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Glosario

Biotopo: Espacio geografico con condiciones ambientales determinadas para el desarrollo

de ciertas especies animales y vegetales (Olenin & Ducrotoy, 2006).

Discriminacion isotépica: Los valores de discriminacion son positivos senalando que el
isotopo ligero reacciona mas rapido que su contraparte el isétopo pesado. Dichos val-
ores son aproximadamente la diferencia (%o) entre el sustrato y el producto formado
(Peterson & Fry, 1987).

Especialista: Término que en Ecologia describe especies, poblaciones o individuos que

tienen un nicho estrecho (Munroe et al., 2013).

Fitness: Estado fisico 6ptimo de un organismo en respuesta a un alimento que propor-

ciona sus requerimientos nutricionales.

Fraccionamiento Isotépico: Diferencia en la masa atémica de los is6topos resulta en
leves diferencias en reacciones cinéticas y enlaces energéticos, al final, esto produce
diferencias en abundancia de isétopos en el producto final dependiendo del sustrato
inicial. En principio al tener una masa menor los isdtopos ligeros tienen preferencia

en reacciones cinéticas (Ramos & Gonzélez-Solis, 2012).

Generalista: Son especies, poblaciones o individuos con un nicho amplio (Munroe et al.,
2013).

Hipétesis de Similitud Limite: Teéricamente hay un limite para la similitud en los

nichos de especies que compiten (MacArthur & Levins, 1964).

Is6topos Estables: Atomos que constituyen variaciones de un mismo elemento quimico
dado que presentan igual niimero atémico. Su diferencia radica en la masa atémica

ya que pueden variar en el nimero de neutrones. (Criss, 1999).

Mesodepredador: Son el eslabén entre los depredadores tope y los niveles tréficos in-
feriores (Vaudo & Heithaus, 2011). Pueden ser especies o estadios ontogénicos que
por su tamano y limitaciones en el consumo de presas, dado que solo tienen acceso a
una porcion de todo el alimento disponible, no alcanzan la categoria de depredadores
topes. Suelen presentar una depredacion difusa y redundancia funcional en el ecosis-
tema (Heupel et al., 2014; Navia et al., 2016).
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Nicho Ecolégico: Hipervolumen en un espacio de n-dimensiones cuyos axis representan
variables ambientales. Dicho hipervolumen representa el habitat donde una especie
se desarrolla (Hutchinson, 1978).

Nicho Isotépico: Es un édrea (en el espacio §) con valores isotépicos (d-valores) como
coordenadas. En este se refleja la posicion relativa de una especie en relacién a otra
(Newsome et al., 2007).

Nicho Nutricional: Mezcla y radio de nutrientes que maximizan la salud del organismo
o la poblacién (Behmer & Joern, 2008).

Nivel Troéfico: Posicion de las especies en la red trofica, determinado por las relaciones
depredador-presa y medido por la transferencia de energia de la presa a su consum-

idor. Por ende, este tltimo ocupara un nivel superior con respecto a sus presas.

Nutriciéon: Es el enlace de todos los aspectos del mundo biolégico. Son todos los pro-
cesos por los cuales un organismo adquiere y utiliza los nutrientes para crecer y
reproducirse. Esta construye los componentes de los organismos, y el combustible
de las interacciones dindmicas entre sus poblaciones, digase crecimiento, decline y
evolucion. Ademas determina como se estructura el ecosistema y las relaciones entre

especies (Simpson & Raubenheimer, 2012; Lihoreau et al., 2015).

Oportunismo: El uso de los recursos en la misma proporcion que su disponibilidad
(Munroe et al., 2013).

Particiéon de Recursos: Especies cercanas que coexisten pueden superponerse amplia-
mente en algin eje del nicho y atin asi no competir dado que relajan la competencia

en otro eje del mismo (Schoener, 1974).

Principio de Exclusion Competitiva: No puede existir coexistencia entre especies ex-

tremadamente similares (Hardin, 1960).
Recursos Esenciales: Nutrientes requeridos por los organismos para su salud éptima.

Redundante ecolégico: Son especies que ejercen las mismas funciones en el habitat.
Constituyen un seguro contra la pérdida de funciones ecosistémicas (Gitay et al.,
1996).

Retenciéon Troéfica: Acumulacién de nutrientes esenciales segtin los requerimientos fisi-

olégicos de los depredadores.
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Seleccion: El uso de los recursos en una proporcion o diferentes proporciones de su
disponibilidad (Munroe et al., 2013).

Superposiciéon de Nicho: Grado al que la frecuencia de encuentros interespecificos es
mayor o menor que el que podria haber si cada especie utilizara cada recurso de

acuerdo a la proporcién de su abundancia (Hurlbert, 1978).

Tasa de Recambio Isotépico: Periodo en el que el valor del isétopo estable es dis-
criminado e incorporado en el tejido del consumidor y este refleja la senal isotépica
de un nuevo recurso alimenticio, después de un cambio entre dietas isotépicamente
distintas (Carlisle et al., 2012).

Trama Tréfica: Ordenamiento secuencial-alimenticio de los organismos en un ecosistema

(Odum, 1985).

Teoria de Nutricion Optima: Supone que un animal adquiere una combinacion partic-

ular de nutrientes del ambiente en una tasa apropiada (Raubenheimer et al., 2012).
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Resumen

En este estudio se analizo la particion de los recursos troficos de Sphyrna lewini, Squati-
na californica 'y Rhizoprionodon longurio, tres especies de tiburones que coexisten en Bahia
de la Paz, BCS. La particion fue estimada desde tres ejes del nicho ecoldgico, segtiin su
dieta, senal quimica y nivel de macronutrientes. Para ello se analizaron el contenido es-
tomacal, la senal de isétopos estables de carbono y nitrégeno, y el perfil y concentracién
de 4cidos grasos presentes en las especies de tiburones respectivamente. El Indice de Im-
portancia Relativa Presa Especifico mostrd que S. lewini presenta una dieta mas diversa,
aunque las tres especies de tiburones comparten algunos items presa. El ANOSIM de-
terminé que la dieta de estos tiburones es diferente (R: 0.1894, p = 0.001). El grado de
particién mostrado por las elipses del nicho isotopico entre S. lewini y R. longurio fue del
58 %, dicha particién no fue suficiente para detectar una diferencia significativa en su perfil
de 4cidos grasos con una disimilitud de 11.5% (p(perm)=0.251). En contraste, S. califor-
nica mostré un mayor grado de particién con R. longurio de 62 % y con S. lewini de 76 %.
Dichas diferencias se vieron reflejadas en el perfil de acidos grasos, con una disimilitud
significativamente distinta de 22.7 % (p(perm)=0.002) con R. longurio y de 23.4% con S.
lewini (p(perm)=0.001). Sin embargo, el factor de retencion tréfica de la concentracion de
los acidos grasos esenciales en el musculo no coincide con el patréon reportado en teledsteos,

al parecer responde mas a la historia evolutiva de los condrictios.
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Abstract

In this study we analyzed the trophic resource partitioning of three species of sharks,
Sphyrna lewini, Squatina californica and Rhizoprionodon longurio, within Bahia de La Paz,
BCS. Resource partitioning was estimated from three ecological niche axes, their diet, the
chemical signal and the level of macronutrients. In order to evaluate the three ecological
niches stomach content, stable isotopes of carbon and nitrogen, and fatty acids composition
were analyzed. The prey-specific index of relative importance showed that S. lewini has a
more diverse diet, although the three shark species share prey items. ANOSIM determined
that the diets of these sharks are different (R: 0.1894, p = 0.001). The trophic resource
partition in the isotopic niche of S. lewini and R. longurio was 58 %. This trophic partition
degree was not enough to detect a significant difference in their fatty acid profile with a
dissimilitude of 11.5% (p=0.251). In contrast, S. californica showed a higher partition
degree with R. longurio (62 %) and with S. lewini (76 %). These differences in the trophic
niche were reflected in their fatty acid profiles with a significant dissimilitude of 22.7 % with
R. longurio (p=0.002) and 23.4 % with S. lewini (p=0.001). However, essential fatty acid
concentration trophic retention factor does not coincide with the reported pattern when
Teleosts are top predators. Probably, trophic retention of essential fatty acids depends on

the evolutionary history of Chondrichthyes.
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1. Introduccion

La distribucion de las comunidades naturales a escala local esta determinada primera-
mente por el tipo de habitat, donde cada biotopo sienta las bases para el establecimiento
de las especies (Keddy, 1992). Posteriormente, las propiedades abidticas del ecosistema
filtran la presencia de organismos; y en ultima instancia, las interacciones biéticas dictan
la composicion de especies. Aunque algunos autores se debaten entre cudales factores son
méas importantes, bidticos o abidticos (Garrido et al., 2011), otros consideran que ambos

actian simultdneamente (Mouillot et al., 2007).

A menudo la estructura biolégica que se encuentra en la naturaleza es el resultado de
fuerzas evolutivas actuando de forma simultanea, muchas veces mediada por una com-
petencia pasada lo cual dificulta su deteccién (Connell, 1980). Sin embargo, se pueden
encontrar algunas evidencias. Por ejemplo, en el presente, cuando se observan nichos ad-
juntos (un nicho junto al otro) o disjuntos (nichos cercanos que no tienen ningin punto
en comun), la superposicién es nula pero puede estar indicando una fuerte competencia
actual o pasada (Jaksic, 2007).

La diferenciacién del nicho con frecuencia es expresada como el resultado de interac-
ciones competitivas pasadas entre especies; sin embargo, algunos autores consideran la
hipotesis alternativa de que esta segregacion puede ser el reflejo de requerimientos de las
especies (Wereszczuk & Zalewski, 2015). Aunque el tema es controversial, podemos llegar
a un acuerdo, la particién del recurso no ocurre de forma aleatoria, sino que esta mediada

por una causa u otra.

En los tiburones hay varios ejemplos de segregaciéon como forma de evitar la compe-
tencia. Cuando se alimentan de los mismos {tems presas procuran separarse en tiempo y/o
espacio. De forma inversa, cuando comparten el habitat pueden reducir las interacciones
entre ellos diversificando su dieta. Bethea et al. (2004) encontraron una superposicién
moderada en la dieta que fue compensada por la baja superposicion en el uso de habitats
de juveniles de cuatro especies de tiburones que coexisten. Kinney et al. (2011) hallaron
segregacion espacial y en algunos casos temporal como evidencia de la particion de recur-
sos en la dieta de tiburones juveniles de varias especies dentro de un area de crianza, en
este caso los autores consideran que la segregacién puede ser por las diferentes condiciones

ambientales dentro del ecosistema que comparten.

En este estudio se analiza el espectro tréfico de tres especies de tiburones, Sphyrna
lewini, Rhizoprionodon longurio y Squatina californica; que coexisten en Bahia de La Paz,
B.C.S. En el Golfo de California, las dos primeras especies se encuentran entre las mas

abundantes en la pesqueria artesanal; mientras que S. californica esta reportada como una



especie con abundancia moderada (Saldana-Ruiz et al., 2017).

Aunque estas especies en su morfologia son muy diferentes, comparten algunas car-
acteristicas comunes. Las mismas pueden ser consideradas como mesodepredadores dado
que en el caso de S. lewini son organismos juveniles los que predominan en Bahia de La
Paz. De ahi, que a todos se les considera de habitos costeros; con conductas alimentarias
tanto peldgicas como benténicas y con un nivel tréfico de cuatro (Conde-Moreno, 2009;
Escobar-Sanchez et al., 2011; Torres-Rojas et al., 2013).

A pesar que sus habitos alimentarios son similares, estas especies presentan diferentes
estrategias para su alimentacion. S. californica es considerado un depredador de embosca-
da, se deposita sobre el fondo y espera que su presa pase para atraparla (Escobar-Sanchez
et al., 2006). S. lewini posee érganos sensoriales en su cabeza que le permiten detectar
presas enterradas en el fondo; y R. longurio es considerado una especie oportunista que se
alimenta segtn la disponibilidad de las presas (Conde-Moreno, 2009).

Considerando los fundamentos anteriores, se asume que dichas especies particionan los
recursos en nuestra area de estudio. Se propone que esta particiéon ocurre en tres ejes del
nicho troéfico; en el eje de la dieta (abordado por el contenido estomacal), en el eje de
la senal quimica (abordado por isétopos estables) y en el eje de concentracion de acidos
grasos esenciales para organismos marinos. En teoria, estos tltimos, dada su esencialidad,
son retenidos selectivamente a través de la red trofica segtin los requerimientos fisioldgicos
de cada especie. Por tanto, se plantea la siguiente pregunta ;cémo ocurre la particién de
recursos a nivel de acidos grasos esenciales, la concentraciéon de los mismos es equivalente
o desigual entre especies? y se propone la siguiente hipotesis:

“Si entre R. longurio, S. lewini y S. californica existe una reparticién del recurso
tréfico, entonces compartiran un bajo porcentaje de presas en su contenido estomacal, su
nicho isotépico mostrara un bajo porcentaje de traslape pero las tres especies tendran una

concentracion equivalente de acidos grasos esenciales.”



2. Antecedentes

2.1. Biologia de las especies

Los tiburones R. longurio, S. lewini y S. californica son especies pertenecientes a dos
6rdenes diferentes; R. longurio y S. lewini pertenecen al orden Charcharhiniformes y 9.
californica pertenece al orden Squatiniformes. En su morfologia estas especies son muy
diferentes; sin embargo, filogenéticamente las familias Carcharhinidae y Sphyrnidae son
consideradas familias hermanas (Amaral et al., 2018). En contraste la familia Squatinidae
se encuentra alejada de las anteriormente mencionadas (Vélez-Zuazo & Agnarsson, 2011).

Estas especies de tiburones coinciden en su distribucién en el Pacifico Mexicano. Las
dos primeras especies se limitan al Océano Pacifico Oriental. En el caso de R. longurio,
llamado cominmente cazén bironche, su distribucién abarca desde el sur de California
hasta Pert. Por otro lado, S. californica o tiburén angelito, es la tinica especie del género
Squatina que habita este océano; la misma presenta dos parches de distribucion: desde el
sur de Alaska hasta el Golfo de California y desde Perti hasta el Sur de Chile. Por su lado
S. lewini o tiburén martillo es una especie ampliamente distribuida en aguas templadas
y tropicales de todo el mundo; y es la tinica de estas especies objetivo que se encuentra
amenazada segin la Lista Roja de la UICN (Baum et al., 2013).

En el Golfo de California estas especies han sido explotadas histéricamente por la pesca
artesanal. Las especies R. longurio y S. lewini se encuentran entre las tres especies con
mayores capturas, incluso desde la década de 1960. En contraste, las capturas del tiburén
angelito se registran moderadas a partir de la década de 1970. El tiburén angelito,S.
californica, también se registra entre las especies mas abundantes, pero en un orden de
magnitud menor en comparacién con el tiburén martillo y el cazén bironche (Saldana-Ruiz
et al., 2017).

