una red fisica que transporta agua desde una fuente a
varios sitios, considera que una red directa y perfectamente balanceada es aquella
gue no tiene flujos de retroalimentacién (e.qg. flujo a detritus en una red tréfica) y que
el suministro de energia es igual al demandado (Xs=xq4). En el ejemplo de los autores,
la relacion entre la tasa metabdlica (flujo de agua desde una fuente) y la masa de la
red fisica (proporcional a su volumen) tiene un exponente a=D/(D+1), siendo a=2/3
para redes fisicas como los sistemas fluviales que se distribuyen en un espacio
bidimensional (D=2), y a=3/4 para organismos con un sistema vascular que
transporta recursos (metabolitos) y se distribuye en un espacio tridimensional (D=3),
en ambos casos los exponentes indican un perfecto balance en la energia del

sistema.

Para medir el balance de energia de las redes troficas se utilizé el indice SDB
propuesto por Bendoricchio & Palmeri (2005; Ecuacion 4). Este determina el balance
entre la oferta y demanda de energia expresado por los flujos de salida y la biomasa
de cada grupo en el sistema. De acuerdo con los autores, el indice SDB corresponde

al exponente alométrico de 3/4 analogo al exponente del metabolismo basal de las
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especies (Niklas & Enquist, 2001). El indice puede presentar valores alrededor de
uno y superiores que sugierien una sobreoferta de recursos para el ecosistema. Este

proceso es representado como:.

E. 0B @)

out

Donde E, equivale a los flujos de salida (e.g. respiracion en Fig. 1) que son
considerados costos, mientras que B es la biomasa que expresa la oferta de energia.
El indice SDB es el producto de a(1+xs-Xq), siendo a=D/(D+1) con D=3, valor que
indica el espacio Euclidiano tridimensional que ocupa la red tréfica; xs y Xg son las
tasas de suministro y demanda de energia respectivamente. Si la tasa de suministro
de energia es independiente de la biomasa (xs=0), la tasa de demanda (xs=1/D?) es
igual a 1/9 y por tanto SDB=2/3. Esto indica que con un flujo constante de energia la
biomasa varia; o viceversa, con una biomasa constante el flujo de energia puede
variar. Si la oferta de energia es menor que la demanda (Xs<xy) entonces
2/3<SDB<3/4. En dicha situacién el ecosistema no podria mantenerse por largo
tiempo, por lo que la red se reordena incrementando el suministro de energia o
disminuyendo la demanda. Si la oferta de energia es mayor que la demanda (Xs>Xg),
entonces hay mas energia suministrada de lo requerido. Este desbalance energético
representa un costo para el ecosistema pero es compensado por una mayor
estabilidad que le permite actuar como un buffer para mitigar las presiones externas
(Bendoricchio & Palmeri, 2005).

Segun Bendoricchio & Palmeri (2005), el indice SDB se basa en dos suposiciones.
La primera es que el ecosistema al ser representado por una red de flujos y
compartimientos, puede ser caracterizado utilizando modelos tréficos tipo Ecopath
(Christensen & Pauly, 1992). Este enfoque permite construir un sistema de especies
o grupos funcionales conectados por flujos de energia. La segunda suposicion es
que las tasas metabdlicas de las especies se escalan con la masa corporal a una

potencia aproximada de 3/4, reconociéndose la alometria del escalamiento
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metabdlico probada para muchas especies (Hemmingsen, 1960; Niklas & Enquist,
2001).

Si bien el indice metabdlico de balance de oferta-demanda de energia ha sido
propuesto recientemente (Banavar et al. 2002, Bendoricchio & Palmeri 2005), éste
aun no se ha empleado como indicador de funcionamiento de los ecosistemas.
Bendoricchio & Palmeri (2005) reportan, con base en 33 modelos troficos, valores
mayores a 3/4 y cercanos a la unidad. Sin embargo, esto no se ha demostrado
plenamente, requiriendo de una mayor evidencia, la cual se espera aportar en esta
tesis. Esta caracterizacion no es Unicamente en forma numérica, sino que también se
plantea una explicacion de los procesos funcionales asociados. Adicionalmente se
generaran varios indices metabdlicos que representen procesos especificos y/o
parciales del ecosistema, los cuales, como en el caso anterior, deberan de ser

definidos en términos tedricos y caracterizados en su comportamiento dindmico.

2.3. Indice de elasticidad de la demanda ( ED)

El término de elasticidad matematicamente se define como la proporcién de
cambio de una variable en funcién de otra. En economia, la elasticidad de la
demanda se refiere a la proporcion de cambio del precio (Y) en funcién de la venta o
demanda (X) de un producto, y puede se representa como la pendiente de un
modelo de regresion lineal simple que puede tener un comportamiento de tipo
elastico o inelastico en la curva de demanda (Mankiw, 2002). La elasticidad de la
demanda mide el grado en que la cantidad demandada responde a una variacion del
precio. La demanda de un bien es elastica si la cantidad demandada responde
significativamente a las variaciones del precio. La demanda es inelastica si la

cantidad demandada solo responde levemente a las variaciones del precio.

Si se considera que la demanda de un producto implica a cambio ofertar un bien o

servicio, una analogia de ello puede hacerse a través de la relacion depredador-
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presa de la red trofica ya que a través del consumo los organismos demandan una
cantidad de energia que permite cubrir sus requerimientos nutricios, y para ello
necesitan invertir energia con la busqueda de alimento lo que implica un riesgo a ser
depredados (Walters et al., 2000), lo que supone una oferta de energia para el
sistema. En este sentido, el comportamiento de un ecosistema descrito por el flujo de
energia de los compartimientos de una red tréfica (Fig. 1), puede ser representado
por una demanda de energia que puede ser de tipo elastica o inelastica, segun la
proporcion de cambio entre el flujo de salida (oferta), Y, y el flujo de entrada
(demanda), X. Por lo que el cociente ED se considera un indicador adimensional

expresado de la siguiente forma (Ecuacion 6).

_ Aflujos de salida
Aflujos de entrada

(6)

Debido a la naturaleza termodinamica del balance de masas de los modelos
troficos Ecopath, la magnitud del flujo que entra y sale de los compartimientos es
siempre equivalente, por lo que para cualquier modelo tréfico balanceado se asume
que tiene un indice ED=1. Sin embargo, para calcular la ED solo se consideran los
flujos de la energia disponible para los compartimientos del sistema, excluyéndose
del andlisis los flujos a detritus y la respiracion. El racional de este enfoque es porque
la energia representada por el flujo a detritus, por lo general, no estd inmediatamente
disponible para el consumo global del sistema; y en el caso del flujo de respiracion,
este es energia disipada sin capacidad de realizar trabajo. En ese sentido la oferta
de energia (o flujo de salida) de acuerdo con la ecuacion de produccion (Ecuacion 2),

gueda expresada como:

P, =Y, +BM2 +E +BA  (7)

Donde Py es la produccion disponible para los depredadores y exportaciones de
energia, eliminandose el componente P;(1-EE;) de la ecuacion de produccion

(Ecuacion 2) ya que es un flujo de energia no disponible y se pierde a causa de una
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mortalidad distinta a la depredacién (MO;). Considerando lo anterior, el indice ED se

obtiene de la siguiente relacion.

P, 0Q%® (8

Donde Py es el flujo de produccion de biomasa que sale de los compartimientos y
es energia disponible para el sistema; Q, es el consumo y representa el flujo de

energia que entra a los compartimientos.

En economia, la curva de demanda muestra como las variaciones en el precio de
las cosas (oferta) afectan su consumo (demanda; Mankiw, 2002). Debido a que una
empresa necesita vender y mantener un ingreso igual o superior a su costo,
entonces se maneja una demanda en funcion de la oferta que puede ser controlada
(aumentando la produccién) para disminuir los costos. De acuerdo con Mankiw
(2002), los mercados normalmente constituyen un buen mecanismo para organizar la
actividad econdmica. El autor expone la idea de Smith (1776), la cual afirma que los
participantes en la economia (hogares y empresas) son movidos por el interés
personal y que la “mano invisible” del mercado lleva a este interés personal a
promover el bienestar econdomico general. Segun Mankiw (2002) los precios son el
instrumento con el que la mano invisible dirige la actividad econdmica. Reflejan tanto
el valor que tiene un bien para la sociedad como el costo social de producirlo. Como
los hogares y las empresas observan los precios cuando deciden lo que van a
comprar y a vender, tienen en consideracion sin darse cuenta los beneficios y los
costes sociales de sus actos. Como consecuencia, los precios llevan a cada uno a
obtener unos resultados que en muchos casos maximizan el bienestar de la sociedad

en su conjunto.

Para estudiar el indice de elasticidad de la demanda en las redes troficas, se
considera que la oferta esta en funcion de la demanda, P4(Q). Debido a la naturaleza
termodinamica del balance de masas en los modelos tréficos, se sugiere que el flujo

de energia que sale de los compartimientos depende del flujo que entra en ellos. En
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este sentido, las interpretaciones son similares al comportamiento de la curva de
demanda en economia de Mankiw (2002), pero de forma opuesta; decir que, el
indice ED mide el grado de sensibilidad de la oferta (Py) ante las variaciones en la
demanda (Q). Un valor de ED~0 (cercano a cero) indicaria que la curva de demanda
de la red tréfica es relativamente plana, es decir la oferta tiene baja respuesta a las
variaciones en la demanda de energia, sugiriendo que la produccion de biomasa
disponible tiene baja sensibilidad a los consumos. Por el contrario, un ED>>0 (lejos
de cero) indicaria una pendiente relativamente alta en la curva de demanda,
seflalando que la oferta responde considerablemente a ligeras variaciones en la
demanda de energia, y sugiriendo que la produccion de biomasa disponible es

sensible a los consumos.

Considerando el comportamiento en la curva de demanda, si ED<1 hay una
demanda de tipo elastica; si ED>1 hay una demanda de tipo inelastica; y si ED=1 hay
una demanda unitaria. La bondad del indice de elasticidad de la demanda, es que es
un coeficiente del modelo de regresion lineal simple (o analogo), y por tanto se puede

estimar una significancia estadistica.

Se espera que a través de las simulaciones temporales de biomasa de las redes
troficas, sometidas al forzamiento del ambiente (indice de clima) sobre los
productores primarios y patrones de intensidad de pesca sobre grupos de nivel
trofico superior (que son de interés comercial), se observen cambios en el
comportamiento del sistema (en la magnitud de los flujos) que indiquen variaciones
en la elasticidad de la demanda de energia, y que, si representan la capacidad del
sistema, puedan tener alguna relacion con la resiliencia, capacidad de desarrollo y

produccion requerida del ecosistema.

Un aspecto que resulta relevante en este enfoque es que es posible demostrar los
efectos de perturbaciones en forma dinamica; esto es, no se necesita suponer el
balance de masas representado en las ecuaciones (2) y (3), resolviendo en

consecuencia las ecuaciones (7) y (8) de manera dinamica.
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Los analisis estadisticos (pruebas de normalidad y ANOVA) de los datos de flujos
y biomasas se realizaron utilizando los programas Statistica y Xlstat. Los indices de
balance oferta y demanda (SDB), elasticidad de la demanda (ED), junto con sus
significancias estadisticas se obtuvieron con algoritmos creados con Visual Basic de
MS Excel 2003.

2.4. Comportamiento dinamico de los ecosistemas

Para caracterizar el comportamiento de los ecosistemas se utiliz6 el modelo
Ecosim que representa la forma dinamica de la ecuacién base del modelo Ecopath.
Los resultados se utilizaron para describir la dinamica del metabolismo de los

ecosistemas a través de los indicadores SDB y ED.

Ecosim es un modelo dindmico de biomasas que permite hacer simulaciones del
sistema en el tiempo (Walters et al., 1997). Se puede representar el efecto de
factores de forzamiento como patrones de explotacion a partir de una tasa de captura
para un grupo comercialmente aprovechado y/o aplicando indicadores climaticos. El
modelo simula cambios en la estructura, funcion y organizacién del sistema a través
de la variacion de biomasa de los compartimientos. Estos resultados se obtienen
utilizando una serie de ecuaciones diferenciales derivadas del modelo Ecopath, y se

expresan como:
dB, _
F_gizcji_zcij+|i_BI(Mi+Fi+ei) (7)
j i

Donde dBi/dt es la tasa de cambio de la biomasa del grupo i para un intervalo de
tiempo dado; gi es la eficiencia neta de crecimiento (=P/Q); F; es la tasa de
mortalidad por pesca; M; es la tasa de otra mortalidad debida a enfermedad o

senectud (=MO0)); e; es la tasa de emigracion; I; es la tasa de inmigracion; la primera
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sumatoria expresa la tasa de consumo total del grupo i, y la segunda la tasa de
consumo de todos los depredadores | sobre i. Las tasas de consumo se basan en la
teoria de “arena de forrajeo” (Walters et al., 1997), que es el area de alimentacién en

donde las presas exponen una vulnerabilidad de acuerdo con la siguiente expresion.

_ &Vv,;BP,
i~ W (8)
Donde a; es la tasa de busqueda efectiva del depredador j sobre la presa i; B es la
biomasa de la presa; P;, es la abundancia del depredador j (0 biomasa B;); vjj expresa
la tasa de vulnerabilidad de las presas, y es un parametro que define la conducta de
una presa con respecto a su depredador |, la cual puede ir de un estado vulnerable a
uno invulnerable y viceversa (Walters et al., 2000). Por defecto se asume como v;=2
(Christensen et al., 2005). Bajo esta conducta de exposicion a la depredacion, se
puede presentar un control sobre el patrén del flujo de biomasa, ya sea que la tasa
de transferencia v;=1 represente un control “bottom-up”, mixto (vi;>1) o “top-down”
(vi>>1) (Walters et al., 2000; Christensen et al., 2005). De acuerdo con Walters et al.,
(2000) la ecuacion de consumo (Ecuacion 8) puede ser re-expresada de la siguiente

forma.

a;v;BP,T.S;M; /D,
v +v, M, +a,M,P,S;T, /D,

U

Donde a; es la tasa de busqueda efectiva del depredador i alimentandose de la
presa j; v, tasa de vulnerabilidad que expresa el riesgo de la presa a ser depredada,
cambia de un estado de mayor a menor vulnerabilidad; B; y P;, biomasa de la presa y
del depredador respectivamente; T; y T;, tiempo de alimentacion relativo a la presa y
depredador respectivamente; M;, mediacion de efectos forzantes y D; es el tiempo de
simulacion maxima permitida para calcular los cambios en la ecuacion de consumo
de Ecosim. Sj, es el factor de forzamiento e interacciona con diferentes parametros

del modelo Ecosim dependiendo del grupo funcional a forzar. Por ejemplo, en un
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grupo heterotrofo S puede multiplicar a la tasa de busqueda, mientras que en los

productores primarios a la tasa de produccion.

Se utilizaron indices climaticos y patrones de explotacion como factores forzantes,
cuyo impacto a lo largo del tiempo genera cambios en las biomasas de los diferentes
grupos funcionales. Estos cambios a su vez podrian modificar la estructura, funcion y
organizacion del ecosistema, lo cual es informacion atil para estimar los indices de
balance oferta-demanda y elasticidad de la demanda de energia. También podran
calcularse indices globales y parciales del ecosistema, que permitirdn caracterizar
aspectos especificos de la dinamica del metabolismo del ecosistema, asi como
relacionar estos cambios con atributos de resiliencia, desarrollo (ascendencia y

capacidad) y produccion primaria requerida.

La ascendencia (A) es una medida del promedio de informaciéon mutua (I) en un
sistema, la cual es escalada por la suma del flujo total del sistema (T) de la forma
AxT:l, y es derivada de la teoria de la informacion (Ulanowicz & Norden, 1990; en
Christensen et al., 2005). La capacidad de desarrollo (C) es el limite superior para el
tamafio de la ascendencia y se obtiene como C=H-T, donde H es la entropia

estadistica y se estima como H = Zn:lQi logQ, , siendo Q la probabilidad de que una

unidad de energia pase a través de i (mas detalle en Ulanowicz & Norden, 1990). A
partir de esto se estima la resiliencia (Re), que es una medida de la capacidad de
recuperacion que tienen los sistemas al ser perturbados, puede calcularse como
Re=6/C, siendo 6 el overhead del sistema que se obtiene con la diferencia entre
capacidad de desarrollo y ascendencia (6=C-A), el cual provee los limites del
incremento en la ascendencia y simultdineamente refleja la fuerza en reserva del
sistema ante perturbaciones inesperadas (Ulanowicz, 1986; en Ulanowicz & Norden,
1990). La produccion primaria requerida del ecosistema en este trabajo se refiere a la
energia proveniente de los productores primarios que es utlizada directa e
indirectamente por los grupos funcionales de la red tréfica, y que se necesita para
mantener los consumos en el ecosistema (mas detalle de la formulaciéon en
Christensen & Pauly, 1993).
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2.4.1. Simulacién de los patrones de explotaciéon pe  squera

Se definié un patron de explotacion para el depredador tope (con captura) de cada
sistema, el cual consisti6 en aumentar exponencialmente la intensidad de pesca. Se
considera que el impacto sobre un grupo de la parte superior de la trama trofica
permitira contrastar la respuesta del ecosistema con el impacto efectuado a través de
los productores primarios (fitoplancton). Los patrones de explotacion se construyeron
con el modelo de tasa de captura TC o cosecha sensu Ricker (1975) el cual es

expresado de la siguiente forma.

TC= EM h-e "] (10

Donde F es la mortalidad por pesca y M la mortalidad natural del grupo funcional
en cuestion. Se utilizé el algoritmo de Newton mediante Solver (en hojas de calculo
de Microsoft Excel) para obtener el valor de F a partir de M como un valor constante
y calculado como P/B-F del modelo Ecopath inicial, y TC como una variable. Esto se
realizd para una serie de valores TC de 50 afios (del afio 0 al 49). En el afio 0 de la
serie TC=0, mientras que en el afio 1 TC=0.016 (obtenido como TC1/49) y se
incrementa gradualmente un 100% en cada afio hasta alcanzar el ultimo afio de la
serie (t=49) con un valor de TC=49=0.8 que corresponde a la tasa de captura maxima.
Esto equivale a un 80% de extraccion de biomasa que representa un nivel de
sobreexplotaciéon para el grupo y permite exhibir la respuesta de sus presas. De esta
forma se obtuvo un patron de intensidad de pesca (F) que impacta la biomasa del
depredador tope a partir de un modelo Ecopath inicial en el que dicho grupo tiene un
valor inicial de F=0 correspondiente a TC=0. Para ello se necesitd ajustar los
pardmetros iniciales de biomasa, captura y mortalidad del grupo para grupos donde
TC#0, lo que consistidé en sumar la captura a la biomasa del grupo (Yi+Bi) y restar la
tasa de mortalidad por pesca a la mortalidad total, (P/B)i-F. Esto significa que la
mortalidad total del grupo es igual a su mortalidad natural en el modelo Ecopath

inicial.
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Al aplicar el factor forzante se espera que el cambio en la intensidad de pesca
sobre el depredador tope se propague a través de la biomasa de sus presas y asi
sucesivamente al resto del ecosistema. Esto podria promover a lo largo del tiempo
un cambio en la biomasa global del sistema con lo que se espera caracterizar los

indicadores ecolégicos de SDB y ED.

2.4.2. indice climatico

Se utilizo el indice de clima LOTI asumido como factor de forzamiento de las tasas
de produccion del fitoplancton. LOTI (“Land-Ocean Temperature Index” por sus siglas
en inglés o conocido también como “Global Mean Temperature”) es un indice que
combina la temperatura superficial del mar y de la superficie terrestre para la mayor
parte del mundo. Debido a la informacidn disponible en la pagina de internet de la
NOAA, en su momento solo se pudo acceder a los valores de anomalia promedio del
indice LOTI, los cuales son expresados como una magnitud adimensional. La serie
de tiempo del indice LOTI que es de 59 afios, describe una anomalia de temperatura

y en cada afio se calcula un promedio (de enero a diciembre).

El indice esta disponible en la pagina de internet de la NOAA: http://www.esrl.

noaa.gov/psd/data/climateindices/. El indice LOTI provee una representacion mas

realista de la tendencia promedio global de temperatura que otros indicadores que se
basan solo en la temperatura del aire. El indice subestima ligeramente las tendencias
de calentamiento o enfriamiento, es decir, responde con baja variacion a los cambios
del clima debido a que se basa en la temperatura del agua la cual tiene una
capacidad calorifica mucho mayor que la del aire. LOTI representa valores de
anomalias en lugar de temperaturas absolutas, ya que los valores de temperatura
varian fuertemente en distancias cortas (en pequefias porciones sobre la Tierra),
mientras que las anomalias de temperatura son representativas de regiones mas
grandes. De hecho se ha reportado que las anomalias de temperatura son
fuertemente correlacionadas con distancias del orden de 1000 km (Hansen &
Lebedeff, 1987).

