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RESUMEN

La peninsula de Yucatan es una planicie carstica en la que un vasto sistema
dulceacuicola subterraneo fluye desde tierra adentro hacia la zona costera. La
orografia costera permite que se forme una amplia regién de humedales inundados
o inundables periédicamente, asi como lagunas costeras. Asimismo, en la superficie
exokarstica resalta la presencia de dolinas de colapso, denominadas localmente
cenotes. Dentro de estos sistemas, resulta de interés entender la relacion de la
comunidad de peces, a través de los cambios en su estructura, con las
caracteristicas del ambiente, la adecuacién a las condiciones locales, los procesos
competitivos derivados del uso del nicho, las interacciones tréficas y los efectos de
otros factores estocasticos. Por ello, las preguntas que se responden en este trabajo,
considerando las diferencias en el caracter temporal o permanente de los cuerpos de
agua presentes en la zona de estudio, son: jCuales son los factores que determinan
la distribucion, abundancia y diversidad de especies de peces de la zona? jExisten
diferencias en la estructura de la comunidad de peces asociadas a las épocas del
ano? De ser asi jqué factores abioticos influyen de manera mas importante en las
variables ecoldgicas?

Este estudio se realizd en dos tipos particulares de sistemas acuaticos
presentes en un area natural protegida a nivel estatal: la reserva “El Palmar”. Uno es
un sistema que se inunda de forma temporal durante la época de lluvias, por lo que
tiene una efimera presencia durante algunos meses. El otro tipo de sistema esta

formado por tres cenotes permanentes, nombrados localmente Peten Pila (PP),




“ESTRUCTURA DE LA COMUNIDAD DE PECES EN CUERPOS ACUATICOS DE LA FRANJA COSTERA DE LA RESERVA ESTATAL

“EL PALMAR”, YUCATAN.

Sirena 1(S1) y Kilometro 13 (KM13). Estos cuerpos de agua permanentes juegan un
papel fundamental en la dinamica de las poblaciones de peces puesto que fungen
como “reservorios” para aquellas especies que poblaran la zona inundada una vez
que inicia la época de lluvias. La distribucidon, abundancia y riqueza de especies de
peces de los cuerpos acuaticos temporales y permanentes en la Reserva estatal “El
Palmar”, en la franja costera del Estado de Yucatan, estan influenciadas por factores
espaciales y ambientales de tal manera que, en los sistemas temporales, la variacion
en la estructura de la comunidad de peces depende principalmente de las variables
espaciales. Ello significa que la principal limitante en la distribucion y abundancia de
la comunidad de peces es su propia capacidad para dispersarse en el ecosistema
acuatico. Para cuantificar los efectos de las variables ambientales (conductividad
especifica, saturacion de oxigeno, temperatura y pH) y las espaciales (definidas por
los vectores de las coordenadas principales de matrices vecinas, PCNM) sobre las
variables de respuesta (abundancia, biomasa y riqueza de especies de peces)
obtenidas a lo largo de un ciclo anual de observaciones, se utilizaron analisis de
regresion multiple y particion de la variacion. Gambusia yucatana es la especie que
presentd la mejor estrategia de dispersion y reproductiva dada su condicion de
viviparo, lo cual asegura una buena capacidad de sobrevivencia que le permite estar
representada por mas del 80 % de la abundancia de los peces que habitan en la
zona temporalmente inundada. En menor medida, algunas variables ambientales
como la conductividad, saturacién de oxigeno, temperatura y profundidad tienen

influencia en la estructura de la comunidad de peces.
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En el caso de los sistemas permanentes, las caracteristicas fisicas y quimicas
del agua en los cenotes cercanos a la linea de costa resultaron muy homogéneas, y
juegan un papel determinante en la dinamica de la estructura de la comunidad de
peces. Las fluctuaciones en el nivel del agua en dos de los tres sistemas analizados
(PP y S1), crean una conexiéon temporal entre ambos que permite el intercambio de
agua y organismos. El sistema KM13, al formar parte de otra “cuenca” dada su
lejania a la costa, presentd caracteristicas fisicoquimicas contrastantes respecto de
los otros. Ello, a su vez, determiné diferencias en la composicion y estructura de la
comunidad de peces. La ictiofauna de los cenotes costeros es mas diversa que la del
cenote que se encuentra alejado de la costa. Todos estos factores modulan la
estructura de la comunidad de peces dinamica que depende de las variaciones en
los factores ambientales (temperatura, profundidad, pH y cobertura de macrofitas)
que se registran entre las estaciones de lluvias y de secas.

Sin embargo, los cuerpos de agua permanentes no garantizan la sobrevivencia
de los peces que llegan a ellos. El hacinamiento, por ejemplo, puede conducir a la
falta de oxigeno, a limitar los recursos alimentarios disponibles, a incrementar la
susceptibilidad de los organismos a las enfermedades y a incrementar las
probabilidades de depredaciéon por parte de peces de tallas mayores y otros
depredadores. Por lo que la pequefia fraccion de peces que sobrevivan hasta la

siguiente época de lluvias sera aquella que colonizara el humedal.
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INTRODUCCION GENERAL

La dinamica fisica, quimica y biolégica de los ecosistemas acuaticos en las
zonas tropicales esta influenciada en gran medida por el régimen de precipitacion
que caracteriza las temporadas de lluvias y secas. Ello contrasta con lo que ocurre
en las zonas templadas, donde el factor climatico que suele influir de manera mas
importante es la temperatura (Lewis W. M., 1987). Las condiciones hidrologicas
impuestas por las diferencias propias de las épocas de lluvias y de estiaje son
determinantes en sitios con caracteristicas tan particulares como la peninsula de
Yucatan (PY), donde no existen flujos de agua superficiales debido al tipo de suelo
calcareo que predomina en la region (Duch, 1988). Ello permite la existencia de una
enorme red cavernosa subterranea por la que escurre el agua, que se descarga en el
mar.

La monotonia orografica permite que en la confluencia del mar con el
continente se forme una amplia region de zonas inundadas o inundables
periédicamente, asi como lagunas costeras que ocupan un area de
aproximadamente 1,404.7 km?. Es probable que el origen y evolucion de dicha
region esté vinculado a movimientos geotectdnicos de magnitud baja. Lo anterior se
refleja en lo poco diseccionado de su relieve, en el cual predominan
fundamentalmente llanuras de distintos génesis con poca diferencia altitudinal. El
rasgo mas notorio que presentan es la existencia de una zona con una abundancia
extraordinaria de depresiones dulceacuicolas epigeas llamadas “cenotes” que son

alimentadas con emanaciones de agua subterranea a través de (Wilkens, 1982).
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Estas formas se encuentran en una llanura baja y pantanosa en cuyas inmediaciones
se establece un tipo particular de formacién vegetal, conocida como “Petén” (Vega-
Cendejas, Los Peces de |la Reserva de la Biosfera de Celestun., 1997).

Una de las consecuencias de los ciclos de lluvias y estiaje que marcan la
dinamica ambiental de la peninsula de Yucatan es la fluctuacion drastica de la
extension de los humedales costeros (Sanchez-Santillan. N., Analisis de la
climatologia dinamica en el NE de la peninsula de Yucatan, México., 2012). Durante
la época de lluvias, buena parte de la llanura costera se inunda formando un sistema
mas o menos continuo a lo largo de toda la linea de costa. No s6lo cambia la
extension de estos cuerpos acuaticos, sino que se presentan diferencias en las
caracteristicas fisicoquimicas del agua (Cejudo, 2021).

En el mismo sentido, las diferencias dadas por la radiacion solar marcan un
régimen térmico diferente para las épocas antes mencionadas ( (Emery, 1978);
(Sanchez-Santillan. N., Analisis de la climatologia dinamica en el NE de la peninsula
de Yucatan, México. , 2012). Muchos cenotes, aguadas y petenes, en cambio, se
mantienen inundados de forma permanente gracias a los aportes que reciben del
manto fredtico tanto en forma difusa a través de fracturas de la roca o puntuales a
través de manantiales (Lamas Cosio, 2021).

En consecuencia, los ciclos de vida de los organismos acuaticos caracteristicos
de esta region se rigen por esta dinamica estacional y despliegan adaptaciones
fisioldgicas y conductuales que responden a estos cambios. En general, durante la

época de secas, la fauna acudtica se encuentra circunscrita a los cuerpos acuaticos
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permanentes que sirven como habitat y refugio. En cambio, varias especies icticas
tienen la capacidad de colonizar la zona inundada durante la época de lluvias
mediante procesos de dispersion, lo que conlleva a fluctuaciones periédicas en el
tamano de las poblaciones (Vazquez-Dominguez, 2009).

Debido a que los cambios en la estructura de la comunidad de peces se
relacionan con el régimen hidrico (Jordan, 1998); (Aguilar-Medrano, 2020), justo
antes de la época de lluvias, por ejemplo, la reproduccion y la dispersion juegan un
papel preponderante. En cambio, en la época de secas se manifiestan interacciones
competitivas mas intensas entre los organismos que utilizan los sistemas
permanentes como refugios para sobrevivir (Trexler, 2000).

Si bien en la actualidad se tiene mas informacion sobre la dinamica de las
poblaciones en lagos carsticos tropicales y el tipo de variables que la determinan,
ésta sigue siendo escasa en comparacion con el conocimiento que se tiene de los
lagos templados.

A la fecha, la mayoria de los trabajos realizados en los cenotes se orientan a
estudios limnol6gicos y morfométricos, como los de (Navarro-Mendoza, 1988) y
(Schmitter-Soto, 2002). Existen algunos estudios sobre la influencia de la
estacionalidad y los factores ambientales sobre la estructura de la comunidad en
sistemas permanentes y temporales en Sian Ka’an (Escalera-Vazquez, 2010), asi
como de la diversidad funcional en comunidades, como el de (Cordova-Tapia, 2016).
Otros estudios estan enfocados al manejo y conservacién (Navarro-Mendoza M. y.-C.,

1990). Destacan los estudios realizados por Vega-Cendejas y colaboradores en
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varios de estos sistemas en la peninsula de Yucatan (Vega-Cendejas M. H., 2013);
(Vega-Cendejas M.E., 2017), entre otros.

En la presente investigacion se analizaron los factores que determinan la
estructura de la comunidad de peces en dos tipos de cuerpos acuaticos presentes en
la Reserva estatal de “El Palmar”: el humedal costero, cuya extension depende de las
fluctuaciones estacionales que impone el régimen de precipitacion caracteristico de
la peninsula de Yucatan y tres cenotes de aguas permanentes, dispuestos en un
gradiente perpendicular a la linea de costa.

La conectividad que ocurre durante la época de lluvias entre ambos tipos de
sistemas, como consecuencia del hidroperiodo, implica condiciones contrastantes
de profundidad, salinidad, temperatura y los impactos que esto genera a nivel de la
comunidad de peces, son una incomparable combinaciéon para el analisis de los
factores tanto deterministicos como estocasticos que influyen sobre los atributos de
dicha comunidad. El hacinamiento que se presenta durante la época de secas, con la
consiguiente presion ambiental e intensa competencia que se da en los
sobrepoblados sistemas permanentes. El inicio de la época de lluvias, que al
aumento de la superficie inundada da oportunidad para el despliegue de las
estrategias, tanto reproductivas como de dispersion y de repoblamiento de las
especies que han sido capaces de desarrollarlas, y que les permiten ocupar el
humedal completo una vez iniciada dicha temporada. Todas estas variables tanto

ambientales como bioldgicas y espaciales influyen para modificar la estructura de la
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comunidad de peces a lo largo del ano en estos sistemas tan contrastantes como

dindmicos.

ANTECEDENTES
La peninsula de Yucatdn

La PY es una de las quince provincias fisiograficas de la Republica Mexicana
(Lamas Cosio, 2021). La altitud promedio es de menos de 10 msnm, el 90% de su
superficie esta a menos de 200 msnm y la Sierrita de Ticul es la Unica elevacion
prominente (Beddows, 2008). Se compone principalmente de rocas calcareas y
evaporitas surgidas durante el Cenozoico (Escobar-Nava, 1986). Por su composicion
geolodgica se caracteriza por ser una sélida masa calcarea, producida por la
consolidacion de sedimentos fésiles conformados por residuos de conchas marinas
lo que le da una constitucién de carbonatos de calcio y magnesio en forma de
calcita, dolomita y aragonita (Duch G. J., 1991). Debido a la permeabilidad del suelo
no se presentan flujos de agua superficiales, el agua de lluvia fluye de manera
vertical hasta que llega al manto freatico. Una vez ahi y por su caracter ligeramente
acido, actua disolviendo las rocas carbonatadas de la superficie formando una trama
de cavidades subterraneas como grutas y cenotes con o sin comunicacion con el
exterior (Batllori-Sampedro, 2006). Ademas, se presentan algunos otros procesos
que incrementan su tendencia al resquebrajamiento y la fragmentacién, tanto por
efecto de cambios de temperatura como por la accién mecanica de raices de arboles

(Duch G. J., 1988).
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Los flujos de agua subsuperficial se mueven horizontalmente en forma radial
desde la porcion SE del estado de Yucatan, con direccion N-NW y tienen su destino
final en la costa (Sanchez y Pinto I, 2021). Por ello, la porcion del litoral que ocupa el
humedal costero, o ciénaga, recibe aportes quasi-permanentes de agua subterranea
presentandose descargas tanto en forma difusa a través de fracturas de la roca o
puntuales a través de manantiales (Bauer-Gottwein, 2011).

La extension del sistema de humedales costeros depende del régimen de
[luvias y, en los meses de mayor precipitacion, se establece un sistema de
conexiones temporales entre cuerpos de agua que, en época de estiaje, estan
aislados. Este fendmeno facilita los eventos de dispersion de las poblaciones de
peces dentro del humedal (Snoodgrass, 1996) (Aguilar-Medrano, 2020). La
distribucion y abundancia de las poblaciones de peces se encuentran determinadas
por el tamafo de los sistemas acuaticos sobre todo en la zona de inundacidn
temporal de la franja costera la cual presenta, ademas de la extension fluctuaciones
estacionales en la profundidad (Aguilar-Medrano, 2020).

Durante la temporada de secas, que suele extenderse desde el equinoccio de
invierno hasta el solsticio de verano, la relacion entre la precipitacion vy la
evaporacion genera, en el medio acuatico, condiciones de alta salinidad. En cambio,
durante las temporadas de lluvias y “nortes” la salinidad disminuye por efectos de
dilucion. Las maximas elevaciones del nivel del agua ocurren durante septiembre y

octubre; las aguas son mas salobres y de menor temperatura. En cambio, las
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profundidades menores se registran al final de la época de “nortes” y durante las
secas, con aguas mas saladas y calidas (Batllori-Sampedro, 2006).

