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RESUMEN

Muchos peces poseen ciclos de vida complejos, con una etapa de dispersién larval
pelagica, seguida de una etapa adulta sedentaria y asociada al bentos y durante el desarrollo
temprano de estos peces pueden ocurrir grandes cambios en la forma. Es esperable que
durante el transcurso de esos cambios en la forma, ocurran cambios en la composicién y
estructura de la dieta. Una forma de analizar dichos cambios de forma es utilizando la
morfometria geométrica basada en landmarks, que permite estudiar los cambios de forma a
partir del desplazamiento de hitos morfométricos. El pejesapo Sicyases sanguineus posee un
ciclo de vida pelago-benténico, que consiste inicialmente en huevos benténicos, luego una
fase pelagica de dispersion larval, seguida de una etapa de juvenil y adulto sedentaria.
Durante esta transicion de habitat, se espera que esta especie atraviese fuertes cambios en su
forma, por lo cual serfa un modelo biologico adecuado para analizar las variaciones
ontogenéticas de la forma, utilizando morfometria geométrica y ligarlos a cambios en la dieta.
Todos los especimenes utilizados en este estudio fueron fotografiados y medidos y se
formaron 4 grupos de tamafio para las comparaciones, tanto de morfometria como de dieta.

- Las larvas de S. sanguineus utilizadas fueron recolectadas en el litoral central de Chile en las
zonas de El Quisco y Montemar y los juveniles fueron recolectados manualmente en la
Jocalidad de Las Cruces. Se creé una configuracién de diez landmarks, la cual se aplicé a los
159 organismos en estudio. Se realiz6 una regresién multivariada de la forma con el tamafio
para observar la ocurrencia de cambios morfométricos y estimar alometria. Ademas, se
realizé6 un Anilisis de Componentes Principales, para identificar los principales ejes de
cambio en la forma, agregando grillas de deformacién y wireframes para presentar

visualmente los cambios de forma. Se determiné la composicion de la dieta, la incidencia



alimentaria, el éxito alimentario, la amplitud del nicho tréfico y los cambios ontogenéticos
en la alimentacién. La relacién entre los cambios morfométricos y las variaciones en la
alimentacion se evalué con un PLS. La regresi6n entre la forma y el tamafio fue positiva y
significativa (P<0,001) y el porcentaje de alometria fue de 18,50%. El crecimiento alométrico
ocurrid temprano en el desarrollo ontogenético, hasta los 12 mm LC. Posterior a los 12 mm,
comienza un crecimiento isométrico. La variacién de la forma estuvo caracterizada por un
alargamiento del tracto digestivo y un engrosamiento del cuerpo de los individuos, por lo
cual los individuos pasan de tener una forma més fina (adaptada a la vida pelégica) a una
forma més robusta (més adaptada a una vida asociada al bentos). Se encontr6 un total de 43
items presa, entre vegetal y animal durante todo el desarrollo, lo cual indica una dieta
omnivora. En las larvas més pequefias (menores a 8 mm) el item presa més importante fueron
los nauplii de copépodo (42,45%), igual que para las larvas de 8 a 12 mm (31,85%). En las
larvas de 12 a 16 mm LC, el item presa més importante fue el copépodo Paracalanus indicus
(39,44%) y dentro de la dieta de los juveniles el item de mayor importancia fueron los restos
digeridos (61,98%) junto con los restos de algas rojas (25,49%). En todos los grupos
estudiados hubo un alto porcentaje de individuos con contenido estomacal (entre 80% y
94,12%) y no se encontraron diferencias significativas en la incidencia alimentaria entre los
grupos de tamafio (x*=0,974; P=0,807).. A medida que los individuos incrementan su tamafio,
no aumentan significativamente la cantidad ni el ancho de presas que pueden ingerir, pero si
el volumen de estas. La amplitud del nicho tréfico se incrementd a medida que los individuos
aumentaron de tamafip, por lo que estos si serian capaces de alimentarse de presas de mayor
tamarfio a medida que crecen. Ademas si hubo cambios ontogenéticos en la composicion de

la dieta (pseudo-F= 4,319; P=0,0001) y la mayor disimilitud se produjo entre las larvas

Xi



menores a 8 mm y los juveniles (99,31%). El resultado del PLS mostré que si hubo
covarianza entre los cambios en la forma y los cambios en la dieta (RV=0,0407; P=0,015),
pero la correlacién entre ambas fue baja (R=0,2362; P=0,0027), por lo tanto los cambios
morfométricos no estan acoplados con los cambios en la alimentacion. Si se suma a esto que
los mayores cambios en forma y el crecimiento alométrico se producen aproximadamente
hasta los 12 mm LC, y que la mayor diferenciacion en la dieta ocurre después de los 16 mm
LC, se puede sugerir que los cambios en forma preceden a los cambios en ]a dieta ocurridos

durante el desarrollo ontogenético temprano de S. sanguineus.
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INTRODUCCION
Desarrollo y metamorfosis

En general el desarrollo ontogenético de las especies se puede clasificar en dos
grandes categorias: directo e indirecto. Los organismos con desarrollo directo se caracterizan
por la ausencia de un estado larvario, ya que nace o eclosiona inmediatamente un juvenil con
un desarrollo morfolégico y funcional avanzado (Balon 1984). En cambio, las especies con
desarrollo indirecto poseen ciclos complejos, atravesando cinco periodos distintos: embrién,
larva, juvenil, adulto y senectud (Zavala-Leal et al. 2011). En los peces, estos ciclos de vida
complejos involucran una serie de cambios (como formacién de las aletas o un disco de
fijacion, migracion del ojo, entre otros) que se suceden rapidamente para asegurar la
sobrevivencia del individuo en los diferentes ambientes en los que se desenvuelve en sus
distintas etapas del desarrollo (McCormick & Makey 1997). El desarrollo indirecto implica
que en el momento de la eclosion los individuos estin poco desarrollados y por ello deben
pasar por procesos de crecimiento, morfogénesis y diferenciacion de 6rganos, principalmente
para desarrollar estructuras que permitan al organismo cambiar de habitat y de alimentacion.
Estos procesos de permutacién pueden ser englobados en el concepto de metamorfosis,
término que se define como todos aquellos cambios que ocurren entre el periodo larvario y

la maduracién sexual (Youson 1988).

Muchas especies de peces poseen desarrollo indirecto, con una fase de dispersion
larval plancténica y otra etapa sedentaria en el bentos, lo que implica que deben ser capaces
de adaptarse a este nuevo ambiente lo mas rdpido posible (Lecchini 2005). Ademas de la

metamorfosis, las especies con ciclos pelago-bentdnicos también deben pasar por un proceso



de asentamiento, en el cual el individuo deja de ser larva y se asocia al sustrato. La fase de
asentamiento es un periodo dindmico e involucra la adquisicién de nuevos caracteres
morfologicos que le permite al organismo concretar exitosamente dicho proceso
(McCormick & Makey 1997). Por otro lado, en el transcurso de estos cambios morfolgicos,
también es esperable que los organismos modifiquen la composicién y estructura de su dieta

(Frédérich et al. 2008, 2012).
Alimentacién

La alimentaci6n es un aspecto critico en la historia de vida de los peces, ya que no
solo determina su sobrevivencia, sino que también proporciona la energia requerida para
crecer y llevar a cabo los procesos de morfogénesis, que muchas veces estdn asociados a

cambios de ambiente durante el desarrollo ontogenético (Frédérich et al. 2008).

