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RESUMEN GENERAL

La morfologia de los lagos profundos puede influir en la estructura de la comunidad de peces que en ella
habitan. La proporcion de zonas someras con respecto a zonas pelégicas esta relacionada con la
abundancia de productores primarios que se fijan al sustrato. Tanto las macrofitas como las macroalgas
que se fijan al fondo del lago son refugios potenciales tanto para peces como para sus recursos. Por lo
tanto, la relacion de la comunidad de peces con la morfologia del lago se puede deber a la variedad de
hébitats y alimento que los productores primarios pueden ofrecer. Los cenotes de Sian Ka"an presentan
dos tipos de morfologia contrastante. Por un lado, cenotes “jovenes” que tienen una morfologia parecida a
la de una cubeta, con paredes verticales y desnudas en donde pocas macréfitas y macroalgas pueden
sobrevivir. Por otro lado, cenotes “viejos” que por el paso del tiempo se han azolvado, generando zonas
someras donde las plantas se pueden establecer. Se realizaron colectas durante cuatro afios para evaluar la
estructura de la comunidad de peces y el tipo de alimento que consumian en cada tipo de cenote. Se
encontrd que en los cenotes “jovenes” la riqueza y diversidad de peces es menor que en cenotes “viejos”.
Por su parte, el analisis de contenido estomacal y de isdtopos de carbono sugieren que la mayoria de la
energia que fluye en los cenotes “jovenes” es aloctona, proveniente fundamentalmente de insectos
terrestres, mientas que la de los cenotes “viejos” es principalmente autdctona a partir de los productores
primarios acuaticos. Con base en estos resultados se puede concluir que la morfologia de los lagos puede
moldear en cierta medida la estructura de las comunidades de peces resultado de la presencia de plantas
enraizadas que incrementan el habitat disponible y, en consecuencia, la cantidad de especies en una
misma area. Por el contrario, en lagos donde las plantas no se establecen, la fuente de energia aloctona

cobra gran relevancia.



ABSTRACT

Deep lakes morphology has an influence on the community structure of fish. The proportion of shallow
areas against pelagic areas is related to the abundance of primary producers that are rooted at the
sediments. Macrophytes and macroalgae with roots are potential refuges for fish and their resources.
Therefore, the relation with the fish community with the lake morphology is related to the habitats variety
and food source that primary producers are able to offer. Sian Ka"an sinkholes (cenotes) have two
contrasting morphologies: The first one can be named as “young” cenotes that have a morphology similar
to a bucket with vertical walls with no sediments, in which few macrophytes and macroalgae can
establish. A second one are “old” cenotes that are subjected to a sedimentation process that has produces
shallow zones were rooted macrophytes can establish. We evaluated for four years the community
structure of fish analyzing also the food resources. We found that “young” cenotes the species richness
and diversity values were lower than in “old” cenotes. Stomach contents and carbon isotopes suggest that
in “young” cenotes, most of the energy comes from allochthonous sources mainly from terrestrial insects.
Meanwhile for “old” cenotes energy is generated in autochthonous process from aquatic primary
producers. These results suggest that lake morphology is able to shape the community structure of fish, as
rooted macrophytes increase available habitat, and in consequence, the amount of fish in the aquatic
system. On the contrary, in lakes with no established rooted plants, the importance of the allocthnous

energy source is higher.



INTRODUCCION GENERAL

Las poblaciones de organismos no son entidades aisladas unas de otras, sino que comparten ambientes y
habitats e interaccionan entre si de formas diferentes, formando comunidades (Begon et al., 2006). Las
comunidades poseen ciertas caracteristicas que definen su estructura bioldgica, y que varian en el tiempo
y en el espacio, pues no son estaticas. La estructura de la comunidad se define como la composicion de

especies, que incluye tanto su numero como su abundancia relativa (Escolastico et al., 2006).

La estructura de la comunidad de peces en ecosistemas dulceacuicolas depende tanto de factores abidticos
como bioticos, pues ambos inciden en la presencia y abundancia de las especies. Los factores abidticos
mas importantes que determinan la estructura de la comunidad de peces son: la temperatura (Matthews y
Berg, 1997), el pH (Somers y Harvey, 1984), la turbidez (Brazner y Beals, 1997), la velocidad de la
corriente de agua (Willis et al., 2005), la profundidad (Magoulick, 2000) y el oxigeno disuelto
(Magoulick, 2000). Los factores bidticos que afectan la estructura de la comunidad de peces estan
relacionados con la disponibilidad de alimento, la competencia y la depredacion (Wootton, 1992), que se

puede resumir en la estructura de las redes troficas

La estructura trofica es una representacion del flujo de materia y energia entre los seres vivos que resulta
de las interacciones tréficas entre los organismos (Cohen et al., 1993). Esta estructura a su vez puede
verse modificada por la heterogeneidad espacial (p.e. altitud) y temporal (p.e. estaciones, épocas de secas
o lluvias). También puede verse afectada por las condiciones fisicoquimicas del agua, la morfologia del
cuerpo de agua, la entrada de recursos externos o aléctonos, la cantidad de productores primarios, entre

otros. Todo lo anterior genera variaciones en la organizacion trofica del sistema, ya sea por cambios en las



tasas de desarrollo y supervivencia de los organismos (Polis et al., 1996), por la aparicion de especies

dominantes o por el reemplazo de especies (DeAngelis et al., 1989).