En suma, la extensiéon y la profundidad de los sistemas acuaticos costeros
aumenta paulatinamente a lo largo de la temporada de lluvias (tipicamente de junio
a octubre), se mantiene en la temporada de “nortes” (de noviembre a febrero) y
disminuye durante la temporada de “secas” (de marzo a mayo). Vastas extensiones
del humedal costero llegan a secarse completamente (Batllori-Sampedro, 2006),
exceptuando los cuerpos acuaticos permanentes, como los cenotes, en los que el
volumen de agua se mantiene mas o menos estable gracias a los aportes del
acuifero.

Caracteristicas fisicas y quimicas de los sistemas acuaticos

Por la naturaleza geoldgica de las rocas dominantes en la PY, los iones mas
abundantes en el agua de los cenotes provienen de la disolucion de la roca calizay
generalmente se encuentran presentes sodio, bicarbonatos, cloruros y sulfatos
(Cejudo, 2021). Estos elementos quimicos se diluyen con el agua de lluvia que,
ademas, transporta acidos humicos y, en la zona costera, taninos que los
neutralizan (Alcocer, 1998). Asi, se presentan conductividades que suelen ser
mayores de 600 yS/cm, la alcalinidad es muy variable debido a las variaciones en los
flujos de agua proveniente del manto freatico, que es rica en carbonatos y
bicarbonatos hasta 696 mg/l de CaCO; (Alcocer J. E., 1996).

En las zonas temporalmente inundadas se presentan caracteristicas fisicas y

guimicas extremas en funcién de la época del afio (Ortega-Mayagoitia, 2002). De
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acuerdo con (Vega-Cendejas M. a., 2004), la morfologia y el tamafo de los sistemas
acuaticos repercuten en los valores de los factores fisicoquimicos y, en algunos
casos, la presencia de sustancias téxicas limita la distribuciéon y la abundancia de los
peces ( (Wootton, 1992); (Rodriguez-Fuentes, 2021). De igual manera se ha
reportado que la cantidad de sedimento tiene influencia sobre la productividad
primaria y que la vegetacion circundante regula parte de la produccion secundaria
debido a que forma sitios de refugio contra depredadores y controla el ingreso de
materia organica y luz (Ricklefs, 1999).

De acuerdo con (Van der Kamp, 1995), algunos de los rasgos mas
caracteristicos de los cenotes son el contenido de sélidos totales disueltos (STD),
oxigeno disuelto y detritus, entre otros. Los STD se incrementan debido a que las
sales acarreadas por la lluvia se concentran por evaporacion y a éstas se suman las
sales presentes en el suelo. En términos generales, la salinidad del agua subterranea
de la peninsula de Yucatan es de 0.4 a 2.9 g/L ( (Doehring, 1974). Sin embargo, la
intrusion de la masa de agua marina por debajo de la lente de agua dulce hacia el
interior de la peninsula, fendmeno favorecido por la extraccién de agua dulce,
provoca una elevacion del contenido de STD.

Es necesario destacar la importancia que tiene el hecho de que los cenotes
tengan flujo abierto (sistemas l6ticos) o cerrado (sistemas |énticos) ya que existen
marcadas diferencias entre los procesos que en ellos ocurren (Schmitter-Soto, 2002).
En los medios lénticos, las tasas de diluciéon y mezcla son menores que en los |6ticos

y la aireacion no es tan eficiente, lo que puede causar condiciones anéxicas en el

11
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cenote (Schmitter-Soto, 2002). La temperatura se mantiene estable en los cenotes
I6ticos y controlada por la geometria del sistema de flujo. La estabilidad térmica
refleja la constancia de la temperatura del agua a profundidades cercanas a los 10 m
(Van der Kamp, 1995). En cenotes lénticos hay variaciones horizontales y verticales a
lo largo del ano. La media de la temperatura del agua en los cenotes, de 24 a 29° C,
es similar a la temperatura media del aire (Alcocer J. L., 1998). Durante el flujo del
agua de la superficie al manto freatico, se presentan los cambios mas importantes
en la quimica del agua. En este proceso el agua adquiere CO, proveniente del suelo,
de la oxidacion de la materia organica y de la oxidacion quimica de algunos
minerales, todo ello tiende a disminuir la presion parcial del oxigeno disuelto e
incrementar la acidez, la cual es neutralizada por la disoluciéon de la roca caliza
(Schmitter-Soto, 2002).

El pH también tiende a ser homogéneo y estable en los cenotes de flujo abierto,
generalmente con valores ligeramente acidos (pH < 7), debido a que el agua
subterranea emergente es rica en CO, disuelto, el cual se transforma en acido
carboénico. Sin embargo, en los cenotes cerrados, que presentan estratificacién, se
presenta un gradiente de pH a lo largo de la columna de agua. En consecuencia, se
ha observado que el pH de los cenotes se encuentra en el intervalo de 6.7 < pH <
8.0 en cenotes cercanos a la zona costera y hasta de 8.6 en cenotes continentales
(Schmitter-Soto, 2002).

En un estudio realizado en zonas de humedales en el centro de Florida se

encontro que los cuerpos de agua permanentes a lo largo de la zona costera

12
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representan sitios de refugio potenciales para muchas especies acuaticas y que las
condiciones fisicas y quimicas del agua (oxigeno disuelto, pH, conductividad,
temperatura) de estos sitios, presentan un amplio intervalo de variacion a lo largo
del afno (Baber, 2002).

En sistemas similares, pero en la Reserva de Sian Ka’an, Quintana Roo, México,
(Zambrano, 2006) realizaron un analisis de discriminantes basado en caracteristicas
fisicas tales como turbidez, temperatura, profundidad y oxigeno disuelto,
encontrando diferencias entre los distintos habitats estudiados y dichas diferencias
determinan la estructura de la comunidad de peces. En los cenotes con vegetacion
litoral desarrollada y los humedales temporales encontraron mayores indices de
diversidad y riqueza de especies.

Escalas

Por “escala” nos referimos a las dimensiones espaciales y temporales de las
entidades o fendmenos que observamos, lo que involucra (al menos implicitamente)
mediciones y unidades de medicion. Las escalas geograficas involucran medidas de
proporcion entre la distancia real entre dos puntos en el terreno y su representacion
esquematica en un plano. Son fundamentales para realizar un mapa o plano de un
territorio, ya que no puede dibujarse a tamafo real (Cueto, 2006). El interés de los
ecblogos por el efecto de la escala en sus trabajos de investigacion ha aumentado
notablemente en los ultimos tiempos. Antes de la década de 1980, en pocos
trabajos se mencionaba explicitamente la escala del estudio, pero desde mediados

de esa década se produjo un rapido incremento en las publicaciones que tienen en
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cuenta los problemas de la escala (Cueto, 2006). Ademas, la literatura ecoldgica de
décadas pasadas esta colmada de estudios con datos a escala de una hectarea o
menos y se extrapolaban las conclusiones a escalas mucho mas amplias (incluso a
todo el planeta). El resultado de tales extrapolaciones puede o no ser valido, pero es
razonable reconocer que es posible que frente a esos cambios de escala las fuentes
de error y variacion involucradas se modifiquen o que cambien las relaciones con los
factores ambientales (Peterson, 1998).

No obstante, el hecho de que tanto la forma de los patrones como el
funcionamiento de los procesos ecologicos dependen de la escala ha atraido el
interés de los ecoélogos (Schneider, 2001). Esta mayor atencion al “problema de la
escala” obedece a que un mismo proceso ecologico puede generar patrones
diferentes a distintas escalas espaciales, al estar requlado por mecanismos distintos
en cada una de ellas (Wiens, 1989); (Levin, 1992).

De esta manera, la escala espaciotemporal de observacion en un estudio
ecoldgico tiene dos componentes: la extension y el “grano” (Allen, 1982). Desde una
perspectiva espacial, la extension es el area total donde realizamos las
observaciones durante un estudio, este componente de la escala muchas veces es
errbneamente considerado como la “escala del trabajo”. El “grano” es el area (o
tamano) de nuestra unidad de observacion, el cual suele coincidir con la unidad de
muestreo de los estadisticos. La extension y el grano definen los limites superior e

inferior de resolucién de un estudio, respectivamente.
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Variables espaciales

Dentro del analisis ecoldgico acerca de los factores que determinan la
distribucion y abundancia de los organismos, ademas de las variables ambientales y
las interacciones biolégicas, se ha considerado la importancia de las estructuras
ecologicas espaciales lo cual es ahora ampliamente reconocido en la teoria ecologica
(Fortin., 1989); (Legendre, 1993). Las interacciones entre las comunidades vivas y su
entorno fisico, y entre los propios organismos de dicha comunidad, ocurren en
escalas espaciales y temporales definidas, y dan lugar a patrones espaciales que
necesitan ser evaluados para desenredar los procesos que estructuran a dichas
comunidades.

Esta evaluacion no es trivial cuando el objetivo es incluir en el modelo todas las
escalas percibidas en un conjunto de datos dado, por lo que se ha propuesto un
meétodo de particion de variacion, donde la variacion ecolégica se descompone en
cuatro fracciones utilizando métodos de ordenaciéon o regresion restringida parcial
(Borcard, 1992); (Borcard D. y., 1994).

(Borcard D. y., 2002) propusieron un enfoque ideado para identificar patrones
espaciales en todo el rango de escalas perceptibles con un conjunto de datos dado,
este método se basa en el calculo de las coordenadas principales de una matriz de
vecinos geograficos entre los sitios de muestreo (PCNM, acronimo de coordenadas
principales de matrices vecinas). Este analisis se aplica a datos ecoldgicos reales

observados utilizando varios disenos espaciales: lineal (transecto) y bidimensional
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(superficie), esquemas de muestreo regulares o irregulares, y presenta varias formas
de obtener nuevos conocimientos ecoldgicos a partir de los resultados.

En términos generales el método crea un conjunto de variables explicativas
espaciales que tienen estructura en todas las escalas abarcadas por la matriz de
datos (similar a la serie de senos y cosenos utilizados en el analisis de Fourier), y
determina a cual de estas variables los datos de respuesta (univariante o
multivariante) estan respondiendo estadisticamente (Borcard D. y., 2002).
Climatologia dinamica de la peninsula de Yucatan

La PY tiene un clima calido seco y semi seco: BSI (h) w (i’), la temperatura anual
promedio es 26.5 °C, siendo el gradiente de pluviosidad descendente hacia el norte
y ascendente hacia el sur con precipitaciones del orden de 700-800 mm anuales
(Lamas-Cosio et al., 2021). La lluvia es provocada por la penetracion de las masas de
aire que arrastran nubosidad producida en la superficie de océano Atlantico y mar
Caribe y que son movidas tanto por los vientos alisios como por las depresiones
tropicales y las masas de aire polar modificadas. Durante el ano se presentan tres
temporadas climaticas: secas, lluvias y nortes (Sanchez-Santillan. N., 2012).
Temporada de secas

La época de secas suele abarcar de marzo a mayo, presenta minimas
precipitaciones (de 0 a 30 mm promedio mensual) y las mas altas temperaturas (de

36 a 38 °C, en promedio).
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Temporada de lluvias

La época de lluvias se presenta de junio a octubre, siendo septiembre el mes
con mayor precipitacion (125 mm al mes en promedio). Las lluvias son provocadas
por la masa de aire humedo proveniente de la celda anticiclonica o de alta presién
Bermuda-Azores, localizada en la porcidon centro - norte del océano Atlantico. A su
paso por la porcion central del Atlantico y del mar Caribe, la masa de aire arrastrada
por los vientos alisios se carga de humedad y se enfria al chocar con la masa
continental de la PY, provocando las lluvias de verano. Los vientos alisios penetran
con fuerza entre los meses de junio a octubre (Fig. 1a) y durante este periodo se
presentan también ondas del este que son perturbaciones tropicales que viajan
dentro de la corriente alisia que incrementan la nubosidad y la cantidad de lluvia
(UADY., 1999). Durante los dos ultimos meses de la temporada de lluvias es comun
el arribo de huracanes que traen como consecuencia precipitaciones altas (hasta 350
mm al mes) con rachas de vientos de hasta 250 km/h. Estos fendmenos son
ocasionados por inestabilidades de baja presion que dan lugar a tormentas
tropicales, y dependiendo de la energia acumulada se puede llegar a formar un
ciclon o huracan. Las tormentas tropicales y huracanes se desplazan en el
hemisferio norte en sentido contrario al de las manecillas del reloj con una
trayectoria este a oeste y posteriormente hacia el norte (Fig. 1b).
Temporada de nortes

Se presenta durante los meses de noviembre a febrero y es caracterizada por la

influencia de los vientos polares, acompanados por bajas presiones atmosféricas,
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__________________________________________________________________________________________________________________________________________________________|
bajas temperaturas y lluvias; la temperatura promedio es de 23 ° Cy las
precipitaciones de unos 40 mm en promedio ocurren cuando las masas de aire frio

provenientes de Estados Unidos y el sur de Canada chocan con el aire tropical

asentado sobre México.

Figura 1. a) Nubosidad tipica de los vientos alisios intensificada por una onda del este,
correspondiente al 10 de junio de 1996. b) Huracdn Roxana sobre la Peninsula de Yucatdn, 11 de
octubre de 1995.

Se originan asi frentes que al pasar por el mar de las Antillas y Golfo de México
se saturan de agua en forma de nubosidad que se deposita como lluvia (Fig. 2). Los
nortes ocasionan la lluvia invernal que en algunos anos llega a ser tan elevada que
abarca mas del 15% del total anual. La duracion del efecto de cada norte puede ser
en promedio de tres dias en los que cubre su trayectoria total (UADY., 1999).

En las figuras 3 y 4, construidas con datos de precipitacién y temperatura

registradas en la PY considerando la serie temporal de 1950 hasta el 2000, con
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informacion que se encuentra disponible en la pagina web del Centro de Ciencias de
la Atmosfera de la UNAM (2), se diferencian claramente el andar mensual de dichos

parametros que caracterizan las tres épocas climaticas.

Figura 2. La imagen de satélite muestra un tipico norte afectando la Peninsula de Yucatdn en febrero
de 1996.

Precipitacion mensual (mm) minima promedio y maxima promedio de 1950 a
2000 en el estado de Yucatan.
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Figura 3. Datos promedio de precipitacion minima y mdxima (mm) tomados durante 50 arios (1950-
2000) para caracterizar las épocas del afo en la peninsula de Yucatadn.

Temperatura (°C) promediode 1950 al 2000 en el estado de Yucatan
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Figura 4.Temperatura promedio (°C) registrada durante 50 arios (1950 - 2000) en la peninsula de
Yucatdn.

