UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA
DE MEXICO

FACULTAD DE CIENCIAS

Modelacion de la red trofica del sistema Ox Bel Ha,
Peninsula de Yucatan, México: un enfoque topoldgico

T E S 1 S

QUE PARA OBTENER EL TiTULO DE:
BIOLOGO
P R E S E N T A

Juan Alberto Aguilar Sanchez

DIRECTOR DE TESIS:
Dr. Fernando Alvarez Noguera

Ciudad Universitaria, Cd. Mx. , 2016



e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.



Hoja de datos del jurado

1. Datos del alumno
Aguilar
Sanchez
Juan Alberto
0445525610201
Universidad Nacional Auténoma de México
Facultad de Ciencias
Biologia
308044773

2. Datos del tutor
Dr.
Fernando
Alvarez
Noguera
3. Datos sinodal 1
Dr.
Zenon
Cano
Santana

4. Datos sinodal 2
Dr.
Javier
Alcocer
Durand
5. Datos del sinodal 3
Dra.
Mariana
Benitez
Keinrad
6. Datos del sinodal 4
Dra.
Gabriela
Santibanez
Andrade
7. Datos del trabajo escrito
Modelacion de la red trofica del sistema Ox Bel Ha, Peninsula de Yucatan, México: un
enfoque topoldgico

77 pp
2016



Al razonador ideal -coment6- deberia bastarle un solo hecho, cuando lo ha
visto en todas sus implicaciones, para deducir del mismo no solo la cadena de
sucesos que han conducido hasta él, sino también los resultados que habian de
seguirse. De la misma manera que Cuvier sabia describir correctamente un
animal con el examen de un solo hueso, de igual manera el observador que ha
sabido comprender por completo uno de los eslabones de toda una serie de
incidentes, debe saber enumerar correctamente los demas, los anteriores y los
posteriores. No nos hacemos aun una idea de los resultados que es capaz de
obtener la razén por si sola. Podriamos resolver mediante el estudio, ciertos
problemas cuya solucion ha desconcertado por completo a quienes la buscaron
por medio de los sentidos. Sin embargo, llevar este arte a sus niveles mas altos,
necesitaria al razonador saber utilizar todos los datos que ha llegado a su
conocimiento. Esto implica, como facilmente comprendera usted, la posesion
de todos los conocimientos a que muy pocos llegan, incluso en estos tiempos de
libertad educativa y enciclopedias. Sin embargo, que no es posible que un
hombre llegue a poseer todos los conocimientos que le han de ser utiles en su

trabajo, y esto es lo que yo he procurado hacer en mi caso.

Sir Arthur Conan Doyle

en “Cinco semillas de naranja”; Las aventuras de Sherlock Holmes

Todos los modelos estan equivocados, pero algunos son Utiles

George Edward Pelham Box



A mis padres con cariflo, por ser a quienes

debo todos mis logros y todo lo que soy.

A toda mi familia.

A mi abuela Irma Escalante Pifieiro.
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RESUMEN

Los sistemas anquihalinos son ecosistemas acudticos subterraneos donde las variables
abioticas, como la oligotrofia, la oscuridad y la interaccion con la roca caliza crean un
conjunto de rasgos Unicos que hacen dificil la supervivencia para los organismos que les
habitan. En la peninsula de Yucatan las tramas troficas de estos sistemas son consideradas
como fragiles y facilmente alterables en los niveles troficos superiores, sin embargo la
investigacion que se ha llevado a cabo sobre los mecanismos que modulan la estructura
trofica en sistemas karsticos es escasa. Con el fin de evaluar tedricamente la respuesta de
las redes troficas a disturbios e identificar especies clave, se modelaron las topologias de
diferentes redes conformadas con la composicion de especies de un transecto del sistema
anquihalino Ox Bel Ha y se analizaron las caracteristicas funcionales de dichas estructuras.
Los datos fueron obtenidos de cuatro localidades durante 2013 y las interacciones entre
especies se determinaron con base en la informacion de diferentes estudios presentes en la
literatura. De cada una de las redes se obtuvieron datos como grado de omnivoria, robustez
(definida como: proporcion de especies removidas requeridas para eliminar el 50% de la
diversidad total), resistencia (definida como: robustez X riqueza de especies), numero de
nodos, nimero de interacciones y numero de niveles troficos. Para identificar especies
clave se utilizaron tres indices de centralidad distintos: de intermediacion, de cercania y de
grado de entrada. Para determinar si las especies reveladas por los indices de centralidad
eran efectivamente las mas importantes, se realizaron una serie de simulaciones y se midio
la cantidad de extinciones que suelen producirse cuando las especies se eliminan de forma
aleatoria y se compard con el nimero de extinciones que se producen al eliminar las
especies clave. Se determind que el nimero de niveles tréficos oscila entre 2 y 3 diferentes,
al igual que en los estudios isotopicos de Pohlman et al., (1997) y Torres-Talamante
(2009), lo cual valida parcialmente los modelos. Las especies mas importantes fueron los
camarones Typhlatya spp., el termosbanaceo Tullumela unidens y el isépodo Creaseriella
anops. La resistencia suele ser mayor en redes con mayor riqueza de especies, mientras que
la robustez no mostr6 ningun patron. La robustez presenta poca variacion y se mostrd que si
se eliminan directamente las especies reveladas por los indices de centralidad, se suele
producir un nimero de extinciones mayor que si solo se remueven especies al azar. Con
base en estos resultados se concluye que: 1) las especies con mayor dispersion vertical son
las mas importantes debido a que permiten el transporte de energia a las partes de las
cuevas con menor acceso; 2) la riqueza de especies y la redundancia funcional podrian
jugar un papel importante en el mantenimiento de las redes ya que parecen amortiguar los
efectos de la extincion aleatoria; y 3) debido a la poca variabilidad encontrada en los
valores de robustez se apoya la idea de que el sistema Ox Bel Ha presenta conectividad alta
tal como lo plantea Benitez-Ledn (2014) y se establece que la dispersion de las especies a
lo largo de todo el ramal, podria tener un papel importante en el mantenimiento de la red
trofica.
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I. INTRODUCCION

El estudio de las interacciones bidticas ha sido de gran relevancia dentro del desarrollo de
la ecologia como ciencia (Elton, 1927; Hardy, 1924; May, 1972), ya que se involucran en
procesos relacionados con la funcionalidad de los ecosistemas (Odum, 1971; Lindeman,
1991), el mantenimiento de la diversidad y la conservacion de especies (Dobson et al.,
2006; Duffy, 2003; Tylianakis et al., 2010). Debido a esto se ha realizado un gran esfuerzo
para describir redes de interaccidon empiricas que revelen y unifiquen patrones estructurales

presentes en las comunidades biologicas (Cohen et al., 1990; Lawton y Warren, 1989).

Las redes ecologicas son complejas, pues cada especie es cercanamente vinculada a
las otras, ya sea de forma directa o indirecta (Solé¢ y Montoya, 2001); Darwin (1859), por
ejemplo, describe en detalle la relacion indirecta entre los tréboles y los gatos (trébol->
abejorro>roedores—>gatos). Debido a esto la dinamica de una especie puede no ser

entendible si se le representa como un elemento aislado (Jordan et al., 2006).

Entre las redes ecologicas mas comunes podemos encontrar a las redes troficas, las
cuales fueron de las pioneras en el campo de investigacion desde los inicios de la ecologia
(Ings et al., 2009). A grandes rasgos, éstas son redes de interaccion que se forman usando
las relaciones alimentarias entre especies, es decir, donde una especie depreda o se alimenta
directamente de otra dentro de un ecosistema (Newman, 2010) o donde una especie
consume algin tipo de recurso basal (Hall y Raffaelli 1993). Estas generalmente se
representan como redes simples o dirigidas, donde los vértices (o nodos) corresponden a las
especies (o los recursos) y los ejes (o enlaces) a la interaccion (Fig. 1). Los nodos de una
red trofica pueden referirse a especies biologicas, aunque en algunos pueden representar
otras cosas, por ejemplo grupos de especies taxonomicamente relacionados, en donde se
puede representar alguno de varios niveles taxonomicos diferentes (4caros, artropodos,
hongos); grupos mixtos de especies (zooplancton); estadios de vida particulares (larvas);
partes especificas de los seres vivos (hojas, frutos); y materia organica no viviente (detritus)
(Pascual y Dunne, 2006). Por convencion la flecha o la direccion del eje va de presa a

depredador debido a que se consideran representaciones del flujo de energia y materia

(Newman, 2010).



Cualquier comunidad ecoldgica se caracteriza por presentar una estructura basada
en el nimero de especies, composicion, abundancias, longitud y tamafio de las cadenas
alimentarias (Begon et al., 2006). Las cadenas troficas son caminos alimentarios lineales
(no ciclicos) que conforman a las redes troficas y que se forman al apilar una a una las
especies consumidoras de una especie basal, que no consume otras especies, hasta un
depredador tope (Briand y Cohen, 1987). Para asignar funcionalidad a las especies en el
paso de energia surge el concepto de nivel trofico (Lindeman, 1942); los niveles troficos
dividen al ecosistema en varios estadios por los cuales se procesa la energia (Odum, 1971;
Ricklefs, 1973). Cuando las redes troficas incluyen estimados empiricos de los flujos de
energia a través de especies, los niveles troficos se obtienen calculando el tamafio de las
cadenas en relacion con sus contribuciones energéticas relativas a sus diferentes tamafios

(Levine, 1980; Adams et al., 1983).

_Tulumelia unidens
Tuluweckelia cemua q\

\ // reasena morieyi
/ ™ Mopa .5‘ =
/ MOPS
| | X
Cfeasene"a\a . .7' Bactenas MOEM Antrom ysis cenotensis

Typhliasina pearsei Xibalbanus tulumensis
\Typhlatya mitchell

—

Figura 1. Una red trofica hipotética formada por diferentes especies y fuentes de
recurso de sistemas anquihalinos (Pohlman et al., 1997). La flecha va de
depredador a presa debido a que se simula el recorrido de energia. MOPS:
material organico particulado del suelo; MOPA: material organico particulado de

la alberca; MOPM: material organico particulado de origen marino.



Las redes troficas presentan arquitecturas complejas que revelan la interdependencia
por el suministro de alimento, conectando especies a lo largo de todo el sistema (Bodini et
al., 2009); debido a esto, los impactos de la pérdida de diversidad son capaces de
extenderse a varias especies de lejania al taxdn afectado y la extincidon de una sola especie,
o de un grupo especifico, podria desencadenar una serie de extinciones secundarias capaces
de propagarse a manera de cascada por toda la red de interaccion (Greenwood, 1987
Spencer et al., 1991). El efecto de la pérdida de una especie depende de su funcionalidad en
el sistema (Paine, 1966; Power et al. 1996; Begon et al. 2006; Estrada, 2007).

En una red trofica, a la dependencia y al efecto que tienen los niveles tréficos
inferiores sobre los consumidores se le conoce como fuerzas ascendentes (bottom- up); por
ejemplo, el efecto que tiene la disponibilidad de presas o la concentracion de nutrientes
sobre los depredadores de mayor orden (Begon et al., 2006). Por otra parte, cuando la
abundancia, biomasa y diversidad de los niveles troficos inferiores dependen del efecto de
los consumidores, se dice que actuan las fuerzas descendentes (top- down) (Begon et al.,
2006). En estos casos, la extincion o cambio en la abundancia de una especie puede afectar
la densidad de otras debido a procesos como la exclusion competitiva (Culver, 1970) y a
interacciones indirectas como la competencia mediada por un depredador o cascada trofica
(Paine, 1966). Ambas fuerzas, ascendentes (disponibilidad de recursos) y descendentes
(depredacion) son determinantes importantes en la distribucion de la biomasa entre niveles
troficos (Shurin et al., 2002, Borer et al., 2005) y regulan conjuntamente la red trofica a

nivel de paisaje (Rooney et al., 2008).

El estudio de las relaciones troficas es fundamental para entender la respuesta de los
ecosistemas a disturbios (Pascual y Dunne, 2007) y a diversos aspectos relacionados con la
estabilidad' de las comunidades biolégicas (Begon et al., 2006). Entre los descriptores mas
utilizados que se utilizan para medir la estabilidad se encuentra la robustez (Dunne et al.,
2002, 2004). De manera general, esta se define como la capacidad de soportar “fallos” o

“disturbios” y se considera un atributo critico de muchos sistemas complejos, incluyendo a

De los diversos aspectos de la estabilidad, una distincion inicial se puede hacer entre la resiliencia y la
resistencia de una comunidad. Resiliencia describe la velocidad con la que una comunidad regresa a su
estado anterior después de que ha sido perturbada y desplazada de ese estado. Por otra parte la resistencia

describe la capacidad de la comunidad para evitar el desplazamiento por disturbios (Begon et al., 2006).



las redes (Solé y Montoya, 2001). Muchos sistemas complejos muestran un sorprendente
grado de tolerancia a dafos (pérdida de elementos), en el caso de las redes troficas, éstas
suelen persistir en la naturaleza independientemente de los efectos del ambiente y los
mecanismos que las regulan atin no estan completamente entendidos (Dell et al., 2006). La
robustez es una caracteristica de los ecosistemas, siendo un concepto que puede utilizarse
para medir el impacto hipotético de la pérdida de especies y que es util para comparar

diferentes tipos de sistemas biologicos (Dunne et al., 2002, 2004).

Es bien sabido que no todas las especies tienen la misma importancia en el
ecosistema (Estrada, 2007). Las especies clave se definen tradicionalmente como aquellas
especies que presentan una biomasa no proporcional a su impacto en el ambiente y que con
su extincion, se puede llevar a la comunidad al colapso (Paine, 1966; Power et al., 1996;
Mills et al., 1993; Springer et al., 2003). Debido a lo anterior, las especies clave son foco
de atencion prioritaria para la conservacion (Estes y Palmisano, 1974; Menge et al., 1994)
que no necesariamente se relaciona con el nivel de vulnerabilidad, endemismo o rareza

(Jiang y Zhang, 2015).

El concepto de especie clave parte de la idea de que una comunidad ecologica es
mas que s6lo una coleccion de especies (Mouquet et al., 2013) y hace énfasis en las
ventajas funcionales que tienen las especies en los ecosistemas (Power et al., 1996). A
pesar de que se considera importante, ain no tenemos completamente entendido el papel
funcional de la diversidad en los ecosistemas ya que para entenderlo, es necesario saber
mas acerca del papel individual que juega cada especie en procesos que tengan que ver con
la sensibilidad a cambios ambientales como las sequias y las inundaciones, las
interacciones bidticas, el transporte de energia y otros tantos procesos ecologicos (Lawton y

Jones, 1995; Terborgh, 1999; Kareiva y Levin, 2003; Jiang y Zhang, 2015)

Para investigar el efecto teorico de las comunidades ante disturbios, se han usado
dos enfoques: los andlisis dindmicos de modelos comunitarios (Pimm, 1979; Pimm, 1980;
Ebenman et al., 2004; Christianou y Ebenman, 2005) y los analisis topologicos o estaticos
de las comunidades naturales (Allesina y Bodini, 2004; Dunne et al., 2002; Dunne et al.,
2004; Eklof y Ebenman, 2006; Melian y Bascompte, 2002; 2004). Los modelos dinamicos
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comunitarios toman en cuenta datos cuantitativos con el fin de observar su variacion en el
tiempo, algunos ejemplos son pardmetros poblacionales, de biomasa, o de abundancia,
entre otros. Por otro lado, el enfoque topoldgico s6lo se basa en el analisis directo de la
estructura o el acomodo de los nodos y ejes de la red de interaccion (Eklof y Ebenman,

2006).

A partir de aqui cuando se hable de la estructura de una red trofica se hace
referencia a los componentes que conforman la topologia, como lo son el nimero de
especies y de enlaces tréficos. Por otra parte, el término de funcionalidad hara referencia a
como los componentes de una topologia participan en un proceso particular. En este sentido
la funcion de una red es dependiente del contexto y se determina debido a la combinacion
de los elementos que la conforman (Bengtsson y Martinez, 1996); explicado de una forma
mas sencilla, la funcidén de una red tréfica depende de la combinacion de funciones
individuales que desarrollen sus elementos (por ejemplo que dos comunidades tengan el
mismo nimero de especies y de enlaces troficos, pero que presenten diferentes valores de
robustez o niveles troficos). A su vez, el papel de cada elemento va a ser dependiente y
relativo a las funciones que cumplan los demds elementos de la red con los cuales esté

interactuando (por ejemplo que una especie sea clave en una comunidad y en otra no).