Es de gran importancia analizar los habitos alimentarios y la composicién de la dieta
en larvas de peces, ya que permite establecer como se relacionan las distintas especies y la
importancia que estas representan en el funcionamiento de diversas comunidades (Hunter

1980, Herrera & Balbontin 1983).

Las larvas experimentan cambios en su dieta a medida que crecen y se desarrollan,
ya que su sistema digestivo experimenta cambios a nivel morfolégico, histolégico y
fisiolégico (Govoni et al. 1986). También la capacidad y el éxito del forrajeo de los
organismos puede incrementar a lo largo del desarrollo, debido a que mejoran caracteristicas
como la vision y la capacidad de natacion, entre otras (McCormick 1998, Landaeta et al.

2011). De este modo es posible asociar los cambios ontogenéticos de la dieta, de los hébitos



alimentarios y de las estrategias de forrajeo con cambios morfométricos que ocurren durante

el desarrollo temprano de una especie.

Morfometria geométrica

En un principio, los estudios de morfologia se basaban en la descripcién de las
estructuras de los organismos, la cual no podia ser analizada cuantitativamente. A principios
de siglo XX, estadisticos como Pearson y Fisher impulsaron el surgimiento de la hoy
denominada morfometria tradicional (o morfometria multivariada), desarrollando métodos
estadisticos, como el coeficiente de correlacion de Pearson, el anélisis de componentes
principales y el an4lisis de varianza, aplicables a variables cuantitativas como la longitud, el
alto y el ancho, dando inicio a una transicion de lo descriptivo a lo cuantitativo (Adams er al.
2004, Toro et al. 2010). Sin embargo, se ha demostrado que las mediciones de distancias
lineales, que se utilizan en la morfometria multivariada para describir la forma, son
insuficientes para describir la geometria intrinseca de un objeto, ya que son tamafio
dependientes, muchas veces carecen de homologia, en ocasiones dos formas evidentemente
diferentes pueden tener el mismo conjunto de medidas y ademds no permiten volver a la
forma original del individuo (Adams et al. 2004, Toro ef al. 2010). Debido a estas
limitaciones es que durante la segunda mitad del siglo XX se comenzaron a desarrollar
nuevos métodos para el andlisis de la forma morfolégica. Asi se origina la morfometria
geométrica, definida como una fusién entre la biologia y la geometria (Bookstein 1982). Esta
disciplina tiene como propdsito el analisis de la forma, independiente de los efectos de
posicién, escala y rotacion del objeto en estudio (Kendall 1977). La morfometria geométrica

es una técnica basada en el estudio de hitos morfoldgicos o “landmarks”, los cuales son



puntos homélogos, establecidos por el investigador, que brindan informacién de la geometria
de la forma del objeto de estudio (Bookstein 1991). En morfometria geométrica, la forma
geométrica se puede estudiar de dos formas: método de contornos y método basado en hitos
discretos (Adams et al. 2004). La morfometria geométrica de contornos se utiliza para
aquellos objetos que carecen de hitos discretos y se basa en que existe una homologia entre
los contornos de las formas que se quieren comparar (Adams ef al. 2004). La morfometria
de hitos discretos se basa en el analisis del desplazamiento de las coordenadas (bi o
tridimensionales) calculadas para cada landmark, las cuales no necesariamente definen el
perimetro de la estructura, y consiste de tres etapas fundamentales: obtencion de los datos,
obtencion de la informacion que describe la forma geométrica y el anédlisis de covariacion de
la forma (Toro et al. 2010). Los datos a utilizar corresponden al conjunto de hitos o
landmarks, cada uno de los cuales deben tener un nombre y sus respectivas coordenadas
cartesianas que describan su posicion en el espacio (Bookstein 1991). El conjunto de

coordenadas son los datos que posteriormente se someteran a analisis.

En peces, la morfometria geométrica se ha utilizado para diferenciar especies (e.g.
Lopes et al. 2006, Cavalcanti er al. 2009, Coleman et al. 2015), realizar estudios de
ecomorfologia en especies que experimentan cambios de hébitat a lo largo de su ontogenia
(e.g. Loy et al. 1998, 2001, Kouttouki ez al. 2006, Russo et al. 2007, Frédérich et al. 2008,
Russo et al. 2009, Frédérich et al. 2012), para estudios pesqueros (e.g. Cadrin 2000, Leclercq
et al. 2014) y estudiar polimorfismo dentro de una especie (e.g. Hard ef al. 2000, Samways
et al. 2015), entre otros. Ademas la morfometria geométrica permite estudiar el crecimiento
alométrico (e.g. Loy et al. 1998, 2001, Russo et al. 2007, Frédérich et al. 2008, Russo et al.

2009, Frédérich et al. 2012) que puede ocurrir durante la transicién pelago-bentonica que



atraviesan algunos peces costeros que habitan en la zona rocosa, como es el caso de los

pejesapos.
Caracteristicas de los pejesapos

Los pejesapos se agrupan dentro de la familia Gobiesocidae la cual se distribuye
ampliamente a lo largo del mundo, poblando las costas de Europa, América, Africa, J apén y
el Indo Pacifico (Vera & Pequefio 2001). En Chile existen tres géneros de este grupo,
representados por cuatro especies: Sicyases sanguineus, Sicyases hildebrandi, Gobiesox

marmoratus y Tomicodon chilensis (De Buen 1960, Pequefio 1989).

El pejesapo Sicyases sanguineus (Miiller y Troschel 1843) es una especie bentonica
que habita en la zona media y alta del intermareal rocoso en su etapa juvenil y adulta y cuyas
larvas son pelagicas (De Buen 1960). Esta especie est4 especialmente adaptada para soportar
las condiciones ambientales adversas que alli se presentan, como la desecacion e intensidad
del oleaje, entre otras (De Buen 1960, Vera & Pequefio 2001), pudiendo incluso sobrevivir
por méas de un dia y medio fuera del agua, debido a sus adaptaciones fisioldgicas (Gordon et
al. 1970). Se distribuye desde el sur de Pert1 hasta el sur de Chile (De Buen 1960, Paine &
Palmer 1978). En cuanto a su alimentacién, estudios en individuos adultos de esta especie lo
clasifican como generalista, ya que se alimenta de una gran diversidad de presas, como algas
(pardas, verdes y rojas) y una alta variedad de invertebrados, moluscos, crusticeos y, en

menor medida de equinodermos (Paine & Palmer 1978, Muifioz & Ojeda 1997).