Comunidad de peces del humedal costero

Se ha establecido que durante la época de lluvias suele haber
conexiones entre los cuerpos de agua que habian permanecido aislados, lo
que facilita la dispersion de las poblaciones de peces dentro del humedal
(Snoodgrass, 1996). Durante la temporada de secas, los cuerpos de agua se
reducen a grietas, petenes y cenotes perennes, y representan el unico
habitat disponible para los peces en esta época (DeAngelis, 1997). Un
ejemplo de este fendmeno se observa en la zona central y sur de la

peninsula de Florida, USA, donde los humedales son afectados por las
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variaciones estacionales y no tienen aportes permanentes de agua, por lo
que su existencia y tiempo de desecacion dependen del régimen de lluvias.
Durante esa temporada los sistemas acuaticos permanentes juegan un papel
central en la permanencia de las especies que ahi se refugian (Sedell, 1990)
y en el mantenimiento de los procesos ecoldgicos del humedal, debido a que
representan centros de dispersion que suministran organismos de distintas
especies que recolonizan la zona temporal cuando el nivel de agua restaura
la conectividad hidrica en el humedal (Trexler, 2000). Asi, los cambios en la
estructura de las comunidades de peces se producen en diferentes escalas
espaciales y/o temporales.

(Baber, 2002) encontraron que el numero de especies de peces se
incrementa significativamente con respecto al tiempo involucrado en el
proceso de inundacion de un humedal en la zona central de Florida. Sin
embargo, la tasa a la que se incrementa el nUmero de especies disminuye
después de 6 a 8 semanas del comienzo de las lluvias. De manera similar, el
numero de individuos de las especies mas abundantes se incrementa
conforme aumenta la extensién de la zona temporal hastalas 10 - 12
semanas, para luego decrecer paulatinamente.

También las observaciones de (Ruetz, 2005) muestran que las
densidades de los peces difieren cuando se consideran distintas escalas
espaciotemporales. Para la mayoria de las especies de peces, parte

importante de esa variacion espaciotemporal puede ser explicada por los
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eventos de secas. (Wellborn, 1996) propusieron que en la época de secas la
estructura de la comunidad puede cambiar, actuando como un filtro del
medio ambiente con la eliminacion de las especies que no pueden sobrevivir
a las duras condiciones. Por lo tanto, las estaciones secas son capaces de
reducir la variabilidad de las comunidades de peces entre los sitios que
tienen hidroperiodos similares (Chase, 2007).

En el humedal costero de la Reserva de la biésfera de Sian Ka’an, se ha
evaluado la relacion entre las variables abidticas y la estructura de la
comunidad de peces en charcos variables (temporales) y estables
(permanentes) interconectados en un humedal tropical con estaciones secas
y humedas anuales marcadas. En dichos estudios se encontr6é una
correlacion positiva de la estructura de la comunidad de peces con la
temperatura, transparencia, pH, oxigeno disuelto, profundidad, clorofila a,
abundancia de perifiton, cobertura de macrofitas y zooplancton (Escalera-
Vazquez, 2010); (Camargo-Guerra, 2013). En la misma reserva, (Cérdova-
Tapia, 2018) encontraron, que las condiciones ambientales funcionan como
un filtro en la estructuracién de comunidades de peces en condiciones
ambientales severas.

En resumen, los peces que habitan en los sistemas acuaticos costeros
de la peninsula de Yucatan enfrentan periédicamente situaciones
ambientales fluctuantes impuestas por la dinamica local. Durante la época

de lluvias, cuando se presenta la mayor extension del habitat potencial se
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puede facilitar la colonizacién a la vez que se podrian incrementan las
fuentes de alimentacién (Jordan, 1998) y se presenta una variacién de
factores abioticos principalmente algunas caracteristicas fisicas y quimicas.
En cambio, el periodo de estiaje restringe el habitat a los cuerpos de agua
permanentes que pueden servir como refugios; en esta época pueden
disminuir las fuentes alimenticias y ocurre un cambio drastico de las
caracteristicas fisicas y quimicas del agua respecto a la época de lluvias.
PREGUNTAS DE INVESTIGACION

En la region norte de la peninsula de Yucatan se ubican cuerpos acuaticos
permanentes y una extensa zona de humedales cuya extension y caracteristicas
ambientales varian temporalmente y difieren dependiendo de la época del ano.
Resulta de interés entender la manera en la que la estructura de la comunidad
depende de las caracteristicas del ambiente, [llamadas “fuerzas externas” por
(Waller, 2018)] y de su adecuacion a las condiciones locales. Por ello, las preguntas
que se responden en este trabajo, considerando las diferencias en el caracter
temporal o permanente de los cuerpos de agua presentes en la zona de estudio,
son:

;Cuales son las variables ambientales que determinan la distribucion,
abundancia y diversidad de especies de peces de cada zona? jExisten diferencias en
la estructura de la comunidad de peces asociadas a la época del afno? De ser asi jqué

factores abioticos influyen de manera mas importante para ello?
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;Cuales son los factores que determinan la distribucion, abundanciay
diversidad de especies de peces en sistemas temporales y en sistemas permanentes?
;Existen diferencias en la estructura de la comunidad de peces asociadas a la época
del afno? De ser asi jqué factores abiodticos influyen de manera mas importante para
ello?

OBJETIVOS
Objetivo general

Caracterizar la estructura de la comunidad de peces durante las épocas de
[luvias y de estiaje en cuerpos acuaticos temporales y permanentes en la franja
costera de |la Reserva Estatal “El Palmar”, Yucatan. México.

Objetivos especificos

1) Evaluar la estructura de la comunidad de peces en términos de la
abundancia, biomasa y riqueza de especies presente en el sistema acuatico
temporal en funcion de la extension del habitat disponible, la variacion
espacial y de los factores abioticos.

2) Evaluar la influencia de las variables abidticas en los cuerpos
acuaticos permanentes sobre la comunidad de peces durante las épocas de

[luvias y estiaje.
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HIPOTESIS

En sistemas acuaticos carsticos temporales y permanentes de la
Peninsula de Yucatan, la estructura de la comunidad de peces se ve
modificada por factores ambientales, resultado de las fluctuantes
condiciones fisicas y quimicas que prevalecen en dichos ecosistemas y
determinadas en gran medida por el hidroperiodo a lo largo del afo
resultante de las diferencias entre las épocas de lluvia y de estiaje, que

determinan en gran medida los marcados contrastes temporales.
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CAPITULO 1. SISTEMA INUNDADO TEMPORALMENTE

(Este capitulo fue publicado en el Latin American Journal of Aquatic Research, 48(2): 268-
279, 2020. DOI: 10.3856/vol48-issue2-fulltext-2420)

INTRODUCCION

Los sistemas carsticos inundados temporalmente son entornos muy dinamicos,
su comportamiento esta determinado por las condiciones de contraste entre la
estacion lluviosa y la de estiaje, lo que resulta en una alta variabilidad de las
condiciones fisicas, quimicas y ecoldgicas (Ortega-Mayagoitia, 2002); (DeAngelis D.
J., 2010); (Escalera-Vazquez, 2010); (Gaiser, 2015). Los cambios estacionales que
ocurren en la zona inundada de estos habitats puede ser el principal desafio para la
vida acuatica, debido a que los cambios en la extension y profundidad de los
cuerpos de agua determinan no solo la disponibilidad de espacio para la comunidad
de peces, sino también el acceso a otros recursos del medio ambiente (Baber, 2002);
(Ruetz, 2005).

Se han identificado dos grupos de variables que influyen en la estructura de la
comunidad de peces en estos ecosistemas. El primero incluye a las condiciones
ambientales, que estan espacialmente estructuradas y son responsables de los
patrones de distribucion de las especies por medio de asociaciones especie-habitat
(Legendre, 1993). El segundo grupo, esta formado por las variables espacio-
dependientes, que se asocian comunmente en la dispersiéon de los individuos y la

agregacion de las poblaciones (Cottenie, 2005); (Aguilar-Medrano, 2020). Dado que
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la organizacién espacial de las comunidades de peces se encuentra influenciada por
estas variables, las observaciones in situ indican que, en general, sitios
espacialmente vecinos, tienen abundancias, biomasas y riquezas de especies que se
asemejan mas a las de sitios mas distantes (Morlon, 2008). Por lo tanto, el analisis
de la estructura de la comunidad de peces debe tener en cuenta el efecto de los
factores ambientales y espaciales (Fortin., 1989); (Legendre, 1993).

De los trabajos realizados en este sentido resaltan los que se han hecho en la
Reserva de la biosfera de Sian Ka’an; (Escalera-Vazquez, 2010) evaluaron la relacién
entre las variables abidticas y la estructura de la comunidad de peces en charcos
variables (temporales) y estables (permanentes) que estaban interconectados en un
humedal tropical con estaciones secas y hUumedas anuales marcadas. La estructura
de la comunidad se relacion6 con la temperatura, la profundidad, el pH y la
cobertura de macroéfitas. La abundancia total de peces en el humedal se relacion6
negativamente con la profundidad del agua y positivamente con la cobertura de
macrofitas. Por otro lado, (Camargo-Guerra, 2013) en la misma reserva, describieron
la estructura de la comunidad de peces en cuatro cenotes durante las temporadas
de lluvias y secas durante cuatro anos y lo relacionaron con su dinamica. No
encontraron diferencias en las variables fisicoquimicas entre temporadas, pero si
entre anos y entre sistemas, sin variaciéon interanual o temporal en la riqueza de
especies, pero con diferencias en la abundancia y riqueza entre cenotes. La
estructura de la comunidad de peces esta correlacionada con temperatura,

transparencia, pH, oxigeno disuelto, clorofila a, abundancia de perifiton y
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zooplancton. Finalmente, (Cordova-Tapia, 2018) encontraron, también en Sian Kaan
que las condiciones ambientales funcionan como un filtro en la estructuracion de
comunidades de peces a lo largo de un gradiente ambiental en estanques
permanentes, durante tres etapas consecutivas de la estacion seca. Dado que, si
bien la concentracion de oxigeno disuelto se mantuvo baja durante toda la
temporada, la profundidad y la temperatura mostraron un gradiente a medida que
esta avanzaba. Por lo que este estudio apoya la hipo6tesis de que los filtros
ambientales tienen un papel importante en la estructura de la comunidad en
condiciones ambientales severas.

En ecosistemas dinamicos, otro factor determinante es el tiempo entre
perturbaciones. Las respuestas de la comunidad a la estacionalidad y el tiempo
necesario para recuperarse de las sequias estacionales estan fundamentalmente
vinculadas a la fisica, quimica, profundidad, area y volumen de los habitats a los que
estan sometidos los organismos acuaticos en las regiones karsticas del Caribe
(Trexler J. C., 2002). Se han propuesto varios modelos para explicar los factores que
regulan la estructura y dinamica de las comunidades de peces (Nunez-Lara. E.,
2012). Algunos de ellos describen las comunidades como sistemas biolégicos
estables regulados por la competencia o la depredacién (Sale, 1980); (Soto-Ortiz,
2015). Otros han sugerido que no hay tal equilibrio, pero que la variacién espacial y
temporal estd influenciada principalmente por procesos estocasticos, tales como el
reclutamiento larval (Doherty, 1991); (Carr, 2006). Sin embargo, otros autores han

sugerido un efecto complementario de reclutamiento y posterior al reclutamiento,
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que incluye la respuesta al habitat, los factores ambientales y las interacciones
biologicas (Sale P. &., 1984); (Choat, 1985); (Menge, 2011). Ahora se sabe que
diversos factores y procesos, tanto estocasticos como deterministas, gobiernan la
estructura de la comunidad de peces, y que estos dependen estrictamente de la
escala espacial de observacion (Waltho, 1996); (Alexander, 2012). Por lo tanto,
considerar procesos en multiples escalas permite explicar los patrones que se
observan a “escala local” (sitio) y, de acuerdo con (Jones, 2008) ésta es la razon por
la cual existe un interés cada vez mayor por evaluar la influencia relativa de la
dependencia espacial y los factores ambientales sobre la estructura y composicion
de las comunidades biologicas. Sin embargo, hay diferentes argumentos para
explicar la variacion en la estructura de una comunidad (Condit, 2002); (Tuomisto,
2003). Entre otros, la teoria del nicho (Hutchinson, 1957); (Leibold, 2008); (Peterson
T.S.-M., 2011) afirma que la estructura de una comunidad esta determinada
principalmente por la variabilidad de los factores ambientales. Por lo tanto, la
abundancia es un indicador de la idoneidad de los factores ambientales para la
supervivencia, el crecimiento y la reproduccion de una poblacion (Yanez-Arenas,
2020). Por otro lado, la teoria neutral establece que todas las especies son
igualmente competitivas y capaces de hacer frente a una serie de factores
ambientales, y que la composicidon de especies varia en respuesta a la capacidad de
dispersién de cada especie. Finalmente, el modelo de “efecto de masa” indica que la
dispersion y la heterogeneidad del medio ambiente interactuan para determinar la

estructura de la comunidad (Condit, 2002) puesto que, en sitios conectados gracias
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a la capacidad de dispersién de los organismos, la dinamica local es afectada por los
"efectos de masa" en relacién con la ocupacion y abundancia que cada especie tiene
en una escala regional. (Shmida, 1985) sefialan que los efectos de masa ocurren
cuando las especies se establecen en sitios poco propicios y cuando los individuos
migran de areas favorables a sitios menos favorables, lo que refleja la importancia
de los procesos estocasticos que ocurren dentro y entre sitios.

Por lo tanto, es de gran interés entender la contribucion relativa de los
procesos relacionados con la heterogeneidad ambiental y la limitacion de la
dispersion (Lopez-Martinez, 2013) para comprender la manera en la que la
estructura de la comunidad depende de las presiones ambientales.

Por lo que el objetivo de esta investigacion es analizar en qué grado los
factores ambientales y la dependencia espacial se correlacionan con la variacion de
la estructura de la comunidad de peces en un sistema karstico temporalmente
inundado en el Estado de Yucatan. Si bien en toda la cuenca del Caribe se
encuentran ecosistemas similares, estos han sido poco estudiados (Schwartz, 2000)
a pesar de que representan excelentes modelos para entender su dinamica ya que
varian en escalas espaciales y temporales pequenas y las condiciones contrastantes
que los caracterizan afectan a la estructura de la comunidad a través de la
interaccion de los atributos de las especies, las variables ambientales y la estructura

espacial del habitat.
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AREA DE ESTUDIO

El area de estudio es un complejo ecosistema de humedal que tiene una
extension de 26.28 km? presente a lo largo de la franja costera de la reserva estatal
“El Palmar” localizada en el noroeste de la peninsula de Yucatan (Fig. 5). Es una
planicie costera que se inundad durante la estacion lluviosa local (junio a octubre),
hay pequenos manantiales de agua dulce permanentes en el paisaje que sirven
como refugios para los peces durante la estacion seca. Los niveles de agua
aumentan en la época de lluvias, inundando el sistema, favoreciendo la conectividad
entre sitios y permitiendo que los peces colonicen el resto de dicho sistema.