Tanto los factores bidticos como abidticos estan relacionados con la morfologia de los sistemas acuéticos.
Esta morfologia se compone de variables como el area que abarca el cuerpo de agua, su profundidad, su
perimetro y el volumen (Alcocer y Escobar, 1993). Estas variables tienen una influencia directa en las
dindmicas limnéticas y ecoldgicas dentro de la columna de agua del lago. Por ejemplo, para el caso de la
sobrevivencia de los peces dentro de los lagos profundos, las fronteras generadas por las clinas (oxiclina,
termoclina, halochina, etc.) limitan el desplazamiento de los organismos dentro del lago a nivel
horizontal. Estas fronteras estratifican el cuerpo de agua ya que presentan diferentes caracteristicas
fisicoquimicas que limitan el libre desplazamiento de los peces. Por su parte, en lagos someros no
presentan ningun tipo de clinas en la columna de agua. El hecho de que no existan estos cambios bruscos
de temperatura, luz u oxigeno a diferentes profundidades promueve condiciones ambientales que
repercuten de manera negativa en el ciclo de vida y comprometer la capacidad de sobrevivir de las

diferentes especies de peces (Scheffer, 1998).

La morfologia de los cuerpos de agua en conjunto la geologia en donde se encuentran, afectan no solo a
las variables fisicoquimicas del agua; como lo es la temperatura, el oxigeno disuelto, el pH, etc., sino
también la presencia y distribucion de algunas especies base de las cadenas alimenticias. Dentro de los
factores geomorfoldgicos esta la pendiente y el tipo de sustrato que la conforma. Uno de los aspectos que
menos se ha considerado cuando se estudia la morfologia de los lagos es la pendiente en la orilla del
sistema acuatico. Tanto esta caracteristica morfologica como el sustrato (geologia) que conforma el
fondo del lago influyen en la capacidad de establecimiento de las macroéfitas, que a su vez generan

complejidad en el habitat para los peces. La complejidad diversifica los recursos alimenticios, aumenta la



zona de reproduccién, provee de refugio, todo lo anterior promueve un aumento en la riqueza y
diversidad. Sin embargo, la morfologia, principalmente la pendiente de la orilla y el sustrato que la
conforma, no han sido estudiadas como factores tanto directos como indirectos para comprender la
estructura de la comunidad de peces. Para entender los efectos que la morfologia pueda tener sobre la
estructura de la comunidad de peces, se requiere realizar muestreos en muchos cuerpos de agua con areas
similares, pero con pendientes y sustratos diferentes. Como modelo de lo anterior se puede tomar un
numero pequefio de cuerpos de agua con ciertas caracteristicas morfolégicas contrastantes (por ejemplo,
orillas con pendientes altas y conformadas por roca vs. orillas con pendientes bajas y compuestas de
materia organica), que presenten unas variables en comun y permitan diferenciarlos y a la vez agruparlos.
Los cenotes son ideales para realizar este tipo de estudios ya que presentan una variada morfologia,

dependiendo del proceso de formacion en el que se encuentren.

Los cenotes en México estan distribuidos principalmente en la peninsula de Yucatan; muchos de ellos
estan influenciados negativamente por las actividades humanas (contaminacion por aguas servidas,
desecacion, algunos cenotes utilizados como basureros, etc.). Estos cenotes presentan morfologias
contrastantes, asociadas con su “edad” o etapa en la que se encuentra (Stoessel et al., 1989; Perry et al.,
1995; Steinich, 1996). Los cenotes con un corto tiempo geoldgico (los llamaremos “jovenes”) no han sido
expuestos a una sedimentacion continua y la mayoria de ellos todavia tienen una comunicacién directa
con el manto freatico (Schmitter-Soto et al., 2002). Por consiguiente, estos cenotes tienen paredes rocosas
verticales que no permiten el establecimiento de grandes poblaciones de macrofitas, algas y perifiton. Con
el tiempo, los cenotes reciben materia organica del bosque seco tropical que se va directamente al fondo,
disminuyendo la profundidad y a la vez que disminuye considerablemente la comunicacion con el manto
freatico (Schmitter-Soto et al., 2002). La materia organica también genera una pendiente que permite el

establecimiento de productores primarios (Lot et al., 1998). Los cenotes que presentan esta morfologia