En lo que concierne a los estudios realizados en larvas de S. sanguineus, es poca la

informacion existente. El desarrollo embrionario y larval de esta especie fue ampliamente



descrito por Pérez (1981). Més recientemente, Contreras ef al. (2013) estudiaron la
variabilidad del crecimiento larval de este pejesapo y lo compararon con Gobiesox
marmoratus, utilizando microestructura de otolitos y determinaron que las larvas de S.
sanguineus eclosionan a un tamafio mayor a 3 mm y con una tasa de crecimiento de 0,14
mm/dfa. Adem4s, en cuanto a la alimentacién de las larvas no hay informacidn, por lo que
este trabajo serfa la primera descripcion al respecto. Por otro lado, la informacién existente
para los individuos adultos de S. sanguineus es mayor, principalmente asociada a estudios
del proceso de emersion (Ebeling et al. 1970, Gordon ef al. 1970, Cancino & Castilla 1988,

Marusic et al. 1981).

Como muchas otras especies de peces marinos, S. sanguineus posee un ciclo de vida
pelago-benténico, que consiste inicialmente en huevos benténicos, luego una fase pelagica
de dispersion larval, seguida de una etapa de juvenil sedentaria (Pérez 1981). Para mantenerse
adherido al sustrato, el pez desarrolla una ventosa ventral o disco de fijacion, que se forma a
partir de las aletas pélvicas durante el desarrollo larval (De Buen 1960, Pérez 1981). Durante
esta transicién del plancton al bentos, los individuos adquieren distintos caracteres
morfolégicos y cambian su forma para adaptarse a un nuevo hébitat. Debido a esto, es que
esta especie es un modelo biolégico adecuado para analizar las variaciones morfométricas de
los individuos durante su ontogenia, utilizando morfometria geométrica y determinar su

relacion tienen con posibles cambios en la dieta durante su desarrollo ontogenético temprano.



OBIJETIVOS

Objetivo General

Establecer una relacién entre los cambios morfométricos y las variaciones en la
alimentacién que atraviesan los individuos de Sicyases sanguineus durante su desarrollo

ontogenético temprano.
Objetivos Especificos

1. Determinar cuéles son los principales cambios morfométricos que atraviesa Sicyases

sanguineus durante su estado larval y juvenil, utilizando morfometria geométrica.

2. Describir la composicion de la dieta de Sicyases sanguineus y su variabilidad durante

el desarrollo ontogenético temprano de esta especie.

3. Describir los patrones de éxito alimentario (nimero total de presas por estomago,
volumen total de presas por estdmago y ancho méaximo de la presa) y estimar cémo

varian en Sicyases sanguineus a medida que crece y se desarrolla.

4. Relacionar la ocurrencia de los cambios morfométricos identificados con cambios en

la composici6n y variabilidad de la dieta de Sicyases sanguineus.



HIPOTESIS

Los cambios morfométricos que atraviesan los individuos de Sicyases sanguineus durante

su desarrollo ontogenético temprano provocan cambios en la dieta de estos organismos.

A continuacién se presentan las predicciones basadas en la hipétesis de trabajo (Farji-

Brener 2003):

1. Los mayores cambios de forma ocurren temprano en el desarrollo de S. sanguineus,

es decir, en los individuos méas pequefios (<12 mm LC) se observa un crecimiento

alométrico.

2. Existen cambios ontogenéticos en la composicion de la dieta y seleccidn positiva por
tamafio de las presas, es decir, a medida que los individuos crecen consumen presas

distintas y de mayor tamatfio.

3. Los cambios morfométricos y los cambios en la dieta de S. sanguineus estan
desacoplados. La mayor diferenciacién en la dieta acontece después de los cambios

morfométricos asociados al crecimiento alométrico que ocurre en los individuos de

tamafios mas pequefos.



MATERIALES Y METODOS

Origen de las muestras

Las larvas de S. sanguineus utilizadas para esta investigacién fueron recolectadas
dentro del desarrollo de tres proyectos de investigacién (Fondecyt 1100424; Fondecyt
1120868; FACIMAR UV), todos realizados en el litoral central de Chile en las zonas de El
Quisco (33°24°S - 71°43’W) y Montemar (35°57°S - 71°33°W), amenos de 1 km de la costa,
recolectadas con una red bongo de 60 cm de didmetro y malla de 300 pm, equipada con un
flujémetro TSK para estimar el volumen filtrado de la red. En todos los muestreos se
realizaron lances oblicuos desde 20 m de profundidad hasta la superficie. Las muestras fueron
fijadas en formalina al 5% tamponeada con borato de sodio, a bordo de la embarcacién y
antes de 24 h fueron preservadas en etanol al 96%. Por otro lado, los juveniles que se
utilizaron en este estudio fueron recolectados manualmente en la zona intermareal de la
localidad de Las Cruces (33°29°46°S — 71°37°39°W) utilizando una red de acuario de 13x10
cm de apertura y malla de 1 mm y se les suministré una sobredosis de benzocaina (BZ-20)

para luego fijarlos en formalina y antes de 24 h preservarlos en etanol.
Trabajo en laboratorio y obtencién de datos

Las muestras fueron analizadas en el Laboratorio de Ictioplancton (LABITI) de la
Facultad de Ciencias del Mar y de Recursos Naturales de la Universidad de Valparaiso. Las
larvas de S. sanguineus se identificaron segin Pérez (1981). Para examinar en detalle los
organismos se utiliz6 una lupa estereomicroscépica Olympus SZ-61 conectada a una camara

Moticam 2500 de 5.0 Mpx para fotografiarlos, luego se midieron utilizando el programa



Motic Images Plus 2.0. Se tomaron datos de la longitud corporal (LC), la cual se midi6
considerando las diferentes etapas del desarrollo. Para las larvas en preflexion se utiliz6 la
longitud notocordal (LN), que corresponde a la extension desde la punta de]l hocico hasta la
punta del notocordo y para las larvas en flexion, posflexién y los juveniles se utilizé la
longitud estandar (LE), la cual corresponde a la distancia entre la punta del hocico hasta el

margen posterior de los radios hipurales.
Morfometria geométrica

Para poder realizar comparaciones del cambio en la forma durante el desarrollo del
pejesapo S. sanguineus se utilizé morfometria geométrica basada en landmarks. Los 159
individuos utilizados para este estudio fueron fotografiados y divididos en 4 grupos de
tamafio (Tabla 1), para poder realizar comparaciones. Luego se cre6 una configuracién de 10
landmarks, la cual se aplicé a todos los organismos (Fig. 1). Posteriormente, se creé una base
de datos utilizando el programa TpsUtil (versién 1.58, FJ Rohlf). Después se digitalizaron
los landmarks con el programa TpsDig (versiéon 2.17, FJ Rohlf) y se estimé el error de
digitalizacién mediante un Procrustes ANOVA, el cual se aplicé a 25 individuos. A
continuacién, las coordenadas obtenidas para cada individuo fueron centradas, escaladas y
rotadas para obtener la figura consenso, usando el andlisis de Procustes generalizado
(Morphol, versién 1.05f, Klingenberg 2011). Estas nuevas coordenadas son las que se
utilizaron para las futuras comparaciones estadisticas. En seguida, se realiz6 una regresién
entre la longitud corporal (LC) y el tamafio del centroide (TC) para determinar si es posible
utilizar el TC como reflejo del tamafio de los organismos en los posteriores andlisis. Se

observé como varia la ocurrencia de cambios morfométricos y se estimo la alometria a través
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de una regresién multivariada de la forma (Coordenadas de Procrustes) con el tamafio del
centroide (Klingenberg & Marugan-Lobén 2013). Ademds, se realizé un Anélisis de
Componentes Principales (ACP), para identificar los principales ejes de cambio en la forma
y qué modificaciones especificas en el cuerpo de las larvas (reflejados como movimientos de
landmarks) explican la variabilidad en los datos (MorpholJ, versién 1.05f, Klingenberg 2011).
A los graficos de ACP se les agregaron grillas de deformacién y wireframes para presentar

visualmente los cambios de forma que ocurren durante el desarrollo temprano de S.

sanguineus (Klingenberg 2013).