El clima es tropical semiseco, la temperatura media anual es de 26.5 ‘Cy una
precipitacion media anual entre 700 y 800 mm, concentrada entre junio y octubre,
con una estacion seca que va de marzo a mayo. La estacion seca se caracteriza por
leves precipitaciones (0-30 mm) y altas temperaturas (36-38 © C en promedio).
Septiembre es el mes mas lluvioso con una precipitacion promedio de 125 mm.
También hay un periodo de transicion entre las dos estaciones descritas, que va de
noviembre a febrero que se distingue por la influencia de los vientos polares,
acompanados de presiones atmosféricas bajas. La temperatura media de este
periodo es de 23 ° C, mientras que la precipitacion media es de alrededor de 40 mm

(UADY., 1999).
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METODO
Caracterizacion ambiental y obtencion del material bioldgico

Los datos de campo fueron registrados mensualmente de noviembre de 2009
hasta abril de 2010; tiempo durante el cual estuvo inundada la zona de estudio. El
area fue dividida en 45 hexagonos (Fig. 6) de 340 m de radio y mensualmente
fueron seleccionados al azar 40 hexagonos asegurando que cada hexagono tuviera
la misma probabilidad de ser muestreado cada mes (Fourqurean, 2003). En cada
sitio muestreado mensualmente también se registré la posicién geografica con un
GPS marca Garmin eTrex 20.

El tamafno de muestra final fue de 142 sitios distribuidos de la siguiente
manera: 37 fueron muestreados en noviembre, 31 en diciembre, 28 en enero, 8 en
febrero (las condiciones de viento impidieron un muestreo efectivo por la presencia
de un “norte”, no se tomaron muestras de peces), 25 sitios en marzo, y 13 sitios en
abril (el humedal se encontraba casi seco; Fig. 8b).

Los peces se obtuvieron utilizando trampas plegables tipo minnow Gee (con
abertura de malla de 2 mm y entradas en forma de embudo de 5 cm de diametro),
siguiendo las recomendaciones de (Kobza, 2004). Los registros previos de la
ictiofauna en la zona permiten asegurar que es poco probable encontrar peces mas
grandes (Vega-Cendejas M., 2005); (Gallardo-Torres, 2014). Las trampas fueron
dejadas en cada estacion de muestreo durante 2 horas de acuerdo con las

recomendaciones de (Obaza, 2011).
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Figura 5. Zona de estudio (en azul) dentro de la Reserva Estatal “El Palmar”, Yucatdn.
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Figura 6. Dsposicic')n de la malla de muestreo en la zona de estudio, compuesta por 45 hexagonos.

Los peces colectados fueron identificados a nivel de especie utilizando claves
taxondmicas especializadas del sureste de México y Centroamérica (Greenfield,
1997); (Schmitter-Soto J. J., 1998). Se registro6 la longitud patron (LP + 0.1 cm) con
vernier y el peso (P £ 0.01 g) con una balanza digital (OHAUS) de todos los
ejemplares capturados. La abundancia y biomasa se reportaron como captura por
unidad de esfuerzo (CPUE) para estandarizar y hacer comparable la informacion
(Kobza, 2004). El nimero de especies capturadas en cada sitio fue utilizado como
una medida de la riqueza de especies.

Al mismo tiempo que el muestreo de peces, en cada sitio se obtuvieron
mensualmente las siguientes variables ambientales con un YSI EC300 portatil (YSI
Inc., Yellow Springs, Ohio, EE. UU.): conductividad especifica (m S cm™), saturacion

de oxigeno (%), temperatura (° C) y pH. La profundidad (m) se obtuvo con una
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sondaleza. Los datos de precipitacion se obtuvieron de la estacion meteorologica
ubicada en 21° 09.78 'N, 90° 02.88"' W (operada por el Sistema Meteorologico
Nacional).

Datos espaciales

Como ya se menciond, los componentes a escala espaciotemporal de
observacion en un estudio ecologico son: la extension y el “grano” (Allen, 1982). En
la presente investigacion se puede considera como el “grano” a cada trampa donde
se colectaron los peces, los datos ambientales y la ubicacién geografica; y la
“extension” al area total muestreada, es decir la superficie de 26.28 km?2 dividida en
45 hexagonos.

Se genero6 un conjunto de variables espaciales a partir de las coordenadas
geograficas de cada sitio de muestreo, utilizando un analisis de coordenadas
principales de matrices vecinas (PCNM) (Borcard D. P.-J., 2004). Este conjunto de
variables (vectores PCNM) representa una descomposicion espectral de las
relaciones espaciales entre los puntos de muestreo que corresponden a todas las
escalas espaciales que pueden ser percibidas por los datos (Borcard D. P.-J., 2004).
Los vectores PCNM también son variables no correlacionadas que se pueden utilizar
como predictores en el analisis de regresion para describir las relaciones espaciales
en los datos de la comunidad, debido a que no estan sujetos a problemas de
multicolinealidad (Borcard D. y., 2002).

El conjunto de variables espaciales se obtuvo siguiendo los siguientes pasos:

(a) El calculo de una matriz de distancias euclidianas que consiste en distancias
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geograficas entre las ubicaciones de los sitios, (b) La modificacién de la matriz de
distancias euclidianas mediante la sustitucion de distancias mayores que las
distancias mas grandes entre los sitios adyacentes con un gran numero arbitrario,
como sugieren (Borcard D. P.-J., 2004), (c) El analisis de coordenadas principales en
la matriz de distancia modificada y (d) La obtencion de los principales ejes de
coordenadas que corresponden a los valores propios positivos y significativos. Para
obtener el conjunto de variables explicativas PCNM, se utiliz6 la funcién de la
biblioteca de PCNM en el software ‘SpaceMaker’ en R (Dray, 2006). Del analisis
PCNM se obtuvieron los eigenvectores (vectores PCNM), entre los que se tomaron
solo los vectores propios que tenian valores positivos y una autocorrelacion
significativa (P <0.001) de acuerdo con la prueba de Moran | (Borcard D. P.-J., 2004).
Anadlisis estadistico

Se evaluaron las diferencias temporales (meses) en abundancia (CPUE), biomasa
y riqueza de especies, mediante un ANOVA de una via usando el promedio mensual
de todas las estaciones, y se realiz6 una comparacion post-hoc utilizando una
prueba de Tukey. La biomasa y abundancia fueron transformadas [log,, X, o log,, (X
+ 1)] para cumplir con los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas
(Zar, 1999).

Para cuantificar los efectos de las variables ambientales (conductividad
especifica, saturacién de oxigeno, temperatura y pH) y las variables espaciales
(vectores PCNM) sobre las variables de respuesta (abundancia, biomasa y riqueza de

especies de peces) obtenidas en cada uno de los meses estudiados, se utilizaron
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analisis de regresion multiple y particion de la variacion (Borcard D. P.-J., 2004). El
procedimiento general consiste en los siguientes pasos.

En primer lugar, se utilizé un analisis de regresién multiple para ajustar un
modelo con las variables ambientales y las variables de respuesta. Este modelo
representa la variabilidad explicada por los datos ambientales y la variacion
explicada en forma conjunta por los datos ambientales y la estructura espacial (V,m
+ S.mbesp)- S€ realizaron pruebas formales de normalidad y homogeneidad de los
residuos de las variables de respuesta (abundancia, biomasa y riqueza de especies)
(Zar, 1999). Fue necesario transformar la biomasa y abundancia como el log,, (X+1)
para cumplir con los supuestos de linealidad (Zar, 1999).

En segundo lugar, mediante el analisis de regresion multiple se ajust6 un
modelo utilizando las variables espaciales (los vectores PCNM significativos) y las
variables de respuesta. Este segundo modelo representa la variacion que depende
del espacio mas la variacion explicada en forma conjunta por la estructura de datos
ambientales y espaciales (V.,, + S.mesp)- EN tercer lugar, el total de la variacion
explicada (Vum, + Vesp + Sambesp) S€ Calculd mediante la combinacién de los dos
anteriores modelos de regresion multiple en un modelo de regresion general
considerando exclusivamente las variables mas significativas de cada uno de los
modelos anteriores. Dichos modelos se llevaron a cabo utilizando la seleccion
“forward”.

Por ultimo, la particion de variacion se realizé para determinar la importancia

relativa de las variables ambientales [V.m, = (Vamb + Vesp + Sambesp) = Vesp + Sambesp)), 12
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I ——————————————————————————————————————————————————————
estructura espacial (Ves, = (Vamp + Vesp + Sambesp) = (Vesp + Sambesp)] Y Variacion compartida

[Simbesp = (Vamp + Vesp + Sambesp) - (Vamn) - (Veop)] sObre la abundancia, biomasa y riqueza de

especies de peces (Borcard D. P.-J., 2004) (Fig. 7).
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Figura 7. Diagrama de Venn que representa la particion de la variacion de la respuesta Y
(abundancia, biomasa o riqueza de especies) entre dos grupos de variables explicativas (ambientales
y espaciales). El rectdngulo representa el 100% de la variacion en Y (modificado de (Borcard D. P.-].,

2004).

RESULTADOS

La precipitacion maxima se presento6 hacia finales de octubre de 2009 y, como
consecuencia de ello, los valores maximos de profundidad en el sistema estudiado
se registraron en noviembre de 2009 (Fig. 8a), con un promedio de 0.5 £+ 0.08 m
(Fig. 9a). La profundidad disminuy6 en diciembre por la evaporacién del agua del

humedal y, con ello, se redujo la extension del area inundada (Fig.8b). La
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consecuente reduccion en el volumen de la masa de agua produjo cambios en las
variables ambientales. La conductividad aumenté gradualmente a través del tiempo;
fue menor en el periodo diciembre-enero con promedio de 22.6 mS cm™, y la mas
alta en abril, con un valor promedio de 51.5 mS cm™ (Fig. 9b). El promedio de la
temperatura del agua fue de 26. 9° C, el valor mas bajo se registr6 en febrero con
22. 7° C. Los valores aumentaron hasta llegar a 30. 6° C para el final del periodo de
estudio en abril (Fig. 9¢). El porcentaje de saturacion de oxigeno tuvo un promedio
de 100.5%, con una tendencia a aumentar con el tiempo, por lo que cuando el
estudio comenzo6 en noviembre fue de 56.2% y para el final en abril de 2010 registro
una saturacion de 162.7% (Fig. 9d).

Fueron capturados un total de 9508 peces, incluidos en 6 especies
pertenecientes a 3 familias, Cyprinodon artifrons y Garmanella pulchra (Fam.
Cyprinodontidae); Belonesox belizanus, Gambusia yucatana y Poecilia velifera (Fam.
Poeciliidae) y Mayaheros urophthalmus (Fam. Cichlidae). La especie mas abundante
fue el poecilido endémico G. yucatana que representé el 89.3% de las capturas
totales. Asi mismo, las especies G. yucatanay P. velifera alcanzaron los valores mas

elevados en biomasa 72.4 y 14.9 %, respectivamente.
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Figura 8. Simulacién de la inundacion en la zona de estudio: a) noviembre de 2009, mdxima
inundacion, b) abril de 2010 las zonas azul claro tenian menos de 10 cm de profundidad y no fue
posible colocar las trampas. El color verde representa vegetacion.

La estructura de la comunidad de peces cambié significativamente con respecto
al tiempo. La abundancia, biomasa y riqueza de especies formaron al menos dos
grupos (prueba post hoc de Tukey) con respecto al tiempo, uno durante la
temporada de “nortes” (noviembre a febrero) y el otro durante la temporada de secas
(marzo-abril) (Fig. 10). En febrero, no se obtuvieron datos debido a las condiciones

meteorologicas.
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Figura 9. Valores promedio (+ desviacion estdndar) de las variables ambientales a lo largo del
tiempo.
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Figura 10. Caracteristicas estructurales de la comunidad de peces (viqueza de especies, biomasa y
abundancia) por mes. Los diferentes numeros (1, 2) indican diferencias significativas segun la prueba
de Tuckey HSD (P <0.05).

Correlaciones ambientales

De acuerdo con los analisis de regresion multiple, se encontrd una relacion
significativa entre la estructura de la comunidad (abundancia, biomasa y riqueza de
especies) con la conductividad, profundidad, temperatura del agua y porciento de
saturacion de oxigeno en la mayoria de los meses (Tabla 1). El modelo indica que la

relacion entre la biomasa y la conductividad obtenida en marzo de 2010 presento el
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mas alto porcentaje de varianza explicada (R> = 0.41, Sr> = 0.41, P<0.001), seguido
por el obtenido entre abundancia y conductividad durante diciembre de 2009 (R? =
0.35, Sr* = 0.35, P<0.1). El modelo que relaciona la riqueza de especies con el
porciento de saturacién de oxigeno y la temperatura durante marzo 2010 explico el
32% de su variacion, pero la saturacion de oxigeno presentaba mayor relacion con la
respuesta de la comunidad en comparacion con la temperatura de acuerdo con los
coeficientes de correlacién semiparciales (Sr> = 0.12 y Sr> = 0.10, respectivamente)
(Tabla 1). En la mayoria de los casos la conductividad estuvo positivamente
relacionada con todas las variables de respuesta (abundancia, biomasa y riqueza de
especies), con excepcion de la biomasa en marzo cuando se encontré una
asociacion negativa.

La abundancia fue la variable que presenté los menores valores de asociacién
con las variables ambientales. De acuerdo con los coeficientes de regresion
estandarizados las variables ambientales con los valores mas altos de asociacion con
la estructura de la comunidad fueron, en orden de importancia, la conductividad, el

porciento de saturacién de oxigeno, la profundidad y la temperatura (Tabla I).

Particion de la varianza

La variacion espacial (E), los factores ambientales (A) y la combinacion de
ambos (AE) influyeron sobre la variaciéon de la estructura de la comunidad de peces
(abundancia, biomasa y riqueza de especies), interactuando con diferente intensidad
a lo largo del tiempo (Fig. 11). La variacion en abundancia fue influenciada

principalmente por las variables espaciales (E) pero también por la combinacion de
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las variables espaciales y ambientales (AE). La mayor cantidad de variacion explicada

en abundancia fue en marzo por las variables espaciales (E: 25.2%) y en diciembre

para las variables espaciales y ambientales combinadas (AE: 30.3%).

Tabla |. Coeficientes de regresion estandarizados que relacionan la influencia de las variables
ambientales sobre la estructura de la comunidad de peces. Variables incluidas en el modelo con *
P<0.001, **P<0.05, ***P<0.1].