22



3. RESULTADOS
3.1. Descripcion de los datos

3.1.1. Flujos y biomasas de los modelos tréficos Ecopath

El andlisis de 124 redes troficas construidas con el enfoque de Ecopath
(Christensen & Pauly, 1992), cubre diferentes tipos de ecosistemas acuaticos
marinos y continentales distribuidos alrededor del mundo (Fig. 2). Se anexa una lista
de las caracteristicas de los modelos troficos analizados (Anexo Tabla Al). Las
magnitudes de los datos de biomasa y flujos de energia fueron expresadas con un

maximo de tres decimales, lo cual es calculado por defecto en Ecopath.
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Figura 2. Distribucion geografica de las 124 redes troficas de ecosistemas acuaticos de tipo oceénico,

plataforma continental, arrecifes, islas, lagunas costeras, rios, lagos y reservorios.

Los valores de biomasa de las redes tréficas analizadas tuvieron un rango de 4 a
13 000 t/km? (Fig. 3), correspondiendo el valor mas bajo para la red tréfica de Laguna
de Términos (Modelo No. 92 en Tabla Al) y el mas alto para la red tréfica del
Océano Pacifico Central que cubre una enorme extensidon de area de estudio
(Modelo No. 109; Tabla Al). La distribucion de los valores de biomasa tuvo un

coeficiente de asimetria positivo (Pearson) y cercano a cero (skewness=0.35),
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indicando un grado de centralidad alto y con bajo sesgo a la derecha del promedio, lo
cual se aproxima a la caracteristica de una distribucion normal y perfectamente

simétrica que presenta un coeficiente de cero (Sokal & Rohlf, 1995).
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Figura 3. Distribucion de los valores logaritmicos (base 10) de biomasa de 124 redes tréficas de
ecosistemas acuaticos de tipo oceanico, plataforma continental, arrecifes, lagunas costeras, islas, rios,

lagos y reservorios.

Los datos de biomasa de las redes tréficas presentaron una distribucion normal de
acuerdo con la prueba de Kolmogorov-Smirnov (K-S, p>0.05; Fig. 3) y la prueba de
normalidad de los residuos de Jarque-Bera (J-B; p=0.14; Fig. 4). La figura (4)
muestra los valores observados de biomasa ajustados a la funcion de una

distribucion normal.
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Figura 4. Comparacién de la funcion de distribucién acumulada de la muestra contra la funcién de
distribucién normal con media (u) y desviacion estandar (6°) de los valores logaritmicos de biomasa
de las 124 redes tréficas acuaticas. La prueba de significancia Jarque-Bera (J-B) muestra que los

datos tienen una distribucion normal (p>0.05).

La distribucion de los valores del flujo de energia de las redes tréficas (Fig. 5), de
acuerdo con la suma del flujo de salida (Fig. 1) de los compartimientos que
representan a los grupos funcionales vivos, también parece tener una distribucién
normal, con un sesgo ligero hacia la izquierda del promedio (K-S, p>0.05;

skewness=-0.09).
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Figura 5. Distribucion de los valores logaritmicos (base 10) de los flujos de salida de 124 redes
troficas de ecosistemas acuaticos de tipo oceanico, plataforma continental, arrecifes, lagunas

costeras, islas, rios, lagos y reservorios.

No obstante, la prueba de significancia de la distribucion de los residuales (Bera &
Jarque, 1981) mostro que la distribucion de los flujos de energia no son normales (J-
B, p=0.007). Por lo que al revisar los datos sobre la tendencia de la funcién de
distribucion normal (Fig. 6), se observa un valor que no se ajusta (parte inferior de la
dispersion), y que corresponde al flujo de la red trofica de Laguna de Términos
(Modelo No. 92 en Tabla Al).
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Figura 6. Comparacién de la funcion de distribucién acumulada de la muestra contra la funcién de
distribucién normal con media (u) y desviacion estandar (o°) de los valores logaritmicos de los flujos
de salida de las 124 redes tréficas acuaticas. La prueba de significancia Jarque-Bera (J-B) muestra

que los datos no tienen una distribucion normal (p<0.05).

Al excluir el dato de Laguna de Términos de la distribucion de los flujos de energia
(Fig. 5), la prueba de significancia de los residuales indica que los datos son
normales (J-B, p>0.05; Fig. 7) con una nueva distribucion sesgada hacia la derecha

del promedio (skewness=0.28).
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Figura 7. Comparacién de la funcion de distribucién acumulada de la muestra contra la funcién de
distribucién normal con media (u) y desviacion estandar (o°) de los valores logaritmicos de los flujos
de salida de 123 redes tréficas acuaticas (se excluye el Modelo No. 92 en Tabla Al). La prueba de

significancia Jarque-Bera (J-B) muestra que los datos tienen una distribuciéon normal (p>0.05).

La distribucion de frecuencia de los datos originales de biomasas y flujos de las
redes troficas no fueron normales (K-S y J-B con p<0.01 para ambas variables). Se
prefirio presentar los analisis de dichas transformaciones (con logio) debido a que
expresan la naturaleza del fendbmeno de escalamiento potencial, el cual relaciona
varios ordenes de magnitud. Debido a que los datos originales obedecen a una
distribucion log-normal (que en la tesis se maneja como normalidad), y que con
mayor frecuencia sucede en los fenbmenos naturales (que permite su modelacién),

se asume que cumple el requisito minimo para los andlisis de regresion.
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3.1.2. Estandarizacion de la climatologia  LOTI

Ecosim es un modelo dinamico de biomasas que puede incorporar forzamientos
de origen biologico y/o fisicoquimico para simular cambios en la estructura y
funcionamiento de una red tréfica. Esto permite comparar estimaciones de
abundancia asi como explorar el comportamiento del modelo ante diversos
escenarios de disturbio ambiental y por pesca. El efecto ambiental puede simularse a
través de indices de clima que actian como factores forzantes en la ecuacion de
prediccién de consumo de Ecosim. Debido a que el factor de forzamiento Sij debe
ser un valor positivo en la formula del consumo en el modelo Ecosim (Ecuacién 9), se
estandarizo la climatologia a una escala entre 0 y 2, el método utilizado conserva el
patron original de variacion del indice LOTI. El procedimiento utilizado para la

estandarizacion del indice se ilustra en la figura 8.

( Inicio )
/ LEER x, /

X, <0 NO » LOTle =1+ X,
' Xt,max
Si
A\ 4
LOTle=1- % /IMPRIMIR LOTIle
Xt,min
A\ 4
Fin

Figura 8. Algoritmo para estandarizar una anomalia climéatica considerando el valor minimo (Xymin) Y
MAaximo (x;max) de la serie de datos. LOTle es el indice estandarizado en un rango de 0 a 2. Si x=0 —

LOTle=1 indicando un impacto nulo en la ecuacion de consumo de Ecosim (S;=1).
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Se utilizé como factor de forzamiento la anomalia de temperatura global publicada
por la NOAA, la cual describe a través del indice LOTI una serie de tiempo de 59
afos (Fig. 9). El tiempo total de simulacion es de 60 afios donde el tiempo inicial, t=0,
corresponde al estado inicial del modelo Ecopath que representa las condiciones

promedio (S;=1) para la ecuacion de Ecosim (Ecuacion 9).
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Figura 9. Representacion de la serie de tiempo del indice de anomalia de temperatura global (LOTI;

http://www.esrl.noaa.gov).

El modelo construido con el enfoque de Ecopath se basa en una red tréfica de
flujos y compartimientos con un balance en la entrada y salida de energia.
Representan a ecosistemas acuaticos estudiados en el promedio de uno o varios
afios, aunque para el segundo caso se requiere que las condiciones del ambiente
sean relativamente estables. De esta manera se puede asumir que el sistema en
cuestidon representa la estructura y funcionamiento promedio de un ecosistema sujeto

a condiciones ambientales promedio anuales.

30



Por defecto, en el modelo Ecosim las condiciones ambientales promedio descritas
por un indice de clima, son asumidas como un factor forzante de S;=1 (Ecuacion 9)
que multiplica procesos biolégicos como la tasa de produccion de los productores
primarios. Un factor S;=1 no altera la biomasa del sistema. Un incremento (S;>1) o
disminucion (0<S;<1) en dicho factor genera cambios de biomasa en los grupos. El
indice de clima estandarizado LOTIle=1 (Fig. 10) se corresponde con LOTI=0 de la
climatologia original (Fig. 9), asumiéndose que ambos valores son correspondientes
con el promedio de la temperatura de los valores originales para obtener la anomalia.
Por lo que, para efectos de Ecosim, el indice climético es estandarizado suponiendo
LOTIe=S;=1 tal que al asumir este valor en la ecuacion de consumo de Ecosim, el
indice no ejerce cambios de biomasa y se ajusta a la escala por defecto del factor

forzante en Ecosim, ya que la estandarizacion permite un forzamiento de 0<S;<2.

LOTle

0.0 ‘
1940 1950 1960 1970 1980 1990 2000 2010

ARfo

Figura 10. indice de anomalia de temperatura global estandarizada (LOTle) con el algoritmo descrito

en la figura 8. Los ndmeros en los puntos representan la cronologia de la serie de tiempo en Ecosim.
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3.1.3. Patrones de explotacién

Se obtuvieron los patrones de cambio en la intensidad de pesca para cada grupo

funcional con el nivel tréfico mas alto en 10 redes tréficas (Fig. 11). Cada grupo en el

afo inicial (t=0) tuvo una tasa de captura y mortalidad por pesca de cero (TC=0y

F=0), y en el afio final (t=49) alcanz6 una tasa maxima (TC=0.8) y una mortalidad por

pesca en funcién de la mortalidad natural respectiva del grupo. En cada red trofica se

obtuvieron los estadisticos y parametros del ecosistema para cada cinco afos de la

simulacion.
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------- Large sharks (108 Central Pacific Ocean)
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Figura 11. Patrones de explotacién utilizados para simular cambios en la biomasa a través de los

depredadores tope de 10 redes tréficas.
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3.2. indice de balance oferta-demanda ( SDB)

En la mayoria de las redes troficas (95%) el indice de balance oferta-demanda
presenta un valor por encima de 0.75 (3/4), y alrededor de la unidad (Fig. 12).
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Figura 12. indice de balance oferta-demanda (SDB) para cada red tréfica. La linea continua indica la

centralidad de los valores hacia la unidad, y la linea discontinua separa las redes con sobreoferta
(SDB>3/4).

De acuerdo con lo observado en la figura 12, parece que el numero de
compartimientos en cada modelo tréfico podria estar relacionado con la variacion de
SDB, particularmente con aquellos modelos que tienen menos de veinte grupos.
Para probar si la estimacion de SDB puede ser afectada por el nivel de agregacion

taxonomica determinado por el criterio de agregacion de especies en
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compartimientos de los modelos tréficos que representan grupos funcionales, se
analizaron los datos de SDB mediante un ANOVA. Con ello se prueba si la variacion
de SDB puede ser explicada por el “tamafio de la red trofica” descrita por el nimero
de sus compartimientos, y si hay diferencias significativas entre las “clases de
tamafo” de 10, 20, 30, 40, 50 y 60 grupos funcionales. El modelo ANOVA se aplico
asumiendo que la clase 60 (control) tiene el menor efecto en la variacion de SDB,
segun su coeficiente de variacion que fue el mas bajo de todas las clases
(C.V.=0.04). Dicha clase reune a los modelos tréficos con el mayor nimero de
grupos funcionales, lo que podria indicar que tienen una mayor representatividad del
ecosistema modelado. También se aplico la prueba de Tukey para comparar entre

las clases.

De acuerdo con el coeficiente de ajuste del andlisis ANOVA (R?=0.114), sélo el
11.4% de la variabilidad del SDB es explicada por el tamafio de la red trofica, lo que
sugiere que el numero de grupos funcionales en cada modelo trofico no es el factor
que explique la mayor parte de dicha variabilidad. Este resultado indica que el
tamafo tiene poco efecto en la variabilidad de SDB. Sin embargo, la prueba F de
Fisher del analisis de variancia (Tabla A3), indica que hay 1.3% (p=0.013) de riesgo
de rechazar la hipotesis de que el tamafio de la red no ejerce efecto alguno en la
variabilidad de SDB. Debido a que en este caso p<0.05 se rechaza la hip6tesis, por
lo que es probable que el tamafio de la red trofica influya en la variabilidad de SDB a

pesar de explicar un porcentaje bajo de variabilidad.

Referente a los parametros del modelo ANOVA (Tabla A4), la clase 10 es la Unica
gue tiene diferencias significativas (t-Student; p=0.017) con la clase 60 con un
intervalo de confianza del 95%. En esta clase se encuentran las redes troficas de los
sistemas marinos de Laguna de Maspalomas, Bahias de Somme y Maputo; y los
sistemas de agua dulce de Rio Garona, Reservorio de Broa, Lagos de Tanganica
(1980-1983 y 1974-1976), Turkana (1973 y 1987), Malaui y Kariba (Modelos No. 81,
95,97, 121, 119, 57, 63, 78, 64, 76, 75 en Tabla Al).

34



La prueba de Tukey (Tabla A5) permite corroborar las diferencias encontradas
entre clases con el ANOVA, mostrando que hay diferencias significativas al menos
entre el promedio del indice SDB de la clase 10 con las clases 20 (p=0.006), 30
(p=0.03) y 50 (p=0.018).

3.2.1. Simulacién del forzamiento ambiental

Se simulo la biomasa de 17 redes troficas descritas en la tabla Al. Se seleccion6
un par de redes de cada uno de los siguientes tipos de ecosistema: plataforma
continental (Modelo No. 30 y 48), lagos (Modelo No. 59 y 73), lagunas costeras
(Modelo No. 83 y 89), bahias (Modelo No. 93 y 97), oceanicos (Modelo No. 108 y
110), arrecifes (Modelo No. 116 y 117), reservorios (Modelo No. 119 y 120) y rios
(Modelo No. 122 y 123), con excepcion de un solo modelo de isla (Modelo No. 118).
Los modelos troficos seleccionados, comparados con otros de su mismo tipo, se
encuentran cerca de los valores centrales de la tendencia observada entre los flujos

de salida y biomasa de las redes tréficas (Fig. 16).

Para las simulaciones se utiliz6 como factor de forzamiento la serie de 59 afios del
indice de clima estandarizado LOTle (Fig. 10), obteniéndose un modelo tréfico para
cada uno de los siguientes afos de la serie de tiempo de Ecosim: O, 3, 6, 9, 16, 17,
26, 29, 34, 38, 43, 45, 51, 53 y 58. En estos afios, que entre ellos hay un intervalo
promedio de cinco afios, la anomalia de temperatura posee valores extremos. El afio
0 (t=0) corresponde al modelo inicial, original, o base (sin efectos LOTle=1). Las
simulaciones temporales generaron 238 nuevos modelos tréficos que sumados con

los modelos de base, se tienen un total 255 para analizar la dindAmica del indice SDB.

La relacidon entre el indice SDB y LOTle muestra que el forzamiento del indice de
clima produce en el 76% de las redes troficas simuladas un patron significativo en el
comportamiento del indice SDB (Fig. 13; ver las pendientes en Tabla 1). Un 24%
restante no muestra un patron significativamente claro (Modelos No. 30, 59, 108 y
119). En la mayoria de las redes tréficas (65%; Modelos No. 48, 73, 83, 89, 97, 116,
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117, 120, 122, 123 y 118 en Tabla 1) que involucra a todos los tipos de sistemas
acuaticos (con excepcion de los sistemas oceanicos), la relacion es
significativamente positiva. Hay una relacion negativa para los modelos No. 108, 110

y 93, siendo significativa para los ultimos dos modelos.
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Figura 13. Efecto de la temperatura global en el balance de oferta y demanda de energia (SDB) de 16
redes troficas simuladas con Ecosim. Los nimeros en los datos indican la cronologia de la simulacion,
siendo el valor de cero para el modelo original o inicial. 30-Plataforma Continental del Oeste de
Florida, 48-Costa de Sarawak, 59-Lago Awasa, 73-Lago George, 83-Laguna de Sakumo, 89-Laguna
Celestun, 93-Bahia de Tongoy, 97-Bahia de Maputo, 108-Océano Pacifico Central, 110-Estrecho de
Bali, 116-Arrecife de coral Cayo Looe, 117-Arrecife de coral del Caribe Mexicano, 119-Reservorio de

Broa, 120-Reservorio de Sri Lanka, 122-Rio de Garona y 123-Rio Parana.
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Tabla 1. Resultado de la regresién lineal simple entre SDB y LOTle de 17 redes tréficas acuaticas.
Prueba de comparacion de pendientes, n representa el nUmero de modelos Ecopath obtenidos de la

simulacién con Ecosim.

No Red tréfica n b R? t-Student p Rechazo*
119 Broa (reservorio) 15 -0.003 0.026 0.586 5.7x10™ No
93 Tongoy (bahia) 15 -0.066 0.422 3.084 8.7x10° Si
59  Awasa (lago) 15 0.026 0.182 1.703 1.1x10™ No
122 Garona (rio) 15 0.062 0.482 3.480 4.1x10° Si
83 Sakumo (laguna) 15 0.032 0.716 5.730 6.9x10° Si
89  Celestun (laguna) 15 0.038 0966  19.207 6.3x10"* Si
97 Maputo (bahia) 15 0.087 0.886 10.059 1.7x10” Si
108 Pacifico Central (océano) 15 -0.016 0.131 1.402 1.8x10™ No
120 Sri Lanka (reservorio) 15 0.050 0.908 11.315 4.2x10°® Si
73 George (lago) 15 0.096 0.846 8.442 1.2x10°® Si
30 Florida (plataforma) 15 0.007 0.158 1.564 1.4x10™ No
116 Cayo Looe (arrecife) 15 0.010 0.799 7.185 7.1x10°® Si
117 Caribe Mexicano (arrecife) 15 0.023 0.962 18.090 1.3x10™° Si
123 Parana (rio) 15 0.018 0.859 8.905 6.8x10" Si
48 Sarawak (plataforma) 15 0.029 0.574 4.189 1.1x10° Si
110 Bali (océano) 15 -0.037 0.740 6.076 3.9x10° Si
18  Virgenes (islas) 15 0.012 0.901 10.857 6.9x10® Si

*Prueba t-Student, p=0.05, bilateral, t critico=2.16. Hq:b=0.

De las redes tréficas que no muestran un patron significativo en la relacion del
indice SDB y LOTIle, la correspondiente al sistema de Plataforma Continental del
Oeste de Florida (Modelo No. 30), produjo en las simulaciones seis modelos
inconsistentes (Modelos de los afios 6, 16, 26, 34, 43 y 51), segun las eficiencias
ecotréficas ligeramente sobrepasadas (EE>1) en dos grupos funcionales. Estos
modelos se localizan en la parte superior del grafo con los valores mas altos de SDB
(Modelo No. 30 en Fig. 13). Por otra parte, de las 17 redes tréficas simuladas con
Ecosim que produjeron 238 modelos troficos, solo el modelo correspondiente para la
red tréfica del Océano Pacifico Central (Modelo No. 108), produjo un modelo (del afio

17) que tiene dos compartimientos de peces (“Mesopelagic”’ y “Epipelagic”) con flujo
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de respiracién negativo (-1.305 t’/km?-afio™ y -0.304 t/km?-afio™), una eficiencia bruta
de conversién alimenticia alta (P/Q=0.99 y 0.84), y un nivel tréfico de 3 y 3.02

respectivamente.

3.2.2. Simulacién de la intensidad de pesca

De las 17 redes troficas simuladas con el indice de clima LOTI, se seleccionaron
aguellas que tenian flujo de exportacién por pesca. De esta forma se obtuvieron 10
redes troficas (Fig. 14) para simular los efectos de la pesca sobre la biomasa de los
depredadores tope. Se obtuvieron dos redes troficas de plataforma continental
(Modelos No. 30 y 48), dos redes troficas de bahia (Modelos No. 93 y 97) y dos
redes troficas de lago (Modelo No. 59 y 73). El resto con una sola red representativa:
laguna costera (Modelo No. 89), oceanico (Modelo No. 108), arrecife (Modelo No.
117) y reservorio (Modelo No. 120). De cada una de las 10 redes troficas simuladas
se obtuvieron 10 nuevos modelos troficos Ecopath que se corresponden con cada
cinco afos de la serie de tiempo del patron de explotacion (Fig. 11), teniéndose un

total de 110 modelos tréficos para analizar la dinamica del indice SDB (Fig. 14).