Tabla 1. Grupos de tamafio utilizados para los anélisis de morfometria geométrica y de la

dieta de S. sanguineus.

<8
8-12
12-16

Grupo  Longitud corporal (mm)
1
2
3
4 >16
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Figura 1. Posici6n de los landmarks en larvas en preflexion (A), flexion (B), postflexién (C)
y juveniles (D) de S. sanguineus, donde 1: Punta del hocico, 2: Parte posterior del cuerpo, 3:

Ano, 4: Parte inferior de la premaxila, 5: Centro del ojo, 6 y 7: Borde superior e inferior del
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0jo, 8: Final de la cabeza, 9: Insercién del opérculo y 10: Dorsal sobre el ano, 90° respecto

de landmark del ano (LM 3).

Anélisis de datos

Utilizando un par de agujas entomoldgicas se procedi6 a separar el tracto digestivo
del resto del cuerpo de cada individuo, el cual se abri6 longitudinalmente para examinar el
contenido. Posteriormente, las presas encontradas fueron contadas e identificadas hasta el
nivel taxonémico mas bajo posible usando un microscopio optico Motic BA410 con una
camara digital acoplada Moticam 5 de 5.0 Mpx. Ademas con el programa Motic Images Plus
2.0 se capturaron imagenes para obtener las medidas corporales de cada presa (largo y ancho
méximo en pm). El volumen (mm?’) de cada presa se calcul6 segun las ecuaciones sugeridas
por Cass-Calay (2003) y Sun & Liu (2003). En el caso particular de los copépodos, las
mediciones corporales s6lo consideraron el prosoma, ya que el urosoma generalmente esta

ausente (Landaeta et al. 2011).

Para describir la composicién de la dieta de S. sanguineus, las presas encontradas
fueron clasificadas segiin items alimentarios y se determiné: el indice numérico (%N), el cual
indica el ntimero de presas por item en relacién al nimero total de presas identificadas, la
frecuencia de ocurrencia (%FO) que corresponde a la presencia de un item en relacién al total
de los estémagos analizados y el indice volumétrico (%V), el cual sefiala la proporcién entre
el volumen del item alimentario y el volumen total de todo los items encontrados. Luego se
calcul6 el indice de importancia relativa (IIR) para cada item presa con la siguiente ecuacion:

IIR = (%N + %V) x %FO. Finalmente, con el resultado del IIR se calcul6 el [IR% para cada

13



ftem, el cual corresponde a la proporcién entre el IIR de un item alimentario en particular, en

relacién al IIR total de todos los items (Cortés 1997).

Se calculd la incidencia alimentaria (IA) en la dieta, que corresponde al porcentaje de
individuos que presentan algiin contenido en su tracto digestivo con respecto al mimero total
de organismos examinados (Sassa & Kawaguchi 2004). Este calculo se realizé para cada
grupo de tamafio con el fin de establecer si el forrajeo es més exitoso a medida que avanza el
desarrollo. Aplicando tablas de contingencia se determino si existen diferencias significativas

en laJA a medida que aumenta el tamafio de los individuos.

Para estimar el éxito alimentario se utilizaron tres indicadores: el nimero total de
presas por estémago (NPPE), el volumen total de presas por estémago (VIPE) y el ancho
méximo de la presa (AMP) (Reiss e al. 2002, Landaeta et al. 2011). Los datos de longitud
corporal (LC) fueron divididos en cuatro grupos de tamafio (Tabla 1) para establecer si existe
alguna relacion entre el éxito alimentario (medido utilizando los indices mencionados
anteriormente) y el tamafio de los organismos en estudio. Primero se determin si los datos
de LC, NPPE, VIPE y AMP eran normales (con test de Shapiro-Wilks, Lillieford y/o
Kolmogorov-Smirnov). Para determinar si existe relacién entre LC y el éxito alimentario, se
realizaron correlaciones entre el NPPE versus longitud, entre VTPE versus la longitud y entre
AMP versus la longitud, para los datos con distribucién normal se lleva a cabo una
correlacién de Pearson (r) y en caso de que no haya normalidad se realiza una correlacién de
Spearman (rs). En aquellas correlaciones significativas se evalu¢ la relacion entre el éxito
alimentario y la longitud, para comparar los grupos de tamafio, utilizando un ANCOVA de

una via o un test de Kruskal-Wallis, dependiendo si los datos siguieron distribucién normal
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o no. Para las correlaciones significativas ademas se realiz6 una regresion lineal simple para

estimar la tasa de cambio de los indicadores de éxito alimentario con la longitud.

También se estimé la amplitud del nicho tréfico (ANT), que permite definir si a
medida que crece el individuo es capaz de ingerir presas de mayor tamafio. Para esto, los
datos de LC fueron divididos en rangos de tamafio de 0,5 mm (los rangos que tuvieron menos
de tres items presa no se consideraron para el anlisis) y se calcul6 el promedio y la
desviacién estandar (DE) del logaritmo en base 10 (log10) del ancho de cada pesa para cada
rango de tamafio. La DE del logaritmo del ancho de las presas fue considerada como una
medida de amplitud del nicho tréfico. Se utiliz6 una regresién lineal simple para determinar

la relacién entre la LC y el promedio y DE del logaritmo del tamafio de las presas (Pearre

1986).

Por tiltimo, se realizé un Escalamiento No Métrico Multidimensional (NMDS), segin
lo descrito por Landaeta ef al. (2014), para visualizar graficamente los grupos generados por
diferencias en la composicién de la dieta (segiin el nmimero de presas de cada items ingerido).
Se realizé ademas un PERMANOVA para determinar si existen diferencias significativas
entre los grupos y por tltimo un Analisis de Similitud Porcentual (SIMPER) para establecer

qué taxa dentro de la composicién de la dieta de los organismos generan dichas diferencias

(Ochoa-Mufloz et al. 2013).