tienen més edad del cenote y los llamaremos “viejos”. En estos cenotes la presencia de productores
primarios pueden modificar la estructura de la red tréfica (Cohen, 1989). Las fuentes de alimento para los
peces como zooplancton, moluscos (caracoles) e insectos acuaticos usan las macrdfitas, las algas y el
perifiton como refugios y zona de reproduccion. En los cenotes “jovenes”, la inexistencia de productores
primarios reduce la abundancia de alimento para los peces. Por consiguiente, la morfologia del cuerpo de
agua puede determinar el origen de ciertos recursos para los peces. En sistemas donde las macrofitas se
pueden establecer, los recursos alimenticios para los peces pueden ser de origen autdctono. Esto es lo que
ocurre en la mayoria de los lagos. Sin embargo, la estructura trofica puede ser diferente en los cenotes
“jovenes” sin macrofitas. En estos lugares los peces pueden estar dependiendo de recursos externos como
insectos, frutos o semillas que se caen de los arboles circundantes. Es por esto que el contraste
morfoldgico entre cenotes “jovenes” y “viejos” puede ocasionar una diferencia en la estructura de la

comunidad de peces y la disponibilidad de recursos, principalmente alimenticios.

El objetivo de esta tesis fue determinar cuales son las variables que influyen en la estructura de la
comunidad de peces de acuerdo con las caracteristicas morfoldgicas contrastantes de los cenotes
“jovenes” (Tres Reyes y Sta. Maria) y cenotes “viejos” (Limite y Norte), ubicados en la RBSK y RSM.
Para ello se realizaron muestreos durante las temporadas de lluvias y secas en un periodo de cuatro afios.
En este periodo se determinaron las caracteristicas de la morfologia de los cenotes, algunas variables
fisicoquimicas del agua, abundancia de los productores primarios, abundancia y riqueza de invertebrados,
asi como abundancia y riqueza de especies de peces de dichos cenotes. Este tema se aborda en el primer

capitulo de la tesis, que es un articulo publicado en la Revista Mexicana de Biodiversidad (2013).

El segundo capitulo analiza el efecto de la disponibilidad y variedad de alimento en la estructura de la

comunidad de peces. El alimento, a su vez, depende da la variedad y abundancia de los productores



primarios en cada uno de los cenotes. Para ello se determinaron los recursos alimenticios de los peces en
los cuatro cenotes por medio de los anélisis de contenidos estomacales de los peces, 10 que permiten
inferir el origen del alimento (aldctono o autdctono) y el indice tréfico. También se realizaron andlisis de
las firmas de 8:3C y de 8*°N del musculo de las especies de peces muestreados en estos cenotes. Con esta
informacion se determinaron las diferencias isotdpicas entre especies, cenotes y grupos de cenotes. En
complemento a los analisis se utiliz6 la envoltura convexa determinando el intervalo de §3C (CR) y de
SN (NR), el nicho tréfico (TA), el porcentaje de traslape y la diversidad tréfica (CD). Para los muestreos
de isotopos estables se muestrearon dos cenotes mas, uno de cada grupo: el cenote Joven sur (CJS) y el
cenote Viejo Sur (CVS). Con esta informacion se logro generar un anélisis sobre la fuente de alimentos

que provee de energia a la comunidad de peces en los cenotes, dependiendo de si son “jovenes” o “viejos”



CAPITULO 1

ESTRUCTURA DE LA COMUNIDAD DE PECES EN CENOTES DE LA RESERVA DE LA
BIOSFERA DE SIAN KA’AN - QUINTANA ROO



RESUMEN

Los cenotes son sistemas acuaticos formados por procesos geomorfoldgicos cérsticos en la peninsula de
Yucatan. Muchos de estos sistemas oligotroficos se conectan con los humedales a nivel superficial en la
temporada de lluvia. Describimos la estructura de la comunidad de peces en 4 cenotes durante las
temporadas de lluvias y secas en un periodo de 4 afios y lo relacionamos con su dindmica. Describimos la
morfologia, caracteristicas fisicoquimicas, produccion primaria, abundancia y riqueza de invertebrados y
peces. No encontramos diferencias en las variables fisicoquimicas entre temporadas, pero si entre afios y
cenotes. Encontramos 11 especies de peces (25% de la riqueza total registrada para la Reserva de la
Biosfera de Sian Ka“an) de 5 familias: Cichlidae, Poeciliidae, Characidae, Pimelodidae and
Synbranchidae. No existe ninguna variacion interanual o temporal en la riqueza de especies, pero hubo
diferencias mayores en su abundancia y su riqueza entre cenotes. La estructura de la comunidad de peces
esta correlacionada con temperatura, transparencia, pH, oxigeno disuelto, clorofila a, abundancia de
perifiton y zooplancton. Los resultados indican que las variables fisicoquimicas no afectan la estructura de
la comunidad de peces en cada cenote, ni tampoco estan relacionados con la dindmica hidrolégica de las
temporadas, comparados con los humedales. Esto sugiere que son sistemas acuaticos més estables. La

morfologia del cenote tambien esta altamente relacionada con la estructura de la comunidad de peces.
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ABSTRACT