La importancia ecoldgica de las especies no es facil de definir o de cuantificar y
depende del enfoque que se esté tomando en consideracion (Libralato et al., 2006; Jordan et
al., 2006; Jordan, 2009). Si se analiza la conformacion estructural de una red, es posible
encontrar especies que debido a su posicion en la topologia, funjan como cuellos de botella
por donde pasa la energia y por tanto, presenten un papel clave para el mantenimiento de la
diversidad (Jordan et al., 2006; Allesina et al., 2006). En la actualidad se cuenta con una
gran variedad de herramientas para caracterizar la importancia de los nodos en las graficas
y que son aplicables a las redes troficas (Jordan, 2009). Estos métodos fueron desarrollados
originalmente para las ciencias sociales (Wasserman y Faust, 1994), como lo son la
sociologia (Harary, 1961; Jordan et al., 1999; Krause et al., 2003) y la economia (Hannon,
1973).

Entre los descriptores topoldgicos mas recurrentes en la literatura y que son los mas

usados para identificar especies claves, estan los indices de centralidad tales como:
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centralidad de grado (degree centrality), de intermediacion (betweenness centrality) y el de
cercania (closeness centrality) (Jordan et al., 2006; Estrada, 2007; Jordan, 2009; Jiang y
Zhang, 2015). En un contexto ecolégico cada indice de centralidad tiene su propia forma de
calcularse, significado y escala, por lo que no necesariamente generan los mismos
resultados (Jordan et al., 2007) (Fig. 2). La centralidad de grado se interpreta como el
numero de interacciones diferentes que tiene la especie focal, la de intermediacion se
interpreta como el numero de veces promedio en que la especie focal funje como un
eslabon intermedio para conectar a los recursos basales con otras especies y la centralidad
de cercania se interpreta como que tan “cercana” topologicamente es la especie focal a las
demas (Jordan et al., 2006; Estrada, 2007; Jordan, 2009; Jiang y Zhang, 2015). Bajo este
enfoque, la importancia de las especies se considera un tipo de propiedad funcional de la

red (Jiang y Zhang, 2015)

En este trabajo se cre6 un conjunto de redes tréficas utilizando la variacion espacio-
temporal de la composicion de especies de diferentes localidades del sistema anquihalino
Ox Bel Ha, ubicado en el estado de Quintana Roo, México. Con esto fue posible hacer una
breve descripcion de las caracteristicas estructurales como lo son el numero de nodos y de
enlaces, y funcionales como el numero niveles troficos, valores de robustez y de
centralidad. Todo con el fin de conocer mas sobre el papel que juegan las especies en el
mantenimiento de la diversidad, asi como tratar de analizar la relacion que tienen la riqueza

de especies y la estructura trofica sobre la respuesta a las extinciones locales.

Figura 2. Red analizada diferentes indices de centralidad (ver Método): A) centralidad de
intermediacion; B) centralidad de cercania; y C) centralidad de grado de entrada. Los colores mas

brillantes indican los nodos con valores de centralidad mas altos (del rojo al verde).
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II. ANTECEDENTES

La peninsula de Yucatan se caracteriza por su paisaje karstico tipico que presenta poco o
ningin tipo de escurrimiento superficial (Maderey, 1967); la roca caliza altamente
permeable promueve la formacion de los sistemas de cuevas sumergidas, complejos y
sumideros, conocidos localmente como cenotes® (Reddell, 1981). Hall (1936) clasifico a los
cenotes segun su forma: a) con forma de vaso (con abertura pequefia); b) con paredes
verticales (forma de vaso y con abertura grande); c¢) tipo aguada, con camaras con paredes
en pendiente que llevan a una poza somera; y d) tipo cueva con una entrada lateral que

desciende a una cdmara que contiene agua (Fig. 3).

Muchos de estos sistemas cercanos al litoral contienen ambientes que son
influenciados por el mar, por lo que se consideran como anquihalinos® (Iiffe, 1992). El agua
salada presenta un doble origen: la intrusion por parte del mar y la disolucion de evaporitas
(Perry et al., 1995). En el karst litoral, la carga de la marea empuja las aguas marinas
subyacentes tierra adentro, de modo que se desplazan por debajo del agua dulce superficial

que fluye hacia la costa debido a la fuerza de gravedad (Sanchez et al., 2002).

El gradiente hidraulico de la regién es muy bajo, del orden de 7-10 mm por km
(Marin, 1990). La masa de agua dulce se desplaza unidireccionalmente, impulsada por la
gravedad, a través de canales de disolucion de < 0.5 m de diametro, por lo que la velocidad
de flujo puede llegar a ser considerable (hasta 3 cm/s) (Moore et al., 1992). Por otra parte,
debido a las mareas, la intrusion de agua salda puede llegar hasta 110 km tierra adentro
(Perry et al., 1995; Steinich et al., 1996). Como resultado, los sistemas anquihalinos se
forman donde el agua salina densa subyace al agua dulce mas ligera, siendo separadas por

una haloclina marcada (Stock et al., 1986).

2El término “cenote” proviene del maya tzonot (Hall, 1936) se refiere a cuerpos acudticos epigeos generados
por el colapso y la disolucion de rocas calizas o dicho de otra manera, cualquier manifestacion karstica que
alcance el nivel fredtico (Gaona-Viscayno et al., 1980; Alcocer et al., 1998; Suarez-Morales y Rivera-
Arriaga, 1998; Cervantes Martinez et al., 2002).

3El término “anquihalino ” se deriva del griego (anchi-cerca y halos — mar) y significa “cerca del mar”. Un

hébitat anquihalino es un cuerpo de agua sin conexidn superficial con el mar, que contiene agua salada o

salobre y que esté bajo la influencia de las mareas (Holthuis, 1973).



Estos ambientes son considerados como extremos, pues las interacciones entre el
agua dulce, el agua de mar y la piedra caliza, asi como la ausencia de luz y la falta de
oxigeno, crean un conjunto unico de desafios para los seres vivos (Sket, 1996). La ausencia
de luz es la caracteristica predominante, siendo un factor limitante para la produccion
primaria por fotosintesis que llega a ser nula o marginal (Sarbu y Popa, 1992; Sarbu et al.,
1996; Sket, 1996; Alvarez et al., 2000), por lo que existe una alta dependencia a diferentes
procesos de transporte de material organico de origen aldéctono y a la produccion
quimiosintética microbiana para el mantenimiento de los organismos (Brigmon et al., 1994;

Martin et al., 1995; Pohlman et al., 1997;Simon et al., 2003, 2007).

Se considera que la mayoria de los ecosistemas de cueva se sostienen a base de
detritus* (Dickson y Goyet, 1994), aunque también se han documentado casos como el de la
cueva Mobile donde la produccion quimiosintética in Situ es la base alimenticia primaria de
al menos 10 de 48 especies de invertebrados diferentes (Sarbu y Popa, 1992; Sarbu et al.,
1996).

Los sistemas de cuevas sumergidas de la peninsula de Yucatan se encuentran
habitados por una biota, en su mayoria endémica, que esta constituida principalmente por
crustaceos (Tiffe, 1992; Alvarez e Iliffe, 2008). Entre los grupos que podemos encontrar
estan los remipedios (Yager, 1987; 2013), copépodos (Fiers et al., 1996; Rocha e Iliffe,
1998, 2000; Suarez-Morales e Iliffe, 2005; Suarez-Morales et al., 2006), ostracodos
(Kornicker e Iliffe, 1989a, 1998), termosbanaceos (Bowman e Iliffe, 1988), misidos
(Bowman, 1977; Kallmeyer y Carpenter, 1996), decapodos de las familias Atyidae,
Palaemonidae (Creaser, 1936; Hobbs y Hobbs, 1976) e Hippolytidae (Escobar-Briones et
al., 1997), y dos peces estigobios® (Hubbs, 1938; Mendoza-Navarro y Casillas-Valdés,
1990).

“Seglin Odum y De La Cruz (1967), detritus se define como cualquier material particulado que
formalmente fue parte de un organismo viviente. Puede llegar referirse desde cadaveres frescos
hasta particulas finamente desintegradas. Este concepto también hace referencia a las excretas

como exuvias y pastillas fecales.

°Bajo el esquema de Ginet y Juberthie (1988) y de Gillieson (1996), estigobionte se define como
cualquier organismo acuatico restringido y altamente adaptado al habitat subterrdneo en cuél

cumple su ciclo de vida entero.



La mayor parte de las especies anquihalinas de la peninsula de Yucatan se presentan
en densidades poblacionales bajas y s6lo siete se consideran de distribucion amplia y
abundantes: Diacyclops chakan (Copepoda), Mayawackelia cenoticola (Amphipoda),
Creaseriella anops (Isopoda), Typhatya pearsei (Decapoda), T. mitchelli (Decapoda),
Creaseria morleyi (Decapoda), y Antromysis (Antromysis) cenotensis (Mysida) (Alvarez e
Lliffe, 2008)

En el &mbito de la conservacion, algunas de las especies presentes en estos grupos
se encuentran incluidas en la NOM-059-SEMARNAT-2010, como es el caso del remipedio
Xibalbanus tulumensis, considerado como una especie en peligro de extincion
(SEMARNAT, 2010). La region es altamente vulnerable a las presiones antropogénicas
debido principalmente a que la caliza permite la rapida incorporaciéon de contaminantes al
acuifero (Escobar-Briones y Torres-Talamante, 2005). Las aguas de desecho asociadas al
crecimiento urbano y turistico, la deforestacion y la incorporacion de fertilizantes e
insecticidas debido a la agricultura comprometen fuertemente la calidad de agua y el habitat
de las especies estigobias (Doehring y Butler, 1974; Marin y Perry, 1994; Escobar-Briones
y Torres-Talamante, 2005). Esto es muy preocupante pues el lente de agua dulce es
practicamente la unica fuente de agua potable en toda la peninsula (Doehring y Butler,

1974; Schmitter-Soto et al., 2002b; Marin, 2008).

Las especies utilizan de forma diferencial el habitat, ocupando preferentemente la
capa de agua dulce, el agua salada, o ambas, dependiendo de sus caracteristicas fisioldgicas
y su capacidad de desplazamiento a través de la haloclina (Benitez-Leon, 2014). La capa de
agua dulce suele estar bien oxigenada mientras que la capa de agua salada tiende a la
anoxia (Schmitter-Soto et al., 2002a). El equilibrio quimico, dado por la concentracion de
oxigeno disuelto reducido natural (<3 mg L) es fragil, lo que confiere caracteristicas de
habitats extremos y determina la subsistencia de los organismos (Escobar-Briones y Torres-

Talamante, 2005).

Existe una zona de transicion entre la parte abierta de cenotes y la oscuridad total. El
habitat de las cuevas, es generalmente dividido en tres zonas importantes basadas en la
intensidad luminica (Engel, 2011): entrada, zona de penumbra y de oscuridad total; cada

una de las zonas presenta caracteristicas fisicoquimicas y de nutrientes particulares que
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controlan los tipos de organismos que las habitan (Engel, 2011) (Figs. 4, 5). Posiblemente,
la transferencia de particulas disueltas de materia organica fotosintética producidas in situ
entre la parte abierta de los cenotes y la parte oscura de las cuevas es la interaccion mas
importante, aunque también existe el acarreamiento de materia organica aloctona
superficial que es de origen terrestre y el transporte de material organico a través del canal
subterraneo (Sanchez et al., 2002). Los recursos derivados del exterior son acarreados por
el agua, el aire y los animales (Polis et al., 1997). También se pueden transportar los
exudados de raices que penetran directamente dentro de las galerias o través del suelo
(Jasinska et al., 1996; Polis et al., 1997). Los microorganismos como bacterias y hongos
ayudan a degradar el material conforme se transporta al interior de las cuevas (Bar, 1968;
Culver, 1982); el material orgénico vegetal se vuelve mas nutritivo y asimilable para los
invertebrados conforme es degradado en particulas mas finas por los microorganismos

(Mann, 1988).

Los materiales aloctonos mas comunes son la materia organica disuelta (MOD) y
particulada fina (MOPF), aunque es posible encontrar un amplio intervalo de tamafios
dependiendo de la complejidad de los pasajes de las cuevas y la conexion con la superficie
(Engel, 2011). El MOD se empieza a liberar del material organico vegetal desde las
primeras etapas de descomposicion (Kaushik y Hynes, 1971) o mientras esta vivo
(Sieburth, 1969); parte del MOD es precipitado por procesos fisicoquimicos y convertido
en material particulado que puede ser utilizado directamente por los invertebrados
(Camilleri y Ribi, 1986; Mann, 1988). La concentracion de la materia organica depende del
caracter léntico® o 16tico del cenote asi como del tamafio de la abertura, ya que determina la

cantidad de materia aloctona que puede entrar y que es transportada por la lluvia

(Schmitter-Soto et al., 2002a).

Aparentemente los procesos quimiosintéticos contribuyen en menor magnitud a la
produccion de materia organica de forma autdctona y que a su vez puede ser transportada
corriente abajo en el sistema desde el interior de la cueva (Sanchez et al., 2002). Existen

consorcios de bacterias quimiolitotrofas que se presentan en forma estera blanca-

®Frecuentemente en limnologia se ha usado el calificativo de I6tico, para referirse a cuerpos de

aguas con corrientes (rios) y el 1éntico en relacion con las estancadas (lagos) (Margalef, 1983).
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grisacea o de filamento flotante asociados a las paredes y sobre la haloclina (Brigmon et al.,
1994; Martin et al., 1995). Las bacterias que viven en estos ambientes son capaces de
aprovechar el MOD en el agua y de participar en procesos biogeoquimicos complejos
(detritificacion, metanogénesis y reduccion de azufre) (Pohlman et al., 1997; 2000;
Pohlman, 2011). La acumulacion de material organico en el sedimento, asi como las
condiciones que tienden a la anoxia de la parte inferior de la columna de agua facilita la
generacion de H>S o HS™ por parte de bacterias sulfuro oxidantes (Beggiatoa, Thiobacillus,
Thioploca, Thiothrix) (Jorgensen, 1983; Stoessell et al.,1993; Saiz-Jiménez, 2012). Ademas
existen procesos de nitrificacion bacteriana, donde el amonio (NH4") es oxidado
secuencialmente, primero en nitrito (NO2) y después en nitrato (NO3") (Pohlman et al.,
1997). El papel de la nitrificacion en los sistemas anquihalinos donde la materia organica

suele ser poca, puede llegar a ser substancial (Pohlman et al., 1997).

En los cenotes mas jovenes, que tienden a ser 16ticos, el agua superficial tiene un
tiempo de permanencia corto pues €sta se encuentra interconectada con el agua subterranea
a través de fracturas formadas por disolucion. En contraste los cenotes mas viejos, que
tienden a ser lénticos, presentan un movimiento pausado en sus aguas superficiales y un
transporte disminuido por la sedimentacién y el bloqueo del flujo subterraneo debido al
colapso de las paredes y el techo (Schmitter-Soto et al., 2002a). En estos ultimos, la
principal forma de circulacion del agua es la tipica convectiva que se presenta cominmente
en lagos, generada por las diferencias de densidad por gradientes térmicos, producto del

calentamiento diferencial de la masa de agua (Gaona-Viscayno et al., 1980).