De acuerdo con la figura 14, para 6 de las 10 redes tréficas simuladas (Modelos
No. 93, 89, 117, 120, 59 y 73) el aumento en la intensidad de pesca (0<F<1.3) causo6
un aumento en el indice de oferta demanda de energia (0.91<SDB<1.19). Después
de alcanzar el SDB maximo hay una disminucién que parece constante, teniendo al
final de la simulacion un SDB menor que el inicial. Este patrén no se observé en el
resto de las redes troficas (Modelos No. 30, 48, 97 y 108). Un patron similar se
observa en los ecosistemas de agua dulce (Modelos No. 120, 59 y 73), donde el
indice SDB aumenta, luego disminuye y se mantiene casi constante conforme
aumenta la mortalidad por pesca. Esto también se observa en los sistemas de laguna
costera, arrecife y bahia (Modelos No. 89, 117 y 93). Por otra parte, el indice SDB en
los sistemas de plataforma continental y océano (Modelos No. 30, 48 y 108) muestra
dos caidas y subidas, para luego mantenerse con poco cambio.
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Figura 14. Efecto de la mortalidad por pesca en el balance de oferta y demanda de energia (SDB) de
10 redes tréficas simuladas con Ecosim. Se aplic6 un cambio en la intensidad de pesca sobre el
depredador tope de cada sistema. Cada punto representa un modelo tréfico Ecopath balanceado, la
simulacion inicia desde el modelo original (F=0). El analisis se basa en estimaciones de biomasa y
flujos de salida que tienen valores 20.001 t/km™afio™; el modelo No. 120 muestra el valor de SDB

(puntos blancos) si fueran consideradas estimaciones con un valor 20.000000001 t/km“afio™.
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3.3. Escalamiento inter-ecosistémico

Se aplicé un andlisis de regresion lineal a los datos transformados del flujo y
biomasa de las 124 redes tréficas (Fig. 15). El modelo tiene una pendiente (b=0.64)
significativamente diferente de b=0.75 (t-Student, p=0.017) con un poder de

explicacion del 53%.

6 | n=124 modelos tréficos
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Figura 15. Regresion lineal de la relacion log-log de la biomasa vy el flujo de salida de las 124 redes
troficas. Los coeficientes de regresion son a=2.47 y b=0.64 con R?=0.53. Se observan los intervalos

de confianza al 95% para los datos observados.

Se identificaron cuatro redes tréficas con valores extremos (Modelos No. 80, 81,
92 y 119; Tabla Al) mediante el andlisis de residuos estandarizados, los cuales

estaban fuera del intervalo de confianza del 95%, es decir, residuos fuera del
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intervalo de -1.96 a 1.96, por lo que se reviso la bibliografia correspondiente a estas
redes tréficas. Para dos modelos, Laguna de Términos y el Reservorio de Broa
(Modelos No. 119 y 92), no se encontraron problemas con los parametros de los
modelos troficos y sus estimaciones; pero si para el Estuario Caeté y Laguna de
Maspalomas (Modelos No. 80 y 81), por lo que estos ultimos fueron excluidos del
andlisis de regresion (explicacion en la discusion sobre el escalamiento del
metabolismo). El nuevo andlisis de regresion de las 122 redes tréficas restantes
mostré un exponente mayor con valor de b=0.72 (Fig. 16) y no tiene diferencias
significativas con el valor b=0.75 (t-Student, p=0.28).
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Figura 16. Regresion lineal simple de la relacién log-log entre la biomasa y el flujo de salida de 122

redes tréficas. Los coeficientes de regresion son a=2.30 y b=0.72 con R®=0.65. Se observan los

intervalos de confianza al 95% para los datos observados.
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3.4. indice de elasticidad de la demanda ( ED)

Los valores del indice ED presentaron una distribucion normal (K-S, p>0.2; J-B,
p=0.11; Fig. 17) ligeramente sesgada a la derecha (skewness=0.035), y un alto grado
de centralidad si se compara su coeficiente de asimetria (Pearson) con el de una
distribucion normal y perfecta simetria (skewness=0; Sokal & Rohlf, 1995). El indice
promedio (1.102) de las 123 redes troficas fue significativamente diferente de ED=1
(t-Student, p<0.0001; I.C.95% de 1.07 a 1.13). El minimo (ED=0.54) fue para la red
trofica del Reservorio de Broa (Modelo No. 119) y el maximo (ED=1.53) para la
plataforma continental del Este del Mar de Bering (Modelo No. 3; Tabla A2). El indice
promedio (1.13) para las redes trdficas marinas fue significativamente mayor (t-
Student bilateral: t=-3.5, tq=0.0s=1.98, p=6.6x10™) que las de agua dulce (ED=1.01).

25

n=123
K-S, p>0.02

20

15

10 +

Redes tréficas

O 4
0.49 0.59 0.69 0.79 0.89 0.99 1.09 1.18 1.28 1.38 1.48 1.58

indice ED

Figura 17. Distribucion de los valores del indice de elasticidad de la demanda de energia (ED) de 123
redes tréficas de ecosistemas acuaticos de tipo oceanico, plataforma continental, arrecifes, lagunas

costeras, islas, rios, lagos y reservorios.
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Todas las redes tréficas tuvieron un indice ED significativamente diferente de cero
(0.54<ED<1.53; 4<n<49; t-Student unilateral: 3.46<t<36.84, 1.68<ty=005<2.92, 7.5%x10
%<p<0.037, 0.053<1.C.95%<0.724; Tabla A1), con excepcién del sistema de Bahia de
Somme que tuvo cuatro compartimientos para su andlisis (ED=1.48; t-Student
unilateral: t=1.13, t4=0.05=2.91, p=0.189, 1.C.95% de -2.36 a 5.32; Modelo No. 95).

La mayoria de las redes troficas (76%) tuvieron un indice ED por encima del valor
de uno (Fig. 18). Con un indice significativamente diferente de la unidad (ED#1) en el
70% de las redes (t-Student, p<0.0001; 1.C.95% de 1.07 a 1.13; Tabla A2),
correspondiendo un 50% para ED>1 y un 20% para ED<1; El 30% de las redes

restantes presenta un indice ED no significativamente diferente de uno.
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Figura 18. indice de elasticidad de la demanda (ED) para cada red tréfica. La linea divide los valores

correspondientes a un tipo de demanda elastica (ED<1) e inelastica (ED>1).
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La figura anterior (Fig. 18) también sugiere que el nivel de agregacion de las redes
troficas (dada por el nUumero de compartimientos), no tiene una relacion o no influye
en la variacion del indice ED. Para probar si habia una diferencia significativa entre
los promedios del indice ED para cada clase o nivel de agregacion, se aplicé un
modelo ANOVA asumiendo a la clase 50 como control, por tener el menor efecto en
la variacion de ED, segun su coeficiente de variacion que fue el mas bajo de todas
las clases (C.V.=0.09). Dicha clase posee 11 redes tréficas con el mayor numero de
grupos funcionales, lo que sugiere una mayor representacion del ecosistema

modelado.

El coeficiente de ajuste del analisis ANOVA (R?=0.032) indica que el 3.2% de la
variabilidad modelada de ED es explicada por el nUmero de compartimientos de las
redes troficas. En el andlisis de variancia (Tabla A6), la prueba F de Fisher muestra
que hay un 42.3% (p=0.423) de riesgo de rechazar la hipétesis de que el numero de
compartimientos no ejerce efecto alguno en la variabilidad de ED. Por lo tanto, no es
posible descartar que el numero de compartimientos de las redes tréficas no influye

en la variabilidad de ED.

Referente a los parametros del modelo ANOVA (Tabla A7), ninguna clase difiere
significativamente (t-Student; 0.18<p<0.99) con la clase 50 segun los intervalos de
confianza al 95%. Lo mismo sucede con la prueba de Tukey (Tabla A8), donde el

indice ED promedio entre clases no tiene diferencias significativas (0.3<p<1).

3.4.1. Simulacién del forzamiento ambiental

Para el andlisis dinamico del indice de elasticidad de la demanda (ED), se
consideraron las mismas 17 redes troficas utilizadas para obtener SDB. En este
caso, el forzamiento de LOTle produce en el 88% de las redes troficas simuladas un
patron significativo en el comportamiento del indice ED (Fig. 19, Tabla 2). Con una

relacion directa y significativa en la mayoria (76%) de las redes troficas (Modelo No.
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30, 48, 59, 73, 83, 89, 93, 108, 110, 117, 119, 120, 121). Sélo hubo dos casos de
relacion significativamente inversa en las redes troficas de bahia (Modelo No. 97) y

arrecife (Modelo No. 116), y aunque en las redes de rio (Modelo No. 122) e isla

(Modelo No. 118) el patron es inverso, éste no es significativo.

Océano Plataforma continental Arrecife Bahia
0.065 0.140 0.268 0.190
17
2% 58
0.055 1 52..43 58 0.130 - 450 8 °51 9.29 o 51¢® 58
386 0.120 - 043 ’ 450 243
. L]
0045 |  #026 o35 0.261 s 0.160 - .
0.110 { 17e %% 1087 %6
{ ]
0.035 - 3 290 26 26°34 ) 0e 6
2989 0.100 - 3 430 2%3
O 108 % 30 v, 5116 S 93
0.025 ‘ 0.090 ‘ 0.254 ‘ 0.130 ‘
0.135 = 0.230 0.180 0.180
43 # 16 634433k 51¢°58 17
o5 HEE | oar0 ] 043 0160 7 &
6 B4 045 i 53, 29%3
16326 9 34 0.140 -
0110 {  3F% 0210 | ,¥3 0.160 - 5 .
*o 38816 0.120 BN
°3 30 452 043
o209 110 017 48 0.150 1 Kl 117 0.100 -| 348, eess 97
9 51
A 0.085 ; 0.190 0.140 0.080
L Laguna costera Rio Reservorio Lago
0.060 - 0.275 0.012 0,350
4. '51 }7 51.. 58 ’ 26 43.5; 51
3473 0.265 69 %34 o5
1635 0.011 7 34e443 0-320 1 3ghe,
0040  &® 0.255 - 6a o0 5 0.290 °
3 29y 445 16473
#29 0245 1 & 51 0.010 7 0%3g %
9 : ¥ 3 a3 se 0d29 0.260 1 ge 29
017 83 1695, 2 122 v 119 17 59
0.020 : 0.235 : 0.009 0.230 ‘
0.150 0.042 0.070 o 0.129 Siecs
o 53 o58 e 5T
®51 5le 262'4..53 ®43
043 3%
0.145 o53 436 0.060 - 35:.16 *26 53
®34 6
P28 0.039 - 26, %34 0%"%s 0.119 - .16
° 38
0140 4 o o ss 0.050 1 93 os's
29
98. 93 45 17
.2 89 29 121] 17 120 Ys 73
0.135 : : 0.036 1 : 0.040 : : 0.109 29 :
0 1 2 3 0 1 2 3 0 1 2 3 0 1 2 3

LOTle (anomalia de temperatura estandarizada)

Figura 19. Efecto de la temperatura global en 16 redes tréficas reflejado en el indice de elasticidad de

la demanda de energia (ED). Los niUmeros en negrita corresponden a los modelos en la tabla Al. Los

nameros en la dispersién indican la cronologia de la simulacién con Ecosim, siendo el valor de cero

para el modelo inicial.
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Tabla 2. Regresion lineal simple entre ED y LOTle de 17 redes tréficas acuéticas. Prueba de

comparacion de pendientes, n representa el numero de modelos Ecopath obtenidos de la simulacion

con Ecosim.
No Red tréfica n b R? t-Student p Rechazo*
119 Broa (reservorio) 15 0.001 0.969  20.086 3.6x10™ Si
93  Tongoy (bahia) 15 0.033 0914 11.761  2.7x10° Si
59  Awasa (lago) 15 0.065 0.691 5.397 1.0x10* Si
122 Garona (rio) 15 -0.007 0.165 1.602 1.3x10™ No
83 Sakumo (laguna) 15 0.022 0.868 9.240 4.5x10” Si
89 Celestin (laguna) 15 0.008 0.998 78.487 8.7x10” Si
97  Maputo (bahia) 15 -0.050 0.869 9.298  4.2x10” Si
108 Pacifico Central (océano) 15 0.022 0.859 8.884 7.0x107 Si
120 Sri Lanka (reservorio) 15 0.017 0.903 10.988 6.0x10°® Si
73 George (lago) 15 0.014 0930 13.175  6.8x10° Si
30 Florida (plataforma) 15 0.024 0.762 6.447 2.2x10° Si
116 Cayo Looe (arrecife) 15 -0.007 0.809 7.425 5.0x10° Si
117 Caribe Mexicano (arrecife) 15 0.022 0.996  58.644  3.8x10™/ Si
123  Parana (rio) 15 0.003 0963 18295 1.2x10™° Si
48 Sarawak (plataforma) 15 0.013 0.588 4.304 9.0x10™ Si
110 Bali (océano) 15 0.028 0.922 12.393 1.4x10° Si
118 Virgenes (islas) 15 -0.001 0.116 1.304 2.1x10™" No

*Prueba t-Student, p=0.05, bilateral, t critico=2.16. Hq:b=0.

3.4.2. Relacion del indice ED con otros indicadores del sistema

De las 17 redes troficas simuladas (255 modelos tréficos en total) se obtuvieron
los indices de flujo de ascendencia (A), overhead (0) y capacidad de desarrollo del
sistema (C) para estimar la resiliencia (6/C), y la produccion primaria total requerida
para mantener los consumos del sistema (PPRc). Posteriormente se hicieron
correlaciones con el indice ED (Tablas 3-6). En la mayoria de los casos se observan

altas correlaciones con cambios significativos de ED en funcion de los indices de
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resiliencia (t-Student, 8.6x10'°<p=<0.045 en el 82% de las redes), capacidad de
desarrollo (t-Student, 2.3x10%’<p<0.0016; 88%), ascendencia (t-Student, 3.3x10°
#<p<0.0013; 88%) y PPRc (t-Student, 1.6x10°<p<0.0027; 87.5%).

Tabla 3. Regresion lineal simple entre ED vy la resiliencia de 17 redes tréficas acuaticas. Prueba de

comparacion de pendientes, n representa el numero de modelos Ecopath obtenidos de la simulacion

con Ecosim.
No Red tréfica n b .C.95% R® t-Student p Rechazo*
119 Broa (reservorio) 15 1.6x10™ 3.5x10™ 0.265 0.991 3.4x10™ No
93 Tongoy (bahia) 15 3.3x107 8.8x10° 0.911 7.961 2.4x10° Si
59 Awasa (lago) 15 1.3x107 2.0x10° 0.968 13.925 3.4x10° Si
122 Garona (rio) 15 2.0x10° 2.9x10° 0.381 1.486 1.6x10™ No
83  Sakumo (laguna) 15 2.9x107 2.2x107 0.619 2.841 1.4x10% Si
89 Celestin (laguna) 15 -2.3x10% 9.4x10° 0.829 5.344 1.3x10™ Si
97 Maputo (bahia) 15 -5.0x10% 3.4x10° 0.666 3.223 6.7x10° Si
108 Pacifico Central (océano) 15 2.7x10° 5.6x10” 0.946  10.505 1.0x10~ Si
120 Sri Lanka (reservorio) 15 2.1x10% 2.9x10° 0.974 15.590 8.6x10™° Si
73 George (lago) 15 3.7x10° 9.0x10* 0.927 8.907 6.8x10” Si
30 Florida (plataforma) 15 1.3x107 2.4x10° 0.958 12.074 1.9x10° Si
116 Cayo Looe (arrecife) 15 -1.8x107 6.4x10° 0.864 6.183 3.3x107 Si
117 Caribe Mexicano (arrecife) 15 -4.0x10” 7.0x10° 0.960 12.309 1.5x10° Si
123 Parana (rio) 15 1.3x10% 1.3x10° 0.525 2.223 4.5x10% Si
48 Sarawak (plataforma) 15 2.6x10° 1.2x10° 0.794 4711 4.1x10* Si
110 Bali (océano) 15 1.9x10° 3.6x10" 0.954 11.471 3.6x10° Si
118 Virgenes (islas) 15 -2.9x10° 3.8x10° 0.419 1.665 1.2x10™ No

*Prueba t-Student, p=0.05, bilateral, t critico=2.16. Hq:b=0.
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Tabla 4. Regresion lineal simple entre ED y la capacidad de desarrollo de 17 redes tréficas acuaticas.
Prueba de comparacion de pendientes, n representa el nUmero de modelos Ecopath obtenidos de la

simulacién con Ecosim.

No Red trofica n b .C.95% R’ t-Student p Rechazo*
119 Broa (reservorio) 15 2.8x107 3.5x10° 0.980 17.623 1.9x10™° Si
93 Tongoy (bahia) 15 2.2x107 4.9x10® 0.937 9.646 2.7x10” Si
59 Awasa (lago) 15 4.9x107 2.1x10" 0.815 5.065 2.2x10™ Si
122 Garona (rio) 15 -3.0x10" 4.6x10" 0.360 1.390 1.9x10™ No
83 Sakumo (laguna) 15 3.1x10° 7.9x10" 0.920 8.480 1.2x10° Si
89 Celestln (laguna) 15 1.2x10° 1.8x10° 1.000 147.875 2.3x10° Si
97 Maputo (bahia) 15 -3.1x10° 7.5x107 0.927 8.914 6.7x10” Si
108 Pacifico Central (océano) 15 3.7x10" 1.0x10" 0.913 8.058 2.1x10° Si
120 Sri Lanka (reservorio) 15 2.4x107 4.9x10® 0.946 10.556 9.6x10° Si
73 George (lago) 15 4.6x107 7.9x10® 0.961 12.478 1.3x10® Si
30 Florida (plataforma) 15 1.0x10" 3.2x10° 0.889 7.003 9.3x10° Si
116 Cayo Looe (arrecife) 15 -9.1x10® 2.8x10° 0.890 7.052 8.6x10° Si
117 Caribe Mexicano (arrecife) 15 2.6x10" 9.0x10° 0.998 62.326 1.7x10™"' Si
123 Parana (rio) 15 6.1x10° 7.1x10" 0.982 18.587 9.6x10™* Si
48 Sarawak (plataforma) 15 3.9x107 2.2x107 0.739 3.954 1.6x10° Si
110 Bali (océano) 15 4.2x107 8.0x10® 0.953 11.358 4.0x10° Si
118 Virgenes (islas) 15 -1.6x10° 2.5x10° 0.367 1.421 1.8x10™ No

*Prueba t-Student, p=0.05, bilateral, t critico=2.16. Hq:b=0.
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Tabla 5. Regresion lineal simple entre ED y la ascendencia de 17 redes tréficas acuaticas. Prueba de

comparacion de pendientes, n representa el numero de modelos Ecopath obtenidos de la simulacion

con Ecosim.
No Red trofica n b .C.95% R’ t-Student p Rechazo*
119 Broa (reservorio) 15 4.7x107 5.0x10° 0.985 20.254 3.2x10™! Si
93 Tongoy (bahia) 15 7.0x107 1.6x107 0.938 9.752 2.4x10” Si
59 Awasa (lago) 15 1.3x10° 5.6x10" 0.821 5.187 1.8x10™ Si
122 Garona (rio) 15 -7.2x10" 1.0x10° 0.389 1.521 1.5x10™ No
83 Sakumo (laguna) 15 9.9x10° 2.5x10° 0.919 8.418 1.3x10° Si
89 Celestln (laguna) 15 4.0x10° 8.6x10° 0.999 101.088 3.3x10™° Si
97 Maputo (bahia) 15 -7.9x10° 1.8x10° 0.933 9.371 3.8x10” Si
108 Pacifico Central (océano) 15 7.6x10" 2.0x10" 0.912 8.008 2.2x10° Si
120 Sri Lanka (reservorio) 15 7.6x107 1.6x107 0.947 10.606 9.1x10® Si
73 George (lago) 15 1.4x10° 2.4x107 0.964 12.996 8.0x10° Si
30 Florida (plataforma) 15 4.1x10" 1.3x10" 0.882 6.760 1.3x10° Si
116 Cayo Looe (arrecife) 15 -3.2x10" 9.8x10° 0.890 7.020 9.1x10° Si
117 Caribe Mexicano (arrecife) 15 8.9x10" 2.9x10° 0.998 65.597 8.9x10™ Si
123 Parana (rio) 15 1.9x10° 2.3x10° 0.980 17.545 2.0x10™° Si
48 Sarawak (plataforma) 15 7.8x107 4.1x107 0.749 4.078 1.3x10° Si
110 Bali (océano) 15 6.7x107 1.2x107 0.955 11.641 3.0x10® Si
118 Virgenes (islas) 15 -6.3x10® 1.0x107 0.353 1.359 2.0x10™ No

*Prueba t-Student, p=0.05, bilateral, t critico=2.16. Hq:b=0.
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Tabla 6. Regresion lineal simple entre ED y la produccion primaria requerida para sostener los
consumos de 17 redes troficas acuaticas. Prueba de comparacion de pendientes, n representa el

numero de modelos Ecopath obtenidos de la simulacién con Ecosim.