En el Pacifico mexicano varias investigaciones se han realizado para describir la biologia
de estas especies, algunas de ellas enfocadas en la reproduccion de estos organismos. Mejia-
Salazar (2007) analiz6 aspectos reproductivos y poblacionales de R. longurio como la talla
de primera madurez sexual de 80 y 82 cm para hembras (H) y machos (M) respectivamente;
estimo la gestacion en una duracion de 11 a 12 meses con una fecundidad promedio de dos a
diez embriones por hembra y ademés reporté una proporcién poblacional de 1.18 M: 1 H.
De igual forma, para S. californica, Romero-Caicedo et al. (2016) describieron algunos
parametros poblacionales y de su biologia reproductiva. Estos autores hallaron que las
hembras de S. californica son mas grandes que los machos tanto en términos de largo total
como en términos de masa corporal; y al igual que en el caso de R. longurio, reportaron

una fecundidad de dos a diez embriones por hembra. Encontraron, ademaés, segregaciéon
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temporal de acuerdo al sexo para la Bahia de La Paz; donde las hembras fueron mas
abundantes que los machos en los meses de enero, febrero y junio. En el resto del ano la
abundancia de hembras y machos fueron similares.

En el Golfo de California se han realizado varios estudios relacionados con ecologia
tréfica que contribuyen al proyecto “Ecologia tréfica de tiburones de Baja California Sur”.
Para el caso de las especies focales, sus estrategias alimentarias han sido descritas co-
mo parte de dicho proyecto, informacién que se utilizé de base para esta investigacion.
Tanto para R. longurio como para S. californica se ha reportado un nivel tréfico de 4
segtn los valores isotopicos (Conde-Moreno, 2009; Escobar-Sanchez et al., 2011); ademas,
para ambas especies, se han descritos habitos costeros y predominantemente benténicos
mas que epipeldgicos (Escobar-Sanchez et al., 2006; Conde-Moreno, 2009). Para el caso
de los juveniles de S. lewini también se describen habitos costeros en contraste con los
adultos que son mas oceanicos, y la dieta de estos se basa principalmente en peces benténi-
cos y cefalépodos epipelagicos (Klimley, 1983; Torres-Rojas et al., 2013). Varios autores
describen el uso de habitat de los juveniles de S. lewini en el Golfo de California; Aguilar-
Castro (2003) sugiere que Bahia de La Paz debe ser considerada una zona temporal de
alimentacién para dichos juveniles, y més especifico Klimley & Nelson (1984) concluyen
que el bajo de la Isla Espiritu Santo es considerado un area de refugio para los mismos.
Por tltimo, Torres-Rojas et al. (2013) demostraron que el sureste del Golfo de California

es un area de crianza para juveniles de esta especie.

2.2. Particion de recursos

La teoria de la particién de los recursos indica que especies cercanas filogenéticamente
que coexisten pueden traslaparse en algin eje del nicho y aun asi no competir debido
a que relajan la competencia en otro eje del mismo (Schoener, 1974). En la naturaleza
cuando se encuentran nichos adjuntos o disjuntos, estos pueden estar indicando una fuerte
competencia actual o pasada (Jaksic, 2007). Sin embargo, ;qué sucede cuando encontramos
superposicion? El traslape de nichos puede indicar tanto competencia como particion de los
recursos. ;Como diferenciarlo? En este estudio una superposicion de nichos significativa
estadisticamente sugiere competencia; en contraste, un traslape no-significativo sugiere
particion de los recursos.

La particién de los recursos puede reflejarse en diferentes dimensiones del nicho, siendo
mas comun en unos ejes que en otros. Schoener (1974) detecté que es mas comin encontrar
particion en la dimension del hébitat, del alimento (items alimentarios) y del tiempo
(momento de alimentacién o de coexistencia) en ese orden; siendo la particion en el tiempo

rara en la naturaleza.



Especies similares o redundantes ecologicos presentan més posibilidades de competir
por los recursos disponibles. Muchas veces no se tiene evidencias contundentes para iden-
tificar si existen interacciones fuertes entre las especies. Sin embargo, el tamano de las
poblaciones en el habitat puede ser un indicador de dicho fenémeno, dado que una especie
puede disminuir la demografia de una segunda especie ya sea por reducir los recursos
que esta utiliza o interferir con encuentros agresivos (Schoener, 1974). A esto llamamos
exclusion competitiva, la especie mejor adaptada puede desplazar a otra especie a escala

local si hay escasez en los recursos (Hardin, 1960).

En la naturaleza la exclusion competitiva de una especie sobre otra no es tan comun,
ocurre con mayor frecuencia en especies mas relacionadas filogenéticamente (Violle et al.,
2011). Por ello, teéricamente, existe un limite en la similitud de nichos entre especies
que compiten (MacArthur & Levins, 1964). De ahi que especies cercanas se diversifiquen

evolutivamente.

Como resultado del proceso de especiacion, se pueden utilizar variables morfolégicas
para estimar diferencias en el uso de los recursos. La disimilitud de fenotipos puede indicar
la forma en que los recursos son utilizados por los organismos (Schoener, 1974). Sin em-
bargo, la coexistencia siempre genera caracteres convergentes; entonces son las diferencias
en los requerimientos nutricionales de las especies quienes prevén a los competidores de

evolucionar usando recursos idénticos (Fox & Vasseur, 2008).

En los tiburones varios son los registros de segregacion y particion de recursos tanto
inter como intraespecifica. Acorde a lo antes expuesto se plantea que existe una may-
or superposicién de nichos entre especies de tallas y morfologia similares (Bethea et al.,
2004). La particién de recursos utilizando microhabitats diferentes ha sido documentada
por varios autores (White et al., 2004; Papastamatiou et al., 2006; Pethybridge et al.,
2011). Kinney et al. (2011) observ) este patrén espacial entre juveniles en un area de
crianza. Albo-Puigserver et al. (2015) encontrd segregacion tréfica en tres especies de
tiburones demersales simpatricos; mientras que Tillett et al. (2014) determinaron que tres
especies simpatricas de carcarinidos particionan sus recursos tréficos. A nivel de macronu-
trientes, Pethybridge et al. (2010) encontraron particion en las diferentes clases lipidicas
en tiburones, las cuales cambian en concordancia con la profundidad donde estos viven.
En un experimento Malins & Barone (1970) encontraron que Squalus acanthias podia
cambiar el radio de éteres diacilglicerol en triacilglicéridos en el higado para controlar la

flotabilidad durante sus migraciones verticales.



2.3. Ecologia nutricional

La alimentacién es uno de los factores limitantes para muchas especies en las escalas
espacio-temporal; tiene una fuerte influencia en la distribucién geografica de las pobla-
ciones y puede afectar los patrones de actividad de dichas especies entre las diferentes
temporadas definidas por el forzamiento oceanogréfico (Simpson & Raubenheimer, 2012).
La nutricion es la red que une y conecta todos los nodos del mundo biolégico, actia co-
mo combustible para las demés actividades y necesidades de los individuos. La misma
no es una cualidad fija, sino que va cambiando con la ontogenia y con las circunstancias
ecoldgicas de los organismos (Simpson & Raubenheimer, 2012; Kohl et al., 2015).

A escala local, la nutricion de los organismos puede determinar las interacciones entre
estos, tanto interespecifica como intraespecificas. Ademas, es la responsable de construir
la estructura ecosistémica mediante los roles depredador-presa. Generalmente, la distribu-
cién espacio temporal de los nutrientes define las areas de forrajeo de los individuos y la
frecuencia a la que ellos interactiian; de ahi que se plantee que la nutricién, ademas, media
la estructuracién de las agregaciones (Lihoreau et al., 2015).

La teoria de nutricién éptima supone que un animal adquiere una combinacion partic-
ular de nutrientes del ambiente en una tasa apropiada (Raubenheimer et al., 2012); para
ello los organismos deben buscar activamente sus alimentos. Algunos autores plantean que
dicha bisqueda puede ser selectiva debido a que ellos necesitan balance en sus nutrientes
dependiendo de su fisiologia y estadio ontogénico (Behmer & Joern, 2008; Potter et al.,
2018), para ello pueden ingerir presas con una frecuencia diferente a la que estas aparecen
en la naturaleza, o incluso, consumir solo ciertas partes del cuerpo de las mismas (Kohl
et al., 2015).

En la naturaleza la preferencia de macronutrientes esta vinculada a mantener un es-
tado fisico adecuado en los organismos. Existe jerarquia nutricional cuando los animales
obtienen dietas desbalanceadas, o sea, en el caso de que un individuo presente déficit de un
nutriente su prioridad serd suplir esa necesidad (Raubenheimer et al., 2012). En algunos
estudios, depredadores generalistas han mostrado forrajeo selectivo orientado a recursos
particulares, consumiendo dietas ricas en proteinas para contrarrestar infecciones virales
o bacterianas (Raubenheimer et al., 2012; Potter et al., 2018).

La selectividad que pueden mostrar varias especies de carnivoros en la caza del alimento
indica que buscan determinados nutrientes, sin embargo, esta conducta también puede
indicar la presencia de nichos nutricionales especie-especificos (Behmer & Joern, 2008).
La existencia de estos nichos puede reducir la competencia interespecifica por periodos de
tiempo (Godbold et al., 2009), y el hecho que cada especie pueda tener un nicho nutricional

unico evidencia la particién de recursos entre poblaciones que coexisten. Dicha particién
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puede ser encontrada a nivel bioquimico (Behmer & Joern, 2008), o no (Godbold et al.,
2009).

La nutricién a través de recursos no-esenciales fomenta la coexistencia de especies dado
que en este caso un recurso puede ser sustituido por otro sin mayores consecuencias, se
podria decir que relaja la competencia entre especies (Fox & Vasseur, 2008). En contraste,
cuando el nutriente es esencial, el estado fisico de los organismos depende de la incor-
poracion de estos mediante la dieta (Parrish, 2009). Por ende, se puede suponer que la
busqueda de nutrientes esenciales puede aumentar la competencia entre especies que coex-
isten, sin embargo, el resultado que se ha encontrado es otro. Los experimentos predictivos
de decision de dieta muestran que los organismos escogen presas balanceadas nutricional-
mente las cuales incluyen estos nutrientes esenciales (Fox & Vasseur, 2008; Vasseur & Fox,
2011). Por tanto, la competencia por recursos esenciales no afecta la coexistencia entre
especies (Vasseur & Fox, 2011).

Vasseur & Fox (2011) modelan dos escenarios diferentes, uno con alopatria sin compe-
tencia y otro con simpatria indicando coexistencia. Ellos encontraron que en alopatria una
dieta nutricionalmente balanceada no maximiza el fitness de las especies. Este resultado
puede ser explicado por la dinamica de la retroalimentacion entre la tasa de consumo y la
densidad del recurso; cuando los depredadores no tienen competencia van a consumir solo
el recurso que prefieren y por ende lo haran escasear y sera energéticamente mas costoso
de encontrar. Por el contrario, en simpatria, los competidores con diferentes requerim-
ientos nutricionales tienden a igualar la abundancia relativa de los dos recursos que ellos

modelan.

2.4. Acidos grasos esenciales en redes tréficas marinas

Los écidos araquidénico (ARA, 20:4w6), eicosapentanoico (EPA 20:5w3) y docosahex-
anoico (DHA, 22:6w3) son nutrientes esenciales en las redes tréficas marinas (Parrish,
2009; Ruess & Miiller-Navarra, 2019); pues se requieren para un desarrollo somético nor-
mal, ademéas de intervenir en la pigmentacién, el desarrollo neuronal y la reproduccion.
El ARA es conocido por ser esencial durante la primera etapa de desarrollo de los peces.
Ambos, EPA y DHA intervienen conjuntamente en el crecimiento, la inmunidad y la re-
sistencia al estrés. De por si solo el DHA participa en el desarrollo ocular y la conducta
de cardumen en los peces (Parrish, 2009, 2013; Ruess & Miiller-Navarra, 2019).

Los precursores de estos acidos grasos esenciales son el acido linoleico (LA, 18:2w6) y

el acido a-linoleico (ALA, 18:3w3); y se originan principalmente de clorofitas en ambientes
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marinos (Ruess & Miiller-Navarra, 2019). En los productores primarios ocurren intercon-
versiones de estas biomoléculas durante su biosintesis que permite que cada taxa exhiba
perfiles de acidos grasos inherentes a cada uno lo que ayuda a determinar su origen. En
taxas superiores la interconversiéon ocurre durante la digestion, pero no incluye la modi-
ficacion de los acidos grasos esenciales dado que la misma es energéticamente costosa y
enzimdticamente limitada (Meyer et al., 2019). Excepto en peces dulceacuicolas, los cuales
tienen las enzimas necesarias para sintetizar el EPA y el DHA a partir del ALA; y el ARA
a partir del LA (Tocher, 2010).

La distincién de un perfil de acidos grasos tnico para cada taxa permite utilizar a estas
biomoléculas como trazadores ecolégicos, aunque puede haber cierto grado de similitud o
superposicién en los mismos y por ende incertidumbre (Meyer et al., 2019). Las diferencias
se basan en las proporciones en las que estos acidos grasos son encontrados ya que siempre
estan presentes debido su caracter vital para los organismos. Dichas proporciones tienen su
origen en la dieta de los depredadores, pero en tltima instancia dependen de la estructura

comunitaria de la base de la red tréfica.

La disponibilidad de acidos grasos en la naturaleza depende de la distribuciéon de
los productores primarios. Las diatomeas son consideradas el mayor productor de EPA,
mientras que para el DHA son los dinoflagelados. En el caso de las macroalgas, las clorofitas
de arrecife coralino tienen mas ARA, EPA y DHA que las clorofitas unicelulares; las
rodofitas tienen altos niveles de EPA (y muy bajos de DHA) y las feofitas tienden a
carecer de DHA (Carreén-Palau et al., 2013; Ruess & Miiller-Navarra, 2019).

En ambientes marinos, la obtencion de estos dcidos grasos puede variar en dependencia
de las condiciones oceanograficas que influencian la composicion taxonémica de la comu-
nidad de productores primarios. Factores como nutrientes, salinidad, luz y temperatura
superficial del mar pueden hacer que estas moléculas varien espacial y temporalmente
(Meyer et al., 2019; Ruess & Miiller-Navarra, 2019). No obstante, existen otras fuentes de
variacion que influyen en la concentracién de estos dcidos grasos en los consumidores. Una
vez obtenidas estas biomoléculas por los organismos, existen factores bioldgicos que alteran
la proporcién en la que estos dcidos son consumidos; las diferencias filogenéticas en fisi-
ologia y gremios tréficos, pueden dictar la asimilacién de los mismos por los consumidores
(Meyer et al., 2019).

Dada la importancia de los acidos grasos esenciales y el costo energético que implica
su conversion, los mismos no son utilizados por los organismos marinos como fuente de
energia. En contraste, dichos acidos son almacenados en los tejidos y solo son utilizados
para mantener un estado fisico 6ptimo en los individuos. De ahi que existe una retencién

de estas biomoléculas a medida que aumenta el nivel tréfico en las redes marinas (Ruess &
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Miiller-Navarra, 2019). Dicha retencién tréfica se ha documentado principalmente en las
redes troficas que tienen a los peces teledsteos como depredadores tope en las costas del
artico (Connelly et al., 2014), en lagunas costeras del mediterraneo (Koussoroplis et al.,
2011) y en arrecifes coralinos (Carreén-Palau et al., 2013). A diferencia de los estudios
mencionados en este estudio la trama trofica incluye tres especies de peces cartilaginosos

como depredadores tope.