Relacién morfometria y dieta

Para relacionar las variaciones morfométricas y los cambios en la alimentacién de los

individuos de S. sanguineus se llevé a cabo un andlisis de minimos cuadrados parciales
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(PLS), el cual utiliza matrices de covarianza para cuantificar el grado de integracién de dos
bloques de variables (Klingenberg & Ekau 1996). En este caso el Bloque 1 fueron los
cambios de forma y el Bloque 2 los cambios en la composicion de la dieta. Ademas se realizé
una correlacién entre ambos bloques para determinar si la ocurrencia de estos cambios,

morfométricos y alimentarios, se encuentran acoplados.
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RESULTADOS

Morfometria Geométrica

Los resultados del Procrustes ANOVA mostraron que el error de digitalizacion fue
bajo, alcanzando solo un 1,91% (Tabla 2). La regresion entre la longitud corporal y el tamafio
del centroide (TC) fue significativa y el porcentaje de prediccion fue de 99,55% (P<0,001;
R>=0,9955), por lo cual se puede utilizar el TC para posteriores analisis como un reflejo del

tamafio de los individuos en estudio (Fig.2).

Tabla 2. Resultados del Procrustes ANOVA para la estimacion del error de digitalizacién de
los landmarks en los individuos de S. sanguineus. Donde SC: Suma de cuadrados; CM:

Cuadrados medios y g.I: Grados de libertad.

Efecto SC CM gl F P
Individuo 0,523 1,362E-03 384 52,19 <0,0001
Error 0,010 2,609E-05 400
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Figura 2. Regresién entre el tamafio del centroide (TC) y la longitud corporal (LC) de los

cuatro grupos de tamafio de S. sanguineus.

Una vez realizados los Analisis de Procrustes, se encontré que la regresion entre las
Coordenadas de Procrustes (CoP) y el logaritmo del tamaiio del centroide (TC log) fue
positiva y significativa (P<0,001; R>=0,741) y el porcentaje de cambios explicados por
alometria fue de 18,50%. El crecimiento alométrico ocurrié temprano en el desarrollo
ontogenético, hasta los 12 mm LC aproximadamente (grupos 1 y 2). Posterior a ese tamaio,
en los individuos de los grupo 3 y 4, comienza un crecimiento isométrico de los individuos,
es decir, dejan de cambiar de forma y solo incrementan su tamafio, ya que la curva de

ocurrencia de cambios se estabiliza (Fig. 3).
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Figura 3. Regresion entre las Coordenadas de Procrustes (CoP) y el logaritmo del tamafio del
centroide (TC log) para observar ocurrencia de cambios morfométricos y alometria durante

el desarrollo ontogenético temprano de S. sanguineus.

En cuanto a los ejes de cambios morfométricos, en el andlisis de componentes
principales se observé que los cambios se producen en tres ejes mas importantes (Fig. 4). El
porcentaje de varianza para CP1, CP2 y CP3 fue de 49,69%, 25,88% y 5,88%
respectivamente, explicando en su conjunto el 81,45% de la varianza total. La variacion a lo
largo del CP1 se explica principalmente por un alargamiento del tracto digestivo y un
engrosamiento del cuerpo de la larva en general, es decir, adquieren cuerpos més robustos a
medida que aumentan su longitud (Fig. 5A). La variacién en el CP2 se explica por un
aplanamiento de la cabeza, observable a través de un desplazamiento ventral tanto del hocico
como del ojo a medida que avanza el desarrollo, ademés en este componente es posible

observar una flexién hacia abajo, tanto de la punta del hocico como del extremo posterior del

19



cuerpo, lo cual puede atribuirse a los efectos de la fijacion con formaldehido y etanol (Fig.
5B). La variacién en el CP3, se explica por un engrosamiento del cuerpo, un crecimiento del
hocico y una reduccién de la distancia entre éste y el ojo, ademés se puede observar que crece

la distancia entre la punta del hocico y el opérculo, es decir, hay un alargamiento de la cabeza

(Fig. 5C).
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Figura 4. Anélisis de componentes principales para observar los principales ejes de cambios

morfométricos a lo largo del desarrollo ontogenético de S. sanguineus.
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Figura 5. Visualizacion de cambios morfométricos en los tres primeros componentes
principales. A: wireframe y grillas de deformacién del CP1; B: wireframe y grilla de

deformacioén del CP2; C: wireframe y grilla de deformacién del CP3.

Composicion de la dieta

Con respecto a la composicién de la dieta de las larvas y juveniles de S. sanguineus,
se encontrd un total de 43 items presa, entre vegetal y animal, lo cual indica que tienen una

dieta de tipo omnivora (Tabla 3).

Al analizar la dieta segiin el tamaiio de los individuos, se observé que en las larvas
més pequefias (menores a 8 mm) el item presa mas importante fueron los nauplii de copépodo
(42,45% de IIR%), ya que aparecieron con el mayor indice numérico (29,36%), volumétrico
(15,31%) y de frecuencia de ocurrencia (62,20%). Sin embargo, otros items importantes para
las larvas del grupo 1 fueron los nauplii de cirripedio con alto indice numérico y volumétrico
(18,73% y 14,65%, respectivamente) y los quistes de dinoflagelados que alcanzaron un

13,85% de IIR% y un %F de 39,02%. Para las larvas de 8 a 12 mm los nauplii de copépodo
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fueron la presa més importante (31,85% de IIR%) alcanzando también el mayor indice de
frecuencia de ocurrencia (45,45%). No obstante, los nauplii de cirripedio tuvieron el mayor
indice numérico (32,68%) y los huevos de peces el mayor aporte en volumen (30,29%) para
este grupo. Por otro lado, el consumo de fitoplancton disminuy6 a un 8,34% (compuesto por
Coscinodiscus sp. y quistes) en el grupo 2. En las larvas de 12 a 16 mm, el item presa mas
importante fue el copépodo Paracalanus indicus (39,44% de IIR%), que también obtuvo el
mayor indice numérico y una alta frecuencia de ocurrencia (23,33% y 47,06%
respectivamente). Otras presas importantes para el grupo 3 fueron las larvas de gaster6podos,
con el mayor indice volumétrico (47,57%) y los restos de copépodo que tuvo la mayor
frecuencia de ocurrencia (52,94%). Sin embargo, en este grupo disminuyé atn mas el
consumo de fitoplancton, llegando a un 0,48% de IIR%. Finalmente, dentro de la dieta de los
juveniles el ftem de mayor importancia fueron los restos digeridos (61,98%), con un bajo
indice numérico (23,26%), pero un alto indice volumétrico (93,55%), junto con los restos de
algas rojas (25,49%), que tuvieron un alto indice numérico (46,51%) y un bajo indice

volumétrico (1,53%) (Tabla 3 y Fig. 6).
Incidencia alimentaria y éxito alimentario

La larva mas bequeﬁa que present6 contenido estomacal fue de 4,58 mm. El resultado
de Ias tablas de contingencia, mostré que en todos los grupos hubo un alto porcentaje (entre
80% y 94,12%) de individuos con contenido estomacal (Tabla 4). No se encontraron
diferencias significativas en la incidencia alimentaria entre los grupos de tamafio estudiados
(o2=0,974; P=0,807), es decir, el éxito en el forrajeo fue independiente del tamafio en los

primeros estados de desarrollo del pejesapo S. sanguineus.
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Tabla 4. Porcentaje de incidencia alimentaria segin rango de tamafio. Donde SC:

contenido, CC: con contenido, %IA: porcentaje de incidencia alimentaria.
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Figura 6. Indice de importancia relativa porcentual (%IIR) de las presas ingeridas por S.

sanguineus durante su desarrollo ontogenético temprano, segiin grupo de tamafio.
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Los datos de longitud corporal (LC), nimero de presas por estémago (NPPE),
volumen total de presas por estémago (VIPE) y ancho maximo de las presas (AMP), no

tuvieron distribucién normal (test Shapiro-Wilk, W>0,116; P<0,05).