Variable Variable de Nov-09 Dic-09 Ene-10 Mar-10 Abr-10
dependiente  prediccion
(R?=0.347) (R?=0.273)
Abundancia Conductividad 0.589***
Profundidad -0.523**
Temperatura
% Saturacion O,
(R?=0.144) (R?=0.274) (R?=0.228) (R?=0.406)
Biomasa Conductividad 0.523** -0.637*
Profundidad -0.478**
Temperatura
% Saturacion Oz -0.380**
(R?=0.211) (R?=0.196) (R?=0.321)
Riquezade  Conductividad 0.459**
especies Profundidad
Temperatura -0.404**
% Saturacion Oz 0.442** 0.498**

En el caso de la biomasa, la variacién fue influenciado principalmente por las

variables espaciales (E) y, en menor medida, la combinacion de variables (AE). El

modelo que mejor explica la variacion de la biomasa es el que se present6 en

diciembre, donde las variables espaciales (E) explican el 26.8% de la variacion y la

combinacion de variables (AE) explican el 38.9%. Por ultimo, las variables espaciales
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y ambientales (AE) proporcionan la mayor explicacion de la variacion en la riqueza

de especies en marzo (26.3%; Fig. 11).
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Figura 11. Particion de la variacion utilizando factores ambientales (A), factores espaciales (E) y la
variabilidad comun (AE). No hay datos en febrero.

DISCUSION
A pesar de que las condiciones ambientales (A) cambiaron significativamente a
lo largo del periodo de estudio, la variacion espacial (E) explica el 49% de la variacion

total de la estructura de la comunidad de peces, mientras que la variacion
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compartida entre las variables espaciales y ambientales (AE) explica el 42%; las
variables ambientales explican solo el 9%. Estos resultadas permiten sefnalar que las
variables espaciales juegan un papel importante en las variaciones de la comunidad,
lo que sugiere que la distribucion y la abundancia local de cada poblacién depende
en mayor grado en sus mecanismos de dispersion y estrategias reproductivas que
de las restricciones de distribucién impuestas por factores ambientales (Jones,
2008).

Las especies con alta capacidad de dispersion frecuentemente muestran
estrategias reproductivas oportunistas, que se caracterizan por la produccion de una
gran cantidad de crias (Winemiller, 1992). La especie mas abundante y ampliamente
distribuida en el area de estudio fue G. yucatana (89.3% de abundancia relativa), y se
puede caracterizar como una especie oportunista (Greenfield D. G., 1983); (Vazquez-
Dominguez, 2009). Su reproduccion vivipara es muy eficaz en sistemas donde las
variables ambientales son fluctuantes (como es este caso) puesto que el desarrollo
inicial se lleva a cabo dentro de la madre por lo que tolera la exposicion a los
cambios ambientales durante esa etapa. Esta estrategia también permite reducir la
susceptibilidad a la depredacién en comparacion con otras especies de peces que se
encuentran libres durante esta fase vulnerable; esto asegura una alta supervivencia
temprana (Greenfield D. W., 1997). Una vez que nacen y debido a que se han
desarrollado dentro de su madre en las etapas iniciales, los viviparos pueden ser
mas resistentes a las variaciones ambientales en comparacion con las larvas de los

peces oviparos (Trexler ). D., 2011).
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El aumento gradual de la extension del cuerpo de agua al inicio de la
temporada de lluvias proporciona una ventaja para las especies con un potencial alto
de dispersion; un colonizador rapido como G. yucatana puede poblar los habitats
conforme devienen disponibles antes que las otras especies, lo que minimiza la
competencia que puede tener lugar cuando otras especies menos exitosas llegan a
colonizar la zona (De Angelis, 2005).

La extension y la velocidad con la que se inundan las areas temporales son
factores importantes para el analisis de algunos atributos de la comunidad de peces,
especialmente las especies pequefias que se mueven de los sitios permanentemente
inundados en los humedales, como las zonas de pantanos y canales, hacia los
sistemas temporales, al inicio de la inundacion (Kushlan, 1975); (Goss, 2014). La
abundancia y biomasa de estas especies oportunistas aumentan rapidamente
durante el periodo de inundacién y son capaces de seguir la progresion de la
inundacion con capacidades de desplazamiento aproximadamente iguales a la
velocidad a la que se expande la zona inundada. El crecimiento de la poblacién es
tan rapido que produce gran parte de la nueva biomasa durante la época de lluvias
(Trexler J. C., 2002); (Gawlik, 2002); (Russell, 2002). Esta capacidad de colonizacidon
rapida es la clave que asegura el éxito de las especies que tienen la posibilidad de
moverse rapidamente en aguas de poca profundidad, lo que les confiere una ventaja
dado que pueden encontrar habitats adecuados desde los albores de la inundacion
conforme se extiende el sistema inundado temporalmente, antes que las otras

especies (DeAngelis D. J., 2010); (Hoch, 2015).
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En estudios realizados en los Everglades se ha encontrado que los peces
pequenos que sobreviven tienden a congregarse en pequefas pozas de agua cuando
los niveles de agua disminuyen durante la estacion seca, de tal forma que
representan biomasa disponible para organismos de niveles tréficos superiores que
se alimentan de ellos (Loftus, 1987); (Trexler ). C., 2002); (Camargo-Guerra, 2013)
en la Reserva de la biosfera de Sian Ka’an plantean a la densidad de plantas en el
borde de los cenotes como un factor determinante para que sobrevivan diferentes
tipos de peces lo que aumenta la heterogeneidad del habitat, aumentando la
cantidad de refugios contra la depredacién y proporcionando mas alimento para la
comunidad, aunque ellos mismos concluyen que es necesario muestrear mas
cenotes para analizar esta relacion. Dado que las caracteristicas ambientales de la
reserva “El Palmar” son similares a las de la Reserva de Sian Ka’an, es muy probable
qgue los sitios permanentemente inundados funjan como reservorios de algunas
especies y asi se facilite la dispersion en la nueva temporada de inundacion. Esta
estrategia beneficia a las especies pequenas de la zona, tales como G. yucatanay C.
artifrons, que son las especies mas pequenas encontradas en “El Palmar” con una
longitud maxima reportada de 40 mm en cada caso. M. urophthalmus es también
una especie con una alta capacidad de dispersion y es capaz de viajar largas
distancias entre los sistemas naturales y artificiales en los Everglades en Florida
(Parkos, 2014).

(Loftus W. J., 1992) propusieron que las pequenas pozas formadas en las

oquedades producidas por la disolucion del material karstico funcionan como
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refugios que mantienen pequefas poblaciones de peces pequefios durante la
estacion seca. (Capone, 1991) sugirieron que los peces pequenos tienen una ventaja
en los sistemas propensos a la sequia al tener mayor acceso a los refugios
hidrolégicos. Cuando los niveles de agua aumentan gradualmente a consecuencia de
las lluvias, las poblaciones que se refugiaron en esas pozas representan "semilleros"
para el crecimiento de la poblacion tan pronto como el nuevo espacio se hace
disponible. La posible importancia de este tipo de refugios de peces ha sido
reconocida tanto en los Everglades (Gaff, 2000) y en arroyos con flujos de agua
intermitentes tanto en Australia (Perry, 2009) como en Costa Rica (Chapman, 1991).

Por otro lado, las especies de peces que se encuentran en los humedales
costeros de la costa norte de la peninsula de Yucatan son precisamente las que
pueden tolerar las condiciones ambientales cambiantes impuesta por la dinamica
temporal. A pesar de que las condiciones son extremadamente variables en el
espacio y el tiempo, las especies de peces que utilizan el sistema de humedales han
desarrollado adaptaciones para hacerles frente ya que, de acuerdo con (Pulliam,
2000), una especie se presentara en los sitios donde las condiciones bidticas y
abioticas le permitan mantener o incrementar su abundancia. Como lo mencionan
(Cérdova-Tapia, 2018) en Sian Ka’an, si bien la concentracion de oxigeno disuelto se
mantuvo baja durante toda la temporada, la profundidad y la temperatura mostraron
un gradiente a medida que esta avanzaba. Por lo que este estudio apoya la hipotesis
de que los filtros ambientales tienen un papel importante en la estructura de la

comunidad en condiciones ambientales severas.
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De ahi que el area de distribucion de cada especie se restringe dada su
tolerancia ambiental, producto de distintos procesos evolutivos que han moldeado a
los organismos y que, en consecuencia, han determinado su presencia a ciertos
espacios (Wiens J. J., 2005); (Peterson T. S.-M., 2011).

Los resultados de este estudio muestran que las variables ambientales que
influencian la estructura de la comunidad de peces fueron, en orden de importancia,
la conductividad, la saturacion de oxigeno, la temperatura y la profundidad. En
estudios desarrollados en sistemas similares se ha encontrado que las variables
ambientales que regulan la variacion en la estructura de la comunidad de peces son
la profundidad, la persistencia del cuerpo acuatico y el pH (Capone, 1991); la
profundidad, el tamano del sistema, la concentracion de oxigeno, y la
heterogeneidad del habitat (Magoulick, 2000); temperatura, profundidad, pH, y la
cobertura de macrofitas (Escalera-Vazquez, 2010). En este mismo estudio se
propuso que, para la mayoria de las especies, una parte importante de la variacion
espacial y temporal puede ser explicada como un efecto de la estacion seca
(Escalera-Vazquez, 2010). (Wellborn, 1996) propusieron que las estaciones secas
pueden cambiar la estructura de la comunidad, actuando como un filtro del medio
ambiente y la eliminaciéon de las especies que no pueden sobrevivir a las condiciones
adversas. Por lo tanto, las estaciones secas son capaces de reducir la variabilidad de
las comunidades de peces entre los sitios que tienen hidroperiodos similares (Chase,

2007).
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Algunas de las variables ambientales consideradas en este estudio tuvieron
valores significativos de autocorrelacion, por lo que es imposible separar sus
efectos. Por ejemplo, a pesar de que la temperatura ha sido considerada como una
variable ambiental relacionada con las condiciones climaticas, resulté estar
estrechamente relacionada con la profundidad del agua. Debido al relieve plano,
diferencias relativamente pequefas en el nivel medio del agua generan grandes
diferencias en el area superficial de las inundaciones. Esto, aunado a las variaciones
en la duracion del periodo de inundacion produce cambios en la estructura de las
comunidades de plantas y animales. En particular, varios parametros poblacionales y
comunitarios de los peces de talla pequena que habitan en el humedal estan
influenciados por la variacion hidrolégica estacional, caracteristica comun a muchos
otros humedales (Loftus W. F., 1987); (Trexler J. C., 2002); (Mitsch, 2007); (Aguilar-
Medrano, 2020).

CONCLUSIONES

La variacion en la estructura de la comunidad de peces en el sistema karstico
de inundacién estacional present6 la mayor correlacion con las variables espaciales,
lo que se puede interpretar como que el factor que limita la distribucion y
abundancia de la comunidad de peces es la capacidad de dispersion y, por lo tanto,
de colonizacion del sistema inundado. A pesar de que estas variables espaciales
tuvieron mayor correlacién con la comunidad de peces, los efectos de las variables
ambientales también juegan un papel importante. Asi, la conductividad, la

saturacion de oxigeno, la temperatura y la profundidad resultaron significativas.
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__________________________________________________________________________________________________________________________________________________________|

En varios momentos a lo largo del estudio se observdé una mayor correlacion de
la combinacion de las variables (ES) que las variables espaciales (S) o ambientales (E)
por si solas. Esta variacion y cambios a lo largo del tiempo demuestran el caracter
dinamico de este tipo de sistemas.

El trabajo futuro debe incluir datos relacionados con las interacciones
bioldgicas tales como la competencia y la depredacién, ya que estos factores tienen
influencia sobre la estructura de la comunidad de peces en este tipo de ecosistemas
de inundacion estacional. Ademas, seria interesante realizar una evaluacion de la
disponibilidad de recursos (por ejemplo, alimentos, refugio, etc.) y la movilidad /
residencia de las especies estudiadas. También es necesario llevar a cabo el
seguimiento en varios periodos de inundaciéon para evaluar si la comunidad, como lo
sugieren (Trexler J. L., 2005), se ve modificada por la intensidad y la frecuencia de
las sequias. La morfologia del cenote también esta altamente relacionada con la
estructura de la comunidad de peces (Camargo-Guerra, 2013) por lo que se plantea
también como un punto a analizar con mayor profundidad. Este conjunto de
observaciones aportaria informacion para probar la hipotesis que la comunidad de
peces esta estructurada principalmente por las capacidades de dispersion.

(Coérdova-Tapia, 2018) En su estudio sobre estructura funcional plantean que
las investigaciones adicionales deben buscar determinar si las reglas de reunion
cambian con el comienzo de la temporada de lluvias, sugieren que el enfoque

funcional utilizado en este estudio se puede aplicar a una amplia gama de
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comunidades bioldgicas para comprender el papel de las reglas de montaje en la
estructuracion de las comunidades.

Asimismo, en los programas de conservacion de estos ecosistemas debe
considerarse la conectividad hidrica. Esto resulta un reto ya que las poblaciones
humanas contintan invadiendo las zonas costeras demandando espacio y recursos,
sin considerar que los humedales costeros son el habitat de una gran diversidad de
especies acuaticas, desde productores hasta depredadores tope que requieren de
extensiones territoriales muy grandes para subsistir. Los esfuerzos para comprender
mejor la manera en la que interactuan los sistemas hidroldgicos (Sanchez y Pinto |,
2021) beneficiaran a los programas de conservacion no soélo de la vida silvestre que
depende de ellos sino permitira asegurar el conjunto de servicios ecosistémicos que

proveen (Cejudo, 2021).
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CAPITULO I1. SISTEMAS PERMANENTES

(Este capitulo en breve serd publicado como parte de un capitulo del libro “Los Cenotes de
Yucatan: Biodiversidad, Ecologia y Conservacion”, editado por la Universidad Autonoma de
Yucatan)

INTRODUCCION

A lo largo de la franja costera de la peninsula de Yucatan, se presentan islas
naturales de vegetacion arborea inmersas en el sistema inundable de ciénagas
someras y pantanosas (Duran Garcia, 1987); (Gallardo-Torres A. B.-A.-C., 2021). Una
caracteristica importante de estas islas de vegetacion, o petenes, es la disponibilidad
de agua dulce que tienen a lo largo del afio, que, a través de manantiales, cuentan
con un aporte continuo proveniente de las corrientes subterraneas (Sanchez y Pinto
[, 2021). Dicho flujo juega un papel fundamental en el funcionamiento de estos
sistemas por su aporte de agua y nutrientes (Torres Trejo, 1993); (Aguilar-Medrano,
2020).