No Red trofica n b .C.95% R’ t-Student p Rechazo*
119 Broa (reservorio) 15 7.3x10° 1.4x10° 0.912 11.589 3.2x10° Si
93 Tongoy (bahia) 15 2.1x10° 5.3x107 0.850 8.596 1.0x10° Si
59 Awasa (lago) 15 7.6x10° 3.4x10° 0.636 4768 3.7x10™ Si
122 Garona (rio) 15 -4.0x10° 6.8x10° 0.111 1.275 2.2x10™" No
83 Sakumo (laguna) 15 2.4x10° 6.1x10° 0.848 8.506 1.1x10° Si
89 Celestln (laguna) 15 1.1x10° 2.6x10" 0.998 89.239 1.6x10™" Si
97 Maputo (bahia) 15 -2.5x10° 6.8x10° 0.834 8.077 2.0x10° Si
108 Pacifico Central (océano) 15 3.7x10° 1.0x10° 0.828 7.900 2.6x10° Si
120 Sri Lanka (reservorio) 15 2.2x10° 5.0x107 0.877 9.618 2.8x10” Si
73 George (lago) 15 4.9x10° 8.5x107 0.923 12.449 1.3x10° Si
116 Cayo Looe (arrecife) 15 -1.2x10° 4.0x10" 0.764 6.479 2.1x10° Si
117 Caribe Mexicano (arrecife) 15 2.7x10° 1.1x10" 0.995 52.217 1.7x10™° Si
123 Parana (rio) 15 9.7x10° 9.8x10° 0.972 21.370 1.6x10™ Si
48 Sarawak (plataforma) 15 9.2x10° 5.4x10° 0.513 3.700 2.7x10° Si
110 Bali (océano) 15 1.0x10° 2.1x10° 0.894 10.483 1.0x10” Si
118 Virgenes (islas) 15 -1.8x107 2.7x107 0.142 1.465 1.7x10™ No

*Prueba t-Student, p=0.05, bilateral, t critico=2.16. Hq:b=0.

3.4.3. Simulacion de la intensidad de pesca

Los efectos de la pesca sobre la biomasa de los depredadores tope y su
propagacion en el resto de los grupos funcionales del sistema se midieron a través
del indice ED. Se utilizaron las mismas 10 redes tréficas simuladas para determinar
el indice SDB (seccion 3.2.2).

En la mayoria de las redes tréficas se observa que el indice ED inicia con un

aumento, alcanza un valor maximo, luego disminuye y se mantiene mas o menos
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constante (Fig. 20). Solo en la red tréfica de bahia y reservorio (Modelos

119) el indice ED tiene un comportamiento diferente al resto.
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Figura 20. Efecto de la mortalidad por pesca en la elasticidad de la demanda de energia (ED) de 10

redes troficas simuladas con Ecosim. Se aplic6 un cambio en la intensidad de pesca sobre el

depredador tope de cada sistema. Cada punto representa un modelo tréfico Ecopath balanceado, la

simulacion inicia desde el modelo original que tiene un F=0.
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4. DISCUSION

4.1. Flujos y biomasas de las redes tréficas

Aln con las diferencias geogréaficas entre los ecosistemas acuaticos marinos y
continentales, y las distintas presiones antropogénicas a las que cada uno esta
sujeto, la biomasa de las redes troficas (suma de las biomasas de los grupos
funcionales vivos), mostrd una distribucién de tipo log-normal con una tendencia
central sesgada a la derecha, similar a la distribucién de las masas corporales de la
fauna en una escala continental y global (Hemmingsen, 1934 sensu Blackburn &
Gaston, 1998; Brown & Maurer, 1989; Brown et al., 1993; Blackburn & Gaston,
1994). A una menor escala, la distribucion de biomasas de las redes troficas puede
ser claramente diferenciada con la distribucion de masas corporales de una especie
en particular (o poblacion), por ejemplo con la distribucion de la masa corporal de los
mamiferos marinos (Blackburn & Gaston, 1998). Esto es debido a que las redes
troficas son altamente diversas, poseen compartimientos con distinto namero de

especies y de varios 6rdenes de magnitud.

Segun Blackburn & Gaston (1998), existen varias hipétesis para explicar las
diferentes formas en que se distribuye la masa corporal de las especies. Una que
destaca es la hipétesis de conversién de energia que indica que las restricciones
alométricas reflejan la eficiencia con la que se obtienen los recursos y se convierten
dentro de la progenie. Dicha restriccion estd determinada por dos exponentes
(bp=0.75 y b;1=-0.25), el primero indica que la masa se escala con la tasa de
adquisicién de energia en excedente de las necesidades de mantenimiento, y el
segundo que la masa se escala con la tasa de transformacién de energia dentro del
trabajo reproductivo. Ambos exponentes determinan la masa 6ptima para un grupo
de organismos descendientes de un ancestro comun. Dicha hipoétesis permite
describir la distribucion de frecuencias del tamafio corporal de diferentes especies, y
como la mayoria de las especies tienden a ganar masa corporal que es lo mas

eficiente cuando existe una restriccion adicional que es la disponibilidad de energia y
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competencia interespecifica. Lo anterior permite sugerir que la distribucion de
biomasas de las redes tréficas podria estar delimitada por una restriccion alométrica
correspondiente al metabolismo de los ecosistemas. Es decir, que el comportamiento
del ecosistema medido a través de los flujos de salida, es un factor importante para
la distribucion de biomasas, la cual es explicada cuantitativamente por el exponente

de escalamiento metabdlico inter-ecosistémico.

Los andlisis de distribucion de frecuencias sugieren la importancia de realizar mas
de una prueba de normalidad para corroborar la significancia estadistica de los
datos. Mientras la prueba de Kolmogorov-Smirnov indic6 normalidad para las
distribuciones de valores de flujos y biomasas, la prueba de Jarque-Bera mostro lo
contrario para los datos de flujos, ain cuando el coeficiente de asimetria y el mismo
histograma, parecian indicar una tendencia mas central que los datos de biomasa.
Dicha prueba sustenta de manera formal la representacién de los residuos que se
hace en un grafico de probabilidad normalidad “Q-Q” (Bera & Jarque, 1981). En este
sentido, es recomendable apoyarse con un grafico de funcion de distribuciéon normal
para detectar y explicar los datos anédmalos como en el caso del modelo de Laguna
de Términos. En la prueba de normalidad sélo se excluyO la red tréfica de Laguna de
Términos, ya que su biomasa y metabolismo fue significativamente inferior a las
demas redes. Se considera que esta red tréfica (Rivera-Arriaga et al., 2003) tiene
poca representacion del comportamiento general del ecosistema, debido a que su
estudio estd enfocado a una de cinco secciones del sistema (mangles y pastos
marinos en Boca De El Carmen) de acuerdo con lo descrito por Yanez-Arancibia &
Day (1982).

4.2. Balance de la oferta y demanda de energia

El analisis del indice SDB para los modelos estaticos Ecopath, muestra que la
mayoria de las redes troficas tienen una sobreoferta de recursos, que de acuerdo

con Bendoricchio & Palmeri (2005), es caracteristico de sistemas con alta proporcion
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en sus tasas de suministro/demanda, redes altamente indirectas caracterizadas por
el incremento de flujo hacia detritus y un mayor costo de mantenimiento del sistema.
Esto es posible debido a la naturaleza de los sistemas acuaticos, los cuales poseen
un recurso de energia ilimitado (proveniente de la radiacion solar) que ingresa a
través de los productores primarios y se transfiere entre los componentes del sistema
dispuestos eficientemente en un sustrato tridimensional. La distribucion de los
valores del indice SDB de las 124 redes troficas analizadas concuerda con lo
reportado por Bendoricchio & Palmeri (2005), quiénes describen una tendencia

central unitaria con 33 redes tréficas.

4.2.1. Efecto de la agregacion sobre el indice  SDB

Varios autores han sefialado las consecuencias que tiene la agregacion de
compartimientos tanto en la topologia de la red (Jordan & Osvath, 2009), como en las
estimaciones del modelo, lo cual podria generar distintas opiniones sobre la posible
estructura y funcionamiento de los ecosistemas, particularmente en el crecimiento y
desarrollo segun el contenido de informacion medido con el indice de ascendencia
(Opitz, 1993; Abarca-Arenas & Ulanowicz, 2002; Baird et al., 2009). Abarca-Arenas &
Ulanowicz (2002) sefialan que la ascendencia de un sistema puede ser afectada por
el numero y composicion de los compartimientos, de manera que esta alcanza un
valor minimo y se mantiene con una agregacion de menos de 29 compartimientos.
También muestran la importancia del grupo de microbios, ya que una agregacion de
bacterias y ciliados produce una caida fuerte en dicho indicador.

Morissette (2007) considera que la calidad de los datos (medida con el indice
pedigri sensu Christensen & Walters, 2004) juega un papel importante en las
estimaciones de un modelo trofico, sefialando que los modelos de alta calidad,
permiten hacer mejores predicciones de los cambios de biomasa durante una

simulacion. Sin embargo, esto es cuestionable debido a que el indice pedigri mide
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arbitrariamente la calidad en cuanto al origen de los datos, pero no dice nada con
respecto a las caracteristicas topoldgicas o funcionales del modelo.

Begon et al. (2006) consideran que el progreso en el entendimiento de las redes
alimentarias depende criticamente de la calidad de los datos tomados en el campo y
de la resolucion taxondémica utilizada. En este sentido, la calidad de los modelos
Ecopath en cuanto al nivel de representatividad de un ecosistema depende del
namero de compartimientos que se utilicen. Sin embargo, el nivel de
representatividad también puede depender de los objetivos del estudio, sea para
describir un ecosistema, donde se procura tener el menor nimero de especies por
compartimientos, o la evaluacién de un recurso en particular (especies agregadas
con excepcion del recurso especifico). El criterio de agregacion se considera un
factor importante en la construccién de modelos, habiendo casos donde las especies
pueden ser agregadas por edades (Palomares et al., 1993) como por tamafos
(Opitz, 1993).

En este trabajo se parte de modelos troficos publicados que representan
diferentes épocas y lugares alrededor del mundo, y que tienen un nimero variado de
compartimientos con distinta composicion. Si bien el objetivo de este trabajo no es el
estudio minucioso de la agregacion, si se considera importante explicar por lo menos
si los valores de los indices SDB y ED estan influenciados por el tamafio de las redes

troficas, medido este como el nimero de compartimientos que contienen.

El analisis ANOVA mostré que el tamafio de la red tréfica tiene influencia en el
indice SDB solo para modelos tréficos con menos de diez compartimientos. Estos
modelos representan sistemas cerrados (lagos), en los que es posible que el criterio
de agregacion durante la construccién del modelo tréfico, se haya debido a causas
naturales (como una baja riqueza de la comunidad). Alun cuando existe una
significancia estadistica (corroborado con la prueba de Tukey) que indica que el nivel
de agregacion taxondmica de los modelos analizados influye en la variabilidad del

indice SDB, es posible utilizar dicho indice para hacer comparaciones entre sistemas
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gue tienen mas de diez compartimientos. Considerando esto, solo las redes troficas

mas agregadas contribuyen a la tendencia central observada (SDB=1).

Para tratar de explicar la influencia que tienen las redes troficas menos agregadas
sobre el indice SDB, particularmente de aquellas con el indice mas alto, a
continuacion se describen algunos atributos y aspectos referentes a la construccion

de los modelos troficos.

Para la red trofica del Lago Malaui que tuvo el indice mas alto (SDB=2.47) el autor
(Degnbol, 1993), reconoce que el grupo fitoplancton tiene una proporciéon muy alta de
P/B (=502 afio™), lo cual considera una estimacién incorrecta ain cuando las
muestras tomadas de forma independiente producen una estimacion alta (300 afio™).
Sin embargo, sefiala que segun datos no publicados, la produccién primaria fue
inusualmente alta para el tiempo y el area de estudio, lo cual podria ser la razén de
los valores tan altos. Ademas que el autor no considero las estimaciones de captura
debido a su magnitud insignificante (0.01 g/m?), lo que sugiere un menor uso de los
recursos del sistema. Lo mismo podria pasar con la red tréfica del Lago Tanganica
(Moreau et al., 1993b), la cual tiene un indice SDB alto en sus dos modelos
correspondientes a los periodos 1974-1976 (SDB=2.45) y 1980-1983 (SDB=1.96).
Los autores utilizan en estos modelos una proporcion de P/B alta en el grupo
fitoplancton (P/B=450 afio™). Otro ejemplo es el modelo tréfico del Lago Turkana con
un indice SDB alto en los modelos del periodo 1973 (SDB=1.54) y 1987 (SDB=1.28).

Al parecer las redes troficas de menor tamafio (con menos grupos) y que tienen un
grupo fitoplancton con un P/B alto, producen valores altos en SDB. Los modelos
troficos que tienen mas de 10 grupos funcionales y un P/B (para fitoplancton) tan alto
como los modelos tréficos mas pequefios (<10 grupos), tienen un indice SDB menor.
Por ejemplo, la red tréfica del Lago Chad con 15 compartimientos (>10) y un P/B de
365 afio™ (Palomares et al., 1993), tiene un indice bajo (SDB de 0.43). Otro ejemplo
es la red tréfica del Lago Victoria con 16 grupos funcionales y un P/B de 365 afio™

(Moreau et al., 1993a), tiene un SDB de 0.63. Lo anterior sugiere que un valor alto de

56



P/B del fitoplancton incrementa el valor del indice SDB, si y sélo si, el modelo tréfico
tiene menos de 10 compartimientos. Esto explica la dispersién de valores altos de
SDB para las redes troficas de menor tamafio. En este sentido se considera que las
estimaciones de biomasa de fitoplancton juegan un papel importante para la
construccion de los modelos tréficos con pocos grupos funcionales, ya que pueden
producir sobrestimaciones (SDB) con respecto a los modelos troficos mas complejos.
Esto sugiere evitar en lo posible la agregacion de compartimientos para ecosistemas

aguaticos en los que existe una baja riqueza.

4.2.2. Caracterizacion dinamica del balance enla o ferta y demanda

4.2.2.1. Efecto ambiental

Una vez que se estimé el balance entre la oferta y demanda de energia en 124
modelos, se selecciond un par de cada tipo de sistema (en total 17 modelos) y que
estuvieran mas cercanos a la recta de regresion en la relacion de flujos de salida y
biomasas (Fig. 16). Con esto se asume que los sistemas que siguen estrictamente
dicha tendencia, tienen una actividad metabdlica relativa a su tamafio, y por lo tanto,
su capacidad de respuesta es atribuible a factores intrinsecos relacionados con su
estructura y funcionamiento, mas que a las condiciones ambientales locales o de
logistica en la construccion de los modelos tréficos (e.g. agregacion taxonémica). En
contraste, los factores extrinsecos podrian explicar en buena medida el
comportamiento de las redes tréficas més alejadas de la tendencia central del

escalamiento metabdlico.

El analisis del indice SDB en funcién del forzamiento climatico para la mayoria de
las 17 redes troficas simuladas mostro una relacién proporcional directa en el 65% de
los casos. También cabe mencionar que cada modelo exhibe una tendencia
asintotica hacia un valor maximo de SDB. Esto sugiere que los ecosistemas

acuaticos sometidos a perturbaciones climaticas similares a las del indice LOTle,
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podrian experimentar una variacion en el balance de la oferta y demanda de sus
recursos, oscilando entre niveles de energia minima y maxima. Estos niveles
posiblemente constituyen un umbral en la estructura y funcionamiento del ecosistema
que puede ser relacionado con su capacidad de carga, y que de acuerdo con Odum
(1985), el ecosistema podria experimentar uno de sus posibles estadios serales. El
resultado obtenido en los experimentos de simulacién permite respaldar lo observado
por Bendoricchio & Palmeri (2005) en cuanto a que el indice es sensible a cambios

en la sucesion estacional y perturbaciones ambientales.

Dos modelos tréficos mostraron una relacion significativamente negativa entre el
SDB y LOTle (Bahia de Tongoy y Estrecho de Bali), y cuatro modelos no mostraron
tendencia significativa (Plataforma Continental del Oeste de Florida, Océano Pacifico

Central, Reservorio de Broa y Lago Awasa).

En el modelo del sistema de la Plataforma Continental del Oeste de Florida un
factor que podria explicar la falta de tendencia de SDB y LOTle es el fenomeno de
oscurecimiento de la capa fética debido al afloramiento masivo de fitoplancton que
cubre temporalmente la superficie del océano de esa zona (Okey et al., 2004). Es
posible que la naturaleza y efecto de estos afloramientos no se relacione con los
cambios en la temperatura pero si con la disponibilidad de nutrientes, y por ello las
tasas de produccion del fitoplancton causan una respuesta diferente en el balance de
energia. Ya que se ha reportado que dicho sistema esta fuertemente influenciado por
los aportes de nutrientes provenientes por rios como el Mississippi lo que tiende a
incrementar la productividad primaria (Muller-Karger et al., 1991, Gilbes et al., 1996,
y Del Castillo et al., 2000 en Okey et al., 2004). Otros subsidios energéticos como el
hierro proveniente de la arena transportada via aérea desde el desierto del Sahara,
favorece la fijacion de nitrogeno por las cianofitas (Lenes et al., 2001 y Walsh &
Steidinger, 2001 en Okey et al., 2004).

En términos de sucesién del ecosistema sensu Odum (1985), se considera que

aguellas redes tréficas que no mostraron un patrén de cambio con tendencia
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asintotica en el balance de la oferta y demanda de energia ante la variacion de la
temperatura, son sistemas propensos a experimentar una sucesion de tipo autdgena
mas que de tipo alégena. La sucesion autégena sugiere que los cambios en la
estructura y funcionamiento del ecosistema estan influenciados mas por factores
intrinsecos de la comunidad que por factores extrinsecos como cambios en el
ambiente que promueven la evolucidn del sistema. En este sentido, se asume que el
forzamiento en las tasas de produccion del fitoplancton no tuvo un efecto significativo
en la estructura y funcionamiento del ecosistema medido a través del indice SDB.
Estas explicaciones se basan en cuestiones tedricas originadas desde un enfoque
holistico y podrian ser corraboradas apoyandose en una visién reduccionista que
permita una revision mas detallada para estos sistemas. En este caso algunas redes
troficas no respondieron de forma similar a los cambios de temperatura, lo que
sugiere que otros factores independientes de la temperatura podrian jugar un papel
mas importante en la estructura y funcionamiento del sistema, lo que justifica la
investigacion de otros factores, quiza locales, que permitan respaldar o rechazar las

hipotesis sobre sucesion.

Por otra parte, la simulacién de la red tréfica del Pacifico Central fue la Unica que
genero en el afo 17 flujos de respiracion negativa y altas eficiencias de conversion
alimenticia (P/Q=1). Es importante mencionar que el afio 17 (1962) en la serie de
tiempo de temperatura es el afilo mas frio, lo que sugiere pueda tener un efecto en
los cambios de biomasa. El factor de forzamiento (LOTle) aun cuando afecta
directamente a la tasa de produccion de los productores primarios, sus efectos se
propagan a través de la red modificando los consumos de los grupos de niveles
troficos superiores. Christensen et al.,, (2005) sefialan que cuando se obtienen
valores negativos en los flujos de respiracion, se esta violando la ecuacién de
consumo (Q=P+R+U), donde los cocientes de eficiencia de conversion alimenticia
(P/Q) y de la proporcion de alimento no asimilado (U/Q) exceden la unidad,
ocasionando que el cociente de Respiracion/Consumo, y por consiguiente la
respiracion tenga un valor negativo. Este efecto se vincula estrechamente con la

conversion alimenticia del grupo particular donde se observa este efecto. Este
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problema puede ser corregido en los principios de la construccion y balanceo del
modelo tréfico con la modificacion de algunos de los parametros iniciales del modelo

(P/B, Q/B o U) reduciendo asi la conversion alimenticia del grupo en particular.