Justificacion

Considerando los fendmenos naturales y antropogénicos que enfrenta el planeta, es
urgente conocer cémo interaccionan las especies que coexisten de forma natural, esta
informacion puede ayudar a predecir como se podrian ensamblar los ecosistemas después de
un disturbio. Este estudio se centra en la ecologia de tres especies de tiburones, S. lewini, R.
longurio y S. californica, que ocupan los primeros puestos en la productividad de la pesca
artesanal de condrictios en el Golfo de California. Sin embargo, S. lewini esta catalogada
como una especie en peligro segin la Lista Roja de la UICN y R. longurio permanece sin
evaluar debido a la insuficiencia en la informacion para catalogar sus poblaciones.

Entre los principales enigmas de la ecologia se encuentra cémo ocurre la particion de
los recursos tanto interespecificos como intraespecificamente. En este estudio se asume que
hay particiéon de recursos entre dichas especies de tiburones a nivel de items presas lo que
puede ser reflejado en la senal isotépica de los organismos y asimismo evidenciar el grado
de reparticion de las especies por su nivel de traslape en el nicho isotépico. Sin embargo,
a nivel de macronutrientes no se conoce cémo funciona este mecanismo; en particular, la
particién de nutrientes esenciales como pueden serlo algunos acidos grasos. Se desconoce
si especies similares que coexisten pueden obtener acidos grasos esenciales de manera
equivalente o unas especies estan en ventaja con respecto a las otras en cuanto a la calidad
de sus presas. En este estudio se intenta profundizar tanto en las interacciones ecolégicas de
los organismos como en la fisiologia de los mismos utilizando tres aproximaciones diferentes

pero complementarias entre si.

Objetivo General

Determinar el grado de particion del recurso trofico entre tres especies de tiburones en
Bahia de La Paz, BCS.

Objetivos Especificos

1. Describir la trama tréfica asociada a cada especie de tiburén mediante el andlisis de la
contribucion de sus presas obtenida del contenido estomacal e isétopos estables utilizando
el modelo Econet.

2. Determinar el grado de reparticion del nicho tréfico entre las especies de tiburones
mediante la determinaciéon del nicho isotépico de carbono y nitrégeno de cada especie

usando el paquete SIBER.
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3. Evaluar el efecto del grado de particién en el perfil de acidos grasos, asi como la
concentracion y la tasa de retencion de los acidos grasos esenciales en las tres especies de

tiburodn.
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3. Material y Métodos

3.1. Area de estudio

La Bahia de La Paz se ubica en el margen suroriental de la Peninsula de Baja California,
entre los 24° 107, y 24°47 de latitud N y los 110°20°, y 110°44’ longitud W, aproximada-
mente a 180 km de la boca del Golfo de California (Figura 1). Esta bahia abarca un area
de 1780 km? que la convierte en el cuerpo de agua méas grande del litoral oriental de
la peninsula (Sénchez et al., 2018). Tiene una longitud méaxima de 77 km desde Punta
Cabeza Mechudo a Playa Costa Baja; limitada al oeste y al sur por tierra firme, y al norte

y este por las aguas del Golfo de California, la Isla Espiritu Santo e Isla La Partida.
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Figura 1. Area de estudio, Bahfa de la Paz, Baja California Sur, México.
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3.2. Meétodos de muestreo

Los muestreos se realizaron entre marzo y abril de 2018. Las muestras fueron colectadas
en el campo pesquero El Saladito (24° 26°806”N - 110° 39'282”W) en la zona costera central
de la bahia (Figura 2). Los tiburones fueron capturados por medio de redes agalleras de
fondo, a una profundidad entre 30 y 60 m aproximadamente. A cada organismo se le
midieron variables morfométricas como el largo total, el largo pre-caudal, el ancho de
la boca y el tamano de los gonopterigios en el caso de los machos. A cada tiburén se le

registré el sexo y el grado de madurez. En el caso de los organismos machos se consideraron
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los criterios: grado de calcificacion de los gonopterigios (0 = Sin calcificar, 1 = Semi-
calcificado y 3 = Calcificado), la presencia de rifiodon (Si/No) y la presencia de semen
(Si/No). El largo total fue utilizado para determinar la clase de talla perteneciente a cada
individuo; en las categorias neonato, juvenil o adulto (Ver Tabla 1). Se tomaron muestras
de musculo de la zona comprendida entre la primera vértebra y la cabeza para analisis
de isotopos estables y de acidos grasos. Ademads, se colectd el estomago de cada individuo
para identificar sus presas en el laboratorio. Todas las muestras fueron almacenadas en

frio a manera de conservante para su subsiguiente uso.
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Figura 2. Sitios de muestreo durante el crucero de investigacion en la Bahia de La Paz.

Con el objetivo de vincular las tres especies de tiburones colectadas con la base de la
red tréfica, se realizé un crucero de investigacion en el area de estudio. Se recolectaron
muestras de fitoplancton, zooplancton, algas y sedimentos. Se eligieron siete puntos de
muestreo (siguiendo la is6bata de 60 m) alrededor del campo pesquero con el objetivo
de describir el drea donde se capturaron los tiburones (Figura 2). El fitoplancton y el
zooplancton fueron colectados mediante arrastres en circulo de 10 min a una velocidad
de 2.5 km/h, para lo cual se utilizaron redes con luz de malla de 20 y 500 micras para
fitoplancton y zooplancton, respectivamente. Se utilizé una draga tipo Van Veen para la
recolecta del sedimento superficial y se recolecté una muestra de alga que se encontro en

la zona.
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3.3. Analisis de laboratorio
3.3.1. Contenido estomacal

Una vez en el laboratorio, a cada estémago se le estim6 el porcentaje de llenado dividi-
endo el estobmago en 4 partes; donde 0% es un estémago vacio, 25 % es aproximadamente
un % de llenado, 75 % serfa % de llenado y 100 % para los estémagos que estan llenos en
su totalidad. Ademas, se le midi6 el largo total, asi como el espacio comprendido entre
el esfinter cardiaco y el esfinter pilérico. Las presas encontradas fueron lavadas con agua
destilada, a cada una se le asign6 un grado de digestion; en caso de presentar musculatura
se les tomd una muestra para andalisis de acidos grasos e isétopos estables. Las mismas
fueron identificadas hasta el menor taxén posible. A cada presa encontrada se le asigné
un grado de digestion. El grado de digestion uno se asigné a presas que ain presentaban
piel, el nivel dos fue para presas que no tenian piel, pero si musculatura. El nivel tres fue
asignado a restos 6seos o exoesqueletos carentes de musculo y, por ultimo, el nivel cuatro
se refiere a estructuras duras como picos de cefalopodos y otolitos de peces.

La literatura especializada que se utilizd para la identificacion taxondémica consistio
en cinco libros fundamentales; para peces (Allen & Robertson, 1998), para esqueletos
de peces (Clothier, 1950), para invertebrados (Fischer, 1995), para otolitos una guia de
identificacién (Aguilera & Rodriguez de Aguilera, 2009) y para picos de calamar las guias
de identificacion del Laboratorio de Ecologia de Peces en el Centro Interdisciplinario de
Ciencias Marinas (CICIMAR-IPN).

3.3.2. Isétopos estables de carbono y nitrégeno

Las muestras de musculo de tiburones fueron lavadas con agua destilada para extraerles
la urea y asi evitar interferencia con el nitrogeno total. Este procedimiento consistié en
tres lavados de 15 minutos en un sonicador BRANSON 3800. Las muestras organicas
de tiburones, sus presas, fitoplancton, zooplancton y una macroalga flotante se secaron
utilizando una Liofilizadora LABCONCO a 0.120 mbar y -40 °C por aproximadamente 48
horas. Las muestras de sedimento se secaron en un horno a una temperatura constante
de 45°C por 24 horas. Las muestras secas se homogenizaron en un mortero de dgata. En
una micro-balanza METTLER TOLEDO se pesaron 6.5 mg para sedimentos, 0.6 mg de
musculo de tiburones y sus presas. Asimismo, 1.0 mg para fitoplancton, zooplancton y la
macroalga.

Las muestras pesadas en la micro-balanza fueron empaquetadas en capsulas de es-
tano de 4 x 6 mm para determinar su composiciéon de carbono y nitrégeno mediante

combustion a altas temperaturas en el Analizador Elemental COSTECH 4010 acoplado
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a un Espectrometro de Masas de Razones Isotépicas Thermo Delta Plus V en el Cen-
tro Interdisciplinario de Ciencias Marinas, Instituto Politécnico Nacional. Las lecturas de
isotopos de Carbono y Nitrogeno se realizaron mediante sistemas de flujo continuo con
un cromatégrafo de gases conectado al espectrémetro de masas de razones isotépicas. La

determinacion de los valores isotépicos se realiza mediante la siguiente féormula:

6N o 6BC = (Rm“t - 1) -1000 (1)

Resténdar

Donde Rmuestra para §'3C es la proporcién entre el isétopo pesado contra el ligero
(BC/12C); de la misma forma seria Rmuestra para 8> N, la proporcién entre > N/MN.
El estandar utilizado para el caso del Carbono fue Vienna Pee Dee belemnite (V-PDB) y

para el caso del Nitrogeno el nitrogeno atmosférico.

3.3.3. Acidos grasos

Las muestras fueron congeladas y posteriormente liofilizadas con una Liofilizadora
LABCONCO. Para la extraccién de lipidos totales, el primer paso es pesar la biomasa; se
pesa el tubo de ensayo con rosca de 10 mL vacio y lavado con solventes; y posteriormente
se pesa el tubo con la biomasa, la diferencia entre ambos pesos es la biomasa. En el caso
del fitoplancton, zooplancton y el alga se tomé toda la biomasa con la que se contaba;
para el caso del musculo de tiburones y sus presas se pesaron solo 100 mg y en el caso del
sedimento 1000 mg.

Los lipidos totales se extrajeron con la mezcla cloroformo: metanol: agua a 1 : 2 : 0.6
respectivamente lo que constituye una modificacion del método de Bligh & Dyer (1959),
una vez obtenida la monofase entre cloroformo, metanol y agua, se agregaron 3 mL a
cada vial y se realizdé una extraccion en frio en el sonicador por 20 min en un bano frio,
posteriormente se dejé extrayendo toda la noche a -20°. El dia siguiente se anadieron
2 mL de cloroformo y 1 mL de agua destilada para romper la monofase, se mezclaron con
Vortex y se sonicaron nuevamente otros 20 min. Después se centrifugd por 20 minutos a
1200 rpm o 420 g. Finalmente se recuper6 el cloroformo que queda en el fondo y se seco
con Ny gaseoso. En la mayoria de las muestras se cuantificaron los lipidos totales por el
método gravimétrico, sin embargo, hubo algunas muestras en que la balanza analitica no
alcanzo a determinar la concentracion lipidica por lo que en esas muestras se procedio a
la cuantificacién por el método semi-micro de calcinacion de Marsh & Weinstein (1966)
(Ver Del Angel-Rodriguez et al. (2007)).

Una vez obtenidos los lipidos totales, éstos se derivatizaron para obtener acidos grasos

metil esterificados (Fatty acid methyl esters, FAME), para ello se utiliz6 la mezcla de acido
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clorhidrico y metanol 5 : 95 respectivamente a una temperatura de 85°C por 2.5 h (Sato
& Murata, 1988). Una vez terminada la reaccién se dejé enfriar a temperatura ambiente;
se agregaron 1.5 mL de hexano y se mezclé con vortex por 30 segundos para facilitar que
los acidos grasos metil-esterificados se disolvieran en el hexano. Después de esperar unos
segundos a que se separen las dos capas, se colecta la capa superior (hexano) en un tubo
limpio, en este paso es importante dejar una capa de hexano de aproximadamente de 5
mm de espesor para evitar contaminar el hexano recuperado. Para una extracciéon més
exhaustiva se agregaron otros 1.5 mL de hexano siguiendo el mismo procedimiento, se
mezcla con vortex y se vuelve a recuperar en el mismo tubo donde se colocé el hexano.
Los acidos grasos metil esterificados se inyectaron en un cromatografo de gases - espec-
trometro de masas HP GCD 1800B. La columna utilizada fue una Omegawax SUPELCO
(30 m x 0.25 mm x 0.25 um) en el Laboratorio de Biotecnologia de Microalgas del Centro
de Investigaciones Biolégicas del Noroeste (CIBNOR). La identificacion se realizé com-
parando los tiempos de retencion (TR) de los picos de los dcidos grasos de la curva de
calibracién, confirmandose la identificacion mediante los iones caracteristicos del espectro
de masas de cada uno de los acidos grasos, que se generan al ingresar en la camara de
ionizacion electrénica. Para calcular la concentracion de los acidos grasos presentes en las
muestras, se integré el area bajo los picos, y se interpol6 con una curva de calibracion que
relaciona 5 concentraciones conocidas (5, 10, 20, 40 y 80 pug mL~!) de cada uno de los
37 estandares de acidos grasos metil esterificados, con sus respectivas areas bajo el pico,

siendo el area directamente proporcional a la masa en el sistema GC-MS.

3.4. Andlisis de los datos

Para probar la hipdtesis bioldgica de que S. lewini, R. longurioy S. californica particio-
nan sus recursos troficos en tres ejes del nicho alimentario; a nivel de sus presas, de is6topos

estables y de acidos grasos esenciales, se proponen las siguientes hipotesis estadisticas:

= A nivel de presas:

Hy: No hay reparticién de las presas, por lo tanto, no existen diferencias en la dieta
de los tres depredadores, por lo que el indice de importancia relativa presa-especifico

es similar.

H 4: Si hay reparticién de las presas por lo tanto, existen diferencias en la dieta de
los tres depredadores, por lo que el indice de importancia relativa presa-especifico es

diferente para cada especie de tiburém.

= A nivel de isétopos estables:
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Hy: No hay particion del nicho isotépico, por lo tanto, el traslape del nicho es mayor
o igual al 60 %.

H 4: Si hay particién del nicho isotépico, por lo tanto, el traslape del nicho es menor
al 60 %.

= A nivel de 4cidos grasos esenciales:

Hy: No hay un efecto de la particién del nicho en el macronutriente, por lo tanto no
existe diferencia en el perfil de acidos grasos, la concentracion de los acidos grasos

esenciales y su tasa de retencion trofica.

H 4: Si hay un efecto de la particion del nicho en el macronutriente, por lo tanto si
existe diferencia en el perfil de acidos grasos, la concentracion de los acidos grasos

esenciales y su tasa de retencion tréfica.