Los flujos de energia de los ecosistemas karsticos en general han sido poco
investigados (Pohlman et al., 1997, 2000; Simon, 2000; Simon et al., 2003). Los cenotes
permiten una apertura del sistema biologico del karst dando paso a la migracion de las
especies que habitan en ellos durante el periodo de lluvia y la acumulacion de material de
reserva (Schmitter-Soto et al., 2002b). Aunque el flujo de solutos a través de los sistemas
de cuevas se ha investigado, han habido pocos intentos de estimar el flujo de todo el
material a través del sistema (Tasaki, 2006). Esto se debe parcialmente a las dificultades

que existen para cuantificarlo y a la complejidad de las interacciones de cada componente

(Gillieson, 1996).
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Pohlman et al., (1997) hicieron una breve descripcion de los habitos alimentarios de
los organismos estigobios del cenote Mayan Blue del sistema Naranjal, Quintana Roo con
ayuda de isotopos estables (8'°N y 8'3C). En este estudio se determinaron las fuentes
potenciales del carbono orgédnico con lo cual construyeron un modelo de su recorrido a
través del sistema desde su origen hasta llegar a los organismos del nivel tréfico mas alto.
La materia organica presenta tres origenes basicos (Fig. 5): 1) material organico particulado
que se forma o que cae dentro de la piscina del cenote (MOPA); 2) material organico
particulado del suelo (MOPS), que se percola de la selva a través de las fisuras del suelo
debido a las caracteristicas de la roca; y 3) bacterias de la biopelicula que se presentan en
parches, principalmente en las paredes y en la haloclina, las cuales pueden incluir bacterias
metanotroficas, sulfuro-oxidantes y nitrificantes (Pohlman et al., 1997, 2000). Debido a que
el efecto de las mareas influye fuertemente en los sistemas cercanos al mar, no se descarta
que la materia orgénica particulada marina (MOPM) se pueda incluir como fuente potencial
de carbono, aunque se sugiere que en sistemas alejados del mar este tipo de material podria

encontrarse en menores cantidades (Pohlman et al., 1997).

Pohlman et al., (2000) describieron con mayor detalle los mecanismos y los grupos
alimentarios de los taxa encontrados en Pohlman et al., (1997). En este estudio se
determiné que la fauna presenta especializacion hacia ciertos recursos con respecto a otros
y se discute que esta diferenciacion aparente se debe a un proceso de particion de nicho,
donde las especies que ocurren dentro de un mismo habitat desarrollan diferentes
estrategias alimentarias con el fin de aprovechar otros recursos o aminorar la competencia
interespecifica (Roughgarden, 1974). Se identificaron tres grupos alimentarios diferentes:
organismos dependientes al MOPA, organismos dependientes al MOPS y los organismos

dependientes al material organico particulado del bentos (MOPB) (Pohlman et al., 2000).

La concentracién de carbono organico disminuye conforme aumenta la distancia
desde la parte abierta del cenote hasta la parte oscura de la cueva (Pohlman et al., 1997). El
material particulado suspendido, originado en los cenotes, es transportado al interior de las
galerias, donde las concentraciones de carbono y nitrdgeno organicos se abaten
notablemente por la acumulacion en los sedimentos (Schmitter-Soto et al., 2002). Los

microorganismos que se encuentran en la parte superficial del suelo (bacterias, protozoos y
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hongos) son acarreados bajo tierra en conjunto con todo el material y ademéas de participar
en la descomposicion de materia organica particulada (Bar, 1968; Culver, 1982), llegan a
contribuir como aporte de energia en la dieta de los habitantes de los pasajes subterraneos

(Dickson y Kirk, 1975).

Hay registros de que ciertos organismos presentan algun tipo de simbiosis con
bacterias quimioautétrofas, de forma algo similar a como ocurre en ambientes marinos
como en mar profundo (Dubilier et al., 2008). Se sabe que los organismos trasladan y
pueden alimentarse de dichas bacterias, ademas de que es probable que obtengan algin tipo
de proteccion ante la toxicidad del medio (Polz et al., 1998, 2000; Bright y Giere, 2005;
Dattagupta et al., 2009; Pakes y Mejia-Ortiz, 2014a; b).

Las especies estigobias presentan adaptaciones especiales para lidiar con la falta de
alimento y luz, tales como la reduccion de tamafo, alargamiento del cuerpo y una gran
cantidad de apéndices con receptores que les permite detectar alimento en la oscuridad
(Alvarez et al., 2000; Iliffe y Bishop, 2007). La mayoria de los organismos son polifagos,
con variaciones en la dieta a lo largo del tiempo (Alvarez et al., 2000). Las tramas troficas
en los cenotes son relativamente simples, caracterizadas por pocos niveles troficos, lo que
facilita la transferencia de energia de un nivel a otro (Alvarez et al., 2000; Schmitter-Soto
et al., 2002a). El material transportado o producido en los cenotes sostiene crustaceos y
peces especializados que pueden alimentarse de: a) material organico particulado
(ostracodos, misidos y carideos), el cual es filtrado; b) bacterias (carideos); y ¢) carrofia y
detrito (palemonidos, remipedios y peces ciegos) (Pohlman et al., 1997, 2000; Schmitter-
Soto et al., 2002b). Estos organismos suelen presentar resistencia a la inanicion, eficiencia

alimentaria elevada (Culver, 1985) y tasas metabdlicas bajas (Strayer, 1985).

Debido a que el ambiente subterraneo es homogéneo, a que el nimero de especies
suele ser relativamente bajo a nivel local, a que la naturaleza del habitat es extrema y que
las condiciones fisico-quimicas pueden llegar a ser altamente replicables, se considera que
las comunidades de estos hébitats pueden servir como sistemas modelo para el estudio de
interacciones entre especies (Culver, 1982). En sistemas de acuaticos subterraneos se tienen

algunos estudios previos que abordan la estructura de las comunidades con el analisis de la
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topologia de redes empiricas (Tilly, 1968; Culver, 1982) y mediante el uso de modelos
isotopicos (Pohlman et al., 1997; Simon, 2000; Simon et al., 2003). En la mayoria de los
casos, las cuevas no se encuentran completamente inundadas y por lo regular son sistemas
de agua dulce que representan un ecotono entre el flujo de agua subterraneo y el superficial
(Tully, 1968; Gilbert et al., 1990; Culver, 1992, 1994). Debido a lo anterior este estudio es

pionero al analizar la topologia de la red tréfica de un sistema anquihalino.
II1. JUSTIFICACION

Desde el punto de vista de la conservacion, los sistemas anquihalinos de la peninsula de
Yucatan presentan un alto grado de diversidad asociada y en general, poco documentada
(Alvarez e Iliffe, 2008). Las especies son inherentemente vulnerables debido a su rareza o a
la alteracion del habitat (Iliffe, 2002) y a pesar de que se cuentan con algunos estudios que
identifican la estructura de redes troficas en sistemas subterraneos (Tilly, 1968; Culver,
1982) no se abordan directamente las consecuencias derivadas de la perdida de diversidad.
En este sentido, este trabajo puede incrementar el conocimiento sobre el papel que juegan
las especies en el transporte de energia o en el mantenimiento de las comunidades
(Greenwood, 1987; Spencer et al., 1991). Por ende se puede predecir las consecuencias de
la perdida de especies, lo que finalmente puede ayudar a dirigir los esfuerzos de
conservacion si se llegase a realizar un nuevo plan de manejo a la largo plazo (Simberloff,

1998).

Desde un punto de vista tedrico, este estudio permite analizar la fragilidad del
sistema con base en la diversidad y la estructura de las redes. Si bien las tramas tréficas son
consideradas como fragiles y facilmente alterables en los niveles tréficos superiores
(Schmitter-Soto et al., 2002b), la investigacion que se ha llevado a cabo sobre los
mecanismos que modulan la estructura trofica en sistemas karsticos es escasa (Engel,
2011), por lo que hay necesidad de integrar cada componente en conjunto con todo el

sistema karstico (Schmitter-Soto et al., 2002b).

Si se comparan los resultados obtenidos por la isotopia con los obtenidos por otros
métodos topoldgicos se podria demostrar la utilidad de los enfoques estructurales como

métodos de prediccion complementarios y alternativos a otros métodos de carécter
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experimental mas extensos (Williams y Martinez, 2004). Ademads, al analizar las
caracteristicas estructurales y funcionales de las redes, éstas podrian resaltar indirectamente
la importancia de otros aspectos como lo son la subdivision hébitat y la conectividad del
sistema anquihalino para la conservacion de la red trofica (Post y Pimm, 1983; Polis et al.,

1997; Dobson et al., 2009; Fahimipour y Hein, 2014).

El analisis topologico se fundamenta en que el habitat de las cuevas anquihalinas es
de dificil acceso, de alto costo y a veces riesgoso (Nowak y Frey, 1990; Iliffe y Bowen,
2001). Debido a esto, no siempre es posible tomar datos cuantitativos de forma constante,
por lo que es mas dificil generar modelos dindmicos y el enfoque topologico se hace mas
practico. Para un estudio de este tipo, se requiere conocimiento de la composicion y riqueza
de especies (Benitez-Leon, 2014), las interacciones para conformar las redes (Pohlman et
al., 1997, 2000) y el uso de un software especial para analizar sus caracteristicas (Dunne et
al., 2002; Jordan, 2009). Si bien este enfoque tiene sus defectos (Eklof y Ebenman, 2006),
es util porque permite analizar el papel de cada uno de los elementos que queramos probar

por separado y es facilmente adaptable a los sistemas ecologicos.
IV. OBJETIVOS, HIPOTESIS Y PREDICCIONES

El objetivo de este trabajo es el de describir las caracteristicas estructurales y
funcionales de las redes troficas de crusticeos estigobiontes de diferentes

localidades del sistema anquihalino Ox Bel Ha, Quintana Roo, México.

Los objetivos particulares, por su parte, son los siguientes:

1. Calcular el nimero de niveles troficos analizando la topologia de las redes
conformadas y compararlos con otros obtenidos en la literatura a partir de datos
isotopicos.

2. Identificar especies clave utilizando indices de centralidad.

3. Abordar la fragilidad de las redes troficas realizando simulaciones de pérdida de
especies y calcular los valores de robustez para compararlos con comunidades de

otros ambientes.
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4. Relacionar los resultados con las caracteristicas ecologicas de los sistemas
anquihalinos y discutir las ventajas y desventajas de analizar la topologia de las

redes.

Se formula como hipotesis que

debido a que no todas las especies suelen tener la misma importancia en una
comunidad (Estrada, 2007), se espera que haya especies que si se retiran directamente,
produciran mas extinciones que si solo se extinguen especies al azar y por tanto las

redes sean mas débiles ante su eliminacion.

Dado lo encontrado en la literatura se hacen las siguientes predicciones:

1) Se espera que si el modelo representa bien la realidad, el nimero de niveles troficos
calculados en este trabajo sean concordantes con los que esperariamos encontrar en
sistemas anquihalinos (Alvarez et al., 2000) y con resultados obtenidos en la
literatura mediante datos isotopicos (Pohlman et al., 1997; Torres-Talamante,
2009); por lo que deberian oscilar entre 2 y 3 niveles.

2) Debido a que hay especies que son exclusivas a la parte inferior de la columna de
agua (Benitez-Leon, 2014) y a que la mayor parte de los recursos suelen llegar de la
parte superficial (Polis et al., 1997; Escobar-Briones y Torres-Talamante, 2005), las
especies con mayor dispersion vertical presentaran valores de centralidad mas altos.

3) Las redes troficas son consideradas como fragiles, por lo que los valores de robustez
obtenidos seran mas bajos que los calculados para otros ambientes.

4) Debido a que se comparten muchas especies entre localidades y a que parece haber
poco aislamiento entre ellas (Benitez-Leon, 2014), las redes troficas que se formen
tenderan a ser muy parecidas entre si funcionalmente, por lo que se podra observar

poca variacion en los valores de robustez a nivel espacial y temporal.
V. AREA DE ESTUDIO

La peninsula de Yucatan corresponde a la parte que emerge de la plataforma continental de

Yucatan que abarca una extension de 300,000 km? (Smart et al., 2006). Situada en el
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extremo este-sureste de México, comprende los estados de Yucatan, Campeche y Quintana
Roo, asi como en un sentido geologico el Petén guatemalteco y el norte de Belice (Wilson,
1980). La alineacion de cenotes mas notoria es el anillo que se relaciona a la estructura de

impacto del crater de Chicxulub del Cretacico/Terciario (Steinich et al., 1996).

El Sistema de cuevas anquihalinas Ox Bel Ha (de significado maya "Tres Caminos
de Agua") (Fig. 6) que se encuentra al sureste de la peninsula de Yucatan en el estado de
Quintana Roo; al sur de Tulum (20°9'37"N y 87°29'15"0). Es la cueva subacuatica mas
larga explorada en el mundo y ocupa el cuarto lugar, incluyendo las cuevas secas (Gulden,

2013). A partir de enero de 2014, la longitud se determind en aproximadamente 256.9 km
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Figura 6. Mapa del sistema Ox Bel Ha. Se marcan las localidades utilizadas para

este estudio: T, Tabano; O, Odyssey; M, Muknal; B, Bang.
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de pasajes y tuneles bajo el agua, su profundidad promedio es de 16 m, con una
profundidad maxima de 34.7 m (QRSS, 2014). Todo el sistema tiene tres conexiones o
salidas de agua dulce en el mar (QRSS, 2014) y presenta una haloclina marcada entre los
10 y 20 m de profundidad dependiendo de la distancia a la costa (Benitez-Le6n, 2014;
QRSS, 2014).

VI. METODO

6.1. Especies utilizadas y habitos alimentarios

Para crear las redes, se defini6 un conjunto de comunidades a partir de la composicion de
especies de un transecto del sistema Ox Bel Ha durante 2013. Se utilizaron datos de
diversidad de cuatro localidades a lo largo de un ramal con diferente distancia al mar:
Tabano, Odyssey, Muknal y Bang, las cuales fueron muestreadas en los meses febrero,

agosto y diciembre (Benitez-Leon, 2014).

Se enlistaron a todas las especies encontradas dentro del transecto y se procedio
a la busqueda de referencias bibliograficas con informacion sobre los habitos alimentarios
de cada una de ellas. Las interacciones se establecieron segun el tipo de la alimentacion, la
ubicacion en la columna de agua (agua dulce, agua salada o ambos) y su capacidad de
dispersion a través de la haloclina. Los organismos se clasificaron segin sus habitos
alimentarios en tres categorias: 1) filtrador/detritivoro, que basa su alimentacion en material
organico o bacterias; 2) carnivoro, capaz de consumir material orgénico o bacterias, pero
existe evidencia de que preferentemente consume a otros organismos, ya sea que deprede o
que consuma restos animales; y 3) omnivoro, que basa su alimentacion principalmente en
material organico o bacterias, pero puede consumir restos animales de forma oportunista y
aparentemente no depreda. Conforme se encontr6 la informacion se organizd en una base

de datos la cual fue sintetizada y presentada para facilidad del lector en el Anexo 1.

Ademas de las especies, en cada comunidad se incluyeron cuatro fuentes de
recursos, los cuales son considerados como basales (Pohlman et al., 1997): 1) material
organico particulado proveniente de la alberca del cenote abierto (MOPA), que hace

referencia tanto a las microalgas o material en descomposicion como pueden ser restos
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guano de murciélago y de macrofitas; 2) material organico particulado del techo que
proveniente del suelo de la selva (MOPS), que hace referencia principalmente a material
organico de origen vegetal que logra filtrarse a través de las fisuras de la roca caliza; 3)
material organico particulado de origen marino proveniente de la capa de agua salada
(MOPM), y 4) bacterias de la biopelicula que se presentan en parches, principalmente en
las paredes y en la haloclina, las cuales incluyen cualquier tipo de bacterias de vida libre,
que pueden ser metanotroficas, sulfuro-oxidantes o nitrificantes (Pohlman et al., 1997,
Pohlman, 2011). Esto se realizdo debido a que facilita el cdlculo de niveles troficos y la

identificacion de especies claves, ademdas de otorgar mas realismo a este trabajo.

Para este estudio el detritus es considerado como sinénimo de todo el material
particulado que surge como resultado de la descomposicidon microbiana de cualquier resto
organico, tal como lo mencionan Odum y De La Cruz (1967). Sin embargo, debido a que se
ha observado que los restos animales como son las exuvias y los organismos recién muertos
son utilizados por taxa con una huella isotopica especifica que les distingue de los
filtradores especializados, son considerados aparte como carrona (Pohlman et al., 1997,

2000; Schmitter-Soto et al., 2002b).