4.2.2.2. Efecto de la pesca

Todas las redes tréficas mostraron tres patrones en el comportamiento dinAmico
del indice SDB al aumentar la intensidad de pesca del depredador tope. El primer
patron consiste en que en los ultimos afios de la simulacion el indice SDB fue casi
constante (Fig. 14). El segundo patrén consiste en un aumento inicial en la
sobreoferta de recursos, seguido de una disminucion al final. En el tercer patron se
observa una disminucion inicial en la sobreoferta, seguida de un ligero aumento.
Estos patrones se conservan entre los diferentes tipos de ecosistemas acuaticos
(marinos y de agua dulce) los cuales han sido afectados a través de un depredador
tope al que se le ha extraido gradualmente su biomasa hasta alcanzar un maximo del

80% de la original.

En cada paso (afio) de la simulacion, la mortalidad por pesca del depredador tope
de cada ecosistema fue diferente, esto debido a que poseen distinta biomasa y
niveles de mortalidad natural. Aun con ello, para todos estos grupos se procurd un
mismo efecto gradual en la disminucion de su biomasa a través de la tendencia
exponencial caracteristica del modelo de tasa de captura de Ricker (1975). En
consecuencia, la diferencia entre los tres patrones observados no es adjudicable a la
tasa de cosecha, sino a factores asociados con atributos relacionados a la estructura

y funcionamiento de los ecosistemas.

Para tratar de explicar el primer patron observado, se revisaron los modelos
troficos, encontrando que el numero de compartimientos para calcular el indice SDB
es diferente (con un compartimiento) del modelo trofico inicial (Fig. 14). La diferencia

corresponde a un grupo menos que es el depredador tope, el cual fue excluido
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automaticamente (con el algoritmo para calcular SDB) debido a que los datos
utilizados para el calculo el indice tuvieron valores menores que un kilogramo
(<0.0005 t/km™afio™). La exclusién del compartimiento se debié a que el programa
“Ecopath with Ecosim” realiza un redondeo automatico de las estimaciones, por lo
gue valores muy bajos en los flujos y biomasas (<0.0005) aparecen como datos

nulos.

Las estimaciones muy pequefias parecieran no ser importantes (<0.0005), pero no
poder considerarlas (por limitaciébn del algoritmo) repercute en la estimacion del
indice SDB. Un ejemplo es el modelo de un sistema de reservorio (Modelo No. 120;
Fig. 14), en el que la decision de incluir o no incluir el grupo funcional “Top predators”
por tener biomasas muy pequefias, repercute en diferentes estimaciones del indice
SDB. Para poder incluir al grupo “Top predators” fue necesario cambiar el nimero de
decimales en las cifras estimadas por el programa Ecopath, el cual por defecto
muestra tres. De esta manera, para el afio 40 se ajustaron seis cifras decimales que
corresponden a cantidades en gramos de biomasa y flujos de salida del grupo
(B=0.000008 t/km™ y E,,=0.00005 t’/km?afio™). Para el afio 45, la biomasa y el flujo
de salida disminuyeron adun mas, por lo que tuvieron que ajustarse nueve cifras
decimales que corresponden a cantidades en miligramos (B=0.000000003 t’/km™ y
Eou=0.000000024 t/km™afio™). Para el dltimo afio de la simulacién (50) la biomasa y
fluo de salida del grupo fue tan baja que el programa Ecopath no permite
visualizarlas (debido a la restriccion a 9 decimales), por lo que el indice SDB
obtenido corresponde a un modelo con 16 grupos. La desicion de utilizar cifras
redondeadas de las biomasas y flujos puede repercutir en malas interpretaciones del
indice SDB, particularmente en subestimaciones del indice cuando las biomasas de
los grupos de los niveles troficos mas altos son muy pequefias. Esto permite sugerir
que el segundo patrén del indice SDB es confiable para la mayoria de las redes
troficas (6 de 10), y consiste en un aumento inicial en la sobreoferta de recursos
hasta un valor maximo, seguido de una disminucion. Dicha disminucion se asume
gue no es mayor a la observada con las estimaciones de SDB, y también se asume

gue no alcanza un valor menor que el SDB del modelo trofico inicial (F=0).

61



Para las redes troficas que mostraron el tercer patron en el indice SDB (Modelos
No. 30, 48, 97 y 108; Fig. 14), el cual consiste al principio de la simulacion en una
disminucién y luego en un aumento en la sobreoferta de recursos, a partir del afio 30
no se incluye al depredador tope, con excepcion del modelo No. 108 que fue a partir
del afio 10. Para estas redes troficas se asume un patron de SDB que consiste
solamente en una disminucion de la sobreoferta hacia un valor menor que el del

modelo inicial (F=0).

Los experimentos de simulacion en las redes troficas mostraron que el indice SDB
responde al efecto ocasionado por el cambio en la intensidad de pesca en el grupo
de mayor nivel trofico. Sugiriendo que un constante aumento en la intensidad de
pesca puede llevar a una disminucion o aumento en la disponibilidad de los recursos,
dependiendo del grupo Iimpactado. Los resultados permiten respaldar las
observaciones en modelos troficos estaticos que fueron construidos para representar
ecosistemas en diferentes épocas. Como ejemplo, la red trofica del Lago Victoria
(Moreau et al., 1993a), que presenta dos modelos tréficos construidos en diferentes
periodos de estudio, muestra un indice SDB que disminuye entre una época (1971-
1972, SDB=0.85) y otra (1985-1986, SDB=0.63). Los autores mencionan que en la
primera época, las pesquerias en el sector de Kenia, fueron poco aprovechadas y
que para mediados de la década de 1980 algunas especies desaparecieron
completamente de la pesqueria, mientras que otras pasaron a ser dominantes en las
capturas. Otros ejemplos son los modelos del Lago Tanganica (Moreau et al., 1993b)
y del Lago Turkana (Kolding, 1993), cada uno con dos versiones correspondientes a
dos épocas diferentes. Se observa que el indice SDB disminuye conforme transcurre
el tiempo. Esto también sugiere que el indice SDB refleja el efecto acumulado de la

presién pesquera de los ecosistemas acuaticos a lo largo del tiempo.

En todo caso, aunque los cambios del indice SDB en condiciones extremas
pueden deberse a limitaciones del algoritmo, la tendencia de cambio del indice SDB
como reflejo de los cambios metabdlicos del ecosistema al verse afectados por una

perturbacién intensa es un rasgo consistente entre modelos. Esto sugiere que se
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trata de un indice sensible a cambios metabdlicos colocandolo como un potencial
indicador a nivel de ecosistema. En todo caso, en niveles intermedios de
perturbacion, el patron de cambio es identificable, mientras que los procesos detras
de perturbaciones extremas, incluso la desaparicion de grupos funcionales, requieren

de mayor investigacion.

4.3. Escalamiento del metabolismo de los ecosistema s

Palmeri & Bendoricchio (2005) proponen una forma de medir el balance entre la
oferta y demanda de la energia interna de un ecosistema, adoptando el supuesto de
escalamiento potencial de 3/4 de redes directas y perfectamente balanceadas
(Banavar et al., 2002). El indice SDB, concebido originalmente por Palmeri &
Bendoricchio (2005), es un exponente de la relacion logaritmica entre la biomasa y
los flujos de los compartimientos de una red trofica. Es un indicador que refleja el
metabolismo individual del sistema (intra-ecosistema), pero de acuerdo con estos
autores no puede ser considerado como una propiedad del escalamiento del
metabolismo de los ecosistemas (inter-ecosistema) ya que refleja la variabilidad
intrinseca de cada sistema (variacién entre los compartimientos). Siguiendo con este
razonamiento, la produccién, respiracion y el flujo a detritus son los atributos
principales del flujo de energia que sale de los compartimientos, y pueden ser

asociados como procesos anabdlicos y catabdlicos del metabolismo.

La produccion contribuye a la estructuracién del sistema, ya que es energia que se
vuelve disponible a través de los consumos internos, por lo que puede considerarse
como una medida del anabolismo. La respiracion por su parte es energia libre,
derivada tanto de la actividad fisica, como de los procesos fisioldgicos del organismo,

por lo que es asociada a procesos catabdlicos.

El flujo de energia destinado al detritus proviene del alimento no asimilado y

productos de desgaste de la reproduccion, asi como de la mortalidad natural
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relacionada a causas distintas de la depredacion (e.g. enfermedad y senectud), entre
otros. En algunos ecosistemas (e.g. estuarios) el detritus juega un papel
determinante, ya que una parte importante se recicla y contribuye a la estructura y
funcién del sistema, por lo que puede ser asociado a un proceso anabdlico. Wolff et
al., (2000) sugieren que una parte significativa de la produccién del sistema se utiliza
indirectamente a través del detritus, sefialando que la produccién de muchos grupos
no se utiliza directamente y se destina al detritus, donde luego es utilizada por los
grupos. Algunos autores mencionan que la capacidad de reutilizacion del detritus
esta fuertemente ligada a la estabilidad del sistema, jugando un papel de reservorio
de energia que se asocia también a resiliencia (DeAngelis, 1980; Christensen &
Pauly, 1992). Aunque también se ha observado que un alto reciclaje (>20%) puede

disminuir la estabilidad segun el overhead del sistema (Christensen & Pauly, 1993).

Para observar la tendencia del escalamiento metabdlico de los ecosistemas
acuaticos y verificar su correspondencia con el exponente 3/4 del metabolismo
interespecifico (Kleiber, 1932; Hemmingsen, 1960) o regla de Kleiber (Banavar et al.,
2010), se utilizo el enfoque de red directa de Banavar et al., (2002a). Para ello se
excluyeron del andlisis el flujo a detritus que representa un flujo de retroalimentacién
y es caracteristico de una red indirecta. Sin embargo, no significa restar importancia
al detritus y no considerar su influencia sobre el sistema, ya que la energia distribuida
en la red tréfica proviene tanto de los productores primarios como del detritus, por lo
gue la energia que se transfiere mediante la depredacién (consumos), y que es una
parte de la produccion de las presas (otra se exporta por pesca o migracion), tiene su

origen en el detritus.

El escalamiento metabdlico de los ecosistemas es medido a partir de la suma de
biomasa de los grupos biolégicos vivos, por lo que no se considera la biomasa del
compartimiento de detritus. Considerando que los compartimientos afectan al
metabolismo del ecosistema a través las tasas de suministro y demanda
(Bendorichio & Palmeri, 2005) el detritus a diferencia del resto de los grupos, no

cuenta con una tasa de suministro y demanda que dependa de un metabolismo
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propio, siendo su biomasa el producto de la eficiencia metabdlica del resto de los
grupos. Un aspecto importante en la construccion de los modelos tréficos Ecopath es
que el detritus es un compartimiento que viene por defecto aun cuando se carece de
una estimacion de su biomasa (Christensen & Pauly, 1992), y que puede ser
estimada empiricamente (Pauly et al., 1993). En algunos modelos troficos (e.g.
Laguna de Maspalomas), la biomasa del detritus es introducida como una

importacion para el sistema (Moreno & Castro, 1998).

La relacion entre el logaritmo del flujo de salida y biomasa total del sistema, indica
gue el metabolismo de los ecosistemas se escala de forma alométrica con la
biomasa a través de un exponente “inter-ecosistémico” de 3/4 (b=0.72) que obedece
a la regla de escalamiento metabdlico interespecifico descrito originalmente por
Kleiber (1932).

Para el analisis del escalamiento del metabolismo fue necesario excluir las redes
troficas del Estuario Caeté y Laguna de Maspalomas, ya que los resultados de la
parametrizacion no coincidian con lo descrito en la literatura. Para el Estuario Caeté
el modelo tréfico calcul6 un flujo de exportacion de 522 t/km%afio (y una biomasa sin
detritus de 13,135 t/km? mucho menor que 2,186 t/km%afio (y B sin detritus de
13,132 t/km?) reportado en la literatura por Wolff et al., (2000). Para Laguna de
Maspalomas el modelo tréfico calculd una produccién del sistema de 29 t/km?%/afio (B
sin detritus de 2,032 t/km?), lo que también es mucho menor que 172 t/km?/afio (B sin
detritus de 2,032 t/km?) reportado en la literatura (Moreno & Castro, 1998). En
ambos casos el alejamiento de la tendencia podria ser debido a una subestimacion
de los flujos de energia, ya que como se observo, las mayores diferencias son con la
estimacion del flujo que sale de los compartimientos y no con la biomasa de los
compartimientos. El error observado en la variable dependiente es consistente con el
método de minimos cuadrados del analisis de regresion lineal simple, donde se

asume la existencia de error para la ordenada.
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Se revisaron los datos de los modelos tréficos del Estuario Caeté y Laguna de
Maspalomas y no se encontraron errores evidentes en la informacion de entrada. Lo
qgue sugiere que las diferencias entre lo estimado con los modelos tréficos en este
estudio y lo reportado en la literatura respecto a dichos modelos, podrian deberse al
proceso de estimacion cuyas causas pueden ser diversas; mas aun que entre

ecosistemas, los ajustes de las distintas versiones del software de Ecopath.

4.3.1. Explicaciones sobre el exponente de escalami  ento 3/4

Desde Rubner (1879) y Kleiber (1932) el escalamiento metabdlico de los sistemas
bioldgicos ha sido un tema de gran interés. Algunos autores han procurado dar un
sentido biolégico al exponente alométrico de 3/4. West et al.,, (1997, 1999)
desarrollaron un modelo (“WBE” de las siglas en inglés de los autores West, Brown y
Enquist) del sistema de distribucion de recursos para explicar el escalamiento de las
tasas metabdlicas en animales y plantas. Sefiala que el exponente es afectado por la
geometria de la red que es de ramificacion fractal (e.g. sistema vascular) y por la
resistencia hidrodinamica (e.g. la sangre que transporta metabolitos). EI modelo de
WBE describe cdmo la eficiencia en el transporte de recursos disminuye con el
tamafo de la red, y su forma fractal ajustada a un espacio optimizado es asumida
como un proceso de seleccion natural de los sistemas biologicos (West & Brown,
2004, 2005).

Banavar et al., (2010) consideran algunas modificaciones significativas al modelo
de WBE, y proponen un modelo de ramificacion jerarquica que permite obtener un
exponente de escalamiento metabdlico de 2/3 si la velocidad del fluido en un sistema
biolégico (e.g. sistema vascular) es constante, o de 3/4 si la velocidad es variable con
el tamano (e.g. entre las diferentes masas corporales de las especies). El modelo
conserva el disefio fractal del modelo de WBE, pero a diferencia de este, se basa en
supuestos diferentes que han sido demostrados con datos empiricos. Por ejemplo, el

modelo de Banavar et al., (2010) se basa en los supuestos de que la velocidad de la
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sangre se escala con la masa corporal como MY*? (contra M° del modelo de WBE),
que la longitud de la aorta se escala con MY (contra MY%) y que el promedio del area
de la seccién transversal de la red se escala con M?® (contra M*%). La explicacion a

estos exponentes tiene fundamento en la geometria Euclidiana.

Banavar et al., (2010) consideran que las desviaciones del exponente (entre =2/3 y
3/4) del escalamiento metabdlico (metabolismo basal) suceden en la naturaleza, y
son debidas a factores no considerados por su modelo, tales como la capacidad de
suministrar oxigeno entre un estado de descanso y uno activo, lo cual es afectado
por la variacion en el area de la seccion transversal de las venas, lo que a su vez
puede reducir o aumentar la velocidad del flujo sanguineo. También consideran que

dichas desviaciones del exponente pueden deberse al disefio de la red.

Considerando que el teorema de la eficiencia en el transporte de recursos puede
ser aplicado para explicar la alometria de una red (Banavar et al., 2002), es posible
que el valor del exponente 3/4 de escalamiento metabdlico de las redes troficas se
deba en gran parte al disefio de la red, la cual es asumida como una red directa de
acuerdo con Banavar et al., (1999, 2002). Al excluir del analisis el flujo a detritus
(flujo de salida de los compartimientos) y considerar sélo la biomasa de los grupos
biologicos, es posible que el componente que explica el exponente sea el flujo de
energia que sale de los productores primarios (o fuente de energia sensu Banavar et
al., 1999, 2002), ya que este flujo es mayor que la suma de los flujos que salen del
resto de los compartimientos. Banavar et al., (1999, 2002) consideran que el flujo de
agua que sale (por unidad de tiempo) de una fuente, la cual suministra el recurso a

los diferentes sitios de una red, es una medida de la tasa metabdlica.

También se asume que, dentro del flujo de energia que sale de los
compartimientos, el flujo por respiracion (indicador del metabolismo sensu Odum,
1985 y de un proceso catabdlico del sistema sensu Lindeman, 1942), pueda explicar
en gran parte el valor del exponente 3/4. Para ello se considera que el flujo de
respiracion de los compartimientos es una propiedad colectiva del sistema (Salt,
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1979; Odum & Barrett, 2005) que determina el escalamiento metabdlico observado
(datos no publ., Salcido-Guevara & Arreguin-Sanchez, 2012). Esta idea no se
contrapone con el enfoque de Banavar et al., (1999, 2002) que considera que el flujo
que sale de la fuente representa la tasa metabdlica del sistema, ya que en una red
trofica los flujos respiratorios representan la mayor cantidad de esa energia. Esta
energia se disipa en el sistema en gran cantidad conforme se transfiere energia
hacia los niveles tréficos superiores (Lindeman, 1942). Cabe considerar el supuesto
de eficiencia de transferencia de energia (Lindeman, 1942), es decir la cantidad que
cada nivel tréfico transfiere mediante los consumos (10%). Lo cual es sabido que
varia entre 2 y 24% pero con una media de 10% (Pauly & Christensen, 1995).

Por otra parte, si la relacion entre la produccion de biomasa (0 masa de un
organismo) y la masa corporal de las especies (algas, zooplancton y peces) tiene un
exponente de 3/4 que incluye un efecto exponencial de la temperatura (Gillooly et al.,
2001, 2002), entonces el flujo de produccion como un proceso anabdlico de las redes
troficas también podria mostrar una tendencia similar al escalamiento metabolico con
el mismo efecto de la temperatura. Esta suposicién permite explicar el valor obtenido
del exponente del escalamiento metabdlico, ya que el flujo de energia que sale de los
compartimientos es la suma de los flujos de respiracion y produccion, y para ambos
atributos se asume que siguen el mismo escalamiento con la biomasa del

ecosistema (~B**

). Siempre que se considere el efecto de la temperatura ambiental
sobre las tasas de respiracion de los organismos (sensu Lindeman, 1942),
independiente a la calidad de los datos (y de su manejo) de los modelos tréficos, o
cual puede afectar las estimaciones (e.g. de los flujos de energia; Allesina &

Bondavalli, 2003).

Se asume que existen factores extrinsecos a las redes troficas que contribuyen a
las desviaciones observadas en la tendencia del exponente 3/4 del escalamiento
metabdlico. Gillooly et al., (2001, 2002) sefialan que la temperatura efecta
exponencialmente las tasas metabdlicas de los organismos (unicelulares, plantas,

invertebrados, peces, anfibios, reptiles, aves y mamiferos), y calculan dichas tasas
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aplicando un factor de correccion (factor Boltzmann-Arrhenius) que involucra
propiedades fisicoquimicas (constante general de los gases, energia minima de
activacion de las reacciones bioquimicas y la temperatura absoluta). Los autores
comparan sus estimaciones con las observaciones de Hemmingsen (1960), y

observan una tendencia similar en el escalamiento metabdlico interespecifico.

Brown et al., (2007) consideran que la teoria metabdlica de la ecologia incorpora
los efectos fundamentales del tamafio corporal y la temperatura sobre la tasa
metabdlica individual para explicar los patrones y procesos en los diferentes niveles
de la organizacién biologica, desde las historias de vida individual, la estructura y
dinamica de las poblaciones y comunidades, hasta los flujos y compartimientos de

energia y materiales en los ecosistemas.