3.4.1. Contenido estomacal

Se calcularon curvas de diversidad acumuladas de las presas para verificar que el nimero
de muestras es representativo para describir la dieta del depredador, se escogié este tipo
de curvas sobre las de riqueza de especie basdndonos en los criterios de Lande et al. (2000)
y Thompson & Withers (2003). Se construyé una curva para cada especie de tiburén,
utilizando el programa EstimateS version 9.1.0 (Colwell et al., 2012).

La composicién cuantitativa de la dieta fue analizada utilizando el Indice de Impor-
tancia Relativa Presa-Especifico (PSIRI). El PSIRI describe la importancia de cada una
de las presas en la dieta del depredador; incluye los indices: numérico, gravimétrico y de
frecuencia de ocurrencia, ademas de ser una version mejorada del indice de Importancia

Relativa (Brown et al., 2012). Se calcula de acuerdo a la ecuacién 2.

%FO; - (%PN; + %PW)) )
2

Donde F'O; es el indice de frecuencia de ocurrencia, PN; y PW; son el indice numéri-

% PSIRI; =

co y el indice gravimétrico respectivamente con sus correspondientes abundancias presa-

especifica que se obtienen de la ecuacién 3.

5= %A;;
%PA; =1 (3)

T
Donde A;; es la abundancia de conteos o peso (segin sea el indice que calculemos,
numérico o gravimétrico respectivamente) de cada categoria presa (i) en j estémagos y n;

es el nimero de estémagos que contienen presas.
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Una vez calculado el PSIRI, a los resultados de este indice se les aplic6 una prueba
de similitud ANOSIM para saber si existen o no diferencias estadisticas en la dieta de
los depredadores. Para este fin se construyé una matriz de disimilitud de Bray-Curtis.
Ademas se realiz6 un ANOSIM pareado para corroborar los resultados. En este andlisis
no se incluyeron categorias sin resolucién taxonémica (e.g. Restos de peces, restos de
cefalépodos, restos de crustaceos).

La amplitud de la dieta de cada depredador fue calculada mediante el Indice Es-
tandarizado de Levin, cuyos valores fluctiian entre 0 y 1 (Krebs, 1989). Un valor mayor
de 0.6 indica un depredador generalista y un resultado menor que este valor es considera-
do un depredador especialista (Labropoulou & Eleftheriou, 1997). El Indice de Levin fue

calculado con la siguiente férmula:

1 1
B;, = — 1 4
”—1<ijz2j ) @)

Donde B; es el Indice Estandarizado de Levin para depredadores 1, pi; es la proporcion

de la dieta del depredador conformada por presas (j) y n es el nimero de categorias de
presas.

Para la determinacién del nivel tréfico (NT) calculado a partir de los contenidos estom-
acales se utiliz6 la férmula propuesta por Christensen & Pauly (1992) donde se pondera el
peso de cada tipo de presa. Los niveles troficos de las presas se obtuvieron de la propuesta
de Cortés (1999). Ecuacién utilizada:

NTdepredador =1+ Z DCU NT} (5)
j=1
Donde DCj; se refiere a la composicién de la dieta, dada en proporcién de presas (j)

en la dieta del depredador (7);NT} se refiere al nivel tréfico de las presas y n al nimero

de grupos en el sistema.
3.4.2. Isétopos estables

El calculo del Nivel Tréfico mediante valores isotopicos se calculé mediante la ecuacion
de Post (2002):

PT =)\ + (515Ndepredad07‘ - 515Nbase)/An (6)

Donde \ es la posicién tréfica del organismo utilizado para calcular '° Nygse, 65 Naepredador
es el consumidor secundario o cualquier otro consumidor que es medido directamente y

A, es el enriquecimiento en 6> N por nivel tréfico. El enriquecimiento isotépico aplicado
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se basé en el criterio de McCutchan Jr et al. (2003), 1.1 %o + 0.3 %0 y 2.8 %o + 0.4 %o
para Carbono y Nitrégeno respectivamente.

Se determiné la varianza del 6N en los depredadores como medida andloga al Indice
Estandarizado de Levin en los analisis de contenido estomacal. Si la varianza es mayor que
uno significa que el depredador se alimenta de varios items con senal isotdpica de nitrogeno
diferente y corresponderia a una especie generalista; por otro lado, si la varianza es menor
que uno indica una especie especialista (Jackson et al., 2011).

Se generd una grafica de §'° N vs §'3C para representar tanto la sefial isotépica de los
depredadores como de sus presas. Ademas, se calcularon elipses bayesianas para delimitar
el nicho isotépico de cada especie mediante el paquete SIBER (Jackson et al., 2011) en el
software R versién 3.4.3 (R Core Team, 2019). Se determind el porcentaje de traslape entre
las elipses y el porcentaje de particién (area de la elipse de una especie que es diferente a la
otra especie y por tanto no se superpone). Se utilizaron los modelos de Mezcla con la ayuda
del paquete SIMMR (Parnell, 2016) en el software R, para determinar la contribucién de
cada presa a la dieta del depredador y asi conocer cudles son los items mas asimilados por
el depredador. Para construir estos modelos no se tomaron todas las presas identificadas en
los estomagos, solo fueron consideradas aquellas cuyo grado de digestion permitié tomarle
muestras de musculo para el andlisis de isétopos estables.

Se utiliz6 un modelo EcoNet version 2.2 para simular y representar la trama trofica
asociada a las tres especies de tiburones S. californica, R. longurio y S. lewini (Kazanci,
2007). El modelo incluye las contribuciones de las presas con sus respectivos depredadores,
basandonos en una revisiéon bibliografica de la dieta de cada una de las especies que
conforman la red tréfica asociada a las tres especies de tiburones. En total se generaron
5 modelos, comenzando por la base de la cadena, los consumidores de fitoplancton y
algas, seguido los consumidores de zooplancton y sedimento, luego los que se alimentan de
invertebrados, el siguiente modelo se hizo un todo contra todos entre los peces piscivoros
y, por ultimo, se aplicd el modelo de cada tiburén con su respectiva dieta encontrada en
sus estomagos. Las condiciones iniciales de biomasa de cada item que requiere el modelo
EcoNet fueron tomadas de la literatura, de modelos EcoPath estimados en la zona de
estudio Arregum-Sanchez et al. (2002), Gonzélez-Acosta et al. (2005) y Arreguin-Sénchez
et al. (2007).

3.4.3. Acidos grasos

Se calculo el porcentaje de lipidos en relacién al peso seco, la concentracion de acidos
grasos esenciales y el porcentaje que representan cada uno de estos acidos grasos esenciales

con respecto al total de acidos grasos.
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Se calculé un Modelo de Escalamiento Multidimensional no métrico (Non-Metric Mul-
tiDimensional Scaling, nmMDS) a partir de una matriz de similitud de Bray-Curtis, este
estadistico permite agrupar las muestras segiin su semejanza en términos del porcenta-
je de acidos grasos de todo su perfil. En este andlisis se incluyen todas las muestras no
solo los tiburones y sus presas. A este andlisis se le aplicé una correlaciéon de Pearson
para determinar los acidos grasos que mas contribuyen a la diferencia entre grupos. Para
cada especie de tiburén se realizdé una comparacion del perfil de acidos grasos por sexo.
Ademas, se realiz6 un analisis de similitud porcentual (SIMPER) con los perfiles de acidos
grasos de las tres especies de tiburén, sus presas, zooplancton, fitoplancton, la macroalga
y sedimentos y se probé si las diferencias fueron significativas con un analisis multivariado
de varianza basado en permutaciones. Las permutaciones permiten hacer un anélisis de
varianza incluso si los residuales no tienen una distribuciéon normal (Permutational Mul-
tivariate Analysis of Variance: PERMANOVA). Estos andlisis se obtuvieron utilizando el
software PRIMER version 7.

Para evaluar la retencion de acidos grasos por los depredadores y sus presas se utilizo el
Factor de Retencion Tréfico (FRT) propuesto por Carreén-Palau et al. (2013); el cual, para
acidos grasos, fue calculado de forma similar al Factor de Magnificacion en Redes Troéficas
(FWMF) que se usé para contaminantes originalmente, propuesto por Fisk et al. (2001) y
revisado por Jardine et al. (2006). El FWMF provee informacion sobre el cambio promedio
en la concentracién de contaminantes por nivel tréfico (Miiller et al., 2011). En los acidos
grasos, este cambio en la retencion de un nivel tréfico a otro depende de los requerimientos
energéticos de los organismos; lo cual puede resultar en concentraciones altas o bajas de
acidos grasos por unidad de biomasa y, ademas, estd regulado por los consumidores a
diferencia de la mayoria de los contaminantes. El FRT fue evaluado considerando las
presas que mas contribuyeron a la dieta de cada especie de tiburén, a las de sus presas y
asi sucesivamente. Valores de FRT = 1 denotan que no hay cambios tréficos con respecto
a la fuente, FRT > 1 significan retencion trofica y FRT < 1 evidencia disminucion tréfica,
debida probablemente a catabolismo o elongacién de la cadena y/o a la desaturacién de

cada acido graso.
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4. Resultados

En este estudio se muestrearon 97 tiburones en total; 31 individuos de S. lewini, 33 de S.
californica 'y 33 de R. longurio. Sus principales caracteristicas poblacionales se describen en
la Tabla 1. Los estadios de madurez fueron definidos utilizando la talla de los organismos;
se us6 como referencia la talla de primera madurez reportada por Mejia-Salazar (2007)
para R. longurio, Torres-Rojas et al. (2013) para S. lewini y Romero-Caicedo et al. (2016)
para S. californica. En la Tabla 1 se incluyen los diferentes estadios de las especies de
tiburones, solo S. californica presenta tanto juveniles como adultos, con mayor porcentaje
de individuos inmaduros. La estructura de tallas se muestra en el Anexo Al.

Tabla 1. Aspectos poblacionales de cada especie. Estadios de vida, espectro de tallas,
proporcién por sexo (H : M) y estadio de madurez (M: Maduros, I: inmaduros).

Especie Estadios Talla (cm) H: M Madurez
S. lewini Juveniles 110-154  0.8:1 100 % (I)
R. longurio Adultos 98-114  0.65:1 100 % (M)

S. californica  Juveniles y adultos  47-94  1:0.32 64% ,36% (I, M)

4.1. Contenido estomacal

Las curvas acumuladas de diversidad de especies muestran que en cada caso se alcanza
la asintota (Figura 3),lo que indica que el nimero de muestras no es tan elevado pero
si alcanza para describir la dieta de estas especies. En el caso de S. lewini, se alcanza la
asintota alrededor de los 15 estémagos, al igual que S. californica. En contraste, la asintota
de R. longurio se alcanza en el estomago nimero diez.

Como resultado del analisis del contenido estomacal se tomaron biopsias de 20 pre-
sas para el andlisis de isétopos estables y acidos grasos; de ellas 11 corresponden a S.
lewini, seis a S. californica vy tres a R. longurio. El Indice de Importancia Relativa Presa-
Especifico (Figura 4) mostré que S. lewini tiene una dieta més diversa en comparacién con
S. californica y R. longurio; su alimentacién se basa en gran medida en peces sobre todo
demersales, pero también resaltan los items de invertebrados y cefalépodos. Sus presas méas
importantes son las familias Achiridae (lenguados), Albulidae (macabi), Congridae (con-
grios) y Squilla bigelowi (estomatépodo). En contraste, S. californica exhibié una dieta
mas estricta dirigida especialmente a peces y en menor medida se alimenta de inverte-
brados. Sus presas mas importantes son las familias Albulidae, Engraulidae (anchovetas),

Synodontidae y S. japonicus (macarela).
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Figura 3. Curvas acumulativas de diversidad de especies para S. lewini, R. longurio y S.
californica.

R. longurio se alimenta tanto de peces como invertebrados y cefalépodos, sin embargo,
su dieta no es tan diversa como la de S. lewini. Sus presas mas importantes son S. japon-
icus, Litopenaeus vannamei y Pleurocondes planipes. E1 ANOSIM determind que existen
diferencias significativas (R: 0.3421, p = < 0.001) en la dieta de estas especies. Este resul-
tado es consistente con el ANOSIM pareado; S. lewini vs S. californica (R: 0.3497, p = <
0.001), R. longurio vs S. californica (R: 0.2312, p = < 0.001) y S. lewini vs R. longurio
(R: 0.3407, p = < 0.001). Por lo tanto, se acepta la hipotesis de que hay reparticion del

recurso en cuanto a las presas mas importantes para cada tiburén.

Ademss, el Indice de Levin muestra que estas especies de tiburones presentan diferentes
estrategias (Tabla 2). S. lewini y S. californica son especies especialistas; aunque resalta
que S. lewini a pesar de tener una dieta mas variada, su nivel de especializaciéon es mayor.
Al contrario, R. longurio se encuentra en los limites definidos por el indice de amplitud de
dieta (0.6) entre estrategia generalista y especialista. Sin embargo, la varianza del §'° N

ratifica a esta especie como generalista.
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Figura 4. Indice de Importancia Relativa Presa-Especifico para S. lewini, S. californica y
R. longurio expresado como porcentaje de contribucion.

Tabla 2. Grado de especializacion medido por el indice de Levin y la varianza del isétopo
de N'2. Posicién Tréfica por especie calculada tanto por los restos de contenido estomacal
como por la senal de isétopos estables. Los valores son la media + el intervalo de confianza

al 95 %.
Posiciéon trofica
Especie Indice de Levin var 6> N Contenido Estomacal Is6topos Estables
S. lewini 0.19 0.64 £+ 0.09 4.15 £ 0.16 4.5 4+ 0.03
S. californica 0.26 0.97 + 0.12 423 £0.1 4.3 + 0.03
R. longurio 0.64 2.16 £ 0.19 4.08 4+ 0.04 4.5 £ 0.05

El nivel trofico calculado mediante contenido estomacal muestra que S. californica

ocupa una posicién mayor que las restantes especies (Tabla 2), aunque todos se posicionan

en el nivel 4. Por su parte S. lewini ocupa la posicién del medio y R. longurio ocupa el

ultimo lugar, aunque sin diferencia significativa, debido que su intervalo de confianza se

traslapa. La trama trofica asociada a estas especies de tiburén, modelada por EcoNet
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(Figura 5), muestra una mayor cercania e interaccion entre S. lewini y R. longurio con

respecto a S. californica.
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Figura 5. Trama troéfica asociada a S. lewini, R. longurioy S. californica

4.2. Isétopos estables

El nivel trofico calculado mediante is6topos estables muestra cierta similitud entre
las especies (Tabla 2). Sin embargo, estos resultados son mayores a los calculados me-
diante contenido estomacal. En S. californica este anélisis muestra la posicién mas baja
en contraste con su posiciéon mediante contenido estomacal que punteaba como la méas
alta. Aunque las posiciones en los diferentes contextos (contenido estomacal vs isdtopos
estables) son opuestas, los valores en si son muy similares y no presentan diferencias sig-
nificativas; guardan mayor similitud que en el caso de las otras dos especies (Ver Tabla 2).
En consecuencia, S. lewini y R. longurio tienen la misma posicion trofica y es significati-

vamente mayor a la de S. californica.
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Figura 6. Valores isotépicos de 62C' y 6> N de los tiburones R. longurio, S. californica y
S. lewini y sus presas.