De acuerdo con (Snoodgrass, 1996) y (Aguilar-Medrano, 2020), en la época de
[luvias suelen establecerse conexiones entre cuerpos de agua que permanecen
aislados durante el estiaje, con lo que se facilita la dispersiéon de las poblaciones de
peces dentro del humedal. En contraste, durante la época de estiaje los Unicos
cuerpos de agua que permanecen se reducen a grietas, petenes y cenotes perennes,
gue representan el Unico refugio para los peces en esta época (DeAngelis D. L.,
1997). Los peces presentes en estos refugios pueden sobrevivir a las sequias mas
severas, por lo que su persistencia resulta en una fuerza estructurante importante

para estos ecosistemas (Loftus W. J., 1992); (DeAngelis D. L., 1997); (Kobza, 2004).
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En diversas investigaciones realizadas a lo largo de varios anos en la Reserva de
biosfera de Sian Ka’an, se analiza la influencia de factores ambientales que
determinan cambios en la estructura de la comunidad de peces en un humedal
tropical y su relacidon con sistemas permanentes. Desde varios puntos de vista
resulta interesante el planteamiento de estructura funcional considerado por
(Cérdova-Tapia, 2018) donde aseveran que los filtros ambientales tienen un papel
importante en la estructura de la comunidad en condiciones ambientales severas.
Hasta los que asocian el cambio de la estructura de la comunidad de peces a
variaciones en factores como la interconexion de sistemas temporales con los
permanentes, profundidad de los sistemas, con temperatura, transparencia, pH,
oxigeno disuelto, clorofila a, abundancia de perifiton, cobertura de macrofitas y
zooplancton (Escalera-Vazquez, 2010); (Camargo-Guerra, 201 3).

Estos sistemas acuaticos permanentes, también conocidos en la peninsula de
Yucatan como cenotes a cielo abierto, juegan un papel central no sé6lo en la
persistencia de las especies (Sedell, 1990), también en el mantenimiento de otros
procesos ecoldgicos del humedal, por su importancia como centros de dispersion
que suministran organismos de distintas especies que recolonizan la zona inundada
cuando el nivel de agua restaura la conectividad hidrica en dicho ecotono (Trexler J.
C., 2000).

Sin embargo, los cuerpos de agua permanentes no garantizan la sobrevivencia
de los peces que llegan a ellos, ya que el hacinamiento puede conducir a la falta de

oxigeno, a la escasez de alimento y a una mayor susceptibilidad a las enfermedades.
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Ademas, una vez en el refugio son presa facil de los peces de tallas mayores y otros
depredadores. Por lo tanto, la fraccion de peces que permaneceran hasta la
siguiente época de lluvias sera aquella de los que sobrevivan en estos refugios a las
dificiles condiciones ambientales y a la depredacion (DeAngelis D. L., 1997).

El estudio de las comunidades de peces dentro de estos sistemas, considerando
los atributos de las diferentes especies, permite comprender aspectos importantes
acerca de su funcionamiento (Soulé, 1990). Los cambios de dichas comunidades,
ademas de estar representados por variaciones en la escala espacial y en la temporal
del nidmero y la composicion de especies presentes en un cuerpo de agua,
involucran modificaciones a los atributos poblacionales que, después, se reflejan
como cambios en las relaciones interespecificas del sistema (Lyons J, 2000);
(Mercado-Silva N, 2006).

Por lo tanto, para entender como los diferentes mecanismos afectan la
dinamica de los recursos icticos es necesario, en primera instancia, obtener
informacion acerca de las especies presentes, asi como de los atributos de cada
poblaciéon y de la comunidad en su conjunto. Es, asimismo, importante conocer la
estructura y funcionamiento de los sistemas costeros, entender la dinamica de
poblacional de las especies de peces que habitan en estos cuerpos acuaticos y las
caracteristicas de las comunidades para proponer esquemas de manejo adecuado
(Munguia, 2006).

Este estudio se realizd en tres sistemas permanentes dentro de la reserva

estatal “El Palmar”, Yucatan, con el objetivo de caracterizar las condiciones fisicas y
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quimicas que prevalecen en estos sistemas en cada época del ano y su relacion con
la estructura de la comunidad de peces. La comunidad ictica es solo uno de los
grupos que utilizan estos sistemas como refugio, pero analizar las condiciones
ecoldogicas de dichos ambientes puede servir como marco para revisar el
comportamiento de otros grupos de organismos que se encuentran en ese habitat.
HIPOTESIS

En los sistemas acuaticos carsticos permanentes de la Peninsula de Yucatan, la
estructura de la comunidad de peces se ve modificada por factores ambientales,
resultado de las fluctuantes condiciones fisicas y quimicas que prevalecen en dichos
ecosistemas y determinadas por la influencia entre las épocas de lluvia y de estiaje.
AREA DE ESTUDIO

La reserva estatal “El Palmar” se encuentra en el noroeste del Estado de Yucatan
(Fig. 1), colinda al norte con el golfo de México, al oeste con la reserva de la Biosfera
“Ria Celestun” (que incluye al puerto del mismo nombre), al este con el puerto de
Sisal, y al sureste por una zona ejidal de selva baja y henequenales abandonados
que la aislan de impactos antropicos (Secretaria de Ecologia, Yucatan, 2006).

Se ubica entre las coordenadas 90°00°00”’ y 90°22’30”’ longitud oeste y
20°55’00 y 21°11°00”’ latitud norte (Secretaria de Ecologia, Yucatan, 2006). La
superficie de la Zona Nucleo es de 33,804.16 hectareas y la superficie de la Zona de
Amortiguamiento de 15,801.22 hectareas (Secretaria de Ecologia; Yucatan., 2006).
La reserva esta practicamente incomunicada y se puede recorrer s6lo en el tramo de

Celestun al faro de El Palmar por una brecha costera en malas condiciones. El acceso
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por tierra a través de la selva, desde Hunucma, Tetiz o Kinchil, es practicamente
imposible, pues solo existe una brecha que une a pequenos ranchos temporalmente
ocupados. La principal via de acceso es por el puerto de Sisal, por la carretera
Hunucma - Sisal, que tiene una longitud de 28 km (Secretaria de Ecologia; Yucatan.,
2006).

El area de la reserva cubre una superficie ocupada por plataforma costera con
pastos marinos, dunas costeras; los manglares mas vastos del estado; una gran
cantidad de cenotes, petenes, pantanos y tulares. Los cenotes Peten Pila (PP) que se
encuentra a 0.7 km de la costa y Sirena 1 (S1) a 1.9 km de la costa, que forman
parte de los sistemas estudiados, se encuentran en este entorno. Asi mismo, se
pueden observar dos diferentes tipos de selvas bajas y algunas areas de vegetacion
secundaria. De hecho, el cenote Kilometro 13 (Km13), que es el tercer cuerpo de
agua permanente estudiado, se encuentra a 10.9 km alejado de la linea de costa,

muy cerca de la carretera y bordeado de selva baja (Fig. 12).
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Figura 12. Ubicacion de los cenotes a cielo abierto o sistemas permanentes en estudio dentro de la
reserva estatal “El Palmar”.

La reserva alberga grandes poblaciones de aves acuaticas migratorias de interés
cinegético para cazadores nacionales y extranjeros, lo que representa una derrama
econdmica importante para las comunidades que se encuentran en la zona de

influencia. Junto con la reserva de la biosfera “Ria Celestin” y la reserva de la
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biosfera “Los Petenes”, se forma un corredor costero de humedales de importancia
internacional (Secretaria de Ecologia; Yucatan., 2006).

El area de la reserva estatal “El Palmar” es una zona de transicion climatica,
correspondiente al subtipo BSi (h’) W, calido - seco con un régimen de lluvias de
verano y una precipitacion invernal entre el 5%y 10% (Duch G. J., 1988). El suelo en
la regidn es de caracteristicas calizo - carsticas de gran permeabilidad y sujetas a
constante erosion, con terrenos pobres para las actividades agricolas debido a la
poca profundidad de éstos y su exceso de sales (Duch G. J., 1988). A excepcion de
los suelos arenosos profundos o regosoles, los demas presentan un drenaje
deficiente y excesiva salinidad, predominando los terrenos planos, bajos e
inundables (Duch G. J., 1988).

En los tres cuerpos acuaticos permanentes seleccionados dentro de la reserva
estatal “El Palmar” (Fig. 12) se realizaron muestreos mensuales durante el periodo de
octubre de 2008 a octubre de 2010. De acuerdo con la nomenclatura propuesta por
(Pearse, 1936), los cenotes en los que se llevo a cabo la investigacion se encuentran
en una fase avanzada de la tercera etapa. Presentan profundidades bajas, la
pendiente de las orillas no es tan pronunciada y estan rodeados de vegetacion ya
sea terrestre o acuatica, escasa o poca entrada de agua desde el fondo debido a la
gran cantidad de materia organica acumulada y el techo completamente caido.
METODO

Muestreo de la ictiofauna. Los peces se obtuvieron utilizando trampas

plegables, o nazas, tipo Gee's® minnow trap (con abertura de malla de 2 mm
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y entradas en forma de embudo de 5 cm de diametro), descritas por (Kobza,
2004). Se colocaron 5 trampas en cada cenote mismas que, de acuerdo con
las recomendaciones de (Obaza, 2011), se dejaron durante 2 horas. Ademas
del uso de las nasas, en cada muestreo se realizaron 3 lances con una
atarraya de 1.5 m de diametro para asegurar que todas las especies de peces
presentes en el cuerpo acuatico hubieren sido capturadas.

Los peces capturados fueron fijados empleando una solucién de formol al 10 %
neutralizado con bérax. Para su revision en el laboratorio, los peces fueron
almacenados en frascos con su correspondiente etiqueta con los siguientes datos:
localidad, fecha y niumero de colecta (Schreck, 1990).

Caracterizacion del ambiente. En cada uno de los cuerpos acuaticos
permanentes se obtuvieron los registros mensuales de las siguientes
variables: profundidad (m), concentracién de oxigeno disuelto (mg O, L'y %
saturacion), temperatura (°C), conductividad especifica a temperatura
ambiente (mS cm™) y pH, con la ayuda de un equipo Hydrolab (Quanta Water
Quality Monitoring) (Lorenzen, 1967). Se registré la ubicacion de cada
cuerpo acuatico con un GPS marca GARMIN Etrex.

Se obtuvieron algunas variables para describir morfométricamente cada cuerpo
acuatico. Utilizando el método del punto visado (Hakanson, 1981) y se registré la
longitud de la linea de costa, area superficial, profundidad maxima, longitud y

ancho maximo.
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Analisis de la ictiofauna. Para la identificacién de los organismos
recolectados se utilizaron las claves taxon6micas especializadas en peces del
sureste mexicano y de Centroamérica de (Schmitter-Soto J. J., 1998) y
(Greenfield D. W., 1997).

Se registraron los datos biométricos de los peces capturados; la longitud patrén
(LP £ 0.1 cm) con un vernier y el peso (P £ 0.01 g) con una balanza digital marca
OHAUS Adventure. Los datos fueron expresados en gramos capturados por hora de
muestreo (g/h) y numero de peces capturados por hora de muestreo (ind/h) como
una medida de la captura por unidad de esfuerzo (CPUE), que representa la captura
de peces en numero o biomasa por una unidad definida de esfuerzo de pesca
(DeAngelis D. L., 1997). En todos los casos, los datos abundancia y biomasa se
expresaron de forma relativa. Las variaciones espaciales y temporales de la
abundancia fueron comparadas a través de analisis de varianza (ANOVA) para probar
diferencias significativas en los valores de la CPUE por especies y mes de muestreo,
asi como entre los diferentes cuerpos acuaticos (Kobza, 2004).

Analisis de la riqueza de especies, diversidad y abundancia. Se obtuvieron las
curvas de rarefaccion, que permiten comparar la riqueza de especies entre
comunidades, aun cuando el tamafio de muestras no es igual. Dado que se calcula el
numero esperado de especies de cada muestra si todas las muestras fueran
reducidas a un tamano estandar, es decir, si la muestra fuera considerada de N
individuos (n<N), es posible conocer cuantas especies se podrian haber registrado

[E(S)] de la siguiente manera:
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. (N —Niy
E(S)=>[1-— A"

E(S) = numero esperado de especies

N = numero total de individuos en la muestra
N; = numero de individuos de la iésima especie
n = tamano de la muestra estandarizado

Con ayuda del programa EstimateS (Colwell, 2004); (Colwell R. K., 2005), se
generaron graficos de rarefaccién construidos a partir de 1,000 remuestreos lo que
permitié comparar entre los diferentes sistemas acuaticos a lo largo del tiempo.
Asimismo, se analizo la tendencia de las curvas de rarefaccion como una medida de
la diversidad de cada sistema.

Utilizando el programa PRIMER-e version 7 (Clarke, 2014), se analiz6 la relacion
que existe entre las variables ambientales y las expresiones de la estructura de la
comunidad mediante una prueba de BIOENV. Esta funcion encuentra el mejor
subconjunto de variables ambientales, de modo que las distancias euclidianas entre
estas variables escaladas tengan la maxima correlacion (rango) con los valores de
similitud de la comunidad. Asi, se selecciona la combinacién que mejor representa o
correlaciona la matriz de similitudes de las especies con la matriz de distancias
(euclidianas) de las variables abidticas para detectar el conjunto de variables que

“explica” un patrén bidtico que, para este caso fue la biomasa. Asimismo, se analiz6

si las variables que BIOENV detecta como las mas influyentes fueron significativas.
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El analisis de agrupacion basado en la similitud de los muestreos con respecto
a la biomasa se realizé mediante un Analisis de Escalamiento Multidimensional no
Métrico (nMDS), también con el programa PRIMER-e Version 7, con una
transformacion de raiz cuarta y una medida de similitud de Bray -Curtis.
RESULTADOS

Los cenotes en los que se llevo a cabo el presente estudio se encuentran a
diferentes distancias de la costa, dos de ellos cercanos a la costa y entre si (Tabla 2
y Fig. 12). El que tiene mayor area superficial y profundidad es el cenote [lamado

Km13, después el PP y el menos extenso y somero es S1 (Tabla 3).

Tabla 2. Ubicacion geogrdfica de los cenotes en estudio.

Cenote Ubicacion Distancia de la
costa (km)
Peten Pila (PP) 21°09’ 31.9" N-90° 02’ 22.5" W 0.7
Sirena 1 (S1) 21°09° 09.4”N-90° 01’ 23" W 1.9
Km 13 21°05’29.5"N-89° 58’ 04.1” W 10.9

Los resultados muestran que los cenotes analizados son, en general, sistemas
muy someros (Tabla 3), lo cual indica que se trata de sistemas maduros con

caracteristicas lénticas mas que loticas.

Tabla 3. Pardmetros morfométricos de los sistemas en estudio (datos del muestreo de diciembre de
2008).