Garlaschelli (2004) menciona que la evolucién de las comunidades tiende a
optimizar la transferencia de recursos y sugiere una generalizacion que indica que
las especies pasan de maximizar su recurso de entrada (minimizando el nivel trofico)
a disminuir el esfuerzo de competicion (maximizando el nivel tréfico). En este sentido
propone que un sistema como red de transporte, deberia de presentar una
ramificacion con una forma (de estrella) que permita maximizar la competencia y
nivel tréfico, a diferencia de una forma simple (de cadena). Por lo que considera que
las propiedades especificas de la configuracibn de cada red dependen de las

condiciones ambientales y evolutivas particulares.

Algunas utilidades del exponente 3/4 han sido orientadas para explicar el
crecimiento de las especies. West et al., (2001) utilizaron el exponente 3/4 para
explicar el crecimiento de muchas especies a través de un modelo que se basa en el
modelo de crecimiento de von Bertalanffy (1957). Segun West et al., (2001), el
modelo de Bertalanffy sugiere que la tasa de crecimiento es la diferencia entre la
tasa anabolica (produccion de biomasa) y la tasa catabdlica (descomposicion de
biomasa), siendo la tasa de crecimiento escalada con la masa corporal a una

potencia de 3/4. Los autores sefialan que el modelo ajustado con el exponente refleja
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como una red de distribucion de forma fractal disminuye su capacidad de suministrar
recursos con el aumento del tamafo corporal. Sin embargo, Banavar et al., (2002b)
sefalan que un ajuste similar en el modelo de crecimiento de las especies se puede
obtener mediante el uso del exponente de 2/3, originalmente utilizado por von
Bertalanffy (1957), asi como por Banavar et al., (1999) quiénes utilizan un enfoque
fisico para explicar la eficiencia del transporte de recursos de una red (rio) con
espacio bidimensional (D=2). Lo anterior sugiere que detras de una idea mecanicista
y simple, como la que propone el enfoque fisico (Banavar et al., 1999), puede haber
suficiente informacion para producir el mismo resultado que logra un enfoque basado
en lo empirico y complejo (West et al., 1997, 1999). El coeficiente 2/3 de Bertalanffy
se produce porque, por necesidades experimentales de su época, tuvo que suponer
un crecimiento de tipo isométrico, ya que el calculo de la integral para resolver su
ecuacion requeria, con los elementos de calculo de su época, que se supusiera una
integral cerrada, lo cual Unicamente ocurria si suponia isometria. Este concepto
difiere del concepto alométrico del exponente 3/4. Pauly (1981) propone un ajuste a
la ecuacion de Bertalanffy por alometria (2/3) debido a que en el crecimiento de los
peces, la superficie de absorcién de oxigeno (superficie de las branquias en peces)
es una limitante mayor que el consumo de alimento, sefialando que las especies que
alcanzan mayores tamafios (e.g. atun), a diferencia de las pequefias, tienen una

superfice branquial casi proporcional a su peso corporal (pendiente de 0.9).

West et al.,, (2004) sefalan que los bidlogos dedican mucho mas atencion a
documentar la complejidad empirica (observada) que a la busqueda de leyes
generales. Muchos aparentemente como un acto de fe, donde categéricamente
rechazan la posible existencia de nuevas leyes generales. Sefialan a demas que las
observaciones empiricas tienen poco valor a menos que haya marcos conceptuales

para organizar la enorme variacion entre las cosas vivientes.
El escalamiento del metabolismo ha sido importante para el estudio del

crecimiento individual. Bertalanffy (1976) sefal6 tres tipos metabodlicos para los

modelos de crecimiento. Si el metabolismo (respiracién) de un organismo estd en

70



funcién de la superficie corporal, entonces es de tipo | que corresponde a un
exponente de a=2/3 para el modelo. Si esta en funcién de la masa corporal es de tipo
Il (a=1), y si depende de ambos es de tipo Il (2/3<a<1). En el primero considera que
se encuentran los peces y mamiferos, en el segundo los insectos y en el dltimo
algunos gasteropodos. Si bien, el autor reconoce la critica de Hemmingsen (1960)
sobre el reducido nimero de ejemplos que utiliza para su teoria generalizada de los
sistemas, con argumento en la variabilidad fisiologica de los organismos y de algunos
datos, refuta la inexistencia como leyes, de las reglas de escalamiento 2/3 y 3/4
propuestas por Rubner (1879) y Kleiber (1932) respectivamente. Posiblemente
Bertalanffy se refirié a la inexistencia de una “ley”, ya que hace de los exponentes
una utilidad para sus modelos de crecimiento, lo que sugiere que detras de su
refutacion, reconoce la posibilidad de que el escalamiento varia entorno a tales

exponentes.

Brown et al., (2002) indican que las leyes de escalamiento son descripciones de
patrones importantes en la naturaleza, pero no son leyes cientificas porque no
describen de manera generalizable los procesos o mecanismos. Sin embargo,
suponen que algunas relaciones de escalamiento ecoldgico reflejan los resultados de
las leyes fundamentales, de manera que las leyes potenciales pueden ser utilizadas
inductivamente, como patrones empiricos que sugieren coémo los principios

universales de la ecologia surgen desde las leyes de la fisica, quimica y biologia.

El comportamiento de los ecosistemas, analizado a través de los indices SDB y
ED, se hace mediante una relacion metabdlica de dependencia funcional. Esto
consiste en una interdependencia funcional de las tasas de oferta y demanda
representadas por los consumos y predaciéon en el sistema. Debido a que los
recursos son limitantes, entonces puede establecerse una relacion denso-
dependiente entre los grupos. En el célculo de ambos indicadores se excluy6 el
compartimiento del detritus, ya que aunque tiene flujos de entrada y salida, no
genera una tasa de demanda asociada con la oferta (predacion); esto es que el
detritus al no ser un grupo vivo, las tasas de oferta y demanda son independientes y
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no vinculadas funcionalmente. La respiracion es algo analogo en el sentido de que es
un flujo de energia que se disipa y no se aprovecha. Hay una equivalencia funcional
entre las ecuaciones de SDB (4) y ED (8), asi como el hecho de que sus diferencias
se basan en la inclusién (en SDB) y no inclusion (en ED) de los flujos de respiracion
y detritus, concentrandose la ecuacion (8) meramente en los atributos funcionales de

los componentes vivos.

4.4. Elasticidad de la demanda de energia

Considerando que el el indice ED tiene una distribucion normal y que es
significativamente diferente de una elasticidad de demanda unitaria (ED>1), se
asume que el comportamiento de los ecosistemas acuaticos tiende en promedio
hacia una demanda de energia de tipo inelastica. Esto significa que en la mayoria de
los casos la produccién de biomasa disponible es sensible a los cambios en el
consumo, por lo que las redes tréficas con los indices mas altos tienen una oferta

mas sensible a la demanda que las redes troficas con los indices mas bajos.

Los ecosistemas marinos tienen en promedio una oferta de energia
significativamente més sensible a los cambios en la demanda que los ecosistemas
de agua dulce. El 50% de las redes tréficas mostraron una mayor sensibilidad (ED>1;
Tabla A2). Un 20% mostré una menor sensibilidad (ED<1), y un 30% una demanda
unitaria (ED=1) que sefala una relacién positiva y directamente proporcional entre la

oferta y demanda.

No fue posible estimar el indice ED para la red trofica de Laguna de Maspalomas
(Modelo No. 81) ya que solo contaba con dos compartimientos con flujos de entrada
y salida. Los compartimientos necesarios para el célculo del indice ED son grupos
funcionales heterétrofos que tienen un consumo (entrada de energia) y una
produccion secundaria que se transfiere a través de los consumos por depredacion

y/o exportacion de energia, y que parte de ella puede reintegrarse al sistema (EE>0).
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Con esto se asume que los flujos de las redes troficas analizadas describen
adecuadamente el comportamiento del sistema, y que la elasticidad de la demanda
de energia es un indicador de respuesta (oferta de energia) a posibles cambios en la

estructura y funcionamiento del ecosistema.

El nimero de compartimientos en los modelos no afecta las estimaciones del
indice ED. En este caso, ninguna clase presentd diferencias significativas en los
promedios de sus indices ED.

4.4.1. Caracterizacion dinamica de la demanda de en  ergia

4.4.1.1. Efecto ambiental

La elasticidad de la demanda mostré un patron significativo en la mayoria de los
modelos, el cual consistio en un aumento del indice ED, y en cerca del 50% de los
casos con una tendencia asintotica ante la variacion del indice climéatico de
temperatura. Dicha tendencia permite suponer que el indice ED podria alcanzar un
valor maximo asintotico, y estar relacionado con la capacidad de carga del sistema,
lo que podria asociarse a la sucesion de los ecosistemas descrita por Odum (1985).
Esta suposicion se apoya en la relacion que el indice ED tuvo con la ascendencia,
capacidad de desarrollo del sistema y produccion primaria requerida. La ascendencia
es un indice derivado de la teoria de la informacion que mide el promedio de la
informacion mutua (bits) en un sistema. Dicha informacion refleja la incertidumbre de
hacia dénde podria fluir la energia, y se escala con el flujo total del sistema
(Ulanowicz, 1986). La capacidad de desarrollo es el limite superior para el tamafio de

la ascendencia en términos de informacion y flujos (Ulanowicz, 1986).

Muchos estudios remarcan la importancia de la resiliencia de los ecosistemas en
términos de la estabilidad de su estructura y funcionamiento. Pimm (1984) se refiere

a la resiliencia, como la velocidad de retorno al equilibrio pasada la perturbacion.
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Mientras que Holling (1973) hace referencia a la magnitud del disturbio necesario
para desplazar a un sistema de su estabilidad. Con ello propone que los ecosistemas
tienen mas de un estado de equilibrio, y que una perturbacion puede llevar a un
sistema de un estado a otro. Carpenter et al., (2001) y Folke et al., (2002) consideran
que los ecosistemas resilientes amortiguan las perturbaciones, se renuevan y

reorganizan; ademas aprenden y se adaptan a la dinamica gobernante.

Si bien el concepto de resiliencia puede ser definido de diferentes maneras, todas
convergen en que es la capacidad de recuperacion de un sistema ante
perturbaciones (Ulanowicz, 1986). Debido a ello, la resiliencia puede ser medida de
diferentes formas, sea como la elasticidad de la estructura de un ecosistema o0 como
la velocidad de recuperacion cuando el sistema es desplazado de su equilibrio
(Morissette, 2007). Esta misma autora mide la resiliencia como el tiempo en que
tarda el sistema en volver a su equilibrio. Perez-Espafa & Arreguin-Sanchez (2001)
calculan la resiliencia como el cociente del overhead entre la capacidad de desarrollo
del sistema (8/C), considerando que el overhead refleja la fuerza o potencial de

reserva del sistema ante perturbaciones inesperadas (Ulanowicz, 1986).

La resiliencia y el indice ED se correlacionaron positivamente. Las redes troficas
que tienen una demanda mas ineldstica (ED>1) son mas resilientes. Esto sugiere
gue un ecosistema resiliente, tiene mecanismos de recuperacion a perturbaciones, y
uno de ellos podria ser a través del aumento en la sensibilidad de la oferta a la
demanda de energia. Es decir, ante una perturbacion los cambios en la demanda
producen cambios relativamente mayores en la oferta, lo que asegura una suficiente

disponibilidad de energia en el sistema.

Los sistemas con la demanda mas inelastica experimentan grandes cambios en la
oferta de energia con ligeros cambios en la demanda. Esta demanda puede
reflejarse en la produccion primaria requerida (PPR, Christensen & Pauly, 1993), por
lo que sistemas altamente inelasticos (en términos del indice ED), podrian reflejar

cambios menores en la PPR. Christensen & Pauly (1993) sefialan que la expansion
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de la pesqueria en el ecosistema de surgencias de Peru (de 1950 a 1960) significd
un aumento del 2% al 5% de la PPR. Los autores sefialan que el cambio
relativamente bajo de PPR se debié a una pesca dirigida principalmente sobre la
anchoveta, la cual es una especie que requiere menos produccion primaria que otros
grupos de niveles troficos superiores. Si PPR depende del nivel tréfico impactado, se
asume que el forzamiento climatico en las tasas de produccién de los productores
primarios podria estar reflejando un menor efecto en PPR que si se impactaran

grupos de niveles troficos superiores.

La resiliencia en esta tesis es considerada como una medida relativa del overhead
del sistema (6/C), y por tanto refleja los cambios en la capacidad de reserva del
sistema en términos de flujos e informacion. De acuerdo con Ulanowicz & Norden
(1990), los indices de A, 8y C se basan en una cuantificacion de los flujos totales del
sistema propuesta por Ulanowicz (1986), quién se basa en los trabajos de MacArthur
(1955) y Rutledge et al., (1976), quiénes a su vez aplicaron la teoria de la infomacién
de Shannon-Wiener. En este sentido, la resiliencia se basa en una proporcion del
consumo general que es determinada por la fraccion del consumo de un depredador
sobre su presa (MacArthur, 1955) y la fraccibn del consumo de todos los
depredadores de una presa (con respecto al consumo total en el sistema), y que es
asociado a una probabilidad de que una cantidad de flujo pase a través de los
compartimientos (Rutledge et al., 1976). Estas fracciones de consumo son
ponderadas por el flujo total del sistema (Ulanowicz, 1986).

El indice ED, por otra parte, es una tasa de cambio del flujo de salida (depredacién
y exportacion) en funcion del flujo de entrada (consumos de presas), el cual es
medido como una elasticidad de la demanda que predice las variaciones en la oferta
de energia del sistema. La resiliencia y el indice ED tienen un fundamento en los
flujos de consumo, pero representan diferentes propiedades del ecosistema, siendo
la resiliencia una capacidad de reserva de flujos para soportar perturbaciones,
mientras que la elasticidad de la demanda un mecanismo de respuesta del sistema

gue refleja cambios en la disponibilidad de recursos. Ambas propiedades tuvieron
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una relacion directa y significativa en la mayoria de las redes tréficas simuladas (con
el factor de forzamiento ambiental), lo que sugiere para la mayoria de los
ecosistemas, que su resiliencia estd ligada a la elasticidad de la demanda de

energia, correspondiendo una alta resiliencia a una demanda inelastica.

Si bien en la mayoria de las redes troficas simuladas se observé un patron en los
indices SDB y ED, es interesante que algunos sistemas no hayan mostrado un
cambio similar. Para estos sistemas se supone que el comportamiento obedece a su
metabolismo particular producto de una mayor fuerza en sus interacciones tréficas, lo
gue de acuerdo con Odum (1985) sugiere que estos ecosistemas obedecen a una
sucesion de tipo autégena, donde factores intrinsecos como las relaciones
interespecificas (depredador-presa) son mas fuertes y determinan la sucesion del
sistema, mas que los factores exdégenos (ambiente fisicoquimico) que conlleva una

sucesién haldégena.

4.4.1.2. Efecto de la pesca

Las simulaciones originaron estimaciones muy bajas de los flujos y biomasas, lo
gue causo la exclusién de al menos un compartimiento durante el calculo del indice
SDB (ver seccion 4.2.2.2), se revisaron las magnitudes de los flujos de entrada y
salida de los compartimientos, encontrandose solo en cuatro redes troficas (Modelos
No. 97, 59, 108 y 120; Fig. 20) la exclusién del grupo depredador tope. En la red
trofica de la Bahia de Maputo y Océano Pacifico Central el depredador tope se
excluyd del calculo del indice ED a partir del afio 25, con F=0.53 y F=0.57
respectivamente. En la red trofica del Reservorio de Sri Lanka se excluyo el grupo en
el ultimo afo (F=3.24). Solo en la red tréfica del Lago Awasa en el afio 30 (F=0.68)

se excluyé el grupo, y a partir del afio 35 (F=0.87) se excluyeron otros tres grupos.

El indice ED también mostré un patron con el aumento en la intensidad de pesca

gue consistié en un aumento inicial seguido de una disminucién; en algunos fue una
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disminucién exponencial (Modelos No. 30, 89, 117 y 73) mientras que en otros se
mantiene casi constante (Modelos No. 93 y 48). Para obtener el indice ED en estos
modelos troficos no se excluyd ningin compartimiento. Los cambios observados en
el indice ED sugieren que podria ser un buen indicador ecolégico que refleja los
impactos de los grupos funcionales en el sistema, permitiendo conocer la importancia
relativa de cada grupo segun la sensibilidad que tiene la oferta a los cambios en la
demanda.
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5. CONCLUSIONES

El metabolismo de los ecosistemas acuaticos obedece a la regla ecolégica del
escalamiento alométrico de 3/4, tal como se demuestra por la relacion entre el flujo

total de salida de los compartimientos biolégicos y su biomasa.

El indice de balance oferta-demanda de energia puede ser considerado como un
indicador ecolégico dinamico de los cambios del ecosistema. El indice SDB refleja el
efecto ambiental y por pesca sobre el comportamiento de los modelos de
ecosistemas acuaticos, y aun considerandose un indicador del metabolismo
particular de los ecosistemas, este mostr6 dos patrones que consistieron en un
aumento y una disminucion del indice SDB respectivamente, sin importar si se

trataba de ecosistemas marinos o de agua dulce.

De manera similar, el indice de elasticidad de la demanda de energia también
describe el comportamiento de los ecosistemas acuéticos ante el efecto ambiental y
por pesca. El comportamiento dinamico del indice mostré una relacion significativa
con los cambios de biomasa de varios ecosistemas, sugiriendo una sensibilidad a los
cambios en las variables que describen la estructura y funcionamiento del
ecosistema. Los cambios en el indice ED también mostraron una relacion

significativa con el indicador de resiliencia.

El indice ED también mostr0 una relacion con la capacidad de desarrollo,
ascendencia y produccién primaria requerida para mantener los consumos,
sugiriendo que podria ser un indicador ecoldgico que refleja el estado metabdlico del

ecosistema desde el punto de vista en la oferta y demanda de energia.
En términos dindmicos, el conocimiento y caracterizacion del estado metabdlico

del ecosistema, expresado a través de indices globales podria tener un potencial

importante de aplicaciones practicas en manejo de recursos.
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Los experimentos de simulacién permitieron observar el cambio de algunas
salidas de los modelos de ecosistemas acuaticos sometidos a perturbaciones. Los
cambios en la estructura y funcionamiento medidos a través de los indicadores
ecologicos de SDB y ED, sugieren una relacion con el desarrollo y evolucion del

ecosistema, que podria permitir revelar los umbrales de una sucesion.
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ANEXOS

Tabla A1l. Modelos troficos Ecopath de ecosistemas acuaticos marinos y de agua dulce alrededor del mundo.

Ubicacion aproximada

Realizacién del estudio

No Modelo tréfico Grupos Pais Av Ma Pc Po Cr Mo Zo Fi Im Ba De Pe
Longitud Latitud Area (km?)  Periodo (afio)

Plataforma continental

1 Giro de Alaska 25 -144.976 55.424 Canada - 1980 x X X X X
(Pauly et al., 1996)

2 Este del Mar de Bering 1950 25 -168.500 58.100 Canada 484 508 1950 x X X X X
(Trites et al., 1999)

3 Este del Mar de Bering 1980 25 168.000 57.000 Canada 484 508 1980 x X X X X
(Trites et al., 1999)

4 Brunéi 13 114.600 4.990 Filipinas 7 396 1989-1990 X X X X
(Silvestre et al., 1993)

5 Norte de la Columbia Britanica 1750 53 -131.210 53.670 Canada 70 000 1750-1750 x x X X X
(Ainsworth et al., 2002)

6 Norte de la Columbia Britanica 1900 53 -131.210 53.670 Canada 70 000 1900-1900 x x X X X
(Ainsworth et al., 2002)

7 Norte de la Columbia Britanica 1950 53 -131.210 53.670 Canada 70 000 1950-1950 x x X X X
(Ainsworth et al., 2002)

8 Norte de la Columbia Britanica 2000 53 -131.210 53.670 Canada 70 000 2000-2000 x x X X X
(Ainsworth et al., 2002)

9 Deltas 1950 32 -128.167 51.383 Canada 25 1950-1950 x X X X
(Watkinson & Pauly, 1999)

10 Deltas 1990 32 -128.600 51.430 Canada 25 1990-1990 x X X x
(Watkinson & Pauly, 1999)

11 Norte del Golfo de San Lorenzo 32 -63.000 48.500 Canada - 1985-1987 x x X X X

(Morissette et al., 2003)

Av-Aves, Ma-Mamiferos, Pc-Peces cartilaginosos, Po-Peces 6seos, Cr-Crustaceos, Mo-Moluscos, Zo-Zooplancton, Fi-Fitoplancton, Im-Infauna/Meiofauna, Ba-Bacterias, De-

Detritus y Pe-Pesqueria. Mas detalle sobre los modelos en http://www.ecopath.org y www.incofish.com. Ubicacion aproximada en grados sexagesimales.