A cada nodo se le asignd una etiqueta. Se establecieron las interacciones de un
total de 18 especies diferentes (Anexo 1), las cuales incluyeron a 16 especies de crustaceos
encontradas en el sistema Ox Bel Ha por Benitez-Leon (2014) y a dos especies de peces
estigobios que se sabe que ocurren en la region (Schmitter-Soto, 1998; Medina-Gonzalez et

al., 2001; Bayona-Miramontes, 2012).
6.2. Creacion de modelos

Debido a la falta de alimento en los sistemas anquihalinos, existe una gran presion de
seleccion a la omnivoria y las especies suelen ocupar casi cualquier recurso que puedan
mientras se encuentre disponible (Culver, 1994; Alvarez et al., 2000; Gibert y Deharveng,
2002). Aunque se ha observado que algunas especies son capaces de ocupar
preferencialmente algunos recursos (Pohlman et al., 2000) éstas son comiunmente polifagas
(Alvarez et al., 2000) y las variaciones existentes en la dieta de una especie son

ocasionadas por los recursos disponibles en localidad donde se encuentre (Pohlman et al.,
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1997; Torres-Talamante, 2009) o por el espacio que ocupe dentro del habitat (Cruz-de La
Garza, 2008).

Para simplificar el andlisis y tomando en cuenta todo lo anterior, las redes se
construyeron siguiendo dos modelos diferentes generados con base en la dependencia a los
recursos: especialista y generalista (Fig. 7). Esto es plausible debido a que a pesar de que
las especies son comunmente generalistas (Alvarez et al., 2000) existe evidencia de que
existen procesos de particion de nicho (Pohlman et al., 1997, 2000). Ademas es util debido
a que permite comparar dos escenarios distintos y determinar si las diferencias estructurales
que genera la amplitud de la dieta pueden modificar o no la funcionalidad de las redes de

ambos modelos.

a) b)

AR

MOPS MOPA MOPS

Figura 7. Ejemplificacion de los modelos. a) Generalista y b) Especialista.
MOPS: material organico del suelo; MOPA: material organico de la alberca. Las
especies que son ejemplificadas son: Antromysis cenotensis (presa) y Creaseria

morleyi (depredador). Fotografias tomadas de Benitez-Leon (2014).
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En el modelo generalista se asume que todas las especies consumen una gran
variedad de recursos, cada recurso se consume en iguales proporciones y supone que las
especies carnivoras son capaces de consumir recursos basales. Por otro lado, en el modelo
especialista las especies sOlo se enlazan a algun tipo de recurso basal si se tiene
informacion de que se consume con mayor frecuencia. Este modelo supone que las especies
con habitos carnivoros pueden consumir todas sus presas en iguales proporciones y que no

pueden consumir recursos basales.
6.3. Delimitacion de comunidades

Aparentemente la conectividad subterranea entre estas localidades es alta debido a que la
diversidad y las caracteristicas hidrologicas son parecidas entre si, sin embargo hay
especies que no siempre se encuentran presentes en todo el ramal (Benitez-Leon, 2014).
Debido a esto y a que no se conoce realmente la capacidad de dispersion de estas especies,
las comunidades se delimitaron tomando la composicion espacial y temporal por separado.
De esta forma es mas probable que todas las especies que se estan agrupando estan
interactuando. Como resultado se delimitaron cuatro comunidades con la variacion espacial
(Tabano, Odyssey, Muknal y Bang) y tres con la variacion temporal (febrero, agosto y

diciembre) (Tabla 1).

En las comunidades delimitadas por la composicion espacial se agruparon a
todas las especies encontradas en cada localidad a lo largo del afo muestreado, mientras
que en las delimitadas por la composicion temporal, se agruparon a todas las especies

encontradas en todo el ramal en cada mes de muestreo (Tabla 2).
6.4. Creacion de redes

Se construy6 una red de interaccion general para cada modelo en las cuales se agruparon a
todas las especies encontradas en el sistema Ox Bel Ha y posteriormente se obtuvieron las
respectivas matrices de adyacencia, las cuales se incluyen en el Anexo 2. Una matriz de
adyacencia es una tabla que representa y resume las interacciones de todos los integrantes
del ecosistema, ya sea como depredadores (columnas) o recursos (renglones) (Abarca-

Arenas y Valero-Pacheco, 2007; Newman, 2010). Con ayuda de esta matriz y las
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Tabla 1. Delimitacion de comunidades con base en el muestreo del afio 2013. C, se refiere

a la composicion de especies obtenida en un momento determinado.

Muestreos 2013 Tabano Odyssey Muknal Bang
febrero C1 (07) Cs
agosto Cs Cs Cs
diciembre Co Cio Ci2

Tabla 2. Conformacion de las redes utilizando las comunidades delimitadas en la Tabla 1.

Red formada

Tabano
Odyssey
Muknal
Bang
febrero
agosto
diciembre

Total

Tipo

Espacial
Espacial
Espacial
Espacial
Temporal
Temporal

Temporal

Conformacion

C1+Cs+Co
C2+Ce+C1o
Cs+C7+Cn
Cs+Cs+C12
C1+Co+C3+Cy
Cs+Ce+C7+Cs
Co+C10+C11+Ca2
C1+Co+C3+...Cy

Sumatoria

Redes formadas

Por modelo

(o I S S N N = e = =

En total
2

N DD DD DD DD N DN
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comunidades delimitadas con anterioridad, se generaron las redes utilizadas en este estudio

(Tabla 2).

En el caso de los dos peces estigobios O. infernale y Typhliasina pearsei, se
sabe que estas especies ocurren en la region (Schmitter-Soto, 1998), pero no se cuenta con
datos precisos sobre la frecuencia en estas comunidades a lo largo del afio 2013, por lo que
solo se incluyeron en las redes “Total” (Fig. 8). Debido a esto no se pudo calcular el nivel

trofico promedio ni se pudieron incluir en los analisis para identificar especies clave.
6.5. Caracteristicas de las redes

Se obtuvieron diversas caracteristicas estructurales de las redes como: nimero de nodos,
riqueza de especies, el nimero de enlaces para cada red utilizando la libreria “Cheddar”
(Hudson et al., 2013) del software R (R Core Team, 2014). Se agruparon las redes por
modelo y se graficaron la riqueza de especies contra el nimero de enlaces. Posteriormente
con el fin de identificar si existia una correlacidon entre estas dos variables se determino
normalidad con una prueba Shapiro-Wilk, y finalmente se calculdé una correlacion de

Spearman para cada grupo.

Dentro de las caracteristicas funcionales se incluyeron: el nivel tréfico de cada
especie, el nimero de niveles tréficos totales por red, el grado de omnivoria, la importancia
de las especies medida por los valores de centralidad, robustez y resistencia de cada

comunidad.
6.6. Identificacion de niveles troficos

El nivel trofico de una especie determina el numero de veces aproximado en que la energia
quimica es dirigida y transformada en la biomasa de un eslabon a otro de las cadenas
alimentarias (Williams y Martinez, 2004). Por convencion se sostiene que las especies que
no consumen otros organismos son basales y con un nivel tréfico de 1, mientras que sus

consumidores directos e indirectos son de niveles superiores (Williams y Martinez, 2004).

Se identificaron los niveles troficos con base en el método de nivel trofico

promedio de presa (prey averaged trophic level en inglés) (Levine, 1980; Williams y
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Martinez, 2004) utilizando la libreria Cheddar del software R. Este método calcula los
niveles troficos de la especies basdndose en los recursos que consume; el nivel trofico se
calcula como uno mas el nivel tréfico promedio de los nodos que son sus recursos segun la

ecuacion (1)

=1

TL,
TLi=1+4) l— (1)

n i

donde TL; es el nivel trofico de la especie j; TLj es el nivel trofico de uno en uno hasta los i
recursos de la especie J; S es el nimero total de especies en un sistema; lij es un factor que
es igual a uno si la especie j consume un recurso i, y si no es cero; Nj es el nimero de presas

en la dieta de las especie j.

Una vez obtenidos estos valores, se organizaron en una base de datos y se calcul6 el
nivel tréfico promedio para cada especie. Con el fin de observar si las especies cumplian un
mismo papel en ambos modelos, se colocd a todas las especies en una grafica de barras
donde se compararon los valores de nivel tréfico promedio calculados en cada modelo. En
esta grafica se incluyeron ademads los valores de desviacion estandar respectivos a cada
promedio. Debido a que no se sabe si todas las especies se encuentran interactuando todo el
tiempo, los datos de las redes “Total” no se utilizaron para calcular los promedios y se

incluyeron aparte.

El problema principal para calcular los niveles tréficos recae en la gran cantidad de
esfuerzo requerida para tener un calculo preciso del flujo de energia relativo entre especies
(Winemiller, 1990; Martinez, 1991; Pauly y Trites, 1998; Pauly et al., 2002). La utilidad
principal del método de nivel tréfico promedio de presa, de aqui en adelante mencionado
como NTPP, es que no requiere de estimados de flujo de energia y que muestra un alto
grado de fiabilidad (Williams y Martinez, 2004). Otras ventajas son: 1) es posible asignar a
los omnivoros a un nivel trofico indicando la distancia promedio que recorre la energia para
ser consumida (Post, 2002; Williams y Martinez, 2004) y 2) ha sido utilizado como base

para calcular el grado de omnivoria (Polis, 1991; Bersier et al., 2002).
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La omnivoria es definida formalmente como la capacidad de los organismos
para alimentarse de mas de un nivel trofico (Pimm y Lawton, 1978), lo cual no

necesariamente hace referencia a alimentarse de una gran variedad de recursos (Stevens,

2009).

Posteriormente, con el fin de comparar ambos modelos, se calculd el grado de
omnivoria con base en el método NTPP de cada una de las redes analizadas. El grado de
omnivoria puede definirse facilmente como la proporcion de especies de una comunidad

que se alimentan de mas de un nivel trofico (Polis, 1991).
6.7. Identificacion de especies de mayor importancia

Para identificar a las especies mas importantes se utilizaron las librerias Igraph (Cséardi y
Nepusz, 2006) y Cheddar del software “R”. Se calcularon tres indices de centralidad
diferentes: 1) centralidad de intermediacion (betweenness centrality), 2) centralidad de
cercania (closeness centrality) (Freeman, 1978), y 3) centralidad de grado de entrada (in-
degre) (Williams y Martinez, 2000).

La centralidad de intermediacion mide el nimero de veces en las cuales un nodo
actua como puente a lo largo del camino mas corto entre otros dos nodos de la red. El

calculo se obtiene con la ecuacion (2)

> il (2)

i#£] 1, j#v

donde giyj es el nimero total de rutas mas cortas desde el nodo a nodo i a j a través de un
nodo V; gij el nimero de caminos entre i y j. La centralidad de cercania mide la distancia o
el nimero de pasos que se requieren para conectar un nodo dado con todos los demas. El

calculo se obtiene de la ecuacion (3)

Zi;ér' d;l

(3)
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En ella se expresa el inverso de la longitud media de las rutas mas cortas de un nodo
d hasta un nodo i pasando por un nodo V. En el caso de la centralidad de grado de entrada,
se define y es calculada como el nimero de enlaces que apuntan hacia el nodo que se esta
analizando (Williams y Martinez, 2000); o dicho de otra forma, es el mimero de

consumidores que tiene una especie.

Se obtuvieron los tres indices para cada una de las especies cuando aparecian en las
en las redes y se organizaron por modelo. Debido a que se buscé analizar el papel promedio
que juegan las especies en las redes, no se tomaron en cuenta los valores de las redes

“Total”.

Posteriormente se ordenaron los promedios de todas las especies de menor a mayor
y se calculd la mediana de estos valores. Estos datos se incluyeron dentro de gréaficas de
puntos con el fin de visualizarlos y de registrar a las especies con valores dentro de la mitad
mas alta para las redes de cada modelo. De esta forma fue posible definir un indicador de
importancia relativa (1IR) que va de 1 a 3. Este indicador permite determinar y comparar
facilmente la importancia de una especie con base en los indices donde obtuvo un valor por
encima de la mediana. Si una especie obtuvo un valor alto en tres indices, el valor IIR es

igual a 3.
6.8. Simulacion de la pérdida de especies

Se programaron 1,000 eventos diferentes de simulacion de pérdida de especies bajo el
modelo “cascada” de la libreria Cheddar del software R. En cada uno de los eventos las
especies fueron retiradas una a una de manera simultdnea y aleatoria hasta que se retir6 el
50% de las especies iniciales o en su defecto la red llegase al colapso por las extinciones
secundarias. Esto se realizd para cada una de las redes de los modelos generalista y

especialista.

Se calcul6 la proporcion de especies removidas y la proporcion de especies extintas
para cada evento. En la proporcion de especies removidas (4) se hace referencia solo al

numero de especies que se removieron de forma aleatoria, fue calculada como:
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r

- (5) (4)
S

donde r es el nimero de especies removidas y S es el nimero de especies inicial. Por otro

lado, en la proporcion de especies extintas (5) se incluye el nimero de especies removidas

mas el nmimero de extinciones que se derivaron de forma secundaria, calculada como:

| (r—i—e) (5)

s

donde r es el numero de especies removidas, € el nimero de especies extintas de forma
secundaria y S es el numero de especies inicial. Para poder visualizar y analizar el papel
que juegan las extinciones secundarias en la pérdida de diversidad, se obtuvieron las curvas
de especies removidas y las de extinciones acumulativas para cada red. Estas se obtienen
graficando las proporciones de especies removidas y proporcion promedio de especies

extintas por red (Dunne et al., 2002).

Debido a que no todas las redes presentan el mismo niimero de nodos, para poder
comparar las simulaciones aleatorias se obtuvieron los valores de robustez; éstos fueron
definidos como las proporciones de especies removidas requeridas para extinguir el 50% de
la diversidad inicial (Dunne et al., 2002). Este valor disminuye conforme aumenta el
namero de extinciones secundarias y el maximo valor que puede tomar es 0.5 (cuando no
llegan a producirse extinciones secundarias al perder el 50% de la diversidad inicial). De
este modo es posible visualizar la vulnerabilidad del sistema a la extincion en cascada. Ya
con estos valores y para poder conocer mas sobre las caracteristicas particulares de las
redes, se obtuvieron los valores de resistencia para cada red, definidos en este trabajo de la

siguiente manera: Resistencia = (Robustez) x (Riqueza de especies).

A diferencia de la robustez, la resistencia es definida en este trabajo como el nimero
promedio de especies extintas al perder el 50% de la diversidad inicial y por ende permite
observar el efecto que tiene la riqueza de especies sobre el nimero de extinciones

secundarias.
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Con el fin de visualizar algin patron, se agruparon las redes por modelo y se
construyeron diagramas de linea graficando los valores de robustez y de resistencia contra
la riqueza de especies de cada una de las redes. Adicionalmente se realizaron simulaciones
en las cuales se removieron de forma dirigida a las especies de mayor importancia
(definidas con un valor I/R>2); éstas se removieron todas a la vez en cada red y se obtuvo
el nimero de extinciones producidas. Con esto fue posible calcular las proporciones de

especies removidas (4) y las extintas (5) mencionadas anteriormente.

Para determinar si la pérdida dirigida producia un nimero de extinciones mayor que
la pérdida aleatoria, se compararon directamente el nimero de extinciones que produjo la

pérdida dirigida y la aleatoria en cada una de las redes utilizando un diagrama de cajas.
6.9. Analisis estadisticos

Para determinar el nivel de variacion de los valores de robustez, se calcularon el promedio

y la desviacion estandar de las redes en cada modelo.

Utilizando los datos de resistencia obtenidos en las simulaciones aleatorias y con
ayuda del software R, se realizd la prueba de Shapiro-Wilk de normalidad. Después se
realiz6 una prueba de Levene para determinar homogeneidad en las varianzas. Finalmente,
debido a la naturaleza de los datos se decidid realizar una prueba t de student de dos colas
para varianzas iguales y de esta forma determinar si existian diferencias significativas en
los valores de resistencia entre las redes generadas bajo el modelo generalista y sus

relativos del modelo especialista.