Cenotes are permanent aquatic systems formed by geomorphologic processes (karst), located in the
Yucatén Peninsula. Many of these oligotrophic systems are connected superficially to wetlands during the
wet season. We describe the fish community structure in four cenotes during the rainy and dry seasons
over a 4-year period and relate it to limnetic dynamics in each cenote. We sampled cenotes to describe
morphology, water physicochemical characteristics, primary production, and invertebrates and fish
abundance and richness. We did not find differences in physicochemical variables between seasons but
we did find differences among years and among cenotes. We found 11 fish species (25% of the total
richness reported for the Biosphere Reserve of Sian Ka"an) from five families: Cichlidae, Poeciliidae,
Characidae, Pimelodidae and Synbranchidae. We noted little seasonal or inter-annual variation of fish
species richness. But there were higher differences of fish species richness and abundances among
cenotes. Fish community structure was correlated with temperature, transparency, pH, dissolved oxygen,
chlorophyll a, periphyton and zooplankton abundance. Results showed that physicochemical variables
and fish community structure are not affected by seasonal hydrology dynamics, suggesting that cenotes
are stable aquatic systems compared to the surrounding wetlands. Other limnetic factors such as cenote

morphology are also related to fish community structure.
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INTRODUCCION

Los cenotes son los sistemas acuaticos permanentes mas abundantes de la peninsula de Yucatan, México,
y estan formados por procesos geomorfoldgicos Ilamdos karst. Los rios subterraneos diluyen lentamente
la piedra caliza formada por CaCO3 en &reas particulares, hasta que el techo se derrumba, formandose un
nuevo lago (Perry et al., 1995; Steinich, 1996). Los carbonatos capturan y causan la precipitacion de
fésforo diluido en la columna de agua llevandolo al sedimento. Este proceso produce una falta de
nutrientes para el fitoplancton, haciendo que los cenotes sean sistemas oligotroficos. Los Cenotes pueden
tener diferentes tamafios y morfologias externas. Muchos de ellos presentan paredes de piedra caliza con
orillas verticales (Schmitter-Soto et al., 2002). Otros cenotes tienen formas parecidas a las de un lago
tipico, con una zona de costa, que permite a los productores primarios poderse establecer alrededor en
zonas poco profundas (Schmitter-Soto et al., 2002).

Los cenotes se encuentran en toda la peninsula, particularmente en la regién central de la zona costera de
la peninsula de Yucatan, muchos de ellos cerca de los humedales que estan localizados en la parte
occidental del Caribe mexicano. Esta zona se caracteriza por presentar eventos periodicos de secas e
inundaciones (Collinson et al., 1995; Schwartz y Jenkins, 2000), lo que puede causar grandes mortalidad
de peces en la estacion seca (Loftus y Kushlan, 1987; Trexler et al, 2005), pero en las estaciones
himedas, la expansion del sistema acuético puede crear nuevos habitats para la sobrevivencia de una
nueva generacion de peces (Galacatos et al., 2004). Los cambios estacionales en la hidrologia de los
humedales estan relacionados con la estructura de la comunidad de peces (Escalera-Vazquez y Zambrano,
2010). Los peces mas abundantes en la Reserva son los poecilidos (por ejemplo, Gambusia sp., Poecilia
sp., y Xiphophorus maculatus) y ciclidos (por ejemplo, Cichlasoma friedrichsthalii y C. octofasciatum).

Otras especies también son abundantes, como el caracido (Astyanax aeneus) y dos de los principales

12



depredadores en términos de biomasa como los pimelddidos (Rhamdia guatemalensis) y un sinbranquido
(Ophisternon aenigmaticum). Todas estas especies pueden sobrevivir en ambientes muy variables, y
algunos de ellos (la mayoria de los poecilidos) son consumidores primarios con capacidad de invadir
nuevos sistemas acuaticos durante las primeras épocas de lluvias. Todos estos factores crean una
comunidad de peces altamente dindmica relacionada con los cambios en los factores ambientales (como la
profundidad, la temperatura, el pH y la cobertura de las macrdéfitas) durante las estaciones himedas y
secas (Escalera-Vazquez y Zambrano, 2010). A diferencia de los humedales, los cenotes son mas estables
hidrolégicamente, con bajas fluctuaciones del nivel del agua entre las estaciones de lluvia y de secas, y
que nunca se secan (Schmitter-Soto et al., 2002). Los cambios en la estructura de la comunidad de peces
dadas por variables ambientales han sido mencionados en la literatura, en especial en hébitats acuaticos
estacionales. Sin embargo, se ha prestado poca atencidn a los sistemas acuéaticos estables, con respecto a
los factores que estructuran a las comunidades de peces.