El rango de niimero de presas por estémago fue de 0 a 105, con un promedio de 11,91
+ 15,12 presas por estémago (excluyendo los ceros). La correlacion entre LC y NPPE no fue
significativa (rs=-0,129; P>0,05), por lo tanto ambas variables fueron independientes. Para
comparar el NPPE entre grupos de tamafio se realiz6 un test de Kruskal-Wallis, que mostré
que no hubo diferencias significativas entre los grupos de longitud (He,1 507=5,050; P=0,168).
Es decir, a medida que las larvas incrementan su tamafio, no aumentan significativamente la
cantidad de presas que pueden ingerir (Fig. 7A). El volumen total de presas por estémago
vari6 de 0,00055 a 58,34191 mm>. La correlacién entre LC y VTPE fue positiva y
significativa (rs=0,534; P<0,05). Debido a la dependencia del tamafio, se compar6 el VIPE
entre grupos de tamafio con un ANCOVA de una via, con el cual se determind que si hubo
diferencias significativas entre los grupos de tamafio (F=1 1,61; P=6,657 x 10°7), las mayores
diferencias en el VTPE se dieron entre las larvas del grupo 1 (<8 mm) y los juveniles (>16
mm) (F=31,39; P=2,616 x 107). La tasa de incremento del VTPE fue de 0,0394 mm> mm™!
+0,009, lo que significa que por cada milimetro que crecen los individuos, el volumen total
de presas ingeridas aumento en 0,0394 mm? (Fig. 7B), esto para todo el rango de tamafios.
El rango de ancho de las presas fue de 19,83 a 4987,07 pm. Al igual que como ocurrié con
¢l VIPE, la correlacién entre LC y AMP fue positiva y significativa (rs=0,447; P<0,05). Sin
embargo, el ANCOVA de una via mostré que no hubo diferencias significativas entre los

grupos de longitud (F=2,58; P=0,051). La tasa de incremento de AMP fue de 16,059 + 0,491
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pm mm’, lo cual quiere decir que por cada milimetro que crecen los organismos, el ancho

méximo de las presas que ingieren aumenta en 16,059 pm (Fig. 7C).
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Figura 7. Relacion entre éxito alimentario y tamafio de los ejemplares de S. sanguineus

analizados. A: Ntimero de presas por estomago (NPPE) y LC; B: Volumen total de presas

por estémago (VTPE) y LC; C: Ancho méximo de la presa (AMP) y LC. NS: no significativo.
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Amplitud del nicho tréfico

En cuanto a la amplitud del nicho tréfico, la correlacién entre el tamafio de los
individuos y la DE del logaritmo del ancho méximo de las presas, fue positiva y significativa
(rs=0,418; P<0,05), el promedio fue de 0,2016 + 0,0702 y la tasa de incremento de 0,0022 +
0,0006. Esto significa que a medida que los individuos aumentan de tamafio, son capaces de

ingerir presas mas grandes (Fig. 8).
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Figura 8. Variacién de la amplitud del nicho tréfico de S. sanguineus durante su crecimiento.
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Cambios ontogenéticos de la dieta

Al visualizar los grupos mediante el NMDS (realizado segun los items presa
ingeridos) se observan todos los grupos superpuestos y es dificil diferenciarlos (Fig. 9). Sin
embargo el resultado del PERMANOVA mostré que si hubo diferencias significativas entre
la composicién de la dieta de los distintos grupos (pseudo-F=4,319; P=0,0001). Esto sugiere
que la composicién de la dieta fue distinta para cada grupo de tamafio. Los resultados del
SIMPER mostraron que la mayor disimilitud en la dieta se produce entre las larvas del grupo
1 (menores a 8 mm) y los juveniles (mayores a 16 mm) (99,31% de disimilitud). No obstante,
se determing que todos los grupos estudiados tenian altos porcentajes de disimilitud (sobre

el 80%) en la dieta, incluso entre grupos contiguos (Tabla 5).
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Figura 9. Andlisis de escalamiento no métrico multidimensional (NMDS) de los items presas
ingeridos por S. sanguineus durante su desarrollo ontogenético temprano, segin grupo de

tamaiio.
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Tabla 5. Resultados del analisis de similitud porcentual (SIMPER) para los 4 grupos de

tamafio de S. sanguineus.

Grupos % Disimilitud Taxa % Contribucion
Gl vs G2 86,13% Nauplii de copépodo 22,32%
Nauplii de cirripedio 17,83%
Quiste dinoflagelado 7,81%
Huevo de invertebrado 7,54%
Glvs G3 94,33% Nauplii de copépodo 21,32%
Paracalanus indicus 13,74%
Nauplii de cirripedio 13,24%
Resto de copépodo 9,21%
G1vs G4 99,31% Rhodophyta 18,64%
Nauplii de copépodo 15,23%
Restos digeridos 12,87%
Nauplii de cirripedio 8,11%
G2vs G3 91,17% Nauplii de copépodo 18,63%
Paracalanus indicus 15,92%
Nauplii de cirripedio 14,87%
Resto de copépodo 10,98%
G2 vs G4 98,64% Rhodophyta 19,54%
Restos digeridos 14,65%
Nauplii de copépodo 11,97%
Nauplii de cirripedio 9,46%
G3 vs G4 98,51% Rhodophyta 19,62%
Restos digeridos 15,17%
Paracalanus indicus 14,22%
Resto de copépodo 8,83%
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Relacién morfometria y dieta

El resultado del PLS (minimos cuadrados parciales) arrojé que si hubo covarianza
entre los cambios en la forma y los cambios en la composicién de la dieta (RV=0,0407;
P=0,015) y el PLSI explicé un 89,17% de la covarianza. Debido a esto solo se utiliz6 este
eje para visualizar la variacién entre bloques (Fig. 10). La correlacién entre las variaciones
morfométricas (Bloque 1) y los cambios en la alimentacién (Bloque 2) fue baja, aunque
significativa (R=0,2362; P=0,0027). Esto significa que los cambios morfométricos no estan
acoplados con los cambios en la alimentaci6n, es decir, que no ocurren simultineamente
durante el proceso de cambio de habitat (de pelégico a benténico) que experimenta el

pejesapo S. sanguineus en sus primeras etapas de vida.
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Figura 10. Resultado del PLS al comparar los bloques de cambios morfométricos (Bloque 1)

y de composicion de la dieta (Bloque 2) respecto del PLSI.
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DISCUSION