Adicionalmente, para determinar la relacion entre la riqueza de especies y la
proporcion de especies extintas de la perdida de especies dirigida y aleatoria, se analizd

normalidad con una prueba Shapiro-Wilk y se realizaron correlaciones de Spearman.
VII. RESULTADOS

7.1 Informacion de la literatura
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La cantidad de informacion que se tiene sobre los habitos alimentarios de las especies
representadas en el sistema de cuevas anquihalinas Ox Bel Ha, Q. Roo es relativamente
elevada (Anexo 1), si bien no se encontraron datos de todas las especies se tiene
informacidn para la mayoria (15 de 18 especies). Para algunos grupos no se ha descrito la
dieta ni se han realizado andlisis isotopicos especificos. Algunos de estos datos son
observaciones de estudios de otra indole y registrados de forma aislada (p.ej., Wagner,
1992). Existen varias hipotesis relacionadas a los habitos y alimentacion de algunos grupos,
como en el caso del ostracodo Humpheysella mexicana (Pohlman et al., 2000). Estas
hipotesis surgen al tratar de explicar de manera indirecta las interacciones de las especies
con su ambiente, debido principalmente a la dificultad para estudiar estos sistemas (Nowak

y Frey, 1990; Iliffe y Bowen, 2001) y a las caracteristicas de los organismos.

Las principales dificultades al tratar de describir la dieta de las especies de sistemas
anquihalinos son: 1) la abundancia de los organismos suele ser muy baja, por lo que
algunas especies tienden a ser muy raras y dificiles de encontrar (Escobar-Briones et al.,
1997); 2) el pulso de material organico suele ser poco y estacional (Alvarez et al., 2000;
Souza-Silva et al., 2011), por lo que los organismos pueden llegar a pasar una gran cantidad
de tiempo sin consumir alimento (Simon et al. 2007; Sket, 1996) y por ende la probabilidad
de encontrar individuos con contenido estomacal es menor; y 3) las especies suelen ser de
tallas pequenias (Iliffe y Bishop, 2007) por lo que consumen particulas que debido al

tamano pueden llegar a ser dificiles de describir.

Se encontraron especies con una descripcion detallada de las interacciones
troficas, donde en muchos casos incluian analisis isotdpicos, tal como en los casos de
Antromysis cenotensis, Typhlatya mitchelli, Tulumella unidens, Creaseria morleyi,
Xibalbanus tulumensis, Typhliasina pearsei, de grupos como los isopodos de la familia
Cirolanidae y anfipodos de la familia Hadziiae (Pohlman et al., 1997; Cruz-de La Garza,
2008; Torres-Talamante, 2009). También se encontraron datos de comportamiento como
fueron los casos de Ophisternon infernale (Medina-Gonzalez et al., 2001; Bayona-
Miramontes, 2012) y de C. morleyi (Chavez-Solis, 2015). En casos especificos como el de
de Calliasmata nohochi, Balinella yucatanensis, Stygiomysis cokei y Stygiomysis holthuisi

se usaron registros de especies taxondmica, morfoldgica y ecoldégicamente afines debido a
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que no se encontraron datos referentes a los habitos alimentarios. Las especies que contaron

con la informacion mas completa fueron X. tulumensis, T. mitchelli y C. morleyi.
7.2. Diferencias estructurales entre modelos

El nimero de especies dentro de las redes formadas oscilo entre nueve y 18 (Tabla 3).
Ambos modelos presentaron diferencias estructurales evidentes. El nimero de enlaces de
las redes del modelo especialista siempre fue menor con relacion al modelo generalista
(Tabla 3), dicho valor oscild entre 63 y 210 en las redes modelo generalista, mientras que
en el modelo especialista oscilo entre 39 y 142. Se encontrd normalidad en los valores de la
riqueza de especies, pero no se encontrd normalidad en el nimero de enlaces (prueba de
Shapiro-Wilk: riqueza, P=0.37; nimero de enlaces en el modelo generalista, P=0.099;
namero de enlaces en el modelo especialista, P=0.031). En ambos modelos existe una
correlacion positiva significativa entre el nimero de enlaces y la riqueza de especies

(modelo generalista: s=3.067, P<0.05; modelo especialista: s=1.513, P<0.05; Fig. 8).

Tabla 3. Caracteristicas estructurales de las redes troficas conformadas del

sistema anquihalino Ox Bel Ha, Q. Roo (ver Métodos).

Red Nodos Riqueza Enlaces Enlaces
(Especialista) (Generalista)

Tabano 13 9 48 68
Odyssey 15 11 54 84
Muknal 17 13 73 116
Bang 15 11 48 88
Febrero 17 13 67 111
Agosto 18 14 80 128
Diciembre 13 9 39 63
Total 22 18 142 210
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Figura 8. Variacion del numero de enlaces en funcién de la riqueza de especies en el
sistema de cuevas anquihalinas Ox Bel Ha Q. Roo. Valores de correlacion: modelo

generalista: s=3.067, P<0.05; modelo especialista: s=1.513, P<0.05

7.3. Niveles troficos y omnivoria

Con base en los valores obtenidos de la red “Total” (Fig. 9) y en el nivel trofico promedio
(Fig. 10), se encontrd que las especies del sistema Ox Bel Ha llegan a repartirse en tres
niveles tréficos diferentes. Las especies con hébitos filtradores como los camarones
Typhlatya spp., A.cenotensis y T. unidens asi como una de las especies omnivoras, el
isopodo Metacirolana mayana se ubicaron en el segundo nivel trofico en ambos modelos.
Por otra parte, las demas especies omnivoras, H. mexicana y C. anops se ubicaron entre el
segundo y tercer nivel tréfico en los modelos especialista y generalista, respectivamente. En
el caso de las especies carnivoras B. yucatanensis, X. tulumensis, C. morleyi, Mayaweckelia
cenoticola, Tuluweckelia cernua, S. cokei y S. holthuisi, estas se ubicaron por encima del
tercer nivel tréfico en ambos en ambos modelos. En estas ultimas especies, los valores

promedio mas altos se obtuvieron en el modelo especialista (Fig. 10).
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Tabla 4. Nombre de los nodos y sus respectivas etiquetas.

Nodo Etiqueta
Xibalbanus tulumensis Xtu
Typhlatya mitchelli Tmi
Typhlatya pearsei Tpe
Typhlatya sp. Tsp
Tulumella unidens Tun
Creaseriella anops Can
Metacirolana mayana Mma
Creaseria morleyi Cmo
Antromysis cenotensis Ace
Stygiomysis holthuisi Sto
Stygiomysis cokei Sco
Calliasmata nohochi Cno
Tuluweckelia cernua Tce
Mayaweckelia ceniticola Mce
Humpheysella mexicana Hme
Balinella yucatanensis Byu
Typhlasina pearsei Typ
Ophisternon infernale Oin
Bacterias Bac
Material organico particulado de la alberca MOPA
Material orgéanico particulado del suelo MOPS
Material orgéanico particulado de origen marino MOPM

-33-



Modelo generalista

MOP Tun
Bac Ace
Oin Hme
Typ Can
Cno Mma
Xtu Byu
Sco Sho Tee Mce Cmo
Modelo especialista
MOPM Tmi Tpe
MopAIOPS 28D un
Bac Ace
Oin Hme
Typ Can
Cno Mma
Xtu Byu

SCO"Sho——Tce~ Mce °mo

Nivel Troéfico

Nivel Troéfico

Modelo generalista

Hme —Can ~Cmo—Mce Tce —Sho Sco ~Xtu Typ Oin
Mma Byu Cno

-------------- ] e T e -

----------------- Rar e MOPA - MOPS e MO oo

CmoMce .......... TceSho ........... ScoXtu ........... Typ ........... om
Byu Cno

T‘mT ........... Tpe ........... TSﬂTun ........... A ce Hme .......... Can ......... Mma|

.......... | ST TR ¥, 10 ) =) U TIIRIR |V, [ o RIS IRRInt v, 1 &3 = Y, Lot

Figura 9. Redes troficas (izquierda) y niveles troficos (derecha) de las especies en el

sistema de cuevas anquihalinas Ox Bel Ha Q. Roo usando un modelo generalista y uno

especialista (ver Métodos). Las etiquetas se muestran en la Tabla 4.
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Figura 10. Nivel trofico promedio (+ desviacion estandar) de cada especie
registrada en el sistema Ox Bel Ha. Q. Roo (ver Métodos). Las etiquetas de las
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Figura 11. Proporcion de omnivoros registrados en cada red espacial
(izquierda) y temporal (derecha), asi como el total. Los numeros arriba de

las barras hacen referencia a la riqueza de especies (S).
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Las redes del modelo generalista obtuvieron valores mas altos de omnivoria que el
modelo especialista (Fig. 11). En el modelo especialista el grado de omnivoria varié entre

0.231 y 0.45 mientras que en el modelo generalista los valores oscilaron entre 0.38 y 0.59.

7.4. Especies mas importantes

En general, ambos modelos producen valores de centralidad diferentes entre si, aunque la
dispersion de los datos llega a ser parecida (Fig. 12). La mayoria de las especies (12 de 16)
presentaron un valor IR mayor o igual a uno y de este grupo solo cinco especies obtuvieron
un valor igual a 3 (Fig. 13). Si bien, aunque existen diferencias entre los valores de
centralidad de ambos modelos (Fig. 12) los valores IR de cada especie son exactamente los

mismos (Tabla 5).

Las especies que obtuvieron los valores de importancia relativa mas altos (I11R=3),
fueron los camarones Typhlatya spp., el termosbanaceo T. unidens y el isopodo C. anops.
Las especies que siguen (1IR=2) fueron el misido A. cenotensis y el ostracodo H. mexicana
(Tabla 5).

Tabla 5. Valores |IR para cada especie del sistema anquihalino Ox Bel Ha. Q. Roo.

Especie Valor IIR (Modelo Generalista) Valor IIR (Modelo Especialista)
Creaseriella anops 3 3
Typhlatya mitchelli 3 3
Typhlatya pearsei 3 3
Typhlatya sp. 3 3
Tulumella unidens 3 3
Antromysis cenotensis 2 2
Humpheysella mexicana 2 2
Calliasmata nohochi 1 1
Mayaweckelia cenoticola 1 1
Stygiomysis cokei 1 1
Tuluweckelia cernua 1 1
Xibalbanus tulumensis 1 1
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7.5. Pérdida aleatoria de especies

En las redes del modelo generalista no ocurrieron extinciones secundarias, por lo que los
valores de robustez siempre tuvieron un valor de 0.5 y se obtuvo una desviacion estandar
igual a cero; por otro lado los valores de robustez del modelo especialista variaron entre
0.469 y 0.499, siendo Muknal la red menos robusta (Fig. 14). Los valores de robustez del

modelo especialista obtuvieron un promedio de 0.494 y una desviacion estandar de 0.0102.

Excepto por Muknal, las redes no se ven muy afectadas al perder el 50% de la
riqueza inicial, por lo que en general, el efecto de las extinciones secundarias empieza a ser
perceptible graficamente solo hasta que se pierde arriba del 60% de la riqueza inicial o mas
(Fig.15). En el caso de la resistencia, para el modelo especialista los valores variaron entre

6.1 (~6) v 8.9 (~9) (Fig.16).

Los valores de resistencia mostraron ser normales (prueba de Shapiro- Wilk:
modelo generalista P=0.37; modelo especialista P=0.375) y no tener varianzas
significativamente diferentes (prueba Levene: P=0.922). No se encontraron diferencias
significativas entre los valores de resistencia de ambos modelos (t=-0.086, g.1.=14,

P=0.933).
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Figura 14. Valores de robustez y riqueza de especies de las
redes troficas formadas de la composicion de especies del

sistema anquihalino Ox Bel Ha. Q. Roo (ver Métodos).
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Figura 16. Valores de resistencia y riqueza de especies de las redes troficas
formadas de la composicion de especies del sistema anquihalino Ox Bel Ha. Q.
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7.6. Pérdida dirigida de especies

Debido a que el modelo generalista no presentd extinciones secundarias, las simulaciones

de pérdida dirigida de especies se realizaron en el modelo especialista.

La pérdida dirigida siempre produjo un numero de extinciones mayor de lo que
tiende a producir la aleatoria (Fig. 17). Las extinciones tienden a disminuir conforme
aumenta la riqueza de especies (Fig. 18). Se determind que sélo la proporcion de pérdida
aleatoria de especies presenta una distribucion normal, (prueba Shapiro-Wilk: proporcion
de pérdida de especies aleatoria, P=0.013; proporcion de pérdida de especies dirigida, P=
0.0758). Se encontrd que existe una correlacion negativa entre la riqueza y la proporcion de
especies extintas sin importar si las especies se retiran de forma dirigida o aleatoria, sin
embargo esta correlacion solo es significativa en la pérdida aleatoria (pérdida de especies
dirigida: s=138.626, rho=- 0.65, P>0.05; pérdida aleatoria de especies: s=163.431, rho=-
0.945, P<0.05; Fig. 18).
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Figura 18. Variacion proporcion de especies extintas en funcion de la riqueza
de especies en el sistema de cuevas anquihalinas Ox Bel Ha Q. Roo. Valores
de correlacion: pérdida dirigida de especies: s=138.626, rho=- 0.65, P>0.05;
pérdida aleatoria de especies: s=163.431, rho=-0.945, P<0.05
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VIIIL. DISCUSION

8.1. Caracteristicas de las redes

En general, son relativamente pocos los estudios referentes a la estructura de las redes
troficas en sistemas subterraneos si se considera la gran diversidad de redes troficas que se
han analizado (Pimm, 1982; Culver, 1984; Dunne et al., 2002; Williams y Martinez, 2004).
Culver (1994) sintetiz6 datos estructurales y funcionales de un par de redes troficas de
sistemas subterraneos y las compard con otras de diferentes ambientes reunidas por Pimm
(1982). Seglin esta revision, las redes troficas de sistemas subterrdneos tienen un nimero
menor de niveles tréficos, un nivel de compartimentacion mayor y paraddjicamente un
nivel de omnivoria menor con respecto a otros ambientes. Aparentemente, el reducido

namero de niveles troficos limita la omnivoria por definicion (Culver, 1984) (ver Método).

Dependiendo de la comunidad y del ambiente, el nimero de niveles troficos suele
ser menor a seis (Elton, 1927) y suele oscilar entre tres y cinco (Pimm, 1982; Williams y
Martinez, 2004). Si se comparan las caracteristicas de las redes tréficas del sistema Ox Bel
Ha con otras superficiales (Anexo 3), se observa un patron similar a lo encontrado por
Culver (1984), aunque no es exactamente igual. Efectivamente el nimero de niveles
troficos es parecido al de otras comunidades subterraneas y suele ser menor a lo que
encontramos en otro tipo de comunidades (Pimm, 1982; Williams y Martinez, 2004). Sin
embargo es posible encontrar comunidades en ambientes superficiales que tienen un

namero de niveles troficos y grado de omnivoria menores.

Las comunidades incluidas en el Anexo 3 son una pequeiia muestra de algunos
ambientes superficiales y subterraneos. En ambientes superficiales, el nimero de niveles
troficos también puede llegar a limitarse debido a que existe mas de una determinante del
tamafio de cadenas troficas (Post, 2002); por ejemplo en el caso del rio Broadstone existen
pocos vertebrados debido al nivel de acidez (pH, 4.7-6.6) y esto genera un efecto directo en
el nimero de niveles troficos observables y por ende en la omnivoria (Woodward y

Hildrew, 2001; Woodward et al., 2005).

Para poder determinar patrones generales en sistemas subterraneos y superficiales,

es necesario incluir un nimero mayor de redes. En general, los resultados sobre las
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caracteristicas de las redes obtenidas en este trabajo son congruentes con las observaciones
de Culver (1984) para ambientes subterraneos, lo cual apoya el realismo de los modelos

generados.
8.2. Niveles troficos

Se encontrd que el numero de niveles tréficos calculado para el sistema Ox Bel Ha oscila

entre dos y tres niveles, siendo lo esperado para lo que deberiamos encontrar en un sistema

anquihalino (Pohlman et al., 1997; Alvarez et al., 2000).

El principal problema para calcular los niveles troficos con el método nivel trofico
de promedio de presa, es el esfuerzo necesario para identificar las especies y las
interacciones dentro de un ecosistema, pero a pesar de eso es bastante practico gracias a
que, 1) el calculo de los niveles troficos se realiza a partir de la estructura de la red y 2)
puede ser utilizado atin en situaciones donde no se cuenta con informacion sobre la fuerza
de la interaccion o estimados de flujo de energia entre las especies (Williams y Martinez,

2004).