La varianza del 6> N coincide con los resultados obtenidos con el Indice de Levin, y en
el caso de R. longurio la varianza de 6'° N confirma que se trata de una especie generalista.
En el caso de S. lewini y S. californica, ambas especies se pueden considerar especialistas.
En este analisis también coincide que S. lewini exhibe un grado de especializacién mayor
al de S. californica.

La proyeccion de las especies de tiburones y sus presas en el espacio isotopico muestra
cierto agrupamiento en los tiburones (Figura 6). Sin embargo, resalta la distancia de S.
californica del resto. La mayor parte de los organismos entra dentro del poligono (convez
hull) que conforman las presas, lo cual significa que la mayor parte del pool de tiburones

se alimenta regularmente de estas presas segin (Phillips et al., 2014).

Los extremos del conver hull estan representados por S. japonicus, Fam. Achiridae,
Fam. Congridae, L. vannamei y S. bigelowi. S. japonicus estd orientado a la senal del
zooplancton, mientras que los peces de la familia Achiridae estan méas influenciados por
los organismos del bentos con algas y sedimento. Los peces de la familia Congridae, el
camaréon L. vannamei y el estomatdépodo S. bigelowi estdn mas cercanos a la senal de
las macroalgas, su senal de carbono no varia mucho, sin embargo, los peces de la familia
Congridae se encuentra en un nivel tréfico inferior a L. vannamei y S. bigelowi, quienes

son muy cercanos isotépicamente.
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Figura 7. Nicho isotopico de S. lewini, S. californica y R. longurio representado por elipses
bayesianas.

Tabla 3. Traslape y Particiéon de nichos isotépicos entre especies de tiburones.

% Traslape % Particion

S. lewini vs R. longurio 42 58
S. lewini vs S. californica 24 76
R. longurio vs S. californica 38 62

La Figura 7 muestra el nicho isotépico de las diferentes especies de tiburones, los
cuales se superponen parcialmente. El porcentaje de particion esta evaluado como el area
del nicho de una especie que no se superpone con otra. La suma del porcentaje de traslape
y particién es igual al 100 % del espacio isotopico que representa la poblaciéon de una
especie. Las elipses no se superponen significativamente dado que no exceden el 60 % del
traslape en ningun caso.

Por lo tanto existe una particién del nicho como se comenté en la hipdtesis que varia

en el grado de reparticién. La menor particion sucedié entre S. lewini y R. longurio con
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58 % y la mayor fue entre S. lewini y S. californica con 76 % de particion (Tabla 3).
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Figura 8. Modelo de mezcla, muestra la contribucién de los diferentes items de presas a la
dieta de S. californica.

Los modelos de mezcla mostraron la contribucion relativa de cada presa a la dieta de su
depredador. En el caso de S. californica (Figura 8), el modelo se construyé en base a seis
items presa. De ellas, tres mostraron una mayor contribuciéon: S. bigelowi, Fam. Congridae
y Fam. Albulidae en ese orden. Mientras que la Fam. Engraulidae, Fam. Synodontidae y

S. japonicus mostraron aportes similares y bajos en comparacion con los otros items antes

mencionados.
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Figura 9. Modelo de mezcla, muestra la contribucién de los diferentes items de presas a la
dieta de S. lewini.
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Figura 10. Modelo de mezcla, muestra la contribuciéon de los diferentes items de presas a
la dieta de R. longurio.

El modelo de mezcla correspondiente a S. lewini (Figura 9) se construyé en base a diez
items presa. De ellas sobresalen Fam. Albulidae, Fam. Ophidiidae, Fam. Congridae y S.
bigelowi con las mayores contribuciones. En un término medio de aportacién se encuentran
Fam. Achiridae, L. vannamei, Fam. Engraulidae y S. japonicus. Y, por tltimo, exhibiendo

el menor aporte las familias Ophichthidae y Synodontidae.

El modelo de mezcla correspondiente a R. longurio (Figura 10) se construyé en base
a tres items presa. Las mismas mostraron niveles diferentes de contribucion. En secuencia

descendente de mayor a menor aportaciéon: Fam. Ophidiidae, L. vannamei y S. japonicus.

Los depredadores, segiin los modelos de mezcla, mostraron cierta convergencia en la
importancia de los {tems presa en su dieta. S. lewini y R. longurio presentan coincidencias
en el aporte de Fam. Ophidiidae y L. vannamei a su alimentaciéon. Por su parte S. lewini
también coincidié con S. californica, pero en la contribucion de Fam. Albulidae, Fam.
Congridae y S. bigelowi como items de mayor aporte; ademéas, Fam. Synodontidae estuvo
entre las presas con los menores aportes en ambas especies. Por tltimo, S. japonicus fue
una presa comun para todos los depredadores y mostré la menor contribuciéon en cada

caso.
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4.3. Acidos grasos

El porcentaje de lipidos totales en el musculo de los depredadores mostré diferencias
significativas entre los mismos (Figura 11). S. californica exhibié un menor porcentaje de
lipidos (2 %) con respecto a las otras dos especies; mientras R. longurio mostr6 el mayor

porcentaje (4.8 %).

7.0
6.0
5.0
4.0
3.0
24
1.0

0.0
S. lewini R. longurio  S. californica

Figura 11. Concentracién promedio de lipidos totales (g mg™') en el misculo de cada
especie de tiburon.

Se identificaron 26 4cidos grasos en los depredadores S. lewini, S. californica y R.
longurio (Tabla 4). De ellos, 24 estuvieron presentes en S. lewini y R. longurio, mientras
que en S. californica se reportaron solo 14. No se encontraron diferencias significativas
de ningin acido graso entre sexos en ninguna de las especies de tiburones. Por lo que se
consideraron hembras y machos de la misma especie en un solo grupo.

El porcentaje de acidos grasos de la base de la red tréfica y las presas asociadas a estas
especies de tiburones se muestran en la Tabla 5 y la Tabla 6 respectivamente. Los elemen-
tos de la base de la red tréfica muestran diferencias en su composicion de acidos grasos;
mientras que el fitoplancton tiene representados los 22 acidos grasos, el detritus depositado
en el sedimento solo presenta 13 de ellos. Ademas, el isétopo de carbono muestra un en-
riquecimiento en el caso del sedimento debido probablemente a la presencia de carbonatos.
Por su parte, el perfil de Sargassum y del zooplancton son muy similares cualitativamente.
En el caso de la Tabla 6, los peces de la familia Achiridae exhibieron la mayor riqueza de

acidos grasos (en total 23); mientras que la familia Synodontidae solo mostr6 11 de ellos.
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El resto de presas mostraron perfiles de acidos grasos bastantes similares en el nimero de
acidos grasos.

El nmMDS se realiz6é con el perfil de acidos grasos de las tres especies de tiburones
(Tabla 4), del de los organismos de la base de la red tréfica (Tabla 5) y de las presas de
los tiburones (Tabla 6). El mismo se agrup6 la matriz de similitud en 5 grandes grupos;
fitoplancton, zooplancton, organismos bentonicos (L. vannamet, S. bigelowi, Fam. Ophidi-
idae y Fam. Achiridae), peces (Fam. Albulidae, Fam. Synodontidae, S. japonicus y Fam.
Congridae) y S. californica, y en un ultimo grupo, S. lewini y R. longurio (Figura 12). El
zooplancton muestra una mayor similitud con el grupo de organismos bentonicos que con
el fitoplancton. El sedimento queda separado de los restantes grupos y se muestra con bas-
tante variabilidad. El alga por su parte no se incluye en ninguno de los grupos, pero queda
bastante cercana al fitoplancton. La similitud dentro de los grupos podria considerarse

relativamente alta dado que esta ascendi6 al 81 %.
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Figura 12. Andlisis multidimensional no métrico (nmMDS) de la composicién de los dcidos
grasos (expresados como porcentaje de los acidos grasos totales) de los productores pri-
marios, secundarios y presas de la trama trofica asociada a los tiburones S. californica, S.
lewini y R. longurio. Los contornos delimitan los grupos con un 81 % de similitud y son sig-
nificativamente distintos de acuerdo al PERMANOVA Py.q, - F = 19.07, p(perm)=0.001.

La correlacién de Pearson aplicada al nmMDS fue de > 0.65 (Ver Figura 13). Los acidos
grasos que mas contribuyeron a la diferencia entre el sedimento y los restantes grupos
fueron el 14:0 y los acidos ramificados. Por su parte el fitoplancton marca la diferencia con

el 17:1n5, el 17:1n7, 20:0 y el 22:0; mientras que el zooplancton lo hace con el 16:1n9.
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Tabla 4. Composicion de acidos grasos e isotopos estables de las tres especies de tiburones.
Los valores representan la media + el 95% del intervalo de confianza. SFA, dcidos grasos
(FA) saturados; MUFA, FA monoinsaturados; PUFA, FA polinsaturados; LC-PUFA, FA
de cadenas largas; OFA, FA impares; BFA, FA ramificados y AGT acidos grasos totales
con respecto al peso seco. El superindice denota diferencias estadisticas.

FAME S. californica  R. longurio  S. lewini
14:0 0.2+ 0.4
14:0is0 0.3 + 0.4° 044+ 02" 05=+0.3
15:0 0.2 + 0.2 0.4+02° 05+0.2
16:0 24.6 + 1.0 21.7 4+ 0.9®° 20.0 £ 1.2°
16:1w7 274+ 03* 38+02* 3340.2¢
16:0is0 0.7+ 02" 09 +0.2
16:0antiso 0.1 +02° 04402
17:0 1.4 4+ 0.3 0.9+ 02" 1.3+0.3
17:1w7 0.1 +£03* 0.7+0.2°
17:0is0 05+0.3 0.840.3
18:0 10.3 £ 0.5  10.6 £ 0.9 11.8 + 0.5%
18:1w9c 120 £ 0.8 94 +0.7° 9.0+ 04°
18:1wTc 6.9+ 09* 9.7+06° 93+0.6
18:2w6c¢ 2.0 + 0.4° 12+04 14+04°
19:00 0.2 + 0.3° 0.1 4+02" 02=+0.3
19:1 0.2 + 0.3° 0.3 + 0.4°

20:0 0.3+ 0.4
20:1w9 1.4 +06" 20405
20:2w6 0.3+ 0.6

20:4w6 10.7 £ 0.6 684+ 0.7 7.1+06°
20:5w3 8.3 + 1.4 39+120 4.3+ 1.3
22:4w6 09+18 50+15" 46=+0.7
22:4w3 23409° 14+09°
22:5w3 7.6 +0.9° 71406
24:1w9 0.3+ 0.5

22:6w3 19.6 £ 0.9 13.0 £2.3° 12.7 + 2.2
SFA 349 +£1.2° 323+15" 323 +1.4°
MUFA 21.6 + 0.8° 24.8 + 1.6° 24.6 £ 0.9°
PUFA 2.0 + 0.4° 1.2+04  1.4+04°
LC-PUFA 39.4 +24% 387+ 24 372+ 2.5°
OFA 1.8 + 0.4° 1.4 +05  20+0.6°
BFA 0.3 + 0.4¢ 1.6 £0.7° 25+1.0°
AGT (% ps) 0.71 £ 0.3 276 + 1.1* 2.61 4+ 0.9
Razén C:N mol 3.54 +£0.17 3.67 +£0.29 3.63 £+ 0.19
S0 -164 4+ 0.3  -15.9+0.5 -15.74+ 0.5
SN 20.14 + 0.9 21+14  21.14+08
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Tabla 5. Composicion de acidos grasos e isétopos estables de la base de la trama tréfica
asociada a las tres especies de tiburones. Los valores representan la media 4 el 95% del
intervalo de confianza. SFA, acidos grasos (FA) saturados; MUFA, FA monoinsaturados;
PUFA, FA polinsaturados; LC-PUFA, FA de cadenas largas; OFA, FA impares; BFA, FA
ramificados y AGT acidos grasos totales con respecto al peso seco.

FAME Sedimento Fitoplancton Sargassum Zooplancton
14:0 10.23 + 3.6 8.18 + 0.92 7.79* 8.54 +2.22
14:01s0 5.2 + 1.86 1.04 £+ 0.15 1.04%* 1.07 £ 0.45
15:0 2.14 £ 1.53 2.1 +£0.24 1.79%* 2.5+ 0.49
16:0 26.13 £+ 8.36 17.56 + 1.22 22.37* 21.78 + 1.86
16:1w7 5.49 + 1.92 3.71 £+ 0.42 4.95% 5.23 £+ 0.62
16:07s0 0.77 £ 1.54 1.25 £ 0.17 1* 1.29 + 0.28
16:0antiso 1.65 + 1.1 1.01 £ 0.77 0.95* 0.11 £ 0.3
17:0 2.54 + 1.77 2.82 +£0.2 1.99* 3.23 +0.54
17:1w7 0.46 £ 0.92 1.2 £ 0.96 0.71%* 0.11 £ 0.3
17:07s0 0.92 £ 0.14 0.74* 0.3 &+ 0.52
18:0 11.29 £+ 2.87 7.86 £ 0.57 5.41* 9.51 £ 0.72
18:1w9c 5.11 £+ 3.99 6.45 + 0.54 10.34* 8.73 + 3.84
18:1wTc 5.23 + 3.78 4.01 £ 0.29 4.87 £ 091
18:2wbc 2.74 + 0.26 5.35% 4.18 £+ 1.68
19:00 1.06 + 0.08 0.34 + 0.58
20:0 0.8+ 1.6 2.16 + 0.41 2.17* 1.83 + 0.37
20:1w9 2.4 +0.22

20:2w6 2.71 £ 1.44

20:4w6 1.85 £ 1.27 717 2.02 £+ 2.54
20:5w3 5.77 £ 0.91 5.98% 9.47 +£1.93
22:4w3 0.58 + 0.99

22:6w3 8.22 + 1.66 7.09* 12.89 4+ 2.49
SFA 51.24 £ 9.9 39 £ 24 40.44* 4214 £ 2.9
MUFA 26.29 + 6.3 19.86 £ 1.5 16.91* 1894 £ 5
PUFA 9.11 4+ 2.2 12.38%* 9.26 =+ 3.1
LC-PUFA 19.13 £ 1.3 20.24* 24.38 + 4.4
OFA 4.68 + 3.1 5.98 £ 0.3 3.78%* 6.06 & 1.2
BFA 178 £ 1.7 6.92 &+ 1.2 6.25%* 3.23 £ 2
AGT (% ps) 0.01°%* 1.34 + 0.3 2.57* 1.35 £ 0.7
B3¢ -5.87 + 3.8 -20.09 + 1.3 -16.07* -20.05 + 0.3
SN 6.76 &+ 2.2 10.92 + 0.6 10.36* 1222 £ 1.1

* No hay intervalo de confianza porque es la representaciéon de un solo organismo.
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En el grupo de los organismos benténicos sobresale el 20:1n9, mientras que el de los
peces pelagicos, incluyendo a S. californica, predomina el ARA y el DHA. En el conjunto
de S. lewiniy R. longurio, la diferencia es marcada por el 18:1n7cis y el 22:5n3. Resalta el
hecho que, entre los dcidos grasos esenciales, el EPA es el tinico que no marca la diferencia
entre ningtin grupo lo cual sugiere que en promedio todos cuentan con la misma proporcién

de este acido graso esencial.