98



Tabla Al. Continuacion.

Ubicacion aproximada Realizacion del estudio
No Modelo tréfico Grupos Pais Av Ma Pc Po Cr Mo Zo Fi Im Ba De Pe
Longitud Latitud Area (km?)  Periodo (afio)

Plataforma continental

12 Chile Central 1992 21 -73.165 -35.666 Chile 50 042 1992-1992 X x x X X X X %
(Neira et al., 2004)

13  Chile Central 1998 21 -73.165 -35.666 Chile 50 042 1998-1998 X X x X X X X %
(Neira et al., 2004)

14  Surgencias del Golfo de Salamanca 18 -74.419 11.069 Colombia - 1993-1998 X X X X X x X x X
(Duarte & Garcia, 2004)

15 Golfo de Nicoya 21 -84.931 9.986 Costa Rica 1530 - X X X X X X X X xX x X
(Wolff et al., 1998)

16  Golfo Dulce 21 -83.265 8.586 Costa Rica 750 1993-1994 x x x x X X X X x x X
(Wolff et al., 1996)

17  Oeste de Groenlandia 12 -53.040 64.260 Groenlandia 63 500 1991-1992 X X X X X X X X
(Pedersen, 1994)

18 Islandia 21 -19.220 66.730 Islandia 758 000 1997-1997 x x X X X X x X x
(Mendy, 1999)

19 Islandia 1950 24 -19.220 66.730 Islandia 376 766 1950-1950 x x X X X X X X X %
(Buchary, 2001)

20 Terenga 13 103.164 5.345 Malasia 9 656 1984-1985 X X X X X X X x X X
(Liew & Chan, 1987)

21  Centro del Golfo de California 27 -110.890 27.600 México 27 900 1978-1979 x x x x x X X X X X X
(Arreguin-Sanchez et al., 2002)

22 Sonda de Campeche 19 -92.450 18.980 México 65 000 1988-1994 X X X X X X X X %
(Manickchand-Heileman et al., 1998b)

23 Alto Golfo de California 29 -114.470 31.350 México 7 200 - X X x X X X x X X
(Morales-Zarate et al., 2004)

24 Mar del Norte 29 4.000 56.000 - 570 000 1981-1981 X x X% X X X X %

(Christensen, 1995)

Av-Aves, Ma-Mamiferos, Pc-Peces cartilaginosos, Po-Peces 6seos, Cr-Crustaceos, Mo-Moluscos, Zo-Zooplancton, Fi-Fitoplancton, Im-Infauna/Meiofauna, Ba-Bacterias,

Detritus y Pe-Pesqueria. Mas detalle sobre los modelos en http://www.ecopath.org y www.incofish.com. Ubicacion aproximada en grados sexagesimales.
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Tabla Al. Continuacion.

Ubicacion aproximada Realizacion del estudio
No Modelo tréfico Grupos Pais Av Ma Pc Po Cr Mo Zo Fi Im Ba De Pe
Longitud Latitud Area (km?)  Periodo (afio)

Plataforma continental

25 Georgiay Orcadas del Sur 30 -50.670 -60.940 Territorio Britanico - 1990-1990 x x X X X x X X X
(Lee-Bredensen, 2003)

26 Mar Cantabrico 28 -6.000 44.000 Espafia 16 000 1994-1994 X X x x x x X X X
(Sanchez & Olaso, 2004)

27  Golfo de Paria 24 -62.110 10.380 Trinidad 7 600 1945-1945 x X X X X X X X X
(Manickchand-Heileman et al., 2004)

28 Canal Inglés 1973 45 -2.016 50.149 Inglaterra 89 607 1973-1973 x x x x X x X X x
(Stanford & Pitcher, 2004)

29 Canal Inglés 1995 50 -2.016 50.149 Inglaterra 89 607 1995-1995 x x x x X x X X X X
(Stanford & Pitcher, 2004)

30 Plataforma Oeste de Florida 59 -83.250 27.250 Estados Unidos 170 000 - X X X X X X X X X X X
(Okey & Mahmoudi, 2002)

31 Este del Mar de Bering 38 -164.880 56.240 Estados Unidos 485 000 1980-1985 x x x x x X X X X X X
(Aydin et al., 2002)

32 Oeste del Mar de Bering 36 -178.600 64.400 Estados Unidos 254 000 1980-1985 x x x x x X X X X X X
(Aydin et al., 2002)

33 Sonda del Principe Guillermo 48 -147.020 60.610 Alaska 9 000 1994-1996 x x x X X x X X X X X
(Okey & Pauly, 1999)

34  Sonda del Principe Guillermo 19 -147.020 60.610 Estados Unidos 8 800 1980-1989 x x X X X X X X X
(Dalsgaard & Pauly, 1997)

35 Plataforma de Venezuela 16 -63.300 11.100 Venezuela 30 000 1988-1988 X X X X X X X
(Mendoza, 1993)

36 Sonda de Campeche (Zetina-Rejon & 25 -92.450 18.980 México 65 000 1988-1994 x x x x X X X X X X
Arreguin-Sanchez, 2002)

37 Surde Brasil 13 -48.198 -28.848 Brasil 28 661 1950-1994 X X X X X X X %

(Vasconcellos & Gasalla, 2001)

Av-Aves, Ma-Mamiferos, Pc-Peces cartilaginosos, Po-Peces 6seos, Cr-Crustaceos, Mo-Moluscos, Zo-Zooplancton, Fi-Fitoplancton, Im-Infauna/Meiofauna, Ba-Bacterias,

Detritus y Pe-Pesqueria. Mas detalle sobre los modelos en http://www.ecopath.org y www.incofish.com. Ubicacion aproximada en grados sexagesimales.
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Tabla Al. Continuacion.

Ubicacion aproximada Realizacion del estudio
No Modelo tréfico Grupos Pais Av Ma Pc Po Cr Mo Zo Fi Im Ba De Pe
Longitud Latitud Area (km?)  Periodo (afio)

Plataforma continental

38 Mar del Norte 1880 46 4.000 56.000 - 570 000 1980-1980 x x x x X x x X X X X
(Mackinson, 2001)

39 Mar de Barent 1990 41 40.210 75.130 - 1400 000 1990-1990 x x x x X x x X X X X
(Blanchard et al., 2002)

40 Mar de Barent 1990 16 40.210 75.130 - - 1990-1990 x x X X o x x x X X X
(Blanchard et al., 2002)

41 Mar de Barent 1995 41 40.210 75.130 - 1400 000 1995-1995 x x x x X x x X X X X
(Blanchard et al., 2002)

42  Mar de Barent 1995 16 40.210 75.130 - - 1995-1995 x x X X x x x X X X
(Blanchard et al., 2002)

43 Oeste de Escocia 37 -2.016 50.149 Inglaterra 31085 2000-2004 x x x X x X X X X X %
(Haggan & Pitcher, 2005)

44  Oeste del Canal Inglés 52 -3.960 49.540 Reino Unido 56 452 1994-1994 x x x x X X X X X X
(Aratjo et al., 2005)

45 Costa Suroeste de India 11 75.630 10.600 India 75 390 1994-1996 X X X X x x
(Vivekanandan et al., 2003)

46  Norte de Java Central 27 109.000 -6.500 Indonesia - 1979-1979 X X X X x x x X X
(Nurhakim, 2003)

47  Peninsula de Malasia 15 100.400 4.200 Malasia 37781 1987-1991 X X X X x x X X
(Man, 2003)

48 Costa de Sarawak 29 112.500 3.260 Malasia 76 668 1972-1972 X X X X x x X X X
(Garces et al., 2003)

49 Costa de Sabah 29 116.120 6.320 Malasia 20 209 1972-1972 X X X X x x X X X
(Garces et al., 2003)

50 Estrecho de Georgia 27 -122.938 48.866 - 7 000 1950-1950 x x X X X X x X X X

(Martell et al., 2002)

Av-Aves, Ma-Mamiferos, Pc-Peces cartilaginosos, Po-Peces 6seos, Cr-Crustaceos, Mo-Moluscos, Zo-Zooplancton, Fi-Fitoplancton, Im-Infauna/Meiofauna, Ba-Bacterias,

Detritus y Pe-Pesqueria. Mas detalle sobre los modelos en http://www.ecopath.org y www.incofish.com. Ubicacion aproximada en grados sexagesimales.
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Tabla Al. Continuacion.

Ubicacion aproximada Realizacion del estudio
No Modelo tréfico Grupos Pais Av Ma Pc Po Cr Mo Zo Fi Im Ba De Pe
Longitud Latitud Area (km?)  Periodo (afio)

Plataforma continental

51 Ensenada Sur de Brasil (Gasalla & 25 -46.639 -24.874 Brasil 97 000 1998-1999 x x x x X x X X X X %
Rossi-Wongtschowsky, 2004)

52 Costas de Jalisco y Colima 38 -104.594 19.124 México 700 1995-1996 x x x X X X X X X X %
(Galvan-Pifia, 2005)

53  Pert 50 20 -79.514 -8.406 Peru - 1953-1959 x x X X X X X %
(Jarre-Teichmann & Pauly, 1993)

54  Pert 60 20 -79.514 -8.406 Peru - 1960-1969 x x X X X X X %
(Jarre-Teichmann & Pauly, 1993)

55  Golfo de México 15 -96.700 25.957 - - - X x x X X % X X
(Browder, 1993)

56 Sur del Golfo de California (Salcido- 37 -106.580 23.330 México 6 250 1994-1997 x X X X X X X X X %
Guevara & Arreguin-Sanchez, 2007)
Lagos

57 Lago Tanganica 7 29.317 -3.883 Africa 800 1980-1983 X X X X %
(Moreau et al., 1993a)

58 Lago Ontario 14 -77.661 43.630 Canada 19 500 1991-1991 X % X X X %
(Halfon & Schito, 1993)

59 Lago Awasa 14 38.443 7.064 Etiopia 90 2003-2004 X X X X %
(Fetahi, 2005)

60 Lago Aydat 11 2.986 45.664 Francia - 1990-1992 X X X X X %
(Reyes-Marchant et al., 1993)

61 Lago Vel 14 76.888 8.510 India - - X % X X X X %
(Aravindan, 1993)

62 Lago Kinéret 14 35.592 32.809 Israel 168 - X X X X X X X

(Walline et al., 1993)

Av-Aves, Ma-Mamiferos, Pc-Peces cartilaginosos, Po-Peces 6seos, Cr-Crustaceos, Mo-Moluscos, Zo-Zooplancton, Fi-Fitoplancton, Im-Infauna/Meiofauna, Ba-Bacterias,

Detritus y Pe-Pesqueria. Mas detalle sobre los modelos en http://www.ecopath.org y www.incofish.com. Ubicacion aproximada en grados sexagesimales.
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Tabla Al. Continuacion.

Ubicacion aproximada Realizacion del estudio
No Modelo tréfico Grupos Pais Av Ma Pc Po Cr Mo Zo Fi Im Ba De Pe
Longitud Latitud Area (km?)  Periodo (afio)

Lagos

63 Lago Turkana 1973 8 36.060 3.500 Kenia 7 560 1973-1987 X X X X X
(Kolding, 1993)

64 Lago Turkana 1987 8 36.060 3.500 Kenia 7 560 1973-1987 X X X X X
(Kolding, 1993)

65 Lago Victoria 16 34.042 -0.288 Kenia 70 000 1971-1972 x X X X % X X
(Moreau et al., 1993b)

66 Lago Malaui 9 34.420 -11.941 Malawi 30 800 1977-1981 x X X x
(Degnbol, 1993)

67 Laguna de Bay 1820 30 121.250 14.250 Filipinas 900 1820-1820 x X X X X X x X X
(Delos Reyes, 1995)

68 Laguna de Bay 1920 26 121.250 14.250 Filipinas 900 1920-1920 x X X X X X X X X
(Delos Reyes, 1995)

69 Laguna de Bay 1950 21 121.250 14.250 Filipinas 900 1950-1950 x X X X X X X X X
(Delos Reyes, 1995)

70 Lagunade Bay 1968 16 121.250 14.250 Filipinas 900 1968-1968 x X X X X X X
(Delos Reyes, 1995)

71 Laguna de Bay 1980 17 121.250 14.250 Filipinas 900 1980-1980 x X X X X X X
(Delos Reyes, 1995)

72 Laguna de Bay 1990 20 121.250 14.250 Filipinas 900 1990-1990 X X X X X X X X
(Delos Reyes, 1995)

73 Lago George 14 30.200 0.000 Uganda 250 1970-1970 x X X X X X
(Moreau et al., 1993c)

74  Lago Chad 15 14.100 13.330 Chad 25000 1969-1972 X X X X X X X X
(Palomares et al., 1993b)

75 Lago Kariba 10 28.554 -16.563 Zimbabue 5364 1980-1980 x X X X X X

(Machena et al., 1993)

Av-Aves, Ma-Mamiferos, Pc-Peces cartilaginosos, Po-Peces 6seos, Cr-Crustaceos, Mo-Moluscos, Zo-Zooplancton, Fi-Fitoplancton, Im-Infauna/Meiofauna, Ba-Bacterias, De-

Detritus y Pe-Pesqueria. Mas detalle sobre los modelos en http://www.ecopath.org y www.incofish.com. Ubicacion aproximada en grados sexagesimales.
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Tabla Al. Continuacion.

Ubicacion aproximada Realizacion del estudio
No Modelo tréfico Grupos Pais Av Ma Pc Po Cr Mo Zo Fi Im Ba De Pe
Longitud Latitud Area (km?)  Periodo (afio)

Lagos

76 Lago Malaui 26 34.420 -11.941 Africa 28 800 1977-1996 x X X X X X
(Nsiku, 2002)

77 Lago Victoria 18 34.042 -0.288 - - - X X X X X X %
(Moreau & Villanueva, 2002)

78 Lago Tanganica 75 7 29.317 -3.883 - - 1975-1975 X X X X
(Moreau et al., 1993a)

79 Lago Victoria 85 16 34.042 -0.288 Kenia 70 000 1985-1986 X % X X X %
(Moreau et al., 1993b)
Lagunas costeras

80 Estuario Caeté 19 -46.621 -0.932 Brasil 220 - X% X X X X x X X X
(Wolff et al., 2000)

81 Laguna de Maspalomas 7 -15.594 27.738 Espafia - 1993-1994 X x X
(Moreno & Castro, 1998)

82 Etang de Thau 11 3.617 43.404 Francia 88 1980-1980 X x X X X %
(Palomares et al., 1993c)

83 Laguna de Sakumo 13 0.013 5.630 Ghana 1 1971-1971 X X X X X X X
(Pauly, 2002)

84 Laguna de Orbetello 12 11.214 42.441 Italia 27 1995-1996 x X X X X %
(Brando et al., 2004)

85 Huizache-Caimanero 26 -106.070 22.960 México 175 1984-1986 X X X X x X X X
(Zetina-Rejon et al., 2003)

86 Laguna de Términos 20 -91.500 18.600 México 2 500 - X X X X X X X %
(Manickchand-Heileman et al., 1998a)

87 Laguna de Mandinga 20 -96.070 19.010 México - 1982-1983 X X % X X X X

(De La Cruz-Aguero, 1993)

Av-Aves, Ma-Mamiferos, Pc-Peces cartilaginosos, Po-Peces 6seos, Cr-Crustaceos, Mo-Moluscos, Zo-Zooplancton, Fi-Fitoplancton, Im-Infauna/Meiofauna, Ba-Bacterias, De-

Detritus y Pe-Pesqueria. Mas detalle sobre los modelos en http://www.ecopath.org y www.incofish.com. Ubicacion aproximada en grados sexagesimales.
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Tabla Al. Continuacion.

Ubicacion aproximada Realizacion del estudio
No Modelo tréfico Grupos Pais Av Ma Pc Po Cr Mo Zo Fi Im Ba De Pe
Longitud Latitud Area (km?)  Periodo (afio)

Lagunas costeras

88 Laguna de Tampamachoco (Rosado- 23 -97.356 21.007 México 15 - X X x x X x X
Solérzano & Guzman del Préo, 1998)

89 Laguna Celestin 16 -90.393 20.816 México 28 - X X X X X X X %
(Chavez et al., 1993)

90 Mangles de Laguna Celestin (Vega- 19 -90.393 20.816 México - - x X X X X X %
Cendejas & Arreguin-Sanchez, 2001)

91 Laguna Chiku 13 120.074 23.137 Taiwan 10 - X X X X x X X X
(Lin et al., 1999)

92 Laguna de Términos 16 -91.500 18.600 México - - X X X X X %
(Rivera-Arriaga et al., 2003)
Bahias

93 Bahia de Tongoy 17 -71.548 -30.283 Chile 60 1978-1989 x X X x X X x X X
(Wolff, 1994)

94  Mar de Bohai 13 120.000 39.000 China 77 000 1982-1983 X X X X X% X X
(Tong et al., 2000)

95 Bahia de Somme 9 1.530 50.227 Francia 50 1998-1998 x X X X X x x
(Rybarczyk et al., 2003)

96 Bahia de La Paz 22 -110.500 24.500 México - 1992-1998 x X X X x X X
(Arreguin-Sanchez et al., 2004)

97 Bahia de Maputo 10 32.766 -26.024 Mozambique 1100 1972-1985 X X X X x x X X
(DE Paula E Silva et al., 1993)

98 Bahia de Kuosheng 17 121.667 25.217 Taiwan 8 1998-2001 X X X X X X X %
(Hsing-Juh et al., 2004)

99 Bahia de Monterey 16 -122.000 36.780 Estados Unidos - - X X X X X X X X X X X

(Olivieri et al., 1993)

Av-Aves, Ma-Mamiferos, Pc-Peces cartilaginosos, Po-Peces 6seos, Cr-Crustaceos, Mo-Moluscos, Zo-Zooplancton, Fi-Fitoplancton, Im-Infauna/Meiofauna, Ba-Bacterias,

Detritus y Pe-Pesqueria. Mas detalle sobre los modelos en http://www.ecopath.org y www.incofish.com. Ubicacion aproximada en grados sexagesimales.
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Tabla Al. Continuacion.

Ubicacion aproximada Realizacion del estudio
No Modelo tréfico Grupos Pais Av Ma Pc Po Cr Mo Zo Fi Im Ba De Pe
Longitud Latitud Area (km?)  Periodo (afio)

Bahias

100 Bahia de San Miguel 16 123.180 13.860 Filipinas 1115 1992-1994 X X X X X x X x X
(Bundy & Pauly, 2001)

101 Bahia de la Ascencion 19 -87.580 19.650 México 260 - X X X X X X ox X X %
(Vidal & Basurto, 2003)

102 Bahia de Bengala 15 91.000 21.000 Bangladés 166 000 1984-1986 X X X X X X X X
(Mustafa, 2003)

103 Bahia de San Pedro 16 125.110 11.160 Filipinas 625 1994-1995 X X X X X x X X
(Campos, 2003)
Océanos

104 Mar Baltico 16 20.499 58.949 - - 1974-2000 x x X X X X X
(Harvey et al., 2003)

105 Newfoundland 1450 50 -53.250 52.520 Canada 495 000 1450-1450 x x x x X x X X X x
(Pitcher et al., 2002)

106 Newfoundland 1900 50 -53.250 52.520 Canada 495 000 1900-1900 x x x x X x x X X x
(Pitcher et al., 2002)

107 Newfoundland 1995 50 -53.250 52.520 Canada 495 000 1985-1985 x x x x X x x X X X X
(Pitcher et al., 2002)

108 Océano Pacifico Central 26 170.000 20.000 - - 1990-1998 X X X x x
(Cox et al., 2002)

109 Pacifico Central 22 170.000 37.500 - 30 000 1990-1998 X % x
(Kitchell et al., 2002)

110 Estrecho de Bali 14 114.760 -8.570 - - - X% x X x X X x

(Buchary et al., 2002)

Av-Aves, Ma-Mamiferos, Pc-Peces cartilaginosos, Po-Peces 6seos, Cr-Crustaceos, Mo-Moluscos, Zo-Zooplancton, Fi-Fitoplancton, Im-Infauna/Meiofauna, Ba-Bacterias, De-

Detritus y Pe-Pesqueria. Mas detalle sobre los modelos en http://www.ecopath.org y www.incofish.com. Ubicacion aproximada en grados sexagesimales.
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Tabla Al. Continuacion.