A pesar de que existen muchas ventajas al utilizar otros métodos como lo son
modelos isotopicos y el andlisis del contenido estomacal para calcular niveles troficos,
también existen desventajas. En el caso de los isétopos estables, estos acufian datos muy
utiles como la asimilacion pero en algunas ocasiones pueden ser dificiles de interpretar
debido a la gama de supuestos analiticos y a la variabilidad en los cocientes isotopicos al
nivel trofico basal (Post, 2002; Williams y Martinez, 2004). Por otra parte, el analisis de
contenido estomacal puede describir por si so6lo las relaciones entre especies facilmente,
pero es posible confundirse debido a que los componentes de la dieta pueden no asimilarse
de forma equitativa y por ende no necesariamente tienen el mismo aporte a la biomasa del
consumidor (Williams y Martinez, 2004), ademas de que no siempre es facil describir el
contenido estomacal de organismos de talla pequefia (Mufioz et al., 2009). El método NTPP
tipicamente estima los mismos niveles obtenidos por otros métodos donde se incluye el
flujo de energia, por lo que muestra ser un buen método complementario a los dos
anteriores (Williams y Martinez, 2004). Probablemente, la virtud principal de calcular

niveles troficos usando la topologia de las redes es que permiten incluir un gran nimero de
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especies, lo cual permite hacer gran cantidad de inferencias a nivel de comunidad o

ecosistema.

Este trabajo mostrd concordancia entre los niveles tréficos registrados por la
isotopia y el método de NTPP; aunque existen algunas diferencias, si no se toman en cuenta
los recursos basales, el nimero de niveles troficos son los mismos obtenidos por Pohlman
et al., (1997) y Torres-Talamante (2009), por lo tanto se considera que los resultados son
complementarios entre si. Debido a lo anterior, también se considera que los modelos
generados describen la realidad satisfactoriamente y por ende se validan parcialmente los

modelos generados.
8.3. Especies clave

Desde el punto de vista ecologico, los indices de centralidad hacen visibles a grupos de
especies que debido a su posicion topologica dentro de la red fungen como cuellos de
botella en el traslado de energia desde los recursos basales a los depredadores tope (Jordan
et al., 2006; Allesina et al., 2006). Esta definicion de especie clave es distinta a la propuesta
inicialmente por Power et al., (1996), debido principalmente a que bajo un enfoque
topologico, se enfatiza el hecho de que algunas especies son puentes clave en el paso de
energia (Jordan et al., 2006; Allesina et al., 2006), mientras que en la definicion original, se
enfatiza el hecho de que el impacto de algunas especies en el ecosistema no depende

necesariamente de su abundancia (Power et al., 1996).

Los resultados obtenidos sobre la extincion dirigida de especies, corroboran desde
un punto de vista tedrico que las especies con indicador de importancia relativa mas altos
son importantes para el mantenimiento de la red tréfica (Fig. 17). Las principales
caracteristicas de las especies clave (IIR>1) son: 1) que se encuentran ubicadas en el
segundo nivel trofico y 2) son representantes de la capa de agua dulce. De este grupo,
especificamente las especies que obtuvieron los valores mas altos (11IR=3) fueron aquellas

con la capacidad de ocupar ambas capas de agua (dulce y salada).

Esto resultados reflejan el papel y la importancia que tienen las especies en el

traslado de energia desde la superficie a la parte mas interna de las cuevas inundadas.
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Debido a que gran parte de los recursos se obtienen de forma aldctona desde la parte
superficial (Pohlman et al., 1997), éstos deben viajar un largo trayecto a través de los
pasajes subterrdneos. Los consumidores primarios presentes en la capa de agua dulce son
capaces de transportar la energia desde la parte superficial del sistema a las partes mas
internas (Polis et al., 1997). Gracias a lo anterior, la energia puede hacerse disponible para
otros organismos que estan restringidos a la capa de agua salada y a otras zonas de dificil
acceso, por lo tanto es logico que especies que sean capaces de habitar ambas capas de agua
(dulce y salada) como lo son los camarones atydos Typhlatya spp., el termosbanaceo T.

unidens y el isépodo C. anops obtuvieran los valores IR mas altos.

La capa de agua dulce de los sistemas anquihalinos es vulnerable debido al
crecimiento urbano, el cambio de uso de suelo y la contaminacion (Escobar-Briones y
Torres-Talamante, 2005). Segun los resultados obtenidos en este estudio, la alteracion de la
funcionalidad de la capa de agua dulce afectaria directamente a toda la red tréfica; la
extincion de las especies de esta capa condujo generalmente a la pérdida total de la red
(Fig.17). En este sentido es posible que si se alterara el transporte de material organico,
disminuyera el nivel del acuifero o llegasen a modificarse las condiciones fisico-quimicas
de esta parte, los efectos pudieran expandirse verticalmente y ser observables al menos a un

nivel local.

Otro detalle interesante que hay que hacer notar es que las especies con los valores
IR mas altos son también algunos de los grupos mas abundantes del sistema Ox Bel Ha
(Benitez-Leon, 2014). Se tiene la hipotesis de que la estructura de las comunidades de los
sistemas subterraneos de la peninsula de Yucatan es directamente afectada por la
proporcion de MOPS/MOPA ya que posiblemente determina la dominancia de alguno de
los camarones filtradores T. mitchelli o A. cenotensis (Pohlman et al., 2000). Debido a que
estas dos especies suelen ser muy abundantes y a que son fuertemente depredadas por una
gran variedad de organismos, se ha hipotetizado que son de gran importancia para las
comunidades en las que habitan (Chavez-Solis, 2015). Si bien en este estudio no se
tomaron en cuenta los datos de la abundancia de las especies, los resultados obtenidos son

concordantes y complementarios a lo discutido en la literatura.

8.4. Robustez y riqueza de especies
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Las tramas troficas de los cenotes son consideradas como fragiles y facilmente alterables en
los niveles troficos superiores (Schmitter-Soto et al., 2002b). Sin embargo, debido a que los
valores de robustez calculados en las redes troficas del sistema Ox Bel Ha fueron cercanos
al maximo (entre 0.46 y 0.5) y a que los modelos generalista y especialista no mostraron
diferencias significativas entre los valores de resistencia, se muestra que el numero de

extinciones secundarias es bajo y no significativo al perder el 50% de la diversidad inicial.

Los factores que determinan la fragilidad de las redes troficas en los ecosistemas
son diversos y aun no estan completamente comprendidos (Dell et al., 2006). Desde el
punto de vista estructural, los patrones no aleatorios de la estructura de las redes troficas se
forman cuando las combinaciones de especies inestables fallan en persistir, creando un
limitado grupo de combinaciones que pueden ser concebidas en la naturaleza (Lawton,
1989). La robustez es una medida estandarizada que permite comparar redes de diferentes
tamafos ya que se expresa en términos de proporciones de especies extintas (Dunne et al.,
2002). Desde un enfoque topoldgico, este concepto describe como la arquitectura de las
redes determina su capacidad de persistir a perturbaciones mediadas por fuerzas

ascendentes (Dunne et al., 2002; Dobson et al., 2009).

Un estudio realizado por Dunne et al., (2004), calculdé la robustez de 19 redes
troficas pertenecientes a diferentes ambientes. Segin lo encontrado, la mayoria de los
valores oscilaron entre 0.36 y 4.7. Al compararlas con las redes troficas del sistema Ox Bel
Ha, se muestra que tedricamente las redes son bastante robustas, al menos desde un enfoque

topologico.

Es posible que la arquitectura de las redes del sistema Ox Bel Ha sea més robusta
debido principalmente a que en sistemas subterraneos puede llegar a existir un alto grado de
redundancia funcional. Segiin Gibert y Deharveng (2002), la tendencia a las estrategias
oportunistas y generalistas impuesta por la irregularidad y la escasez de alimento,
promueve la evolucion de caracteristicas directamente relacionadas al mejoramiento de la
deteccion de alimento, la resistencia a la inanicién y en la ampliacion de la dieta. Como
resultado, aumenta la redundancia funcional entre especies y en las comunidades
subterraneas es posible observar varios taxa que juegan un mismo papel en el

mantenimiento y la regulacion de los procesos ecosistémicos.
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En sistemas subterraneos, la baja disponibilidad de recursos incrementa el traslape
en su uso por parte de las especies, como resultado se restringe directamente el nimero de
niveles troficos y de esta forma, si el nimero de especies se incrementa es mas probable
que se incremente la redundancia funcional (Gibert y Deharveng, 2002; Post, 2002). En
este sentido, si una especie se pierde es mas facil que los depredadores puedan suplirla con

otra 'y de esta manera se preserve la integridad de la estructura de la red trofica gracias.

Segln se observo, la variacion en los valores de robustez de las redes del sistema
Ox Bel Ha es poca (X =0.949, s = 0.01) (Fig. 14) por lo que se considerd que en general las
redes tienden a ser igual de robustas estructuralmente. Debido a este hecho, se infiere que la
rapidez con la que una red tiende a perderse llega a depender mas de la riqueza de especies

(Fig. 16) que de la estructura.

A la fecha, existe una discusion sobre qué componentes de la diversidad generan un
mayor impacto sobre la funcionamiento de procesos ecoldgicos (p. €j. el movimiento de
nutrientes y de materia organica que mantiene a los ecosistemas funcionando) (Huston,
1997; Huston y McBride, 2001). Desde las tltimas dos décadas, se ha generalizado que la
riqueza por si sola puede influenciar significativamente la funcionalidad de los ecosistemas
(Worm y Duffy, 2003). Sin embargo, también se ha encontrado que la composicion de
especies es factor de igual importancia, especialmente en procesos relacionados a la

productividad de los ecosistemas (Wardle et al., 1999; Wardle, 2002).

En general, se considera que ambos componentes determinan conjuntamente la
estructura, la funcion y la estabilidad de los ecosistemas (Worm y Dufty, 2003). Es posible
que la composicion de especies tenga un efecto debido a que ciertos grupos de especies han
mostrado fungir como pilares funcionales en el mantenimiento de los procesos ecoldgicos
(especies clave), mientras que el efecto observado de la riqueza de especies resulte
principalmente por la facilitacion y la complementariedad del nicho entre especies (Mulder

et al., 2001; Loreau y Hector, 2001; Loreau et al., 2003).

Seglin lo encontrado en estos resultados, es posible que la redundancia funcional y
la riqueza de especies sean los factores mas determinantes en el mantenimiento de la red

trofica desde un punto de vista estructural. A pesar de esto, debido a que la red “Muknal”
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presentd un valor de robustez menor al de otras con el mismo nimero de especies (Fig. 15),
se muestra que la composicion también puede llegar a ser muy relevante, especialmente si
el numero de especies es bajo a nivel local y existe poca dispersion a lo largo de todo el
ramal. Debido a todo lo anterior, se considera que la riqueza podria ayudar a evitar que
ocurran extinciones secundarias y se mantenga la estructura de la red tréfica, aunque se

observo que este efecto se pierde si se remueven directamente ciertas especies (Fig. 17).

8.5. Importancia de la conectividad hidrologica y la dispersion

Es posible que una de las causas de que exista poca variacion en los valores de robustez (X
=0.949, s = 0.0102) sea debido a que la alta dispersion de las especies entre localidades
provoque que la diversidad tienda a ser sea homogénea a lo largo de todo el ramal y por
tanto las redes tiendan a compartir propiedades funcionales. De esta manera, la
conectividad hidrologica podria estar jugando un papel importante en el mantenimiento de

la red trofica y la conservacion de especies del sistema anquihalino Ox Bel Ha.

Las redes troficas en la naturaleza se desarrollan a través de un proceso
estructuracion y acoplamiento dindmico, es decir que conforme se afiaden nuevas especies
a la comunidad, se generan nuevas interacciones troficas que modifican directamente la
conformacion de las redes y por ende, estos cambios también modifican el monto y el flujo

de energia (Fahimipour y Hein, 2014).

Estudios teodricos sobre el ensamble de comunidades biologicas sugieren que las
caracteristicas estructurales son fuertemente afectadas por la tasa de colonizacion (Yodzis,
1981; Post y Pimm, 1983). En el caso de las redes troficas, este tipo de estudios muestran
que la tasa de dispersion tiene una fuerte influencia en la conformacion de la topologia
(Pillai et al., 2011; Fahimipour y Hein, 2014), la distribucioén de las fuerzas de interaccion

de especies per capita (Pawar, 2009) y la distribucion de la abundancia de las especies (Solé

et al., 2002).

El arreglo estructural de las comunidades, se genera debido al proceso continuo y
secuencial de como ocurren las invasiones y las extinciones de especies (Moyle y Light,
1996). Lo encontrado en estudios tedricos sugiere, que en las redes troficas dicho arreglo es

modificado en la medida que reciban especies inmigrantes de fuentes externas de

-49 -



colonizacion y ocurran los ciclos de extincion (Steiner y Leibold, 2004; Pawar, 2009; Holt,
2010). Bajo este enfoque, las extinciones que pueden llegar a desacoplar las interacciones
en una red trofica son capaces de compensarse por el arribo de nuevos individuos con los

cuales se conforman otras nuevas (Rooney et al., 2008; Holt, 2010).

En el caso de Ox Bel Ha, debido a que la conectividad hidrolégica del sistema
muestra ser alta (Benitez-Ledn, 2014), es posible que el recambio constante de especies
entre localidades ocasione que la funcionalidad de las redes sea poco variable a lo largo de
todo el ramal y que por ende, esta tienda a comportarse como una metacomunidad. De
forma general, una metacomunidad se define como un grupo de comunidades locales que se
encuentran conectadas por la dispersion de las especies (Wilson, 1992; Holyoak et al.,

2005).

En una metacomunidad, la magnitud de la influencia de la dispersion y de la tasa de
colonizacion en las interacciones depende de la escala espacial, de la variacion ambiental y
de las tasas relativas de dispersion de cada especie. Si las tasas de dispersion son muy altas,
la diversidad y las interacciones tenderdn a repartirse de manera homogénea, creando de asi
una comunidad espacialmente grande y bien distribuida (Karevia, 1990; Holt y Hoopes,
2005), similar a como parece ocurrir en el sistema anquihalino Ox Bel Ha (Benitez-Ledn,
2014). De forma contraria, si la tasa de dispersion es muy baja las tinicas especies que sé
esperarian encontrar son aquellas que pueden persistir basados en las condiciones
ambientales locales, como lo son las condiciones abidticas y las interacciones
interespecificas (Karevia, 1990; Holt y Hoopes, 2005). En este sentido, si llegasen a ocurrir
perturbaciones de forma ocasional y estocastica, la comunidad podria reestructurarse por el

arribo sucesional de especies de localidades aledafias (Drake, 1990; Holt y Hoopes, 2005).

Sin embargo, aunque no parece haber fragmentacion en el sistema Ox Bel Ha, es
necesario considerar que la importancia de la conectividad entre localidades de sistemas
subterraneos puede llegar a ser cuestionable debido al nivel de oligotrofia (Gibert y
Deharveng, 2002). En general, a pesar de que en sistemas subterraneos (especialmente
terrestres) se puedan sostener grandes poblaciones de invertebrados debido a que el aporte
de energia puede ser relativamente permanente a nivel local (p. ej. guano de murciélago,

acarreamiento de material por inundaciones), los recursos se encuentran desigualmente
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distribuidos. Estas “islas” de recursos actuan como parches que suelen ser rodeadas por
desiertos que limitan severamente la vida. La mayor parte del espacio subterraneo es

oligotréfico y las poblaciones espaciadas (Gibert y Deharveng, 2002).

A pesar de lo anterior, el ensamble de comunidades de crustaceos ha sido reportado
previamente en rios subterraneos donde se ha observado la gran importancia que tiene el
arribo secuencial de las especies sobre la dindmica de las interacciones (Bechler, 1985).
Los resultados obtenidos por Benitez-Ledn (2014), sugieren que las especies encontradas a
lo largo de todo el ramal pertenecen realmente a un mismo conjunto y que por €so es muy
probable que estén interactuando entre si. Debido a esto, se considera que el aislamiento
generado por la oligotrofia no restringe completamente la dispersion entre localidades y que
por ende, ésta puede llegar a ser junto con la conectividad del habitat una determinante de
gran impacto en el mantenimiento de la red tréfica y de importancia para la conservacion

de las especies.