Por lo tanto, la estructura de la comunidad de peces en habitats acuaticos estables (como los cenotes)
puede estar altamente relacionados con variables morfoldgicas, tales como la pendiente de la orillay la
composicion de las paredes que conforman estos sistemas acuéaticos, y que normalmente no son
considerados en estos estudios. La morfologia también afecta la capacidad de establecimiento de los
productores primarios. La presencia de los productores primarios es capaz de modificar la estructura de la
cadena tréfica (Cohen, 1989). Las macrdéfitas no solamente son una fuente de recursos para el
zooplancton, caracoles e insectos acuaticos, sino que también proporcionan refugio para otros animales,
incluidos los peces (Grenouillet et al, 2001; Grenouillet et al, 2002). El fitoplancton juega un papel
primordial en la cadena tréfica pelagica, y ha sido descrito en las teorias que involucran dinamicas del
control ascendente y descendente (Lampert y Sommer, 1997; Currie et al., 1999). Estas dinamicas
sugieren que las algas pueden ser el motor central de los procesos en la estructura de la comunidad de

peces. Los contrastes morfoldgicos entre cenotes pueden ayudar a comprender las diferencias en la
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estructura de la comunidad de peces. Estos sistemas se encuentran dentro de la misma zona que se inunda
constantemente en épocas de lluvia. Por lo tanto, todas las especies de peces de una regién en particular
son capaces de colonizar todos los sistemas acuaticos (Bedoya, 2005).

Morfoldgicamente, los cenotes son formados por procesos geoldgicos (Perry et al., 1995; Steinich, 1996),
que combina mecanismos que abarcan miles de afios, comenzando con cenotes que no presentan costa.
Después los sedimentos contintan llenado el cenote, cambiando su forma volviéendose mas parecidos aun
lago tipico (Perry et al., 1995; Stoessell et al, 1993; Steinich, 1996). En consecuencia, los cenotes pueden
tener un tamafio similar pero con diferentes formas y morfologias contrastantes, una caracteristica que
depende de la edad del cenote (Perry et al., 1995; Steinich, 1996).

Ademas, la estructura de la comunidad de peces en los humedales también se ve influenciada por la
variacion interanual, causada por procesos meteorolédgicos tales como la periodicidad de huracanes o los
periodos de lluvia extremadamente largos. Es posible que estos procesos a gran escala tengan también una
influencia en la estructura de la comunidad de peces en cenotes.

El objetivo de este estudio es describir la estructura de la comunidad de peces en cuatro cenotes en un
periodo de cuatro afios, discutiendo las posibles implicaciones de la estabilidad hidrol6gica dentro y entre
afios en esta estructura. Se discuten los resultados de la estructura de la comunidad de peces con base a

las diferencias en la morfologia de los cenotes.
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Abztract. Cenotes ars permanent agquatic systems formad by seomorpholopie processes (karst), located m the Yocatan
Penmeula, hiamy of thess cligotrophic systems are commectad superficially to wetlands during the wet season. Wa
dezemibe the fish comrmmty struchrs in 4 canotes duning the rany and dry seazons over a 4-vear period and relata 1t to
Immetic dvnamics in each cenote. We zamplad canctes to dasenbe morphology, water physicochenmeal charactanstics,
primary production, and invertebrates and fish abimdance and richness. Wa did not find differences in physicochemeal
vanables between seasons but we did find differences ameng years and among cenctes. We found 11 fish species
(2395 of the total nchness reported for the Biosphere Razerve of Sian Ka'an) from 5 fambes: Cichlidas, Poscilndas,
Characidze, Pimelodidas and Synbranchdas. We noted hittls seasonal or mter-zmmual vanation of fish species nchnaszs.
But thare were higher differances of fish speciss nebness and abundances among cenctes. Fish commmumty structure
was comelated with temperature, transparancy, pH, dizzolved cogrgen, chlorophyll & penphyton and zooplankton
alundance. Rasults showad that physieochamical vanables and fish conmmumity structure are net affected by zaasonal
hydrology dynamics, sugzesting that cenotes are stable aquatic systams compared to the sumrounding wetlands. Other
Invmetic factors zuch 2z canote morphology are al=o related to fish commumty structurs.

Esay words: karstic systems, wetlands, geomorphology, macrophytes.