Cenote Prof. Max. Area superficial Perimetro Longitud Ancho
(m) (m? (m) maxima maximo
(m) (m)
Peten Pila 1.3 155.6 62.6 16.0 12.8
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Sirena 1 1.1 81.6 35.7 11.8 10.8

Km 13 2.5 435.3 88.8 44 .4 16.0

Caracteristicas fisicoquimicas de los cenotes. A pesar de las fluctuaciones
temporales en la profundidad promedio, el cenote Km13 resulté ser el mas
profundo, mientras que S1 es el mas somero (Fig. 13a). Los valores de los
parametros de la temperatura y pH (Fig. 13¢c, y 13d) no presentaron diferencias
significativas entre los tres sistemas; en los tres casos, la temperatura disminuye
hacia finales del invierno y las maximas ocurren en el verano. En el caso de la
conductividad (Fig. 13b), los tres cenotes presentaron la misma tendencia durante la

mayor parte del tiempo, pero con diferentes valores.
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Figura 13. Comportamiento anual de las variables ambientales (promedio + desviacion estdndar)
registradas en los tres cenotes a cielo abierto estudiados a) Profundidad (m); b) Conductividad (mS
cm-'); ¢) Temperatura (° C); d) pH; e) Saturacion de oxigeno disuelto (%),
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Algunas diferencias pueden explicarse en relaciéon con la distancia del cenote a
la linea costa; es decir, el cenote mas cercano a la costa tiene mayor conductividad
(salinidad) y va disminuyendo conforme se aleja de la costa. Respecto a la saturacion
porcentual del oxigeno disuelto, no se observaron tendencias temporales o
espaciales (Fig. 13e). El cenote que en promedio presenté una mayor saturaciony
concentracién de oxigeno fue Km 13, seguido por S1 y luego PP. No obstante, el
oxigeno disuelto es un elemento muy dinamico y su concentracion y saturacion
depende de factores tan cambiantes como, la incidencia solar, la velocidad del
viento, la turbidez del agua, entre otros. En términos generales y considerando
todos los parametros fisicos y quimicos, los resultados sugieren que existe una
relacion directa entre la conductividad con respecto a la cercania con la costa (Tabla
4).

Comunidad ictica. Se encontraron diez especies de peces, agrupadas en cinco
familias. Nueve de las diez especies fueron encontradas en el cenote PP, ocho de las
diez en el S1 y cinco de las diez en el Km 13 (Tabla 5). Cuatro de las diez especies
presentes se encuentran en todos los sistemas: Astyanax altior, Mayaheros
urophthalmus, Poecilia mexicana y P. velifera. Dos especies se encontraron en un
solo sistema: Gambusia yucatana en el Km13 y un solo ejemplar de E. lyricus en el
PP; las otras cuatro especies, Rocio octofasciata, Thorichthys meeki, Rhamdia
guatemalensis y Belonesox belizanus, estuvieron presentes en al menos dos de los
tres sistemas estudiados (Tabla 5). En el cenote Km13 se encontraron solamente

cinco especies, fue en el que se presentd el menor numero. Sin embargo, en él se
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encontro la mayor cantidad de organismos de una misma especie, lo que ocurrié en

octubre de 2008 con la captura de 693 organismos de A. altior (Fig. 14).

Tabla 4. Valores (promedio + desviacion estdndar) de los pardmetros fisicoquimicos de los cenotes
estudiados.

Km13 Sirena 1 Ps_ten
ila
2.0 0.8 1.0
Prof. Max. (m) +0.3 +0.1 +0.1
26.6 26.1 26.4
Temperatura ('C) +2.8 +2.6 +1.6
3.5 2.7 2.0
0, (mg L") +0.7 +1.0 +1.0
45.1 38.7 26.9
% Sat. O, +12.8 +17.5 +13.7
. 1.45 2.22 3.4
Conductividad +0.23  +0.16 +0.3
(mS/cm)
7.3 7.2 7.2
pH +0.3 +0.3 +0.3

Considerando el numero total de organismos, independientemente de la
especie, se puede observar que la mayor parte de los individuos se capturd durante
la época de lluvias (Fig. 14). Cabe mencionar que, de los 758 organismos capturados
en dicha época, 695 son de la especie A. altior (Fig. 14), lo cual provoca una
marcada anomalia en la tendencia. Durante la época de lluvias la densidad de
captura fue mas regular y en mayor cantidad, en contraste con el nimero de

organismos durante la época de estiaje, donde se capturé una menor cantidad
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(marzo - mayo). La segunda mayor cantidad se obtuvo durante la época de nortes,

en la que se registraron 304 individuos de A. altior (Fig. 14).

Tabla 5. Especies de peces presentes en cada uno de los sistemas estudiados.

Familia Especie Km 13 Sirenal P. Pila

Cichlidae Mayaheros urophthalmus (Gunter, 1862) *
Rocio octofasciata (Reagan, 1903)
Thorichthys meeki Brind, 1918 *

*

Characidae Astyanax altior Hubbs, 1936 * *
Gobiidae Evorthodus lyricus (Girard, 1858) *
Heptapteridae Rhamdia guatemalensis (Glinter, 1864) * *
Poeciliidae Belonesox belizanus Kner, 1860 * *
Gambusia yucatana Reagan, 1914 *
Poecilia mexicana Steindachner, 1863 * * *
Poecilia velifera (Reagan, 1914) * * *

Respecto al analisis por familias se puede decir que, en general, los ciclidos
tienen presencia regular a lo largo del ano (Fig. 15). Especies como M. urophthalmus
presentan algunos altibajos en el numero de organismos capturados, la mayor
cantidad de individuos de esta especie se encontrd entre enero y febrero durante la
época de nortes. Por otro lado, Rocio octofasciata se encontrd principalmente en la
época de lluvias, un poco menos durante nortes y mucho menos durante secas. En
el caso de Thorichthys meeki también fue capturada de forma muy regular con dos
maximos durante lluvias y en mucho menor cantidad en nortes y secas. Al colocar
en una misma grafica las densidades (ind/hora) de las tres especies de ciclidos
encontradas (Fig. 16), se observa que en cada época predomina una especie

diferente.
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Figura 14. Numero de organismos totales capturados en los tres cenotes, por época del ao.

En lluvias hay un maximo de R. octofasciata, aunque hubo una presencia mas
regular de T. meeki. Durante nortes y secas M. urophthalmus predomina, aunque en
la época de estiaje se presentd con bajas densidades. Los organismos de esta
familia son ictiéfagos y juegan el papel de depredadores por lo que resulta
interesante ver como hay un “relevo” de dicha funcién a lo largo del tiempo,
evitando en alguna medida la competencia o, tal vez, que sus poblaciones se vean
disminuidas por falta de presas.

Otra familia bien representada durante el muestreo es Poecilidae (Fig. 17). Las
especies que la conforman se encontraron durante todas las épocas, la mejor

representada es G. yucatana cuyas mayores densidades se encontraron durante la
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época de lluvias, seqguido de las capturas en nortes y finalmente en secas, esta

especie fue capturada de manera muy regular pero solamente en el cenote Km13.
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Figura 15. Numero de individuos totales de la familia Cichlidae capturados por época del ario en los
tres sistemas estudiados.
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Figura 17. Numero de individuos totales de especies de la familia de los Poecilidae capturados por
época del ario en los tres sistemas estudiados.
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Figura 18. Numero de individuos totales de especies de las familias de Gobiidae (1), Characidae (2) y
Heptapteridae (3) capturados por época del aro en los tres sistemas estudiados.
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Después de G. yucatana, el poecilido que se presenté con mas frecuencia en las
capturas fue P. mexicana, cuyas mayores capturas también se registraron durante la
época de lluvias, seqguido por la época de nortes y finalmente en secas ademas de
estar presente en los tres sistemas. Belonesox belizanus y P. velifera fueron menos
regulares en cuanto a capturas, la primera se encontro principalmente durante la
época de nortes, algunas capturas durante secas y ninguna durante la época de
[luvias. Esta especie se registro en los dos sistemas cercanos a la costa, mientras
que P. mexicana en los tres sistemas (Fig. 17). En contraste P. velifera fue
encontrada particularmente durante la época de lluvias, con menores abundancias
en nortes y un solo organismo capturado en época de secas (Fig. 17). Una especie
que se encontro de forma considerablemente regular durante las tres épocas fue
Rhamdia guatemalensis (Heptapteridae), que se capturd principalmente durante la
época de nortes, después en lluvias y solo un organismo en secas. Estuvo presente
solamente en los dos sistemas mas cercanos a la costa. Finalmente, se observa que
de la especie Evorthodus lyricus, de la familia de los gobidos, se capturé un solo
organismo en una sola ocasion en el cenote PP (Fig. 18).

Las curvas de rarefaccién que representan la riqueza de especies de los
sistemas PP y S1 presentan una tendencia que aun no es totalmente asintotica, dicho
comportamiento, evidenciado por la tendencia de los intervalos de confianza (1C,s,)
obtenidos para PP, indica que es probable encontrar nuevas especies (Fig. 19). En el
caso del sistema S1, los limites de los ICy, convergen con la linea de tendencia

central hacia el muestreo 25, lo que significa que rebasando ese esfuerzo de
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muestreo se puedan encontrar especies nuevas. El traslape de los 1C,s,
correspondientes a los datos obtenidos en los cenotes S1 y PP muestran que, con el
esfuerzo de muestreo realizado, la riqueza de especies de ambos sistemas no

difiere de manera significativa (Fig. 19).

Comparacion de las curvas de rarefaccion de los tres sistemas

12

No. de especies de peces

—KM13
—pP

25

Muestreos

Figura 19. Curvas de rarefaccion de las especies de peces de los cenotes en estudio, las lineas
punteadas representan los limites de confianza (IC.ss) de cada curva.

La curva correspondiente a los datos obtenidos en el cenote Km13 presenta
una asintota a partir del muestreo numero 10, las lineas punteadas en torno a la
linea central representan el IC,s,. Dado que el IC,ys, se reduce a partir de los
muestreos 12 o 13, puede suponerse que se obtuvo el total de especie presentes en

ese cenote (Bush, 2004).
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Finalmente, y considerando las curvas de los tres sistemas se puede afirmar
que el cenote Km13 tiene una riqueza de especies significativamente diferente y en
este caso menor, con un 95 % de confianza con respecto a los otros dos sistemas
(Fig. 19).

Como resultado del analisis de correlacion entre las variables ambientales y las
relacionadas a la estructura de la comunidad, mediante la prueba de BIOENV, se
encontr6 que las variables abidticas que influye de manera mas importante y
significativa sobre la estructura de la comunidad son la profundidad y la
conductividad (Tabla 6).

Tabla 6. Correlacion entre la biomasa de peces y la matriz de distancias euclidianas de las variables
abicticas.

No. Correlacion Variables
Variables

2 0.387 1,6

1 0.381 1

3 0.329 1,5,6

3 0.318 1,4,6

2 0.299 1,5

3 0.291 1,2,6

1 0.287 6

2 0.284 1,4

4 0.275 1, 4-6

4 0.275 1,2,5,6

1 = Profundidad: 6 = Conductividad

DISCUSION

El comportamiento de las variables ambientales en los tres sistemas estudiados
es, en términos generales, muy semejante. Las principales diferencias se dan en la
conductividad y la profundidad, las cuales pueden influir de manera importante

sobre la estructura de la comunidad de peces, ya que de acuerdo con (Jordan,
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1998), a escala regional los factores que pueden afectar a la comunidad de peces
estan relacionados con el régimen hidrico (en este caso la profundidad y la
conductividad), el sustrato y su cercania a la costa (Lorenz, 1999); (Aguilar-Medrano,
2020).

En sistemas similares, pero en Pantanal Brasil (Suarez Y.R., 2001); (Suarez,
2004) y en Sian Ka’an México (Zambrano, 2006); (Escalera-Vazquez, 2010), los
principales factores abioticos relacionados con la estructura de la comunidad de
peces son la temperatura del agua, la concentracion de oxigeno disuelto, el tipo y
disponibilidad de habitat, profundidad, transparencia, pH, tipo de sustrato y
conductividad y la cobertura de macrofitas.

Respecto a la riqueza de especies, comparada a través de las curvas de
rarefaccién en funcion del esfuerzo de muestreo, indican que el cenote Km 13
presenta un comportamiento asintotico lo que significa que es muy poco probable
encontrar nuevas especies (Fig. 19). Es muy probable que este sistema no tiene
conexion con PPy S1 durante la época de lluvias pues se encuentraa 10.9
kilometros alejado de la costa y a 9 kilbmetros de S1. Es posible que el sistema
Km13 pertenezca a otra “cuenca” y probablemente tenga interacciones con otros
sistemas, lo cual explicaria las diferencias significativas en términos de la riqueza de
especies y composicion de la comunidad de peces. (Gallardo-Torres A. B.-A.-C.,
2021) senalan que en los cenotes mas alejados de la costa habitan especies de
peces netamente dulceacuicolas y por ello la diversidad ictica es menor a la que se

ha registrado en los cenotes costeros. Los resultados de este trabajo muestran que
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el cenote Km13 cuenta con solo 5 especies de peces de las cuales G. yucatana es
exclusiva de este ecosistema. Esta especie es endémica del norte de la peninsula de
Yucatan y habita normalmente zonas de canales y aguas someras cercanas a los
manglares, es una especie omnivoro - planctéfaga (Mondragon-Sanchez y Rodas-
Regil, 2011), que tiene una importante funcién en estos ecosistemas al constituir un
recurso alimenticio para varias especies que se alimentan de ella y como regulador
de las poblaciones de otros organismos acuaticos como son larvas de insectos
(Mondragén-Sanchez, 2011).

Las curvas de rarefacciéon correspondientes a los cenotes PP y S1 no muestran
diferencias significativas. Es probable que durante la temporada de lluvias estos
cuerpos de agua se encuentren conectados gracias a la inundacion, que inclusive
puede abarcar a otros sistemas cercanos. Estas conexiones que ocurren en la época
de lluvias facilitan la dispersion de las poblaciones de peces (Snoodgrass, 1996);
(Aguilar-Medrano, 2020).

(Escalera-Vazquez, 2010) en su trabajo en Sian Ka’an también mencionan que
los cambios estacionales en la hidrologia de los humedales estan relacionados con
la estructura de la comunidad de peces (Jordan, 1998). Como ya se menciond, el
incremento en el nivel de agua que ocurre durante la época de lluvias propicia
conexiones entre los sistemas acuaticos permanentes en la region lo que incrementa
la posibilidad de que los peces puedan moverse entre los sistemas PPy S1,

permitiendo ademas todo tipo de interacciones entre ellos (Fig. 20A).
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De esta manera, cuando inicia la época de estiaje y a medida que disminuyen
los niveles del agua, los peces grandes, en este caso representados por los ciclidos
M. urophthalmus, R. octofasciatay T. meeki, y luego los peces pequefios como G.
yucatana y los poecilidos P. mexicana, P. veliferay B. belizanus (no se menciona G.
yucatana ya que este solamente se encontré en KM13), se trasladan a refugios de
aguas mas profundas (Fig. 20B). Consecuentemente se reduce la extension del
habitat hasta el punto en el que solamente quedan disponibles los sistemas
permanentes (Fig. 21C). Ellos incluyen estanques, depresiones poco profundas y
depresiones profundas (por ejemplo, orificios de solucién) tales como PP, ST y Km
13 (DeAngelis D. L., 1997).