La conservacion de la biodiversidad compromete a proteger especies, areas
geograficas, ecosistemas, funciones y procesos (Simberloff, 1998). La conectividad y el
tamano del habitat se relacionan con la vulnerabilidad de las especies en diferentes aspectos
ecologicos y genéticos (Meffe y Carroll, 1997). Desde el punto de vista demografico, entre
mas pequeila y menos continua sea la distribucion de una especie, es mas vulnerable a las
variaciones estocasticas en su demografia y a la destruccion intencional de su habitat,
especialmente si es una especie que es poco abundante a nivel local (Meffe y Carroll,
1997), tal como suele ocurrir en especies estigobiontes de sistemas anquihalinos (Sket,
1996; Escobar-Briones y Torres-Talamante, 2005) y en otros organismos restringidos a
habitats subterraneos (Reed y Blackwell, 2014). Ademas a nivel comunitario, se ha
observado que a mayor tamafio del ecosistema se incrementa el tamafio de las cadenas
troficas (Post et al., 2000; Post, 2002), por lo que la dimension espacial se consideran como
un factor importante que en muchos casos determina la supervivencia de las especies

pertenecientes a niveles troficos superiores (Rooney et al., 2008).

El sistema karstico y los cenotes de la peninsula de Yucatan se encuentran limitados
por fronteras espaciales y temporales, lo cual genera interaccion entre las especies y un

continuo reemplazo y sucesion, donde los pulsos de reclutamiento provienen de las aguas
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subterraneas (Schmitter-Soto et al., 2002b). La migracion de especies puede llegar a
permitir el intercambio de energia a lo largo del sistema donde por ejemplo, especies como
los camarones filtradores puedan trasladarse a habitats adyacentes y de esta manera hacerse
disponibles para los depredadores de diferentes localidades o que en su defecto, ellos
mismos migren en busca de presas (Polis et al., 1997; Rooney et al., 2008). En este sentido,
si se pierde la continuidad del sistema anquihalino Ox Bel Ha es posible que se interrumpa
el flujo de energia horizontal por parte de las especies y esto finalmente haga mas
vulnerable a los niveles troficos superiores, siendo limitado ain mas el tamafio de las

cadenas y el nimero de niveles tréficos (Cohen y Newman, 1991; Post, 2000; Post, 2002).

Las especies que se encuentran a lo largo de todo el ramal del sistema Ox Bel Ha
son: S. holthuisi, C.anops, T.cernua, T. mitchelli y T. unidens (Benitez-Le6n, 2014), lo cual
muestra que la dispersion entre localidades no esta restringida necesariamente a un solo
nivel trofico. Sin embargo se ha observado que la restructuracion de redes troficas y de
ecosistemas tiende a ser desde los niveles troficos basales hacia arriba debido a que las
especies en niveles troficos superiores, suelen ser mas limitados por disponibilidad de
recursos y por ende suelen ser mas susceptibles al arribo sucesional (Thornton et al., 1988,

Thornton, 1996).

Con base en todo lo mencionado anteriormente, se considera que la conectividad y
la dispersion de especies entre las localidades del sistema anquihalio Ox Bel Ha, podria
aminorar los efectos de la ausencia de los recursos disponibles y esto a su vez permita el

buen funcionamiento de los procesos ecoldgicos.
8.6. Consideraciones de los enfoques topologicos

El analizar solamente la topologia de una red tiene virtudes y defectos (Ekl6f y Ebenman,
2006). Desde una perspectiva de redes, la principal ventaja es que se basa en el uso de
indices faciles de interpretar que ayudan a definir, cuantificar y a entender como estan
conectados los subsistemas unos a otros, o dicho en otras palabras, determinar coémo se
combinan las partes para formar un todo (Bodini et al., 2009). El riesgo y alcance de las
extinciones secundarias se aborda directamente con el andlisis de las caracteristicas

estructurales y como se ven afectadas por la pérdida de diversidad (Dunne et al., 2002;
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Dunne et al., 2004; Gilbert, 2009).

En cuanto a las desventajas, la principal es que no se toman en cuenta las
interacciones derivadas de las fuerzas descendentes de la comunidad (Ekl6f y Ebenman,
2006). Las extinciones secundarias reveladas por los andlisis topoldgicos son de especies
consumidoras que se desconectan completamente de los productores primarios o los
recursos basales (extincion por fuerzas ascendentes) (Eklof y Ebenman, 2006). En
consecuencia, las posibles extinciones derivadas de las interacciones indirectas como por
ejemplo cascada tréfica, competicion aparente o coexistencia mediada por un depredador
(Anexo 4) no se consideran y en este sentido el riesgo de extincion se subestima (Eklof y
Ebenman, 2006; Dunne y Williams, 2009). Otros problemas potenciales son que no toman
en cuenta la fuerza de interaccion ni la dindmica de la comunidad. En el caso que una
especie pueda consumir dos recursos, se asume que ambos son consumidos en iguales
proporciones y que son igual de importantes para el consumidor; si bien hay especies
capaces de consumir muchas presas distintas, no necesariamente todas ocasionan el mismo
efecto demografico sobre el consumidor ni se asimilan de la misma forma (Williams y

Martinez, 2004; Muifioz et al., 2009).

En general, lo aplicable de los estudios de teoria de redes complejas a los de redes
troficas depende de si las descripciones topologicas capturan aspectos clave de las
comunidades y ecosistemas tales como el flujo de energia, asi como factores que regulan
las poblaciones (Borer, 2002). Los enfoques topologicos pueden llegar a ser una buena
opcion debido a que cambian un tipo de “realismo” ecologico por otro. A pesar de ignorar
la fuerza de interaccion, la dindmica de la comunidad y las interacciones indirectas, se
puede incluir un mayor nimero de especies, por lo que es posible generar estructuras mas
complejas y por ende topologias mas realistas que simulen el flujo de energia, algo de lo

que carecen los modelos dinamicos (Dunne y Williams, 2009).

Una pregunta central en la literatura referente a dindmica trofica es la naturaleza del
control y la regulacion de los recursos y la produccion (Power, 1992). La ventaja de
analizar la topologia de las redes troficas para estudiar sistemas anquihalinos, es que
algunas de las caracteristicas del sistema concuerdan en cierta medida con los supuestos.

Segun Gibert y Deharveng (2002) el estudio de los sistemas subterraneos ofrece pistas
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unicas en el entendimiento del impacto relativo de las fuerzas ascendentes en otros sistemas
debido a que la disponibilidad de recursos llega a ser muy limitante. Existe evidencia de
que la escasez de alimento y la ausencia de productores primarios pueden ocasionar la
pérdida o disminucion de los depredadores (Gibert y Deharveng, 2002); en muchos de estos
habitats, los depredadores grandes (p.ej. peces y salamandras) estdn ausentes y los que

predominan tienden a ser del tamafio de sus presas (Culver, 1994).

Con un alto grado de generalismo y debido a la escasez de los recursos, es muy
probable que en la mayoria de los casos las especies presenten la misma dependencia a
todos los recursos que utilicen (Gibert y Deharveng, 2002). Tal como se menciona en un
aforismo hecho por Racovitza (1950), “los animales subterraneos son carnivoros por
predileccion, saprofagos por necesidad”. Al tratar lidiar con la escasez de alimento, las
especies entran en un conflicto evolutivo donde la especializacion en la obtencion o el uso
de algin un tipo particular de recurso (p.ej., presas vivas) puede ocasionar una reduccion en
la habilidad de utilizar otros. Paralelamente, ampliar la dieta puede reducir la eficiencia al
tratar de obtener un tipo particular de alimento (Culver, 1994). Esta relacion costo-
beneficio finalmente termina por reducir la depredacion y como consecuencia, las fuerzas
ascendentes (en este caso, la dependencia al material organico aldéctono o la disponibilidad
de presas) tienen un mayor impacto sobre la diversidad de especies que las fuerzas
descendentes (p. ej. competencia mediada por depredacion), las cuales llegan a tener un

papel subsidiario o nulo (Gibert y Deharveng, 2002).

Debido al caracter extremo del habitat, el nimero de especies y los tamafios
poblacionales se ven reducidos, lo que en principio disminuye la competencia (Sket 1996) y
finalmente también ayuda a que se cumplan los supuestos de un enfoque topologico (Eklof
y Ebenman, 2006). A pesar de esto, la competencia interespecifica se encuentra bien
representada en comunidades de crustdceos presentes en arroyos de algunos sistemas
subterraneos (Culver, 1970; Culver, 1973; Bechler, 1985; Culver et al., 1991; Culver,
1994) y es probable que juegue un papel importante en la conformacion de las comunidades

(Culver, 1976).

8.7. Comentarios finales
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Los cenotes y los sistemas subterraneos tienen una gran importancia debido no sélo por su
diversidad biologica (Alvarez e Iliffe, 2008; Benitez-Leon, 2014) sino ademés por la
dependencia al lente de agua dulce para consumo humano (Doehring y Butler, 1974;
Schmitter-Soto et al., 2002b; Marin, 2008). Desde esta perspectiva, los enfoques tedricos
son herramientas de analisis que ayudan a contribuir con informaciéon que puede llegar a ser

util para el manejo de los recursos naturales y la conservacion (Crouse et al., 1987).

Para evaluar el efecto de la disponibilidad de recursos sobre las especies, se sugiere
que para estudios futuros se trate de medir la dindmica estacional de recursos como el
material organico particulado y se relacione con la dindmica poblacional de las especies
consumidoras. Se sugiere ademas que se analicen los posibles factores que alteren la
dispersion, la conectividad y la calidad del habitat del sistema Ox Bel Ha; a manera de
sintesis, las dudas que surgen en este trabajo se resumen en las siguientes preguntas: ;qué
tanto es afectada la dispersion por el nivel de oligotrofia comparado con otros ambientes
subterrdneos?, ;como afectan las presiones antropogénicas al transporte vertical y
horizontal de la energia?, ;cuanto es el aporte de material organico que se filtra desde la
parte superficial y como es afectado a nivel local por el cambio de uso de suelo?, ;coémo
afectan los contaminantes a la demografia de las especies y como se asimilan a lo largo de

la trama trofica?

Este trabajo es pionero en el estudio de la estructura tréfica de sistemas anquihalinos
y es util debido a que muestra ser complementario y concordante con la informacion
presente en la literatura. Con base en lo observado en los niveles tréficos y a otros aspectos
mencionados previamente, se considera que los modelos generados en este trabajo logran
representar adecuadamente las caracteristicas de sistemas subterraneos tales como el

sistema anquihalino Ox Bel Ha.
IX. CONCLUSIONES

Dados los resultados obtenidos y la discusion formulada se concluye lo siguiente:
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1) El nimero de niveles troficos calculado oscila entre 2 y 3 diferentes, lo cual es
concordante y complementario a los estudios realizados por Pohlman et al., (1997)

y Torres-Talamante (2009).

2) Las especies claves (con indicador de importancia relativa >2) son principalmente
especies representantes de la capa de agua dulce, por lo que se considera que esta
ultima es crucial para el mantenimiento de la diversidad, la funcionalidad del
sistema y para la red trofica. Debido a lo anterior, se sugiere que estas especies

sean de caracter prioritario para la conservacion.

3) Los valores de robustez calculados para las redes troficas del sistema Ox Bel Ha
sugieren que comparada a otros ambientes (Dunne et al., 2004), contrario a lo que
podriamos suponer (Schmitter-Soto et al., 2002b), la trama trofica parece ser

bastante robusta al menos desde el punto de vista estructural.

4) Debido a que las redes tienden a ser igual de robustas estructuralmente, se infiere
que la rapidez con la que una red tiende a perderse llega a depender mas de la

riqueza de especies que de la estructura.

5) Se considera que la riqueza y la redundancia funcional podria ayudar a evitar que
ocurran extinciones secundarias y a que se mantenga la estructura de la red trofica,
aunque se observo que este efecto se pierde si se remueven directamente ciertas

especies en especifico.

La identificacion de los componentes que modulan la estructura de las redes troficas
en la naturaleza es determinante para la conservacion de especies y para afrontar el
problema de la pérdida de diversidad a nivel global. Este trabajo es un paso adelante entre
la transicion de ciencia bdasica y aplicada, ademas de que es importante porque forma parte
de un marco de referencia para el estudio de la extincion de especies en sistemas

anquihalinos y sus consecuencias sobre la redes troficas.
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Anexo 1. Informacion de las especies del sistema Ox Bel Ha, Q. Roo

Grupo Especie Etiqueta | Abundancia Talla Habitat | Alimentacién Notas Clasificacion | Literatura consultada
relativa Maxima trofica
(Benitez-Leén, | (mm)
2014)
Crustacea: Xibalbanus Xtu Media 30.02 Agua Capaces de alimentarse | Ubicado en el segundo nivel | Carnivoro (Cunliffe, 1985; Schram,
Remipedia tulumensis salada de microorganismos, tréfico.
tienen habitos ] 1986; Schram et al.,
detritivoros y Presentan glandulas de
, veneno que usan para la 1986; Yager, 1987;
carnivoros. .,
i depredacion.
Son considerados Felgenhauer et al., 1992;
depredadores y Es6fago musculoso.
consumidores Pohlman et al., 1997,
oportunistas de carrofia | Registro relaciones )
disponible en el epibionticas con bacterias. Carpenter, 1999;
sistema. o Pohlman et al., 2000;
Los remipedios son capaces
de dominar y atrapar varios Koenemann et al., 2007:
tipos de crustaceos ! !
diferentes. Especialmente Alvarez y lliffe, 2008;
camarones del género
Typhlatya. Torres-Talamante, 2009;
Neiber etal., 2011;
Benitez-Ledn, 2014; Von
Reumont et al., 2014;
Pakes y Mejia-Ortiz,
2014b)
Crustacea, Typhlatya Tmi Alta 16 Ambas Las Typhlatyas son T. mitchelli estd ubicada en Filtrador/ (Hall, 1936; Ward, 1986;
Decapoda: mitchelli organismos detritivoros | €l primer nivel tréfico. Detritivoro
Caridea Typhlatya Tpe Media 17 filtradores de i Pohlman et al., 1997;
earsei pequefias Presentan capacidad de ; )
P - , . dispersién a través de la Alvarez y lliffe, 2008;
Typhlatya sp. Tsp Media | e particulas suspendidas haloclina.

en el agua. Se
alimentan tanto de

T. mitchelli presenta

Cruz-de La Garza, 2008;
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Anexo 1. Informacion de las especies del sistema Ox Bel Ha, Q. Roo (continta)

Grupo Especie Etiqueta | Abundancia Talla Habitat | Alimentacion Notas Clasificacion | Literatura
relativa Maxima trofica consultada
(Benitez-Leén, | (mm)
2014)
Crustacea, materia organica como Relaciones endosimbidticas Benitez-Ledn, 2014;
Decapoda: de bacterias intracelulares con bacterias.
Caridea suspendidas o de la Pakes y Mejia-Ortiz,
biopelicula. Mecanismos de alimentacién s B
filtradora en su primery 2014a; Chavez-Solis,
segundo par de pereiépodos, 2015)
que les permiten alimentarse ’
de particulas de hasta 3um.
Crustacea: Tulumella Tun Alta 3 Ambas Filtrador de bacteriasy | Se encuentra ubicada en el Filtrador/ (Schram, 1986;
Thermosbaenacea | unidens material orgénico. primer nivel tréfico. Detritivoro )
Bowman y lliffe, 1988;
Capacidad de dispersion a
través de la haloclina. Pohiman et al., 1997;
Maxilulas muy setosas. 2000; Benitez-Ledn,
Aunque T. unidens presenta 2014)‘
hébitos similaresa T.
mitchelli, no parece ser un
filtrador tan eficiente como
su contraparte.
Crustacea: Creaseriela Can Alta 22 Ambas Los isépodos de la Los isopodos de la familia Omnivoro (Creaser, 1936;
Isopoda anops familia Cirolanidae son | Cirolanidae de la Peninsula )
Metacirolana | Mma Baja 4.5-10 Agua considerados como de.Yucatan s€ Ub'cén entre el Cunliffe, 1985;
, L primer y segundo nivel
mayana salada omnivoros, detritivoros

y carrofieros que
obtienen su alimento
Unicamente de
materiales depositados
en el sedimento. Asi
mismo se ha observado
que algunos isépodos
pueden consumir
directamente bacterias.

trofico.