Rezumen. Loz cenotes son sistemas acushicos formados por procesos geomorfologicos carsticos en la panineula da
Yucatén, Muchos de estos siztemas chzotroficos =a conectan con los lnmedzles a nrvel superficial en la temporada
de lhria. Desenbimos | estructora de la comumdad de peces en 4 cenotes durante las temporadas de luvias v secas
en um peniodo de 4 anos v lo relzcionamos con su dindmica. Diescribimos la morfologia, caracteristicas fsicoquinucas,
producciin primaria, atundancia ¥ nigueza de nrvertebrados v peces. Mo encontramos diferencias en las vaniables
fizcoquitnicas antre tamporadas, pere 5 entre atios v cenotes. Encontramos 11 especies de peesz (23% da |2 nouera
totzl registradz para la Feserva ds la Biosfara de Sizn Ka'an) de & fanuliae: Cichhidas, Posciliidas, Characidas,
Pmelodidae and Symbranchidze. Mo edste mnguna vanacion interamizl o temperal en la nguesa de especies, paro
hubo diferencizs mayores en s abundancla v su ngueza entre cenotes. La estruchoa de la commmidad de peces
estd comelacionada con temperatura, tramsparencia, pH, oxigeno disuslto, clorofila g, sbhundancia de penfiton ¥
zooplancton. Los resultados mdican que las variables fisicoquimicas no afectan la estruchura de la conmmidad de peces
en cada cenots, mi tampoco estan relacionzdos con la dmamica drolesica de las temporadas, comparados con los
humedales. Esto sugiers que zon siztemas acushicos mas estables. La morfologia del cencte tambien esta altamenta
relacionada con la estruchira de la comumidad de paces.

Palabras clave: sistemas carsticos, omedalss, geomorfologia, macrofitas.

Introduction Subterranean rivers slowly dilute the limestone formed
by CaCOs; in particular aress, until the roof collapses,

Cenotes are the most abundant permanent agquatic  generating a new lake (Pemry et al, 1995; Stemuch
systems m the Tucatén Peninsula, Mexico. Cenotes are 1996). Carbonates are captured and canse precipitation of
gystems formed by geomorphological processes (karst).  phosphorous diluted in the water column to the sediment.
This process produces a lack of nuirients for phytoplankton,
mﬂb:l.ng cenotes oligotrophic. Cenotes can have different
Recibido: 03 septiembre 2012; aceptado: 11 marzo 2013 sizes and external morphologies. Many of them are bucket-
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shaped. and have vertical limestone walls without shore
areas (Schmiftter-Soto et al, 2002). Other cenctes have
shapes resembling a typical deep lake with a shore area,
dllowmng primary producers to estzblish on the perimeter
m shallow areas (Schmitter-Soto et al, 2002).

Cenotes are located from the central region to the
coastal zrea of the Yucatén Penmsula, many of them on
the western Canbbean wetlands. This area is charactenized
by periodic drying and flooding events (Collnson et al,
1995; Schwartz and Jenkans, 20000, which can cause
extensive maortalify of fish m the drv season (Loftos and
Fushlan, 1987; Trexler et al., 2003), but in wet seasons the
expansion of the aquatic hebitat can create new habitats
for fish survivars (Galacatos et al., 2004).

Seasonal changes in wetland hydrology are related
to the fish commmmaty structure (Escelera-Vazguez and
Zambrano, 20100, The most abundant fish i the Reserve
are Poeciliids (eg, Gambusia sp., Poecilia sp, and
Xiphophorus macwlatus) and Cichlids (eg., Cichlmoma
Jrigdrichsthalii and C. ocigfimciatfum). Other species are
gbundant, such as the Caracid (Astyanax aeneus) and 2 of
the top predators m terms of biomass, Pimelodid (Rhondia
cugtemalensis) and the Synbranchid (Ophisdernon
aenigmticuny). All of these species can survive m highly
vanable environments, and some of them (ie., most of
the poecilids) are primary consumers with the -:apa-::ltj, to
mvade new aguatic systems during the early rainy season.
All of these factors creste a dvnauuc fish conmmumity
hughly related to changes on environmental factors (Le.
temperature, depth, pH and macrophytes coverage) during
the wet and dry seasons (Escalerz-Vazquez and Zambrang,
2010).

Unlikewetlands, cenctes seemtobemore hydrologically
stzble, with low water level fluctuztions between wet and
dry seascns, and they never become dry (Schmitter-Soto
et al., 2002). Changes in fish commmmity structure related
to emvirommental vanables have been mentioned m the
aquatic literahure, regarding seasonal aquatic habitats.
However, little attention has been given to stable zquatic
systems, regardmg the factors struchurmg fish compmmities
m these habitats.

Therefore, the fish commumty structure W stable
aquatic habitats (such as cenotes) can be highly related
to morphological variables such as the shore slope and
the composition of the walls of aguatic systems, which
nomually are not considered m these stadies. These
variables have a direct influence on the water column
m zbiotic factor such as temperature, pH, turbidity, and
dizsolved oxygen. In addifion, the shore slope influences
habitat complexity for fishes (Willis et al., 2005).