Ubicacion aproximada Realizacion del estudio
No Modelo tréfico Grupos Pais Av Ma Pc Po Cr Mo Zo Fi Im Ba De Pe
Longitud Latitud Area (km?)  Periodo (afio)

Arrecifes de coral

111 Centro del Arrecife de la Gran Barrera 25 147.000 -18.000 Australia - - X X X X X x X x
(Tudman, 2001)

112 Norte del Arrecife de la Gran Barrera 25 143.447 -11.561 Australia 10 000 1993-1994 x X X X X X X X x
(Gribble, 2001)

113 Arrecife de Barrera de Tiahura 43 -149.901 -17.486 Polinesia Francesa - 1971-1989 X X X X X X X%
(Arias-Gonzélez et al., 1997)

114 Largo del Arrecife de Tiahura 46 -149.901 -17.490 Polinesia Francesa - 1971-1989 X X x X X x x X
(Arias-Gonzélez et al., 1997)

115 Arrecife de Bolinao 26 119.917 16.436 Filipinas 240 - X X X o x X% x
(Alifio et al., 1993)

116 Cayo Looe 20 -81.400 24.655 Estados Unidos 30 - X X X X X X X x
(Venier & Pauly, 1997)

117 Arrecife del Caribe Mexicano 18 -87.240 19.300 México - 1990-1990 x X X X X X X X X X
(Alvarez-Hernandez, 2003)

118 Islas Virgenes 21 -73.000 20.000 - - - X X X X X X X X x
(Opitz, 1993)
Reservorios

119 Reservorio de Broa 11 -47.888 -22.192 Brasil 6 - X X ox X x
(Angelini & Petrere, 1996)

120 Reservorio de Sri Lanka 17 80.982 7.909 Sri Lanka 25 1970-1970 x x X X X
(Moreau et al., 2001)

121 Laguna de Ria Formosa 14 -7.804 37.033 Portugal - 1996-1997 X X X X x X x

(Gamito & Erzini, 2005)

Av-Aves, Ma-Mamiferos, Pc-Peces cartilaginosos, Po-Peces 6seos, Cr-Crustaceos, Mo-Moluscos, Zo-Zooplancton, Fi-Fitoplancton, Im-Infauna/Meiofauna, Ba-Bacterias, De-

Detritus y Pe-Pesqueria. M4s detalle sobre los modelos en http://www.ecopath.org y www.incofish.com. Ubicacion aproximada en grados sexagesimales.
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Tabla Al. Continuacion.

Ubicacion aproximada Realizacion del estudio
No Modelo tréfico Grupos Pais Av Ma Pc Po Cr Mo Zo Fi Im Ba De Pe
Longitud Latitud Area (km?)  Periodo (afio)
Rios
122 Rio de Garona 10 1.319 43.761 Francia 5 1990-1991 X X X X x X x
(Palomares et al., 1993a)
123 Rio Parana 40 -52.840 -22.360 Brasil - 1992-1995 X X X X x
(Angelini & Agostinho, 2005)
Islas
124 |Islas Aleutianas 1963 40 -179.779 51.577 Alaska 56 936 1963-1963 x x x x x X X X X X X

(Heymans, 2005)

Av-Aves, Ma-Mamiferos, Pc-Peces cartilaginosos, Po-Peces 6seos, Cr-Crustaceos, Mo-Moluscos, Zo-Zooplancton, Fi-Fitoplancton, Im-Infauna/Meiofauna, Ba-Bacterias, De-
Detritus y Pe-Pesqueria. Mas detalle sobre los modelos en http://www.ecopath.org y www.incofish.com. Ubicacién aproximada en grados sexagesimales.
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Tabla A2. Significancia estadistica del indice de elasticidad de la demanda (ED) de 123 redes tréficas de

ecosistemas acuaticos.

Red tréfica n ED 1.C.95% R® tStudent ta=oos1 p
Plataforma continental 56 (2.138)

Giro de Alaska 19 1.226 0.344 0.694 1.144 1.740 *0.134
Este del Mar de Bering 1950 20 1.444 0.216 0.882 3.563 1.734 **0.001
Este del Mar de Bering 1980 19 1.528 0.260 0.860 3.534 1.740 **0.001
Brunéi 11 1.198 0.176 0.945 2.052 1.833 **0.035
Norte de la Columbia Britanica 1750 44 1.099 0.101 0.890 1.658 1.682 *0.052
Norte de la Columbia Britanica 1900 46 1.102 0.118 0.849 1.451 1.680 *0.077
Norte de la Columbia Britanica 1950 44 0.993 0.117 0.829 0.095 1.682 *0.463
Norte de la Columbia Britanica 2000 44 1.053 0.108 0.864 0.816 1.682 *0.210
Deltas 1950 28 1.192 0.246 0.725 1.332 1.706 *0.097
Deltas 1990 28 1.029 0.232 0.688 0.211 1.706 *0.417
Norte del Golfo de San Lorenzo 29 1.062 0.248 0.663 0.424 1.703 *0.337
Chile Central 1992 19 1.176 0.145 0.921 2.110 1.740 **0.025
Chile Central 1998 19 1.122 0.133 0.927 1.598 1.740 *0.064
Surgencias del Golfo de Salamanca 15 1.254 0.179 0.922 2.504 1.771 **0.013
Golfo de Nicoya 16 0.942 0.061 0.981 1.665 1.761 *0.059
Golfo Dulce 17 1.005 0.053 0.986 0.157 1.753 *0.439
Oeste de Groenlandia 10 1.066 0.054 0.994 2.273 1.860 **0.026
Islandia 16 1.069 0.127 0.940 0.949 1.761 *0.179
Islandia 1950 21 1.171 0.343 0.647 0.860 1.729 *0.200
Terenga 11 1.096 0.146 0.955 1.208 1.833 *0.129
Centro del Golfo de California 22 1.065 0.092 0.953 1.217 1.725 *0.119
Sonda de Campeche 17 1.065 0.149 0.913 0.766 1.753 *0.228
Alto Golfo de California 26 1.187 0.172 0.853 1.863 1.711 **0.037
Mar del Norte 23 1.093 0.072 0.970 2.200 1.721 **0.020
Georgia y Orcadas del Sur 26 1.212 0.235 0.765 1.547 1.711 *0.067
Mar Cantabrico 25 1.139 0.114 0.928 2.096 1.714 **0.024
Golfo de Paria 20 1.096 0.079 0.970 2.106 1.734 **0.025
Canal Inglés 1973 33 1.198 0.163 0.834 2.068 1.696 **0.024
Canal Inglés 1995 41 1.135 0.095 0.912 2.381 1.685 **0.011
Plataforma Oeste de Florida 49 1.068 0.101 0.869 1.132 1.678 *0.132
Este del Mar de Bering 31 1.344 0.203 0.813 2.877 1.699 **0.004
Oeste del Mar de Bering 29 1.168 0.165 0.843 1.738 1.703 **0.047
Sonda del Principe Guillermo 37 1.159 0.259 0.619 1.032 1.690 *0.155
Sonda del Principe Guillermo 14 1.124 0.403 0.673 0.549 1.782 *0.297
Plataforma de Venezuela 13 1.072 0.101 0.970 1.280 1.796 *0.113
Sonda de Campeche 21 1.336 0.196 0.880 2.959 1.729 **0.004
Sur de Brasil 11 0.952 0.111 0.965 0.791 1.833 *0.225
Mar del Norte 1880 42 1.246 0.170 0.793 2.445 1.684 **0.009
Mar de Barent 1990 33 1.095 0.181 0.773 0.888 1.696 *0.191
Mar de Barent 1990 12 1.391 0.505 0.713 1.401 1.812 *0.096
Mar de Barent 1995 33 1.077 0.192 0.746 0.680 1.696 *0.251
Mar de Barent 1995 12 1.372 0.519 0.697 1.302 1.812 *0.111
Oeste de Escocia 35 1.244 0.181 0.803 2.275 1.692 **0.015
Oeste del Canal Inglés 48 1.145 0.126 0.834 1.921 1.679 **0.030
Costa Suroeste de India 9 0.835 0.147 0.943 2.127 1.895  ***0.035
Norte de Java Central 24 1.004 0.218 0.739 0.035 1.717 *0.486
Peninsula Malasia 11 0.955 0.070 0.986 1.195 1.833 *0.131
Costa de Sarawak 26 1.069 0.219 0.743 0.539 1.711 *0.297
Costa de Sabah 26 1.075 0.126 0.899 1.022 1.711 *0.158
Estecho de Georgia 23 1.109 0.197 0.816 0.948 1.721 *0.177
Ensenada Sur de Brasil 21 0.904 0.208 0.749 0.798 1.729 *0.217
Costas de Jalisco y Colima 35 1.103 0.139 0.845 1.257 1.692 *0.109
Pert 50 12 1.314 0.345 0.826 1.646 1.812 *0.065
Pert 60 12 1.331 0.394 0.790 1.522 1.812 *0.079
Golfo de México 11 0.994 0.183 0.917 0.056 1.833 *0.478

Demandas significativamente: * Unitaria, ** Inelastica, y *** Elastica. Los limites inferior y superior del 1.C.95% se obtienen
restando y sumando respectivamente el valor de la columna al valor de ED. Los valores entre paréntesis son promedios.
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Tabla A2. Continuacién.

Red tréfica n ED 1.C.95% R® tStudent ta=oos:1 p
Plataforma continental

Sur del Golfo de California 34 1.212 0.179 0.805 2.015 1.694 **0.026
Lagos 23 (1.009)

Lago Tanganica 5 0.980 0.117 0.992 0.408 2.353 *0.355
Lago Ontario 12 1.133 0.171 0.935 1.409 1.812 *0.095
Lago Awasa 11 1.014 0.325 0.784 0.080 1.833 *0.469
Lago Aydat 8 1.059 0.276 0.903 0.417 1.943 *0.345
Lago Veli 11 0.990 0.141 0.949 0.129 1.833 *0.450
Lago Kinéret 11 1.147 0.218 0.912 1.235 1.833 *0.124
Lago Turkana 1973 6 1.024 0.386 0.889 0.132 2.132 *0.451
Lago Turkana 1987 6 0.926 0.362 0.881 0.435 2.132 *0.343
Lago Victoria 13 1.067 0.131 0.951 0.922 1.796 *0.188
Lago Malaui 4 0.819 0.691 0.857 0.764 2.920 *0.262
Laguna de Bay 1820 26 1.017 0.133 0.877 0.218 1.711 *0.415
Laguna de Bay 1920 20 1.027 0.093 0.953 0.510 1.734 *0.308
Laguna de Bay 1950 14 0.978 0.096 0.965 0.418 1.782 *0.342
Laguna de Bay 1968 14 0.956 0.145 0.920 0.539 1.782 *0.300
Laguna de Bay 1980 15 0.920 0.190 0.849 0.749 1.771 *0.234
Laguna de Bay 1990 15 0.982 0.086 0.969 0.370 1.771 *0.359
Lago George 10 0.919 0.155 0.938 0.971 1.860 *0.180
Lago Chad 12 1.007 0.219 0.874 0.057 1.812 *0.478
Lago Kariba 6 1.058 0.464 0.855 0.264 2.132 *0.402
Lago Malaui 22 1.131 0.156 0.887 1.448 1.725 *0.082
Lago Victoria 14 1.028 0.162 0.914 0.309 1.782 *0.381
Lago Tanganica 75 5 0.972 0.168 0.984 0.392 2.353 *0.361
Lago Victoria 85 13 1.058 0.194 0.897 0.534 1.796 *0.302
Laguna costera 12 (1.111)

Estuario Caeté 16 0.953 0.332 0.647 0.249 1.761 *0.403
Etang de Thau 8 1.022 0.161 0.962 0.268 1.943 *0.399
Laguna de Sakumo 7 1.460 0.560 0.846 1.654 2.015 *0.080
Laguna de Orbetello 8 1.262 0.260 0.937 1.953 1.943 **0.049
Huizache-Caimanero 22 1.039 0.098 0.944 0.693 1.725 *0.248
Laguna de Términos 17 1.156 0.275 0.783 0.992 1.753 *0.168
Laguna de Mandinga 12 1.356 0.338 0.841 1.907 1.812 **0.043
Laguna de Tampamachoco 15 1.243 0.284 0.822 1.515 1.771 *0.077
Laguna de Celestin 13 0.993 0.184 0.895 0.072 1.796 *0.472
Mangles de Laguna Celestun 15 1.030 0.183 0.884 0.290 1.771 *0.388
Laguna Chiku 10 0.753 0.221 0.834 2.086 1.860 ***0.035
Laguna de Términos 13 1.067 0.474 0.597 0.254 1.796 *0.402
Bahia 11 (1.081)

Bahia de Tongoy 14 0.947 0.120 0.943 0.790 1.782 *0.222
Mar de Bohai 11 1.172 0.149 0.959 2.123 1.833 **0.031
Bahia de Somme 4 1.480 3.840 0.388 0.365 2.920 *0.375
Bahia de La Paz 19 1.073 0.259 0.753 0.487 1.740 *0.316
Bahia de Maputo 7 1.098 0.172 0.971 1.155 2.015 *0.150
Bahia de Kuosheng 13 1.026 0.277 0.801 0.166 1.796 *0.435
Bahia de Monterey 10 1.172 0.248 0.906 1.290 1.860 *0.117
Bahia de San Miguel 14 1.055 0.119 0.954 0.828 1.782 *0.212
Bahia de la Ascencion 16 1.174 0.183 0.901 1.675 1.761 *0.058
Bahia de Bengala 13 0.714 0.299 0.626 1.721 1.796 *0.057
Bahia de San Pedro 13 0.979 0.065 0.985 0.577 1.796 *0.288
Oceénic a 7 (2.187)

Mar Béltico 13 1.163 0.265 0.849 1.105 1.796 *0.146
Newfoundland 1450 43 1.321 0.106 0.914 5.084 1.683 **<0.001
Newfoundland 1900 44 1.183 0.098 0.907 3.124 1.682 **0.002

Demandas significativamente: * Unitaria, ** Inelastica, y *** Elastica. Los limites inferior y superior del 1.C.95% se obtienen
restando y sumando respectivamente el valor de la columna al valor de ED. Los valores entre paréntesis son promedios.
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Tabla A2. Continuacién.

Red tréfica n ED 1.C.95% R® tStudent ta=oos:1 p
Oceanic a

Newfoundland 1995 44 1.018 0.193 0.652 0.157 1.682 *0.438
Océano Pacifico Central 24 0.993 0.071 0.963 0.158 1.717 *0.438
Pacifico Central 20 1.406 0.136 0.947 5.181 1.734 **<0.001
Estrecho de Bali 12 1.227 0.527 0.640 0.780 1.812 *0.227
Arrecifes 8 (2.072)

Centro Arrecife de la Gran Barrera 22 1.079 0.134 0.906 1.011 1.725 *0.162
Norte del Arrecife de la Gran Barrera 20 1.152 0.143 0.915 1.844 1.734 **0.041
Arrecife de Barrera de Tiahura 37 0.959 0.098 0.886 0.704 1.690 *0.243
Largo del Arrecife de Tiahura 34 0.829 0.102 0.855 2.825 1.694  ***0.004
Arrecife de Bolinao 21 0.824 0.161 0.806 1.899 1.729 ***0.036
Cayo Looe 16 1.281 0.170 0.926 2.915 1.761 **0.006
Arrecife del Caribe Mexicano 14 1.157 0.133 0.953 2.102 1.782 **0.029
Islas Virgenes 17 1.294 0.106 0.968 4.871 1.753 **<0.001
Reservorios 3 (0.961)

Reservorio de Broa 7 0.540 0.105 0.956 8.821 2.015 **<0.001
Reservorio de Sri Lanka 11 0.959 0.459 0.620 0.165 1.833 *0.436
Laguna de Ria Formosa 12 1.382 0.280 0.889 2.473 1.812 **0.016
Rios 2 (2.125)

Rio de Garona 7 1.348 0.724 0.738 0.969 2.015 *0.189
Rio Parana 36 0.901 0.056 0.955 2.961 1.691 ***0.003
Islas 1 (2.379)

Islas Aleutianas 1963 35 1.379 0.198 0.808 3.243 1.692 **0.001

Demandas significativamente: * Unitaria, ** Inelastica, y *** Elastica. Los limites inferior y superior del 1.C.95% se obtienen
restando y sumando respectivamente el valor de la columna al valor de ED. Los valores entre paréntesis son promedios.

Tabla A3 Evaluacion del valor de la informacion originado por las variables.

Fuente GDL Suma los cuadrados

Cuadrado medio

F de Fisher Pr>F

Modelo 5 1.129 0.226 3.033 0.013
Residuos 118 8.784 0.074
Total 123 9.913
Tabla A4. Parametros del modelo ANOVA.
Parametro Valor Desviacion Student  Pr>t Limite inferior Limite superior
tipica 95% 95%
Interseccion  1.046 0.111 9.387 < 0.0001 0.825 1.266
Clase-60 0.000 - - - - -
Clase-10 0.334 0.138 2.415 0.017 0.060 0.609
Clase-20 0.009 0.117 0.073 0.942 -0.223 0.241
Clase-30 0.038 0.122 0.315 0.753 -0.203 0.280
Clase-40 0.010 0.136 0.072 0.943 -0.260 0.280
Clase-50 -0.066 0.144  -0.456 0.649 -0.350 0.219
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Tabla A5. Prueba de Tukey de comparacién multiple de las diferencias de los promedios del indice SDB

entre las distintas clases. Valor critico del d de Tukey: 4.097 con un nivel de confianza del 95%.

. _ Diferencia S
Clase Diferencia _ d Pr.>Dif Significativo
estandarizada

10 ~50 0.400 3.261 2.897 0.018 Si
10 ~60 0.334 2.415 2.897 0.160 No
10~20 0.326 3.620 2.897 0.006 Si
10~ 40 0.325 2.850 2.897 0.057 No
10~30 0.296 3.077 2.897 0.030 Si
30 ~50 0.104 1.003 2.897 0.916 No
30 ~ 60 0.038 0.315 2.897 1.000 No
30 ~20 0.030 0.484 2.897 0.997 No
30 ~ 40 0.029 0.308 2.897 1.000 No
40 ~ 50 0.075 0.626 2.897 0.989 No
40 ~ 60 0.010 0.072 2.897 1.000 No
40 ~ 20 0.001 0.014 2.897 1.000 No
20 ~50 0.074 0.757 2.897 0.974 No
20 ~ 60 0.009 0.073 2.897 1.000 No
60 ~ 50 0.066 0.456 2.897 0.997 No

Tabla A6. Evaluacion del valor de la informacion originado por las variables.

Fuente GDL Sumalos cuadrados Cuadrado medio F de Fisher Pr>F
Modelo 4 0.102 0.026 0.977 0.423
Residuos 118 3.084 0.026
Total 122 3.186

Tabla A7. Parametros del modelo ANOVA.

Parametro Valor Desviacion ¢ Student Pr>t Limite inferior Limite superior
tipica 95% 95%
Interseccion  1.124 0.049 23.056 < 0.0001 1.027 1.220
Clase-50 0.000 - - - - -
Clase-10 -0.082 0.061 -1.341 0.182 -0.203 0.039
Clase-20 -0.005 0.053 -0.102 0.919 -0.111 0.100
Clase-30 -0.038 0.060 -0.630 0.530 -0.156 0.081
Clase-40 0.001 0.067 0.019 0.985 -0.132 0.135
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Tabla A8. Tukey (HSD) / Analisis de las diferencias entre grupos con un intervalo de confianza de

95.00%.

Categorias Diferencia _ Valor critico  Pr.>Dif Significativo
estandarizada

40 ~ 10 0.083 1.399 2.770 0.630 No
40 ~ 30 0.039 0.670 2.770 0.963 No
40 ~ 20 0.007 0.130 2.770 1.000 No
40 ~ 50 0.001 0.019 2.770 1.000 No
50 ~ 10 0.082 1.341 2.770 0.666 No
50 ~ 30 0.038 0.630 2.770 0.970 No
50 ~ 20 0.005 0.102 2.770 1.000 No
20 ~10 0.077 1.800 2.770 0.379 No
20~ 30 0.032 0.798 2.770 0.931 No
30 ~10 0.045 0.880 2.770 0.904 No

Valor critico del d de Tukey: 3.918
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