C. anops, es considerada una
de las especies dominantes,
ya que reaccionan con
rapidez a las trampas
cebadas.

C. anops es capaz de
atravesar la haloclina.

Bowman, 1987; Edler y
Dodds, 1996; Pohlman
etal., 1997; Alvarez y
lliffe, 2008; Sanchez-
Rodriguez, 2008;

Torres-Talamante,
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Anexo 1. Informacion de las especies del sistema Ox Bel Ha, Q. Roo (continta)

Grupo Especie Etiqueta | Abundancia Talla Habitat | Alimentacion Notas Clasificacion | Literatura
relativa Maxima trofica consultada
(Benitez-Leén, | (mm)
2014)
Crustacea: Se ha mostrado que las 2009; Ruiz—Cancino,
Isopoda excretas de los isépodos 2010; Benitez-Ledn,
tienden a ser componentes
importantes que propician el 2014)
crecimiento bacteriano
sobre el bentos.
Crustacea Creaseria Cmo Baja 65.6 Agua Depredador activo y Se ubica por encima del Carnivoro (Holthuis,1952; Hobbs,
Decapoda: morleyi dulce carrofiero oportunista. | segundo nivel tréfico.
Palemonidae Capaz de alimentarse 1979; Pohlman et al,.
de material organico. Se ha observado <
alimentandose de excretas 1997; 2000; Alvarez y
de murciélagoy aves.
Iliffe, 2008; Benitez-
También se le ha observado , ,
depredando a camarones del Leon, 2014; Chavez-
género Typhlatya. Solis 2015)
C. morleyi es un organismo
bentdnico que durante la
noche tiende a migrar hacia
la columna de agua y regresa
a su posicidn original
durante el dia. Este
comportamiento se ha
asociado al de sus presas.
Presentan canibalismoy
comportamiento agresivo.
Crustacea: Antromysis Ace Media- Alta 3-4 Agua Se alimenta de material | Se ubica en el primer nivel Filtrador/ (Mauchline, 1980;
Mysida (Antromy.SIs) dulce organico particulado. trofico. Detritivoro Schram, 1986; Pesce et
cenotensis i
Es SEBUro que esten al., 1994; Pohlman et al.,
relacionados al guano de
vertebrados como los 1997; 2000; Pesce v lliffe,
murciélagos y las aves. ;
2002; Alvarez vy lliffe,
Usualmente es muy
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Anexo 1. Informacion de las especies del sistema Ox Bel Ha, Q. Roo (continta)

Grupo

Especie

Etiqueta

Abundancia
relativa
(Benitez-Ledn,
2014)

Talla
Maxima
(mm)

Habitat

Alimentacion

Notas

Clasificacion
trofica

Literatura
consultada

Crustacea:
Mysida

abundante donde quiera que
se presente.

A pesar de ser mas pequefio,
se considera que puede
consumir particulas de
mayor tamafio que los
camarones del género
Typhlatya debido a su
mecanismo de alimentacion
con sus enddépodos toracicos
“canasta alimentaria”.

En cenotes cercanos a
Mérida se cree que es la
presa preferida de
depredadores como C.
morleyi, Typhliasina pearsei,
0. infernale y los bagres del
género Rhamdia.

2008; Porter et al., 2008;
Benitez-Ledn, 2014;
Chavez-Solis, 2015)

Stygiomysis cf.
holthuisi

Sho

Media

7.1

Stygiomysis
cokei

Sco

Baja

15.3

Agua
dulce

Es probable que
presenten una
alimentacion carnivora
y que cubran parte de
su dieta en detritus y
materia organica en
suspension cercana ala
haloclina.

S. cokei siempre se ha
observado en las zonas mas
remotas de la cueva con
poca perturbacion.

Los enddpodos en los
toracépodos 2-4 deS.
holthuisi son prensiles.

Los stygiomisidos son
nadadores rapidos.

Debido a que estas especies
estan asociadas a la
haloclina, es probable que
cubran parte de su dieta en
detritus y materia organica.

Carnivoro

(Gordon, 1958;
Mauchline, 1980;
Wagner, 1992;
Kallmeyer y Carpenter,
1996; Pesce y lliffe,
2002; Alvarez v lliffe,
2008; Porter etal.,
2008; Benitez-Ledn,
2014)
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Anexo 1. Informacion de las especies del sistema Ox Bel Ha, Q. Roo (continta)

Grupo Especie Etiqueta | Abundancia Talla Habitat | Alimentacion Notas Clasificacion | Literatura
relativa Maxima tréfica consultada
(Benitez-Leén, | (mm)
2014)
Crustacea: O en su defecto consuman
Mysida otros organismos que
ocupen esa parte del habitat.
En otro caso de otra especie,
Stygiomysis aemete, se le
descubrid, consumiendo una
hormiga que habia caido al
cuerpo de agua.
Crustacea Calliasmata Cno Baja 33.5 Agua Es probable que C. Hay pocos registros de esta Carnivoro (Holthuis, 1973;
Decapoda: nohochi salada nohochi consuma a especie y no se cuenta con Escobar-Briones et al.,
Hippolytidae otros organismos de datos de la alimentacién.

forma oportunista. Asi
mismo que sea
consumidor de detrito y
material organico al
igual que otras especies
del sistema.

Otra especie afin Calliasmata
pholidota puede consumir
presas de forma oportunista,
tomandola viva o como
carrofia. Se ha observado
que esta especie puede
alimentarse de diferentes
organismos como lo son
poliquetos y otros
camarones.

La talla C. nohochi es similar
ala de C. pholidota (entre 15
y 30mm).

En cuanto al habitat, C.
pholidota es un organismo
de habitos creviculares
mientras que C. nohochi es
mas asociada a los pasajes
de las cuevas.

1997; Benitez-Ledn,
2014)
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Anexo 1. Informacion de las especies del sistema Ox Bel Ha, Q. Roo (continta)

Grupo Especie Etiqueta | Abundancia Talla Habitat | Alimentacion Notas Clasificacion | Literatura
relativa Maxima tréfica consultada
(Benitez-Ledn, (mm)
2014)
Crustacea: Tuluweckelia | Tce Alta 5-8 Agua Se consideran Los anfipodos de la familia Carnivoro (Holsinger, 1990;
Amphipoda cernua dulce carrofieras o Hadziidae de la Peninsula de
depredadoras; Yucatén han sido ubicados Pohlman et al., 1997;
complementan parte de generalmente por encima
! ) del segundo nivel tréfico. Pohiman et al., 2000;
- - su dieta con material
Mayaweckelia | Mce Baja 4-6 (. iculad < .
ceniticola organico particulado. Se ha observado que los Alvarez y lliffe, 2008;
anfipodos de estos sistemas
se consumen las exuvias de Torres-Talamante,
t t4 ) .
Otros crustaceos 2009; White y Culver,
En general, los anfipodos 2012: Navarro-
presentes en cuevas tienden !
a ser omnivoros o Barranco et al., 2013;
carnivoros. En la mayoria de
los casos suelen ser Benitez-Ledn, 2014)
carnivoros.
Crustacea: Humpheysella | Hme Baja 0.81 Agua Es probable que este Se considera que la mayoria Omnivoro (Liperovskaya, 1948;
Ostracoda mexicana dulce ostracodo sea de los ostracodos de vida

carrofiero, capaz de
alimentarse de materia
organico particulado y
bacterias.

libre son de habitos
filtradores; en los ostracodos
cavernicolas, el detrito es
aparentemente una fuente
de alimentacion importante,
aunque también existen
casos que sugieren una
alimentacién
complementada con
carrofa.

Los ostracodos cavernicolas
pueden consumir bacterias
quimioautdtrofas, incluidas
las bacterias sulfuro-
reductoras.

Kornicker y lliffe, 1975;
Arashkevich, 1977;
Cunliffe, 1985; Strayer,
1985; Kornicker vy lliffe,
1989b; L. S. Kornicker y
Iliffe, 1989c; Kornicker
y lliffe, 1996; Kornicker
y Yager, 1996; Fryer,
1997; Vannier et al.,
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Anexo 1. Informacion de las especies del sistema Ox Bel Ha, Q. Roo (continta)

Grupo Especie Etiqueta | Abundancia Talla Habitat | Alimentacion Notas Clasificacion | Literatura
relativa Maxima trofica consultada
(Benitez-Leén, | (mm)
2014)
Crustacea: En el caso especifico de H. 1998; Pohlman et al.,
Ostracoda mexicana es probable que se
alimente de carrofia y 2000; Modig et al.,
detritus.
2000; Smith y Delorme,
2010; Rossi et al.,2011;
Peterson et al., 2013;
Benitez-Ledn, 2014)
Crustacea: Balinella Byu Baja (Benitez 2015, | 1.45 Agua Es probable que Los copépodos Carnivoro (Fosshagen vy lliffe,
Copepoda yucatanensis comunicado salada presente habitos Epacteriscidos son
personal) carnivoros, considerados como 1985; Fosshagen y

posiblemente
depredadores o
carrofieros, ademas de
consumir material
organico.

depredadores especializados
debido generalmente a las
partes de la boca raptoriales
y el hecho de que
representantes de 12
géneros de excepto
Enantiosis no parecen ser
atraidos por las trampas de
carnada.

B. yucatanensis se
caracteriza por la presencia
de un palpo mandibulary
una gnatobase con 7-9
dientes con forma bicuspide
o tricUspide de base ancha,
separada del diente distal
largo; maxilas con espinulas
en la base de los enditos,
setas proximales y
adyacentes al diente con
espinulas. Estos caracteres
difieren de los caracteres

lliffe, 1994; Jaume et
al., 2001; Fosshageny
lliffe, 2004; Suarez-
Morales et al., 2006;
Fosshagen v lliffe,
2007; Alvarez v lliffe,
2008)
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Anexo 1. Informacion de las especies del sistema Ox Bel Ha, Q. Roo (continta)

Grupo

Especie

Etiqueta

Abundancia
relativa
(Benitez-Ledn,
2014)

Talla
Maxima
(mm)

Habitat

Alimentacion

Notas

Clasificacion
trofica

Literatura
consultada

Crustacea:
Copepoda

primitivos y no modificados
caracteristicos de los
copépodos con habitos
supensivoros. Estos incluyen
una gnathobase de la
mandibula armada con
dientes uniformes y
pequefios, con setas de la
maxila y maxilipedos
plumosos poco modificados.

Chordata:
Actinopterygii

Typhlasina
pearsei

Typ

90

Agua
dulce

Consume varios tipos
de crustaceos; presenta
principalmente habitos
depredadores, aunque
posiblemente también
carrofieros.

Es probable que
complemente su dieta
con material organico.

T. pearsei es un depredador
tope ubicado por encima del
segundo nivel tréfico

Segun observaciones por
parte de buzos, T. pearsei no
solo es capaz de alimentarse
de varios tipos de crustaceos
sino que es un depredador
activo de habitos nocturnos.

Esta especie ha sido
observada ocasionalmente
en diferentes partes del
sistema Ox Bel Ha (Benitez-
Ledn comunicado personal).

En general se presenta en
densidades poblacionales
bajas, con pocos
especimenes en cada cenote
donde se la ha visto.

Carnivoro

(Pohlman et al., 1997;
Schmitter-Soto, 1998;
Proudlove et al., 2001;
Alvarez y lliffe, 2008;
Chavez-Solis, 2015)

Chordata:

Synbranchiformes

Ophisternon
infernale

QOin

600,
(aunque
suele ser
de
tamanos

Agua
dulce

Consume crustaceos
bentdnicos y
posiblemente consuma
detritus organico para
complementar su dieta.

Parece presentarse en
abundancias bajas, aun
menores que las del pez T.
pearsei, se han visto pocos
especimenes (maximo dos
especimenes al mismo

Carnivoro

(Chumba-Segura
1984;Navarro-
Mendoza, 1988;
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Anexo 1. Informacion de las especies del sistema Ox Bel Ha, Q. Roo (continta)

Grupo Especie Etiqueta | Abundancia Talla Habitat | Alimentacion Notas Clasificacion | Literatura
relativa Maxima trofica consultada
(Benitez-Leén, | (mm)
2014)

Chordata: menores). tiempo). Mendoza-Navarroy

Synbranchiformes

Se ha observado que puede
alimentarse del paleménido
C. morleyi y que depreda
camarones e isépodos de
forma activa, acechando a su
presay capturando a manera
de emboscada.

Aligual que el pez T. pearsei,
0. infernale presenta habitos
nocturnos.

Suele co-ocurrir con el pez T.
pearsei el 43% de las veces
que se le ha encontrado.

0. infernale ha sido avistado
en cenotes cercanos a
Tulum.

Casillas-Valdés, 1990;
Schmitter-Soto, 1998;
Medina-Gonzalez et
al., 2001; Schmitter-
Soto, 2006; Alvarez y
Iliffe, 2008; Bayona-
Miramontes, 2012;

Chavez-Solis, 2015)
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Anexo 2. Matrices de adyacencia de las redes “Total”

A) Modelo generalista

Tpe Tsp Tun Ace Hme Can Mma Byu Cmo Mce Tce Sho Sco Xtu Cno Typ Oin Bac MOPA MOPS MOPM

Tmi

Tmi
Tpe
Tsp

Tun
Ace

Hme
Can

Mma
Byu

Cmo
Mce

Tee

Sho
Sco
Xtu

Cno
Typ

Oin

Bac

1
1
1

MOPA

MOPS

MOPM

B) Modelo especialista

Tmi Tpe Tsp Tun Ace Hme Can Mma Byu Cmo Mce Tce Sho Sco Xtu Cno Typ Oin Bac MOPA MOPS MOPM

Tmi

Tpe
Tsp

Tun
Ace

Hme

Can

0 0 0
0 0 0

0
0

Mma
Byu

Cmo
Mce

Tce

Sho
Sco
Xtu

0 0 0 0

0
0

0

1

0 0 0 0

Cno
Typ

Oin

0

0O 0 0O 0 0

0
0
0

0

Bac

0 0 0 0

1

1

0
1

MOPA

0

0

0 0 0 O

0

MOPS

0 0 0

MOPM
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Anexo 3. Caracteristicas topologicas de otras redes troficas

Comunidad

Ambiente

Niveles troficos

Omnivoria

Referencia

Sistema Ox

Bel Ha

Cueva Galloha

Manantial

Cone

Rio

Broadstone

Poza Skipwith

Lago

Miércoles

Estuario

Ythan

Bahia
Chesapeake

Benguela

Alnquihalino (cuevas
completamente

inundadas)

Rio subterraneo

Manantial subterraneo

Rio

Posa

Lago

Estuario

Costero

Costero

0.384 - 0.59 (G)

0.23 - 0.45 (E)

0.0

0.214

0.243

0.513

0.122-0.142

0.456

0.48

0.689

Aguilar-Sanchez (2016)

Culver (1982)

Tilly (1968)

Woodward et al., (2005)

Warren (1989)

Carpenter y Kitchell (1996);
Smith (2001); Cohen et al.,
(2003); Froese y Pauly (2012);
Guiry y Guiry (2012); Jonsson et
al., (2005)

Hall y Raffaelli (1991); Dickinson
(2003); Emmerson y Raffaelli,
(2004); Wilson y Reeder (2005);
Appeltans et al., (2012); Froese y
Pauly (2012); Guiry y Guiry
(2012)

Baird y Ulanowicz

Bersier et al., (2002)

(1989);

Yodzis (1988)
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Anexo 4. Tipos de interacciones indirectas
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Las lineas continuas denotan efectos directos mientras que las lineas punteadas representan
efectos indirectos. Los signos muestran la naturaleza del efecto que tiene una especie sobre
otra en la direccidbn marcada por las flechas. a) Competencia aparente, donde dos presas
(R1 y R2) comparten un depredador o consumidor (C). La disminucién en R; incrementa la
abundancia de R,. b) Competencia por explotacion, cuando dos consumidores (C; yC;)
compiten por una misma especie como recurso (R) por lo que la relacion negativa entre estos
es mediada por una tercera especie. ¢) Mutualismo indirecto, donde la presencia del C,
disminuye la abundancia del R; que compite por Ry; esto ocasiona un incremento en Ry y
beneficia a C,, que la consume. d) Cascada troéfica de tres niveles, en este caso de una
planta (P), un herbivoro (H) y un depredador (C). Los efectos negativos del depredador en la
poblacion del herbivoro promueven un mutualismo indirecto entre la planta y el depredador.

Tomado de Boege y Carmona (2012).
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