The morphology also affects the survival capacities of
primary producers. The presence of the primary producers

1z capable of modifving the food web stucture (Cohen,
1989). Macrophytes are not only a source for zooplankfon,
snails end aguatic insects, but also refuge providers
for ammals, mcludng fish (Grenowllet et al, 2001;
Grenowmllet et al. l{lﬂ’*j The phytoplankion plays 2 central
role in the pelagic food cham, which has been described
in theories mvolving dynamics controlled by bottom-up or
top-down processes (Lampert and Sommer, 1997; Camie
et al, 1999). These dynamics suggest that algae can be
the ceniral drving force of processes m fish commmmity
structure. The morphological contrasts between cenotes
can help us to understand differences i fish commmmity
structure. These systems are within the same area that 13
constantly mundated i ramy seasons. Therefore, zll fish
species from & particular region are capable of colonizing
all the aquatic systems (Bedova, 2003).

MMorphologically, cenotes are shaped by gzeological
processes (Perry et al, 1995; Steinich, 1996), combining
mechanisms spanning thousands of vears, starting with
the formaton of a cave by CaCl; dissolufion from a
subterranean river. The roof collapses due to the constant
dissolution of CaC0;, generatng a cemote with no
shore area. After contmmons sediment nfilling from the
swroundings, the cenote shape becomes more similar
to a typical lake (Pemry et al, 1995 Stoessell et zl,
1993; Stemich 1996). Conzequently, cenotes may have
similar size but have different shapes and confrasting
morphologies, a characteristic which depends on the age
of the cenote (Perry et 2l 1995; Stemich 1996). Also,
fish community structure m wetlands iz 2lso mfluenced to
Inter-anmmzl varztion, cansed by metecrological process
such as humicane periodicity or extremely long ramy
periods. It iz possible that these large-scale processes
have also an miluence on the fish commmmity structire m
cenotes.

The aim of this study is to describe fish commumity
structure m 4 cenotes over a 4 year period, d.ls:ussms
the possible mplications of the hydrelogical sl:'al:ulltjr
within &nd ameng years in this stuchre. We will discuss
the results of the fish commmmity struchure bazed on the
differences in morphology of the cenotes.

Materials and methods

The study was conducted at the Biosphere Reserve
of Sian Ka'an (18°34°007 N, 875247357 W) and at the
Santa Maria locality (21°06°48.39" N, §7°10°3732" W)
Quintana Roo, Mexico (Fig. 1), at a maximum elevation
of 10 m asl. Anmoal temperature 13 24-28° C, and anmuzl
precipitation is 1 300-2 000 mm. We sampled 4 cenotes:
Cenote Tres Reyes (TE); Cenote Samta Maria (SM);
Cenote Limite (CL) and Cenote Norte (CIN) (Table 1) from
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Figure 1. Cenotes studied m the Biosphare Reserve of Sian Ka'an and at the Sanfa Mana locality (Yucatin Penmsula-Chmntana Foo,
Wenieo). Concte Santa Maria western Canein; Cenotes Tres Beyes, WMorte and Limtte, inside Sian Ka'an Bicsphera Beserva.

Table 1. Morphometric valoes and the ammount of 00, o
sedivnents of the 4 canctaz (TR= Tres Beyves, Shi= Samta Maria,
CL= Canote Limute and CIV= Canote Mortz)

Charasteristic TR SM (L v
Area () 5027 4316 30662 74391
Metimom length (m) 320 250 640 1050
et width (m) W0 230 6l0 850

Pesimater (m) 1676 1509 2078 6289
Slope (Cx) 228 880 542 403
Mescimuen depth (m) W2 192 B0 123
Mean depth (m) 17 117 38 800
Shoreline development 127 136 107 113
Volume (m?) 89983 63676 116516 604187
Substrate% of CO, 5427 595 311 99

2004 to 2003. Each cenote was visited 3 times per year
(except for the vears 2004 and 2003, which were sampled
only cnece), covering ezch ramy (June to November) and
dry (Jamuary to Aprl) season, during 4 years. Eleven
vigits were made to each cenote, except in the Santa
Maria cenote with only 9 visits. From a morphelogical
perspective sampled cenotes are charactenstic of Sian
Ka’an Biosphere Feserve: 2 of the sampled cenotes had
a typical lake-shape and had a shore arez, and 2 had a
typical bucket-shape with vertical walls from the surface
to the bottom. Cenotes, which have characteristics such
as rocky edges and direct communication with the water
table, are considered to be in early stages of formation.
Cenotes, formed by the accumulation of organic matter
and & reduced commmmication with the water table, are
considered in their final stage (Steinich, 1996). In this aging
process of cenotes, the biotic and abiotic conditions change
sipnificantly. Variables, such as nutrient concentration,

temiperature and macrophytes coverage can change,
depending on the presence and length of the shore area
For example, in non-shored cenotes mutrients settle directly
to the bottomn, out of reach from the primary producers. As
a result, the autochthonous energy flow could be smaller
than in other tropical systems (Schmutter-Soto et al., 2002).
In shored cenotes, precipitated phosphorous moves to the
shallow silt and can be used by periphyton, macroalgae
and aguatic plants (Schmitter- Soto et al., 2002).