Morfometria geométrica

La trayectoria de los cambios morfométricos durante el desarrollo temprano de S.
sanguineus mostr6 dos etapas. En la primera de ellas (hasta los 12 mm) la ocurrencia de
cambios morfométricos va aumentando considerablemente y se observa un crecimiento
alométrico, donde un cambio en tamafio se corresponde con un cambio en la forma de los
individuos (Russo et al. 2009). Luego viene una segunda etapa, caracterizada por una
estabilizacién de la curva de ocurrencia de cambios, por lo tanto el crecimiento pasaria a ser
isométrico (Loy e al. 1998, Russo et al. 2009). Esta alta tasa de cambios de forma en la
primera etapa del crecimiento podria deberse a que los individuos més pequefios necesitan
comenzar a adquirir nuevos caracteres morfolégicos rapidamente (Loy et al. 1998, 2001,
McCormick et al. 2002, Urho 2002), tanto para cambiar la composicién de su dieta como
para adaptarse a un nuevo hébitat (Youson 1988, Thorisson 1994), ya que esta especie pasa
de una vida pelagica (en etapa larval) a una asociada al bentos (en estado adulto). Ademas,
en peces bent6nicos, con etapa larval etapa larval peldgica, ocurre el proceso de
asentamiento, que involucra cambios ontogenéticos tanto en la morfologia y la fisiologia
como en el comportamiento de los individuos (McCormick et al. 2002). Por lo tanto, durante
la etapa larval hay una gran presién para cambiar de forma y hacerlo rapidamente. Esto

explicarfa por qué en S. sanguineus el crecimiento alométrico se produce temprano en el

desarrollo.
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En otros estudios de ecomorfologia en peces con ciclos de vida que incluyen una
etapa de dispersién larval pelégica seguida de una etapa sedentaria en estado adulto,
obtuvieron resultados similares a esta tesis, en cuanto a la trayectoria de los cambios
morfométricos, ya que han descrito curvas de crecimiento de dos etapas, registrando altas
tasas de cambio de forma para individuos pequefios (crecimiento alométrico), la cual decrece
con el tamafio (Loy ef al. 1998, 2001, Russo et al. 2007, 2009). Ademas, Loy et al. (1998)
sugieren que los cambios morfométricos estarfan ligados a cambios en la ecologia de los
peces, lo cual coincide con lo observado en este trabajo. Cabe destacar que el patrén
alométrico de cambio de forma para S. sanguineus se diferencia de lo descrito por Zavala-
Mufioz et al. (aceptado) para Myxodes viridis, especie que también habita en la costas de

Chile y cuya forma corporal se modifica de manera continua durante todo el desarrollo larval.

En el presente estudio se determiné que los mayores cambios en forma en S.
sanguineus se producen muy temprano en el desarrollo (desde la eclosion hasta los 12 mm
de longitud estandar), previo al cambio de hébitat que experimenta esta especie. Esto es
contrario a lo que sucede en otras especies de peces, donde los mayores cambios en forma se
dan en el rango de tamafio en el que ocurre la transicién de hébitat (e.g. Loy ef al. 1998,
2001) o incluso més tarde en el desarrollo (e.g. Frédérich et al. 2012). Sin embargo, estos
resultados podrfan variar, ya que en este estudio hay una fraccién del desarrollo ontogenético
temprano de S. sanguineus que no pudo ser registrada, debido a que esta especie tiene una
duracién de 2 meses aproximadamente en la columna de agua (Contreras et al. 2013) y un

tamafio de asentamiento de unos 22 mm (Mansur ez al. 2014). Por lo tanto es posible que
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exista otro gradiente de ocurrencia de cambios en la forma de esta especie en individuos al

momento de asentarse y cambiar de hébitat o justo después de su asentamiento.

Los cambios morfométricos observados en S. sanguineus estuvieron caracterizados
principalmente por un alargamiento del tracto digestivo y un engrosamiento del cuerpo de
los individuos, adquiriendo cuerpos mas robustos a medida que crecieron, ademas de un
alargamiento y aplanamiento de la cabeza y el crecimiento de la boca, quedando en posicién
subterminal. Estas modificaciones en la forma de S. sanguineus durante su desarrollo, son
opuestas a lo descrito para M. viridis, especie con ciclo de vida similar, para la cual los
principales cambios consistieron en un acortamiento de la cabeza (la distancia entre la punta
del hocico y el opéreulo disminuye) y un aumento de la altura de ésta (Zavala-Muiioz et al.
aceptado). Ademds, contrario a lo que ocurre en el pejesapo, en dicha especie el hocico se

acorta y queda en posicién terminal y ocurre un acortamiento del intestino (Zavala-Mufioz ef

al. aceptado).

Por Giltimo, se observé que los individuos de S. sanguineus pasan de tener una forma
delgada e hidrodinimica, adaptada a la vida pelagica en las larvas pequefias, a una forma mas

robusta y con cuerpos mas altos, adaptadas a una vida asociada al bentos (Russo ef al. 2009).
Composicién de la dieta

La dieta de las larvas y juveniles de S. sanguineus present6 una alta riqueza, ya que
se encontrd un total de 43 items presa, y fue omnivora, a diferencia de otros estados larvales
de especies de peces benténicos costeros como Myxodes viridis (31 items presa; Ochoa-

Mutioz ef al. 2013), Patagonothothen tessellata (14 items presa; Salas-Berrios ef al. 2013) o
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Auchenionchus variolosus (de 15 a 19 items presa; Vera-Duarte & Landaeta aceptado) que
tienen una dieta de menor riqueza. Por otro lado, las larvas de P. fessellata son carnivoras
estrictas (Salas-Berrios et al. 2013) y las de M. viridis experimentan cambios en la
composicién de la dieta a medida que avanza el desarrollo, variando de omnivoria a
carnivoria (Ochoa-Mufioz et al. 2013). En cambio, en el caso de S. sanguineus la omnivoria
se mantiene durante todo el desarrollo, dado principalmente por la presencia de quistes de
fitoplancton durante toda la etapa larval, similar a lo que ocurre con 4. variolosus (Vera-
Duarte & Landaeta aceptado), y por el consumo de macroalgas en juveniles y adultos (Paine

& Palmer 1978, Cancino & Castilla 1988, Mufioz & Ojeda 1997).