El analisis de PERMANOVA mostré que no hay diferencia significativa en el perfil de
acidos grasos de R. longurio y S. lewini, con una disimilitud de 11.5% (p(perm)=0.251).
En contraste, S. californica y R. longurio tuvieron una disimilitud significativamente dis-
tinta de 22.7% (p(perm)=0.002). De igual manera S. californica y S. lewini tuvieron una
disimilitud significativa de 23.4 % (p(perm)=0.001).
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Figura 13. Acidos grasos que contribuyen a la separacién de los grupos obtenidos con el
analisis multidimensional no métrico (nmMDS) con una correlacién de Pearson > 0.65 con
MDS1 y MDS2; la separacion fue estadisticamente diferente PERMANOVA P, .4, - F =
20.245, p(perm)=0.001.

El porcentaje de similitud entre los tiburones y sus presas fue relativamente alto dado
que en promedio sobrepasan el 70 % (Tabla 7). En general, S. lewini y S. californica
mostraron una mayor semejanza con sus presas que R. longurio. L. vannamei muestra
una mayor similitud con S. lewini que con R. longurio; S. japonicus muestra una mayor

similitud con S. californica que con R. longurio.
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Tabla 7. Porcentaje de similitud de acidos grasos entre tiburones y sus presas.

S. lewini  R. longurio S. californica

Achiridae 80.86

L. vanname: 70.17 67.29
S. bigelowi — 72.47 74.26
S. japonicus 68.14 83.12
Albulidae 87.82
Ophidiidae 76.76 74.54

El porcentaje de acidos grasos esenciales de las especies de tiburones con respecto al
total de acidos grasos exhibié una mayor proporciéon de DHA con respecto al ARA y al
EPA (Figura 14). S. californica mostro, en todos los casos, un mayor porcentaje de acidos
grasos esenciales (ARA, EPA Y DHA) y por ende diferencias significativas con respecto
a las otras dos especies de tiburones. En contraste, S. lewini y R. longurio no mostraron

diferencias entre ellos.

25

m S. lewini

B R. longurio

m S. californica

ARA EPA DHA

Figura 14. Porcentaje de acidos grasos esenciales de cada especie de tiburén con respecto
al total de 4cidos grasos. Las barras indican el intervalo de confianza a un 95 %.

La concentracién de acidos grasos esenciales con respecto al peso seco del musculo

muestra una mayor cantidad de ARA y EPA que de DHA por cada miligramo de musculo

35



liofilizado analizado (Figura 15). En este andlisis fueron S. lewini y R. longurio quienes
mostraron una mayor concentracién de acidos grasos esenciales en comparacién con 9.
californica. En consecuencia, S. lewini y R. longurio no mostraron diferencias significativas
entre ellos, pero si cada uno por separado con S. californica quien exhibié una menor
concentracion de ARA y DHA| el EPA nos mostro diferencias significativas.

4.5
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3.5

3.0 m S. lewini
05 B R. longurio

' m S. californica
2.0
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1.
0. ' i
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Figura 15. Concentracion de acidos grasos esenciales con respecto al peso seco del musculo
(g mg™'). Las barras indican el intervalo de confianza a un 95 %.

o
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La Figura 16 muestra el Factor de Retencién Trofico para cada especie de tiburén en
cada acido graso esencial. En todos los casos se ve un aumento desde la base de la cadena
tréfica a los peces teledsteos que son las presas de los tiburones. Sin embargo, disminuyen
en el tiburén. Estos resultados muestran que en el caso del ARA cada especie de tiburén
muestra una disminucién trofica lo cual significa que no existe retencion; para este acido
graso esencial fue S. lewini quien mostré la mayor cercania a la retencion trofica. En
los resultados del EPA tampoco se encontraron senales de retencion, todos los factores
calculados se hallaron por debajo de uno; con valores similares al ARA. Por su parte, el

DHA mostro6 la misma tendencia que el resto de los acidos grasos esenciales (FRT < 1).
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Figura 16. Factor de Retencién Tréfica de los acidos grasos esenciales en S. californica, R.

longurio y S. lewini.
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5. Discusion

Trama troéfica asociada a las especies de tiburones.

La dieta encontrada para S. lewini, S. californica y R. longurio coincide en gran medida
con lo reportado en la literatura. En general, todas las especies mostraron convergencia
en sus habitos piscivoros, siendo este comportamiento méas marcado en S. californica.
La tendencia del tiburén angelito a ingerir especialmente peces en su dieta ya ha sido
registrada por otros autores (Escobar-Sénchez et al., 2006); las presas que se detectaron
en este estudio previo coinciden con las nuestras a excepcion de los cefalépodos.

S. lewini exhibe la dieta més variada de las tres especies y ademéas consume muchos mas
items presa. El espectro tréfico del tiburén martillo esta méas orientado al consumo de peces
y cefalépodos lo cual coincide con lo reportado por los autores que trabajaron previamente
con la especie (Klimley, 1983; Aguilar-Castro, 2003; Estupindn-Montano et al., 2009).
En este estudio, el PSIRI (Figura 4) no muestra una gran importancia relativa de los
cefalopodos en la dieta de este tiburén debido a que solo se encontraron las estructuras
duras de estos items sin su misculo. En contraste, el PSIRI se basa también en el indice
gravimétrico (Ver ecuacién 2) y al ser el peso de los picos casi despreciable, dichos items
son subestimados a pesar de que este tiburén se alimenta de cinco especies diferentes de
cefalépodos con una frecuencia de ocurrencia por encima de la media en varios casos (Ver
Anexo B2). Los resultados coinciden con el nivel de importancia relativa de Mastigoteuthis
dentata encontrado por Estupindn-Montatio et al. (2009) donde esta fue una de las presas
principales.

R. longurio también consume recursos de gremios troficos diferentes pero la diversidad
de items presa es menor que la de S. lewini (Figura 4). En general se alimenta mas
de peces e invertebrados que de cefalépodos, resultado que contrasta con los resultados
de Conde-Moreno (2009) quien encontrd una dieta mas especializada en cefalépodos en
cazones bironche adultos para el Golfo de California. Sin embargo, se tiene un punto en
comun con estos autores; nuestros resultados sostienen su conclusion de que esta especie
mantiene un comportamiento mas benténico que epipelagico.

Las curvas de diversidad acumulada de presas (Figura 3), muestran que la asintota
se alcanza en todos los casos lo cual significa que se puede describir la dieta de estas
especies con el nimero de muestras colectadas. Sin embargo, hay diferencias en la tasa de
acumulacion de la diversidad en funcién del niimero de organismos. Lo anterior se puede
explicar por cambios en la frecuencia de ingestiéon del alimento y la tasa de evacuacion
gastrica pues para cada especie se contaba con un niimero similar de organismos que fueron

capturados con el mismo arte de pesca. El mayor niimero de estémagos vacios encontrados
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en S. californica y R. longurio con respecto a S. lewini puede deberse a una frecuencia de
ingestion mas baja en estas especies, ademas de los diferentes mecanismos inherentes a los
tiburones para ralentizar la digestion y la absorcién de nutrientes que en ellos pudiera ser
mas acentuado (Meyer et al., 2019). Considerando que todos los individuos analizados de
tiburén martillo son juveniles, podria explicarse la falta de estémagos vacios en ellos pues
normalmente los juveniles tienen una tasa metabdlica més elevada (Janse et al., 2004); y
en el caso de S. lewini su tasa de evacuacién géstrica aumenta con la ontogenia (Aguilar-
Castro, 2003; Leigh et al., 2017). Torres-Rojas et al. (2010) también encontraron la mayor
parte de los estémagos de S. lewini con alimento y piensan que se debe a su alta frecuencia

de ingestion de alimentos.

A pesar de la concepcion general de que los tiburones son organismos generalistas con
un amplio espectro trofico, estos de hecho, pueden tener comportamientos especialistas a
nivel de individuos (Tillett et al., 2014) o pueden cambiar sus patrones de alimentacién
segliin circunstancias ecoldgicas; ya sea por competencia o por tacticas anti-depredaciéon
(Heupel et al., 2007; Munroe et al., 2013). Munroe et al. (2013) recomiendan analizar la
especializacién en tiburones en un eje continuo mas que en valores discretos; por ende,
en este estudio se compara el grado de especializacion que muestran las especies mas que

decir si son especialistas o no.

S. lewini muestra un mayor nivel de especializacion con respecto a las otras dos especies
(Ver Tabla 1). Estos resultados concuerdan con los reportados por Aguilar-Castro (2003) y
Estupindn-Montanio et al. (2009) en el Golfo de California (Bahia de La Paz) y el Pacifico
ecuatoriano, respectivamente. Sin embargo, difieren de lo obtenido por Torres-Rojas et al.
(2010) también en el Golfo de California (Frente a la costa de la ciudad de Mazatlan),
quienes sugieren que esta especie tiene un comportamiento oportunista. En contraste,
el Indice Estandarizado de Levin calculado por estos autores indica la presencia de un
nicho trofico estrecho, solo que los autores prefieren vincularlo a conductas oportunistas
vs selectivas, términos que no son intercambiables con el grado de especializacién de los

organismos (Munroe et al., 2013).

S. californica en este estudio también se considera una especie especialista segin el
Indice Estandarizado de Levin, aunque en menor medida que S. lewini patrén que se
repite tanto con andlisis de contenido estomacal como con isétopos estables (Tabla 1).
Estos resultados coinciden con lo reportado por Escobar-Sanchez et al. (2006) quienes
definen al tiburén angelito como un depredador selectivo. En contraste, R. longurio fue
de las tres especies, la tinica considerada generalista; lo cual coincide con lo reportado por
otros autores (Conde-Moreno, 2009; Trejo, 2017).
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En cuanto al nivel trofico ocupado por estas especies, en este estudio se determind
tanto por contenidos estomacales como por isétopos estables, cuyos resultados convergen
y divergen en algunos puntos. Estas diferencias entre ambos métodos pueden deberse a las
limitaciones de los mismos. En el caso del contenido estomacal, S. californica presenta la
mayor posicién trofica (Tabla 2), lo cual podria estar dado por su marcada piscivoria dado
que el valor del nivel tréfico de las presas es fijo para cada categoria siendo el item “peces”
el de mayor peso. El valor de estas posiciones tréficas propuesto por Cortés (1999) tiene
como desventaja que no considera que dentro de cada categoria pueden encajar organismos
de varios niveles tréficos (Hussey et al., 2014); dado que no es lo mismo un pez herbivoro,
que uno detritivoro, que uno carnivoro, que una larva. Todos estos organismos son peces,
por tanto, para Cortés (1999) tienen el mismo nivel tréfico. No obstante, S. lewini y R.
longurio exhibieron posiciones similares y este es un patron que se repite para ambos

métodos.

La posicion trofica calculada mediante isétopos estables cambia la perspectiva y pre-
senta a R. longurio y S. lewini como especies de mayor nivel tréfico con respecto a 9.
californica. La similitud entre estos valores de posicion trofica puede deberse a que en
la ecuacion de nivel tréfico mediante isétopos estables (Ecuacién 6) propuesta por Post
(2002) se estandariza el enriquecimiento isot6pico cuando este puede ser dindmico y cam-
biar dependiendo del tejido, la especie o incluso el estadio de vida de los organismos dadas
sus diferencias metabdlicas (Ramos & Gonzélez-Solis, 2012; Hussey et al., 2014). Nuestros
resultados coinciden con lo reportado por Conde-Moreno (2009); Bethea et al. (2011) para
contenido estomacal; y con Escobar-Sanchez et al. (2011); Torres-Rojas et al. (2013); Trejo

(2017) para is6topos estables.

El espacio isotépico muestra mayor similitud entre S. lewini y R. longurio con respec-
to a S. californica (Figura 6); lo que concuerda con la disposiciéon de estas especies en la
trama trofica modelada (Ver Figura 5). La separacién del tiburén angelito de las otras dos
especies esta relacionada con las diferencias en la posicion tréfica como vimos anterior-
mente. Ademas, esta segregacion refleja una dieta mas enfocada en peces que se alimentan
del zooplancton como S. japonicus y engraulidos que, de hecho, tienen una alta importan-
cia relativa (Anexo B3). Por su parte R. longurio y S. lewini forman una nube de puntos
que demuestran coexistencia y utilizaciéon de recursos similares. Los mismos solo presen-
tan algunas diferencias en individuos que en el caso de S. lewini estdn méas orientados al
consumo de lenguados (Achiridae); y, en R. longurio exhibe algunos organismos con una
posicién en el §' N bastante més elevada con respectos a sus conespecificos. Estos outliers
podrian deberse al consumo de organismos de niveles troficos superiores no registrados en

este estudio; sin embargo, Conde-Moreno (2009) si reporta consumo de elasmobranquios.
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En general se podria decir que la trama trofica asociada a estas especies de tiburones
estd sustentada por el fitoplancton como productor primario principal, debido a su ori-
entacion en el espacio isotépico. En ecologia, es un concepto generalizado, utilizar el eje
de 6'3C para discernir entre habitos costeros vs ocednicos por los organismos (Newsome
et al., 2007); sin embargo, en este estudio no se tiene en cuenta esta premisa dado que
esta herramienta es 1til para discriminar entre regiones, pero a escala local (donde se
circunscribe el estudio) la senal isotépica no es lo suficientemente contrastante para es-
tablecer evidencias con claridad. En cambio, se utiliza este eje para estimar la fuente de
produccién primaria que sustenta a estas poblaciones como sugiere Munroe et al. (2018).
Teniendo en cuenta el enriquecimiento del carbono entre cada nivel trofico propuesto por
McCutchan Jr et al. (2003).

El porcentaje de similitud de acidos grasos entre R. longurio y sus presas coincide con
el resultado del modelo de mezcla, en consecuencia, ambos contrastan con los resultados
del PSIRI (Ver Tabla 7, Figura 10 y Anexo B1, respectivamente); donde la Fam. Ophidi-
idae presenta la mayor contribuciéon y la mayor similitud segiin los isétopos estables y el
modelo de mezcla respectivamente, sin embargo, presenta el valor mas bajo de importancia
relativa, lo cual coincide con lo reportado por Conde-Moreno (2009). El PSIRI muestra un
aporte mas importante de S. japonicus y L.vannamei que de la Fam. Ophidiidae; contra-
puesto, tanto el modelo de mezcla como el porcentaje de similitud de acidos grasos muestra
que dichas especies (macarela y camarén) estdn por debajo de la Fam. Ophidiidae en su
contribucion. Se necesita resaltar que en todos los métodos S. japonicus y L.vannamei

mostraron valores similares en la contribucion a la dieta de esta especie de tiburdn.