Estas condiciones propician el hacinamiento de los individuos que logran llegar
a los “refugios” (Fig. 21C). La gran densidad de organismos en estos sistemas trae
como consecuencia la disminucién de los niveles de oxigeno disuelto, ademas de
que se incrementa la competencia por espacio y la depredaciéon. Los peces pequenos
que sobreviven tienden a concentrarse en sitios someros cuando los niveles de agua
disminuyen durante la estacion seca. Cuando la densidad en estas pozas aumenta,
son presas mas accesibles para los depredadores que pertenecen a niveles troficos
mas altos, como las aves vadeadoras (Loftus W. F., 1987); (Trexler J. C., 2002).

En la época de secas se puede observar que se encuentran conviviendo en los
sistemas permanentes las tres especies de ciclidos encontrados en la zona, aunque
se encontraron en abundancias bajas (Fig. 16). Estos organismos piscivoros juegan

el papel de depredadores tope en estos sistemas, consumiendo presas mas
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pequenas como los poecilidos herbivoros (Fig. 17) y el caracido A. aeneus (Fig. 18).
Como ya se menciond, fue durante la época de secas cuando se observé la menor
densidad de organismos, en general (Fig. 14). A pesar de ello, este tipo de sistemas
acuaticos permanentes juegan un papel fundamental en la persistencia de estas
especies (Sedell, 1990), ya que representan centros de “almacenamiento” y
dispersion de dichos organismos que recolonizan la zona inundada cuando el nivel

de agua restaura la conectividad hidrica (Fig. 21D) (Trexler J. C., 2000).
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Figura 20. Dindmica de la estructura de la comunidad de peces respecto al aumento y disminucion

del volumen en la zona de estudio. A. Niveles de agua durante la época inundada. B. Cuando el nivel
de agua comienza a disminuir los peces grandes y luego los peces pequefrios se trasladan a refugios

de aguas mds profundas (Modificado de (DeAngelis D. L., 1997).
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Al inicio de la temporada de lluvias, cuando el sistema comienza a inundarse
(Fig. 21D), es muy probable que el aumento gradual del nivel freatico contribuya a la
inundacion que ocurre desde la subsuperficie del suelo hacia arriba, en lugar de por
un influjo de corriente (De Angelis et al., 2010). En esta fase, se restablece la
conexion entre los sistemas permanentes (Fig. 21D) y aun niveles bajos de la
columna de agua permiten la dispersion de los organismos mas pequenos, como los
poecilidos y caracidos presentes en nuestra zona de estudio. Conforme la altura de
la columna de agua se incrementa aumenta el espacio disponible y organismos de
tallas mayores colonizan los nuevos habitats que favorecen la presencia de recursos
alimentarios en mayores cantidades (DeAngelis D. L., 1997).

Las estrategias de movimiento de los organismos sometidos a esta dinamica
varian segun la especie y difieren en el momento y las tasas de inmigraciéon y
emigracion (Goss, 2014), lo que puede resultar en dinamicas de sucesion de

comunidades (Winemiller K., 1996).
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Figura 21. Dindmica de la estructura de la comunidad de peces respecto al aumento y disminucion
del volumen en la zona de estudio. C. Cuando el nivel de agua alcanza los niveles mds bajos, los
estanques profundos y los agujeros de solucion pueden ser los unicos refugios que quedan. D. Al
inicio de la época de lluvias y a medida que los niveles del agua vuelven a subir los peces pueden
repoblar la zona inundada (Modificado (DeAngelis D. L., 1997).

En Sian Ka’an (Escalera-Vazquez, 2010), los peces mas abundantes son los
poecilidos como Gambusia spp., Poecilia spp. y Xiphophorus maculatus, asi como
ciclidos entre los que se encuentran Cichlasoma friedrichsthaliiy C. octofasciatum.
Otras especies comunes son el caracido Astyanax aeneus y dos de los principales
depredadores en términos de biomasa, el heptaptérido (Rhamdia guatemalensis) y el
synbranquido (Ophisternon aenigmaticum). Todas estas especies pueden sobrevivir

en ambientes muy variables. Algunas de ellas, entre las que se encuentra la mayoria

de los poecilidos, son consumidores primarios con la capacidad de colonizar nuevos
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sistemas acuaticos durante la temporada de lluvias temprana. Todos estos factores
crean una comunidad de peces dinamica que depende de las variaciones en los
factores ambientales (es decir, temperatura, profundidad, pH y cobertura de
macrofitas) que se registran entre las estaciones de lluvias y de secas.

Sin embargo, los cuerpos de agua permanentes no garantizan la sobrevivencia
de los peces que llegan a ellos. Como se mencion6 anteriormente, el hacinamiento
puede conducir a la falta de oxigeno, a limitar los recursos alimentarios disponibles,
a una mayor susceptibilidad a las enfermedades y a incrementar las probabilidades
de depredacion por parte de peces de tallas mayores y otros depredadores. Por lo
que la pequena fraccion de peces que sobrevivan hasta la siguiente época de lluvias
sera aquella que colonizara el humedal (DeAngelis D. L., 1997).

En los humedales con este régimen hidrico estacional, durante la fase de
inundacion, se expande y los nutrientes terrestres quedan disponibles en el sistema
acuatico, favoreciendo la produccion de biomasa primaria y secundaria. Esta
biomasa posteriormente se concentra a medida que las aguas retroceden y el
humedal se seca y se contrae (Yurek, 2016).

Finalmente, la estructura de la comunidad de peces no solamente esta
determinada por factores como los analizados en el presente estudio, por lo que es
de gran relevancia incluir otras variables. (Vega-Cendejas M. H., 2013) asocian la
estructura de la comunidad de peces a variables como conductividad eléctrica,
oxigeno disuelto, pero también a la concentracién de nutrientes y factores de

calidad del habitat como vegetacion acuatica y pasto circundante, que tuvieron un
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efecto significativo en las especies de peces composicién y abundancia en los
ambientes karsticos que estudiaron. Otros estudios incluyen en el analisis de la
estructura de la comunidad de peces a la clorofila a y abundancia de perifiton
(Camargo-Guerra, 2013), por lo que es necesario continuar con el analisis de estos
sistemas desde otras perspectivas, incluyendo parametros asociados a la estructura
trofica y los nutrientes e interacciones de depredador - presa y evaluaciones de la
competencia. Ademas, son por supuesto es necesario la realizacion de muestreos
que permitan obtener series largas de tiempo para identificar patrones interanuales
de variacion en la estructura de las comunidades de peces de estos ambientes
unicos.

DISCUSION Y CONCLUSIONES GENERALES

Se pueden plantear dos grandes grupos de conclusiones, derivadas de los
resultados obtenidos, respecto a los factores de los que depende la estructura de la
comunidad de peces en los sistemas carsticos de la peninsula de Yucatan estudiados
en este trabajo. El primero corresponde al sistema inundado temporalmente y el
segundo a los sistemas permanentes.

Resulta evidente, en primer término, que las diferencias entre las épocas de
[luvia y estiaje determinan la estructura de las comunidades que habitan en ambos
sistemas, que juegan un papel preponderante para mantener la diversidad biolégica
y los procesos ecoldgicos en este humedal tropical en la Reserva “El Palmar”.
Durante la inundaciéon temporal, las poblaciones de peces se dispersan y tienden a

ocupar el mayor espacio disponible, de acuerdo con sus capacidades reproductivas y
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capacidad de desplazamiento (Vazquez-Dominguez, 2009) y durante la época de
estiaje los sistemas permanentes sirven de “refugio” para las especies que logran
llegar y permanecer en ellos.

En particular, en el sistema inundado temporalmente, se encontré que la
estructura de la comunidad de peces depende principalmente de las variables
espaciales y la influencia combinada de variables espaciales y ambientales. Por lo
que se puede decir que, en dicho sistema la distribucién y abundancia de las
poblaciones de peces presentes dependen en gran medida del espacio disponible y
de la capacidad de dispersion de cada especie para ocupar dicho espacio.

Resalta el papel de G. yucatana como especie que determina la estructura de la
comunidad, gracias a las estrategias alimentaria al ser oportunista (Greenfield D. G.,
1983); (Vazquez-Dominguez, 2009), reproductiva, al ser vivipara y de dispersion
muy eficiente. Ello la hace la especie mas abundante y ampliamente distribuida en el
area de estudio (89.3% de abundancia relativa). Estas estrategias ademas le permiten
colonizar el sistema cuando la zona se comienza a inundar en los inicios de la época
de lluvias (Trexler ). D., 2011). Debido a estas caracteristicas, G. yucatana es un
elemento fundamental en la dinamica ecoldgica de este sistema, ya que representa
una fuente de alimento para aves, reptiles y otros peces que van poblando el
sistema progresivamente.

A pesar de que las variables espaciales tuvieron la mayor influencia en la
comunidad de peces en el sistema inundado temporalmente, los efectos de las

variables ambientales también juegan un papel importante. Los resultados muestran
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que los efectos significativos sobre las variables de la estructura de la comunidad se
deben a la conductividad, la saturacién de oxigeno, la temperatura y la profundidad.

Ello contrasta con las condiciones del sistema temporal que, durante la época
de estiaje, cambian drasticamente (Sanchez-Santillan. N., 2012). En esta época, los
sistemas permanentes representan refugios que, a pesar de lo dificil de las
condiciones, son la Unica oportunidad para sobrevivir para los individuos que logran
acceder a uno de estos espacios.

Aunque en términos generales el comportamiento de las variables ambientales
en los tres sistemas estudiados es muy semejante, las principales diferencias se dan
en la conductividad y la profundidad, las cuales influyen de manera significativa
sobre la estructura de la comunidad de peces. De acuerdo con (Jordan, 1998), a
escala regional los factores que afectan a las comunidades de peces estan
relacionados con el régimen hidrico (en este caso la profundidad y la conductividad),
el sustrato y su cercania a la costa (Lorenz, 1999); (Aguilar-Medrano, 2020).

Los cambios en la estructura de la comunidad de peces se pudieron analizar
con mayor detalle en los sistemas permanentes debido a que, para estos sistemas,
se cuenta con datos provenientes de 25 meses de muestreo. A lo largo de este
tiempo se registraron 10 especies en los tres sistemas. Las mayores densidades de
ictiofauna ocurrieron, de manera regular, en las épocas de lluvias. En cambio, fue en
época de secas cuando se registraron los valores menores.

Los ciclidos, representados por M. urophthalmus, Rocio octofasciatay

Thorichthys meeki tuvieron una alternancia en cuanto a densidad a lo largo del
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tiempo, pues se observa que en cada época predomina una especie diferente. En
[luvias, los valores de densidad de R. octofasciata se incrementan, junto con la
presencia regular de T. meeki. Durante nortes y secas predomina M. urophthalmus
que, si bien se present6 también en la época de estiaje los valores de densidad
encontrados fueron significativamente menores. Los organismos de esta familia son
ictiofagos y juegan el papel de depredadores por lo que resulta posible inferir que
existe un “relevo” de dicha funcién a lo largo del tiempo. Hacen falta otros estudios
para determinar si este comportamiento permitiria reducir la competencia o si la
escasez de presas sea el factor que reduce las abundancias poblacionales.

Respecto a la riqueza de especies, resalta el hecho de que el cenote Km 13, se
encontraron 5 de las 10 especies de peces registradas y que solo en este se
encontro G. yucatana. Por ello, es muy probable que este sistema no tenga conexion
con PPy S1 durante la época de lluvias pues se encuentra a 9 kilometros del mas
cercano que es S1. Por lo que se plantea que el sistema Km13 pertenece a otra
“cuenca”’ y probablemente tenga interacciones con otros sistemas, lo cual explicaria
las diferencias significativas en términos de la riqueza de especies y composiciéon de
la comunidad de peces. (Gallardo-Torres A. B.-A.-C., 2021) senalan que en los
cenotes mas alejados de la costa habitan especies de peces netamente
dulceacuicolas y por ello la diversidad ictica es menor a la que se registro en los

cenotes costeros.
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RECOMENDACIONES

De la informacion anterior y proyectando el analisis futuro se hace necesario
incluir datos relacionados con las interacciones biologicas tales como la
competencia y la depredaciéon ya que, como se menciond, estos factores tienen
influencia sobre la estructura de la comunidad de peces tanto en los sistemas que se
inundan estacionalmente como en los permanentes. Ademas, seria interesante
realizar una evaluacion de la disponibilidad de recursos (por ejemplo, alimentos,
refugio, etc.) y obtener datos sobre la capacidad de movimiento o ambito hogarefio
de las especies estudiadas.

Por otro lado, y a manera de ampliar las series de datos temporales, es
necesario llevar a cabo el sequimiento en varios periodos de inundacion para evaluar
si la comunidad se ve modificada por la intensidad y la frecuencia de las sequias
(Trexler J. L., 2005); (Camargo-Guerra, 2013)(. Este conjunto de observaciones
aportaria informacion para probar la hipotesis que la comunidad de peces esta
estructurada principalmente por las capacidades de dispersion.

Asimismo, en los programas de conservacion de estos ecosistemas debe
considerarse la conectividad hidrica. Esto resulta un reto ya que las poblaciones
humanas contintan invadiendo las zonas costeras demandando espacio y recursos,
sin considerar que los humedales costeros son el habitat de una gran diversidad de
especies acuaticas, desde productores hasta depredadores tope que requieren de
grandes extensiones territoriales para subsistir. Los esfuerzos para comprender

mejor la manera en la que interactuan los sistemas hidrolégicos (Sanchez y Pinto I,
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2021) beneficiaran a los programas de conservacion no sélo de la vida silvestre que
depende de ellos, sino también permitira asegurar el conjunto de servicios

ecosistémicos que proveen (Cejudo, 2021).
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ANEXO 1.

Esquemas de los sistemas permanentes.

/ Peten Pila "\ Sirena 1

Area superficial 155.5531 m? Area superficial 81.5832 m?
Perimetro 62.61m Perimetro 357m
A Longitud maxima 16m A Longitud maxima 118m
N Ancho maximo 128m N Ancho maximo 108m

Kilometro 13

/
// Area superficial 435.3030 m?
Perimetro 888m

Longitud maxima 444m

’/\ A Ancho maximo 16m
N
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