Por otro lado, durante el desarrollo temprano de este pejesapo se observaron cambios
ontogenéticos en la composicién de la dieta, ya que en la dieta de las larvas mas pequefias
(<12 mm) el item mas importante fueron los nauplii de copépodo y para las larvas mas
grandes (entre 12 y 16 mm) el item mas importante fue el copépodo Paracalanus indicus.
Esto demuestra que los distintos estadios de copépodos son parte fundamental de la dieta de
las larvas de S. sanguineus, al igual que para otras especies de peces benténicos costeros
(Valenzuela et al. 1995, Balbontin et al. 1997, Ochoa-Mufioz et al. 2013, Salas-Berrios et al.
2013, Vera-Duarte & Landaeta aceptado). El copépodo P. indicus en particular, es una de las
especies més abundantes en las costas de Chile central (Hidalgo et al. 2012, Pino-Pinuer et
al. 2014) y se distribuye homogéneamente en los primeros 20 m de la columna de agua
(Castro et al. 2007), lo cual permite que esté disponible para ser una presa importante en la
dieta de las larvas de S. sanguineus, que se ha descrito que tiene un patrén de distribucién de

alta abundancia en zonas cercanas a la costa (Hernandez-Miranda et al. 2003), y con
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capacidad de natacién que disminuye a medida que se acercan al tamafio de asentamiento
(Faria & Gongalves 2010). Debido a ello, las larvas de S. sanguineus de mayor tamafio no
tendrian que nadar hacia la superficie de la columna de agua para encontrar este alimento, y
por eso es tan abundante dentro del contenido estomacal de este grupo. Luego, en los
juveniles que ya habitan en el mismo lugar que los adultos, los items de mayor importancia

son los restos digeridos y las macroalgas, produciéndose otro cambio ontogenético en la

dieta.
Incidencia alimentaria y €xito alimentario

La incidencia alimentaria fue alta (>80%) durante todo el desarrollo ontogenético
temprano de S. sanguineus, resultado similar a lo obtenido por Vera-Duarte & Landaeta
(aceptado) para 4. variolosus. Sin embargo, estos valores son mayores a lo registrado para
otras especies que experimentan cambios de habitat durante su desarrollo, como H. sordidus,
P. tessellata y M. viridis (Balbontin et al. 1997, Salas-Berrios et al. 2013, Ochoa-Mufioz et
al. 2013) y que ademés presentan un intestino enrollado (Balbontin & Pérez 1979, Zavala-
Mufioz et al. aceptado), a diferencia de S. sanguineus, lo cual sugiere que el forrajeo es més
exitoso en el pejesapo. Ademas, el éxito en el forrajeo se mantiene a lo largo del desarrollo
temprano, resultado distinto al obtenido por Ochoa-Mufioz e al. (2013) quienes encontraron

diferencias significativas en la dieta de las larvas de M. viridis segun el estado de desarrollo.

El néimero de presas ingeridas resulté ser independiente de la longitud corporal, al
igual que el ancho méximo de las presas. Esto es contrario a lo que encontraron Salas-Berrios

et al. (2013) en P. fessellata y Vera-Duarte & Landaeta (aceptado) en 4. variolosus, donde
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si hubo un incremento significativo del niimero y tamaiio de las presas ingeridas al aumentar
la longitud de las larvas. Sin embargo, el rango de niimero de presas por estémago varié de
0a 105 en S. sanguineus, lo cual es mucho mayor a lo registrado para otras especies de peces
costeros con ciclos de vida complejos, como M. viridis, P. tessellata y A. variolosus (Ochoa-
Mufioz et al. 2013, Salas-Berrios et al. 2013, Vera-Duarte & Landaeta aceptado,
respectivamente), lo que sumado a la alta riqueza de presas registradas en la dieta en este
estudio, indicaria que los individuos de S. sanguineus son oportunistas y poco selectivos
durante su desarrollo ontogenético temprano, al igual que como se ha descrito la alimentacién

para los individuos adultos de esta especie (Paine & Palmer 1978, Mufioz & Ojeda 1997)

Por otro lado, el volumen de las presas ingeridas si mostr6 una relacién con la longitud
corporal, ya que este aumenta con el tamafio. Esto indica que la estrategia de forrajeo
consistiria en consumir presas de mayor volumen, y no una mayor cantidad de presas, a
medida que las los individuos crecen, similar a lo que ocurre con M. viridis (Ochoa-Mufioz
et al. 2013). Esto quiere decir que existe seleccién por tamafio de las presas. Este aumento
en el volumen coincide con los resultados de la composicién de la dieta, ya que al separarla
por grupo se observa que los items presa de mayor importancia varian desde presas mas

pequefias en larvas de menor tamafio a presas con mayor volumen en larvas mas grandes y

juveniles.
Amplitud del nicho tréfico

En cuanto a la amplitud del nicho tréfico, se determiné que esta incrementa a medida

que los individuos aumentan de tamafio. Este resultado difiere con lo descrito para latitudes
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medias y con lo definido para especies con ciclos de vida similares como P. tessellata y A.
variolosus, donde se ha determinado que la amplitud del nicho tréfico es independiente del

tamafio (Llopiz 2013, Salas-Berrios et al. 2013, Vera-Duarte & Landaeta aceptado).
Relacién morfometria y dieta

Al observar los resultados de este estudio, se puede establecer una relacién entre los
cambios morfométricos de las larvas de S. sanguineus y el éxito alimentario y la composicién
de su dieta, ya que se observa que a lo largo del desarrollo los individuos experimentan un
alargamiento de su tubo digestivo y un agrandamiento de la boca, lo cual permitiria que las
larvas consuman y almacenen presas de mayor volumen a medida que crecen y su estdmago
también adquiere mayor volumen, permitiendo asi que pasen de consumir principalmente

nauplii de copépodo a presas més grandes como huevos de peces y copépodos como

Paracalanus indicus.

Por tltimo, el PLS mostrd que si existe covarianza entre los cambios morfométricos
y los cambios en la composicion de la dieta de S. sanguineus durante su crecimiento. No
obstante, la correlacion entre las variaciones morfométricas y los cambios en la alimentacion
fue baja, lo cual indicarfa que ambos procesos estin desacoplados, lo que significa que estan
ocurriendo en distintos momentos del desarrollo ontogenético temprano. Si esto se suma a
que los mayores cambios en forma y a que el crecimiento alométrico se producen
aproximadamente hasta los 12 mm, y que la mayor diferenciacién en la dieta ocurre después
de los 16 mm, se puede sugerir que los cambios en forma preceden a los cambios en funcién

(referidos a la alimentacién) ocurridos durante el desarrollo ontogenético temprano de S.
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sanguineus, el cual implica un importante cambio de habitat desde la columna de agua al

bentos.
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CONCLUSIONES

El pejesapo Sicyases sanguineus presenta una trayectoria de crecimiento de dos
etapas, la primera (hasta los 12 mm LC) caracterizada por un crecimiento alométrico,
donde se dan los mayores cambios en forma y la segunda (después de los 12 mm LC)

por un crecimiento isométrico, donde los individuos solo cambian en tamafio.

Los principales cambios morfométricos observados en S. sanguineus fueron el
alargamiento del tracto digestivo, un engrosamiento del cuerpo, ademas de un
alargamiento y aplanamiento de la cabeza, de esta forma esta especie pasa de tener
una forma delgada e hidrodindmica, adaptada a la vida pelégica, a una forma mas

robusta para una vida asociada al bentos.

La omnivora se mantuvo durante todo el desarrollo temprano de S. sanguineus,
aunque se registraron cambios ontogenéticos en la composicién de la dieta. Sin
embargo, las larvas y juveniles serfan poco selectivos con las presas, al igual que los

adultos de esta especie.

El crecimiento y los cambios morfométricos producirian una seleccién positiva del

tamafio de las presas, ya que el volumen de las presas ingeridas aumenta con la

longitud corporal.

Los cambios en forma preceden a los cambios en la alimentacién ocurridos durante

el desarrollo ontogenético temprano de S. sanguineus.
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