En contraste con los resultados del contenido estomacal, el modelo de mezcla de S.
californica refleja que S. bigelowi es uno de los items que mas contribuyen a su dieta; lo
cual difiere con la concepcién netamente piscivora de este tiburén (Figura 8); resultado
que es apoyado por el porcentaje de similitud que presenta esta presa con su depredador
(Ver Tabla 7). En importancia le sigue la Fam. Congridae que resume peces benténicos
que se alimentan de otros peces y ademas crustaceos; por ultimo, resalta la importancia
de la Fam. Albulidae, la cual consume invertebrados del fondo y estd mas asociada con
ecosistemas de manglar lo cual evidencia el uso de diferentes habitats por este tiburén,
que ademés se ve reflejado en su valor de §'3C' con respecto a R. longurio y S. lewini (Ver
Tabla 4). El porcentaje de similitud de acidos grasos muestra que la Fam. Albulidae y S.

japonicus muestran valores similares con S. californica.

Las presas de mayor contribucion a la dieta de S. lewini coinciden con las de mayor

importancia para R. longurioy S. californica (Ver Figura 10 y Figura 8, respectivamente);
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digase las familias Ophidiidae, Albulidae, Congridae y S. bigelowi (Figura 9). Con valores
moderados se presentan otro conjunto de presas: Fam. Achiridae, L. vannamei, Fam. En-
graulidae y S. japonicus, las cuales hacen referencia a diferentes gremios troficos que el
tiburén martillo consume. Estos resultados son un poco contrastantes con los del PSIRI
dado que solo coinciden en nivel de importancia la Fam. Ophiididae, S. bigelowi y la Fam.

Achiridae, el resto tienen valores de menor importancia (Ver Anexo B2).

Los acidos grasos muestran una diferencia marcada del sedimento del resto de la ca-
dena trofica dado que son los tnicos con acidos grasos ramificados (BFA) los cuales son
producidos por bacterias (Ver Figura 13). Los productores primarios (Fitoplancton y Sar-
gassum sp.) tienen mayor similitud con el grupo conformado por organismos benténicos
que con el zooplancton dado que comparten mayor cantidad del 17:1w7. Por su parte el
zooplancton también esta altamente relacionado con los organismos benténicos dado que
practicamente estan incluidos en este grupo y la presencia significativa del 20:1w9 sugiere
consumo de copépodos (Kreibich et al., 2010; Beckmann et al., 2013b). Considerando que
el fitoplancton y el zooplancton presentan mayor similitud de acidos grasos con el bentos
que entre ambos es evidente la relevancia de organismos bentonicos en el mantenimiento

de las redes tréficas marinas.

En el andlisis de similitud de acidos grasos (Figura 12), el grupo enmarcado por los
peces pelagicos agrupo a S. californica. Este grupo se caracterizé por presentar los mayores
valores del 22:6w3 y el 20:4w6, dos de los acidos grasos esenciales en los que se enfoca este
estudio (DHA y ARA respectivamente). El DHA puede ser indicador de la dominancia de
dinoflagelados en la base de la red trofica, asi como una alta posicién en la misma (Meyer
et al., 2019; Ruess & Miiller-Navarra, 2019); estos resultados contrastan con Beckmann
et al. (2013b) quienes asocian a este acido graso con el consumo de cefalépodos que en
este estudio no se registran segun el analisis de contenido estomacal. Por su parte el ARA
puede estar indicando la prevalencia de habitats costeros (Meyer et al., 2019), ademds
de que podria senalar un evento reproductivo o de crecimiento (Parrish, 2009; Ruess &
Miiller-Navarra, 2019).

El agrupamiento de S. lewini y R. longurio estuvo marcado sobre todo por el 22:5w3 y el
18:1wT; lo cual coincide con lo reportado por Beckmann et al. (2013a) para el tiburén Het-
erodontus portusjacksoni con una dieta basada en invertebrados. Sin embargo, Meyer et al.
(2019) asocia el 22:5w3 con el consumo de cefalépodos y Beckmann et al. (2013a) sugieren
que el 18:1w7 podria ser indicador de consumo de crustéceos, calamares bentopeldgicos
y peces. Sin embargo, las altas concentraciones de 18:1w7 pueden ser el resultado de una
biomodificacién via elongacién del 16:1w7 frecuente en tiburones (McMeans et al., 2012).

Este resultado coincide con el hecho de que no encontramos restos de cefalépodos en los
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estomagos de S. californica al contrario de las otras dos especies de tiburones; por lo que
en efecto el 22:5w3 podria ser indicador de consumo de cefalépodos o, al menos, esta
senalando una dieta rica en moluscos marinos. Cabe senalar que el MDS con correlacién
de Pearson (Figura 13) no senal6 al EPA como un acido graso que hiciera la diferencia
para ninguno de los grupos, de ahi que todos los organismos presenten valores cercanos
del mismo.

El porcentaje de similitud de 4dcidos grasos muestra que las especies con mayor parecido
a S. lewini son las familias Achiridae y Ophidiidae (ambos peces), y en menor medida L.
vannamei y S. bigelowi (ambos invertebrados) (Tabla 7). Estos resultados difieren con los
encontrados por Aguilar-Castro (2003) quien reporta como presas de mayor importancia
relativa a S. japonicus y la Fam. Synodontidae, al igual que Torres-Rojas et al. (2010)
que encontraron a esta tultima como uno de los items mas influyente en la dieta. Por el
contrario, Estupinan-Montarnio et al. (2009) coinciden con el bajo nivel de importancia
encontrado para la Fam. Synodontidae.

En consecuencia, estas especies de tiburones presentan diferencias en su espectro tré-
fico como se ha visto anteriormente. Esto es comprobado por el anélisis de ANOSIM que
refleja diferencias significativas en la dieta de estas especies. Por tanto, no comen lo mis-
mo; este resultado indica que estas poblaciones podrian estar particionando los recursos
troficos disminuyendo de esta forma interacciones fuertes entre ellas y asi aumentar las

probabilidades de coexistencia.

Superposicion del nicho tréfico entre las especies de tiburones

Las diferencias entre los estadios de madurez encontrada para cada especie de tiburén
nos muestran el primer indicio de particién de recursos, dado que no coexisten todos los
estadios excepto en el caso de S. californica. No obstante, para esta especie se ha reportado
que no existen diferencias en la dieta entre juveniles y adultos tanto mediante estudios de
contenido estomacal (Escobar-Sénchez et al., 2006), como de is6topos estables (Escobar-
Sanchez et al., 2011). Por tanto, se concibe que sean estos estadios, y no otros, los que
presentan conductas complementarias que estimulan la coexistencia.

En este estudio se analiza la particion de recursos de estas tres especies de tiburones
desde varios ejes del nicho tréfico. Un eje podria estar representado por la dieta, o sea, los
items presa que son consumido por cada especie de tiburdn; este eje puede ser analizado
utilizando los resultados del contenido estomacal. El siguiente eje esta representando el

nicho isotopico que estd ocupando cada especie y se analiza utilizando los is6topos estables.
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En estos dos ejes se observan escalas de tiempo diferente pero complementarias entre si.
Los analisis de contenido estomacal presentan algunas limitaciones, como el hecho de que
no se tiene certeza que se registro la totalidad de items presa que una poblacion consume;
dado que depende de lo que el organismo haya ingerido recientemente, lo que lo convierte
en un registro puntual. Sin embargo, este andlisis provee resolucién taxonémica que es la
base para entender los siguientes analisis. Por su parte, los anélisis de is6topos estables no
indican qué presas esta consumiendo el depredador; pero se complementa con el contenido
estomacal al reflejarnos una dieta mas extendida en el tiempo, dependiendo de la tasa de

recambio del tejido que se utilice para el andlisis (Hussey et al., 2012).

El dltimo eje también forma parte de dicha complementariedad; refleja los acidos grasos
que son asimilados de la dieta del depredador. Al igual que los analisis de isétopos estables,
la determinacion de acidos grasos provee escasa resolucién taxonémica (Budge et al., 2006);
sin embargo, los acidos grasos tienen una tasa de recambio més rapida que los isétopos,
por lo que estos perfiles tienen mayor probabilidad de reflejar una dieta mas local en
especies migratorias o de alta movilidad como los tiburones (Munroe et al., 2018). Ademas,

permiten una comprension mas profunda de la fisiologia de los organismos.

Los resultados del PSIRI y el ANOSIM muestran que existen diferencias significativas
en la dieta de S. lewini, S. californica y R. longurio. Dado que son especies que coex-
isten y muestran abundancias similares tanto en este estudio como en lo reportado por
Saldana-Ruiz et al. (2017) para el Golfo de California; se puede suponer que dichas especies

particionan los items presa disponibles en el area de estudio.

El nicho isotépico por su parte muestra traslape entre las poblaciones de estas especies
lo cual sugiere la utilizacion de recursos comunes (Ver Figura 7). Como vimos en el capitulo
anterior solo R. longurio es considerado oportunista en este estudio y en correspondencia
su elipse es mas grande y comprende una mayor porcion de las elipses de las otras dos
especies. Como contraste S. lewini y S. californica muestran elipses mas pequenas, pero

no en el mismo sentido.

La elipse de S. lewini tiende a ser mas alargada mostrando la mayor variacion en el
d13C lo que refiere que consume presas que provienen de diferentes fuentes de carbono
correspondiendo a la gran movilidad atribuida a esta especie de tiburéon. En contraste, la
elipse de S. californica tiende a ser mas redondeada y su §'3C muestra menor variacién
dando la impresién de una conducta mds local. En cuanto al 61> N en S. lewini se muestra
con cierta estabilidad lo cual concuerda con el hecho de que todos los organismos utilizados
en este estudio corresponden a un estadio juvenil y por tanto no existen grandes diferencias
en su nivel tréfico. Adn asi estos valores son mas elevados que los reportados por Bethea

et al. (2011) para juveniles de S. lewini en el Atlantico. Por su parte, S. californica muestra
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la mayor variacién en este eje (6> N) reflejando de igual forma la estructura etaria que
encontramos en esta especie, dado que la elipse comprende la sefial tanto de adultos como

de juveniles.

La superposicion de las elipses en el espacio isotépico no fue significativa en ninguno
de los casos lo que sugiere particion de recursos y no competencia como se muestra en
la Tabla 3. La mayor similitud (% Traslape) se muestra entre S. lewini y R. longurio
lo cual concuerda con lo reportado por Bethea et al. (2004) quienes encuentran mayor
superposicion interespecifica en tallas similares. Este patrén también se encuentra en los
resultados de dcidos grasos (Véase las Figuras 11, 12, 14 y 15); reflejando una estrategia

de vida mas parecida entre si con respecto a S. californica.

Las diferencias interespecificas en los perfiles de acidos grasos pueden ser relacionadas,
en este caso, a la dieta, la filogenia y la regulacién de la flotabilidad segtin los criterios de
Pethybridge et al. (2010). A pesar de que en este estudio encontramos dietas diferentes
para cada especie de tiburén, S. lewini y R. longurio no muestran diferencias significativas
en cuanto a su contenido de acidos grasos pero ambos difieren significativamente de S. cal-
ifornica. Entonces estariamos descartando la dieta y la filogenia como variables causales al
ser diferentes para cada especie. Como resultado, la regulacion de la flotabilidad puede ser
la variable que mejor explique esta particion al ser S. lewini y R. longurio especies pelag-
icas que presentan mecanismos diferentes a S. californica que es una especie de tiburén

asociada sobre todo a los ambientes bentonicos.

La particién a nivel de acidos grasos encontrada entre S. lewini y R. longurio con
respecto a S. californica, ya ha sido documentada para especies de pinnipedos que coexisten
(Budge et al., 2007) y tiburones de profundidad (Pethybridge et al., 2010). Segin los
resultados de Oxtoby et al. (2017) la particién se mantiene a lo largo del tiempo a pesar
de la variabilidad interanual. Esta particién a nivel de macronutrientes también ha sido
documentada en insectos herbivoros generalistas los cuales ingieren mezcla de nutrientes

diferentes incluso si se alimentan de la misma planta (Behmer & Joern, 2008).

Aunque estas especies se alimentan de presas diferentes, los resultados de isétopos
estables y acidos grasos sugieren que las mismas son equivalentes ecologicos; pero no a
nivel de especies dado que en este estudio no se registran todos los estadios de estas
especies tiburones. Mas bien, los adultos de R. longurio son equivalentes ecoldgicos de los
juveniles de S. lewini y viceversa.

Finalmente, el perfil de acidos grasos fue mas sensible a los cambios en la dieta que
la concentracién de acidos grasos esenciales. Ya que se modificé en relacion al grado de
particién. Mientras que el grado de particion entre S. lewini y R. longurio (58 %) no fue

suficiente para detectar diferencias significativas en su perfil de acidos grasos (t=1.1953,
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p(perm)=0.251). Un grado de particion del 62 % como el que se determiné entre S. cal-
ifornica y S. lewini ya tuvo un efecto significativo en la diferencia del perfil de acidos
grasos de dichas especies (t=6.2998, p(perm)=0.002). El mayor grado de particién se de-
terminé entre S. californica y S. lewini del 76 % y con un perfil significativamente diferente
(t=6.2998, p(perm)= 0.001).

Relacién entre la posicion tréfica y la concentraciéon de acidos

grasos esenciales

Los valores de Lipidos Totales encontrados en este estudio para S. lewini, S. californica
y R. longurio son mas elevados que los reportados por Pethybridge et al. (2010) en varias
especies de tiburones de profundidad en Australia. Tanto la concentracién de Lipidos
Totales como la concentracion de dcidos grasos esenciales muestran el mismo patrén (Ver
Figuras 11 y 15). S. lewini y R. longurio presentan los valores més altos sin diferencias
significativas entre ellos. Por el contrario S. californica muestra los valores més bajos y
estadisticamente diferentes a las otras dos especies de tiburén. Segin Pethybridge et al.
(2010) y McMeans et al. (2012) estos resultados pueden ser explicados por las diferencias
en la locomocion y filogenia de estos organismos.

Filogenéticamente, la familia Squatinidae se encuentra muy lejos de las familias Car-
charhinidae y Sphyrnidae, quienes son hermanas entre si y pertenecen al mismo orden
(Amaral et al., 2018). Este hecho quizds muestre estrategias evolutivas diferentes que bien
pueden reflejarse en el metabolismo de estos tiburones. Tal es el caso, que S. californica,
al ser un tiburén mas sedentario que puede permanecer inmévil en el fondo requiere una
mayor flotabilidad negativa. La flotabilidad, en los tiburones, esta regulada por el higado.
Una forma de conferirle flotabilidad negativa al organismo serfa acumulando los lipidos
en este 6rgano (Ballantyne, 2015). De ahi que la mayor parte de los lipidos presentes en
S. californica podrian encontrarse en el higado y no en el musculo, comparado con R.
longurio y S. lewini. Esto explicarfa la menor concentracion de lipidos y acidos grasos
con respecto a las otras dos especies. Por otra parte, el hecho que S. californica consuma
presas con mayores valores de ARA y DHA como muestra la Figura 13, puede explicar la
selectividad hacia estos acidos grasos esenciales.

A pesar de los valores bajos encontrados en S. californica y discutidos anteriormente,
el porcentaje relativo de acidos grasos esenciales con respecto al total del perfil de acidos
grasos exhibe un patrén diferente (Ver Figura 14). La concentracion de acidos grasos
esenciales muestra que S. californica presenta valores bajos; sin embargo, el porcentaje

relativo de los mismos evidencia que estos son méas importantes para este tiburén dado
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que estos acidos grasos estan mas representados dentro del perfil general en comparacién
con S. lewini y R. longurio. Estas diferencias son significativas estadisticamente lo que
muestra diferencias en los requerimientos metabodlicos entre S. californica y las otras dos
especies. Sin embargo, aunque S. californica presenta una estrategia diferente, la misma
pareciera no afectar su condicién nutricional segin los valores de la razén C:N (Ver Tabla

4), los cuales no presentaron diferencias significativas entre las tres especies de tiburones .

En este estudio no se registro evidencia de retencién tréfica de acidos grasos esenciales
en ninguno de los casos; lo cual contrasta con Connelly et al. (2014) quienes detectaron
retencién del DHA en la red tréfica asociada al bentos en el Océano Artico; y Koussoroplis
et al. (2011) quienes encontraron retenciéon de ARA, EPA y DHA en peces lo que demuestra
su esencialidad. Dicha retencién tréfica también se ha observado en los peces asociados
a los arrecifes (Carreén-Palau et al., 2013). Es importante sefialar que en los trabajos
mencionados los niveles troficos mas altos son peces teledsteos. En contraste con este
estudio que tiene a los tiburones como nivel trofico tope. En la trama tréfica estudiada los
peces presas de los tiburones tienen mayor concentracion de ARA, EPA y DHA que los
niveles troficos previos. Sin embargo, esa tendencia se pierde con los tiburones. Todos los
FRT estuvieron por debajo de la unidad indicando disminucién tréfica (Figura 16). Este
resultado podria estar dado por los diferentes requerimientos energéticos que tienen los
peces cartilaginosos a diferencia de los teledsteos. Sin dejar de vista el estadio ontogenético
de los individuos, pues tanto juveniles como adultos presentan retos metabolicos como el

crecimiento y la reproduccion respectivamente.

En general, S. californica presenté los valores mas bajos de FRT en todos los casos, lo
cual coincide con la baja concentracion de lipidos y acidos grasos esenciales encontrados
en esta especie con respecto a las otras dos (Ver Figuras 11 y 15). En contraste, S. lewini
presentd los valores mas cercanos a la unidad y por ende los mas elevados de las tres especies
de tiburones; y sin embargo su concentracién de lipidos, aunque no de forma significativa
si fue menor a la encontrada en R. longurio. Los posibles requerimientos metabdlicos
asociados a dichos valores podrian deberse al gasto metabdlico asociado a la alta tasa de
crecimiento de los tiburones juveniles sin descartar el hecho que esta especie es altamente
migratoria. Los valores intermedios de FRT encontrados en R. longurio pueden deberse
a una posible preparaciéon para el apareamiento y alumbramiento segiin lo reportado por
Mejia-Salazar (2007), dado que la totalidad de los organismos en este estudio son adultos

maduros.

Otra posibilidad que podria explicar los valores bajos de FRT es el tejido en el cual

se enfoco este estudio. A pesar de que el tejido muscular es considerado una estructura
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de almacenamiento, en el caso de los tiburones, el higado puede acumular hasta el 75 %
de lipidos presentes en el organismo (Pethybridge et al., 2014). Este estudio no considerd
utilizar tejido hepatico para evitar la interferencia de los acidos grasos de novo presentes
en el higado de los tiburones, dado que los elasmobranquios pueden acortar o elongar los
acidos grasos no-esenciales provenientes de la dieta (McMeans et al., 2012).

A pesar que nuestros resultados demuestran que el tejido muscular puede reflejar la
dieta de estos organismos, lo cual coincide con lo reportado por (Beckmann et al., 2013b);
es posible que falle en evidenciar la condicién nutricional de los tiburones en cuanto a
acidos grasos. Debido a la falta de albimina o un transportador proteico que mueva los
acidos grasos, los tejidos extrahepaticos utilizan cuerpos ceténicos como fuente energética
principal (Ballantyne, 2015); de ahi que el tejido muscular no contenga grandes cantidades
de acidos grasos contrario al resto de vertebrados quienes utilizan los lipidos como fuente

primaria de energia en el musculo (Kisia, 2016).
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6. Conclusiones

El tiburén martillo, S. lewini, mostré una diversidad en su dieta mayor que S. californi-
ca; sin embargo, ambas especies se pueden considerar como especialistas. Por el contrario,
R. longurio es generalista. A pesar de que S. lewini, R. longurioy S. californica comparten
ciertos items presas, se acepta la hipdtesis alternativa dado que sus dietas son diferentes
lo que muestra particion de los recursos troficos.

Las elipses bayesianas muestran particion del nicho isotopico entre las tres especies de
tiburones por lo cual se acepta la hipodtesis alternativa. El grado de particiéon mostrado por
las elipses del nicho isotépico entre S. lewini y R. longurio fue del 58 %, dicha particién
no fue suficiente para detectar una diferencia significativa en su perfil de acidos grasos. En
contraste, S. californica mostré un mayor grado de particién con R. longurio de 62 % y
con S. lewini de 76 %. Dichas diferencias se vieron reflejadas en el perfil de acidos grasos.

S. lewini, S. californica y R. longurio presentan una disminucion tréfica con respecto a
la base de la red. No se encontrd retencion en la concentracion de acidos grasos esenciales
en el tejido muscular a medida que aumenta el nivel trofico.

El estudio demuestra la complementariedad de las técnicas de contenido estomacal,
isotopos estables y acidos grasos esenciales en el estudio de la conducta alimentaria de los
organismos.

El factor de retencion tréfica de la concentracion de los acidos grasos esenciales en el
musculo no coincide con el patrén reportado en teledsteos, al parecer responde mas a la
historia evolutiva de los condrictios.

La particion de recursos a nivel de porcentaje de acidos grasos esenciales no es equiv-
alente entre las especies de tiburones; estd sujeta a la historia de vida de los organismos
mas que a las interacciones ecolégicas a los que puedan estar sujetos, por tanto, se acepta

la hipotesis alternativa.
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Anexo.

Espectro de tallas
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Figura Al. Espectro de tallas de S. californica (a), R. longurio (b) y S. lewini (c).
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Indices referentes al contenido estomacal

Tabla B1. Espectro tréfico de R. longurio expresado como Frecuencia de Ocurrencia (FO),
Indice Numérico (N), Indice Gravimétrico, Indice Numérico e Indice Gravimétrico con
abundancias presa-especifica (PN; y PW;, respectivamente), Indice de Importancia Rela-
tiva (IRI), Indice de Importancia Relativa Presa-Especifico y Posicién Tréfica (PT) de las

presas

Presas %FO N %N W %W PN, PW;, %IRI PSIRI PT
MOLLUSCA

Argonautidae

Argonauta spp. 14.29 3.00 9.68 0.02 0.03 39.29 26.56 3.59 4.70 3.2
Mastigoteuthidae

M. dentata 7.14 4.00 12.90 0.02 0.03 57.14 6.25 239 226 3.2
CRUSTACEA

Penaeidae

L. vannamei 14.29 2.00 6.45 13.33 20.95 75.00 99.64 10.14 12.47 2.52
Munididae

P. planipes 21.43 3.00 9.68 0.32 0.50 38.10 52.63 5.65 9.72 2.52
Restos Crustaceo 7.14 1.00 3.23 0.01 0.02 50.00 50.00 0.60 3.57 2.52
OSTEICHTHYES

Batrachoididae 21.43 7.00 2258 0.03 0.05 72.22 45.03 12.56 12.56 3.24
Gerreidae 7.14 1.00 3.23 0.68 1.08 100.00 100.00 0.80 7.14 3.24
Ophidiidae 714 1.00 3.23 0.01 0.02 25.00 33.33 0.60 2.08 3.24
Scombridae

S. japonicus 14.29 2.00 6.45 46.87 73.65 100.00 100.00 29.65 14.29 3.24
Restos de peces 50.00 7.00 22.58 2.34 3.68 5833 66.43 34.01 31.19 3.24
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Tabla B2. Espectro tréfico de S. lewini expresado como Frecuencia de Ocurrencia (FO),
Indice Numérico (N), Indice Gravimétrico, Indice Numérico e Indice Gravimétrico con
abundancias presa-especifica (PN; y PW;, respectivamente) , Indice de Importancia Rel-
ativa (IRI), Indice de Importancia Relativa Presa-Especifico y Posicién Tréfica (PT) de
las presas

Presas %FO N %N W % W PN; PW; % IRI PSIRI PT
MOLLUSCA

Ancistrocheiridae

A. lesueuri 10.71 9.00 3.00 090 0.00 9.65 5.37 0.64 0.80 3.2
Ommastrephidae

H. pelagica 1786 7.00 233 0.70 0.00 954 1.93 0.82 1.02 3.2
0. bartrami 10.71 9.00 3.00 090 0.00 16.18 1.09 0.64 0.93 3.2
Mastigoteuthidae

M.dentata 39.29 37.00 12.33 3.70  0.01 21.01 12.51 9.59 6.58 3.2
Octopoteuthidae

0. sicula 3.57 3.00 1.00 030 0.00 18.75 7.38 0.07 047 3.2
Onychoteuthidae

O. borealijaponica 42.86 36.00 12.00 3.60  0.01 17.50 3.48 10.18 4.50 3.2

CRUSTACEA

Penaeidae

L.vannamei 3.57 2.00 0.67 1892 0.04 18.18 61.31 0.05 1.42 2.52
Squillidae

S. bigelowt 25.00 16.00 5.33 66.86 0.13 29.68 71.69 2.70 12.67 2.52

Restos Crustaceos 39.29 11.00 3.67 3.79 0.01 11.2513.22 2.86 4.81 2.52

OSTEICHTHYES

Achiridae 14.29 7.00 2.33 58.69 0.12 41.07 66.36 0.69 7.67 3.24
Acropomatidae 3.57 1.00 0.33 0.10 0.00 10.00 1.44 0.02 0.20 3.24
Albulidae 21.43 9.00 3.00 293 0.01 1849 6.55 1.27 2.68 3.24

Batrachoididae 25.00 12.00 4.00 9.03 0.02 25.52 6.61 1.99 4.02 3.24
Bregmacerotidae 3.57 1.00 0.33 0.10 0.00 3.33 1.71 0.02 0.09 3.24
Carangidae 7.14 2.00 0.67 1.36 0.00 21.67 880 0.09 1.09 3.24

Conintia en la proxima pagina
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Tabla B2. Espectro tréfico de S. lewini expresado como Frecuencia de Ocurrencia (FO),
Indice Numérico (N), Indice Gravimétrico, Indice Numérico e Indice Gravimétrico con
abundancias presa-especifica (PN; y PW;, respectivamente) , Indice de Importancia Rel-
ativa (IRI), Indice de Importancia Relativa Presa-Especifico y Posicién Tréfica (PT) de
las presas

Presas %“FO N %N W % W PN; PW; % IRI PSIRI PT
OSTEICHTHYES

Carapidae 14.29 10.00 3.33  3.03  0.01 25.00 7.83 0.94 235 3.24
Centropomidae 3.57 2.00 0.67 020 0.00 11.11 0.72 0.05 0.21 3.24
Clupeidae 3.57 1.00 0.33 0.10 0.00 9.09 0.32 0.02 0.17 3.24
Congridae 14.29 4.00 1.33 3.84 0.01 15.36 8.02 0.38 1.67 3.24
Cottidae 7.14 2.00 0.67 0.20 0.00 7.92 1.02 0.09 0.32 3.24
Cynoglossidae 3.57 1.00 0.33 0.10 0.00 3.33 1.71 0.02 0.09 3.24
Engraulidae 3.57 1.00 0.33 0.10 0.00 9.09 0.32 0.02 0.17 3.24
Hemiramphidae 3.57 1.00 0.33 0.10 0.00 3.85 0.46 0.02 0.08 3.24
Muraenidae 3.57 1.00 0.33 0.10 0.00 10.00 1.44 0.02 0.20 3.24
Myctophidae 7.14 3.00 1.00 0.30 0.00 7.87 0.30 0.14 0.29 3.24
Notosudidae 7.14 3.00 1.00 0.40 0.00 26.25 2.82 0.14 1.04 3.24
Ophichthidae 3.57 1.00 0.33 16.07 0.03 33.33 55.29 0.03 1.58 3.24
Ophidiidae 10.71 5.00 1.67 34814.03 70.04 24.34 75.05 15.20 5.32 3.24
Scombridae

S. japonicus 7.14 2.00 0.67 93.42 0.19 6.02 85.92 0.12 3.28 3.24
Sciaenidae 10.71 5.00 1.67 14476.20 29.13 26.98 10.55 6.53 2.01 3.24
Serranidae 3.57 1.00 0.33 0.10 0.00 3.70 0.22 0.02 0.07 3.24
Synodontidae 3.57 1.00 0.33 26.88 0.05 25.00 98.90 0.03 2.21 3.24
Restos Peces 71.43 94.00 31.33 95.93 0.19 41.73 43.98 44.56 30.61 3.24
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Tabla B3. Espectro tréfico de S. californica expresado como Frecuencia de Ocurrencia
(FO), Indice Numérico (N), Indice Gravimétrico, Indice Numérico e Indice Gravimétrico
con abundancias presa-especifica (PN; y PW;, respectivamente) , Indice de Importancia
Relativa (IRI), Indice de Importancia Relativa Presa-Especifico y Posicion Tréfica (PT)

de las presas

Presas %FO N %N W %W PN, PW, %IRI PSIRI PT
CRUSTACEA

Squillidae

S. bigelowt 6.25 1.00 4.17 1.00 0.77 50.00 6.67 0.66 1.77 2.52
OSTEICHTHYES

Acropomatidae 6.25 1.00 4.17 0.13 0.10 33.33 276 0.57 113 3.24
Albulidae 12,50 2.00 8.33 61.14 47.09 50.00 96.43 14.83 9.15 3.24
Carapidae 6.25 1.00 4.17 0.13 0.10 33.33 276 0.57 1.13 3.24
Congridae 6.25 1.00 4.17 2.83 2.18 50.00 691 085 1.78 3.24
Cynoglossidae 6.25 1.00 4.17 0.13 0.10 100.00 100.00 0.57 6.25 3.24
Engraulidae 12,50 2.00 833 3.04 2.34 100.00 100.00 2.86 12.50 3.24
Muraenidae 6.25 1.00 4.17 0.14 0.11 100.00 100.00 0.57 6.25 3.24
Scombridae

S. japonicus 6.25 1.00 4.17 9.97 7.68 100.00 100.00 1.58 6.25 3.24
Synodontidae 6.25 1.00 4.17 38.12 29.36 50.00 93.09 4.49 447 3.24
Restos de peces 56.25 12.00 50.00 13.21 10.18 87.04 88.33 72.45 49.32 3.24
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