Each cenote was mnrphnlamn:alh characterized
based on methods described by Torres-Orozeo and
Garcia-Calderdn (1995), using the area (m?), maximum
length of the cenote (m), maximum width (m), perimeter
(m), maximum depth (m), mean depth (m), shorelme
development and vohume (m®). Slope shape of the cenote
was obtained by calculating the means of 2 perpendicular
bathymetric profiles.

In each vizt 2 profiles of water column vaniables (e.g.,
temperature °C, dissolved oxyzen me I, pH, salinity and
turbidity mS cm™) were obtained in sif at each cenote
with a multi-parameter sensor (Y81 6600, Yellow Sprmgs,
USA). Transparency (m) values were obtained using a
Secchi disk. A water sample was obtamed from each site
per seazon to determine the mutrient concentrations of the
phosphates (using the techmgue of ascorbic acldreducu-:-n]l
nitrates {using the technique of zinc reduction), ammoniom
(using MNesslerization} and silica (usmg molyhdate;
Apha, 1008) with a field colorimeter (La Motte Smart,
Chestertown, USA). Organic material and concentration
of Cal0; were obtained using the lost matter through
1gnition methed (Bengtsson and Enell, 1986).

Wemeasured phytoplanktonabundance by detenmining
the concentrations of chlorophyll 2 concentrations in situ
at: 1, 3 and 5 meters depth (3 samples per each depth)
using the field fluorme meter (Tumer Designs Agquafluor).
Dhring the same sampling peried, the benthic periphyton
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productivity in the water column was quantified with 5
wooden charts (2 x10 x 10 cm) posttionad at each cenote.
Two charts were placed in the center of the cenote at
depths of one and 3 meters depth, and the third chart was
positioned close to the shore edge at 2 depth of 0.7 m.
These charts were checked after 4 months by collecting and
weighing the peniphyton-wet mass according to the method
described in Biggs (2000). To quantify the surface covered
by primary producers (periphyton, macrozlzae and aquatic
plants), 5 transects were established per cenote over the
2 sampling seasons. Since macrophyte commumties did
not vary in the first 2 years, we assumed this vanable as
a constant and did not sample durmg the following years.
These transects were positioned in a radial ODI:LﬁE‘l:IIEﬂGIl
from the edge to the center of the cenote. The transect size
varied depending on the dimensions of each cenotz. On
each transect, quadrats (1 m?) were used to measure the
percent coverage of macrophytes. The number of quadrants
per fransect varied depending on the cenote dimensions.
Plants were identified usmg Lot et al. (1998).

At each cenote, we acquired 5 compound samples to
determine zooplankton abundance. These samplmgs were
obtamed by filtering 12 liters of water with 43 y mesh size
nets of at 3 different depths (1, 3 and 5 m). The samples
were fixed with 4% formalin A subsample of 3 ml was
used to count and classify the orgamsms mto rofifers,
copepods, cladocerans, ostracods and msects according to
Bames (1998).

The aguatic msects were sampled over a 3-year
samplmg period with a spoon net (025 mm mesh size),
randomly dipping 12 times per cenote for each season in
the shore area. The samples were counted and classified
to genus using the taxonomic keys of Cranston and Daly
(2008). Courtney and Memtt (2008), Ferrmgton et al
(2008), McCafferty et al. (1997), Memitt and Webb (2008),
Novelo-Gutiemrez (19972, 1997b), Polhemus (2008),
Temneszen (2008), Wallace and Walker (2008), Waltz and
Bunian (2008) and White and Roughley (2008).

On each visit, fish were sampled m both wet and dry
sezsoms. 1o mcrease the caphure probabilites, 2 types
of minnow traps were used: 6 traps (20 x 20 x 40 cm,
5 cm funnel size opening) and § traps of 20 cm x 30
e, 2 3em funnel size opening. In each cenote, 12 traps
were placed m the water for §-hours and checked every
2 hours. The traps were set in the moming (8-11 am)
and m the aftermoon (4-7 pm) when fish are more active
{perzonal observation). The traps were placed at 2 depths,
10 cm and 40 to 70 cm, in different areas of the cenote.

A pilot study suggested that the fish were more hkely to
becapturednearﬂ]&shnrem‘ea_ﬂiﬂﬂfme most of the
traps were placed there. However, 25% of the traps were
placed m arezs close to the center of the cenotes. Other

Fish community structure dynamics in Yucatdn

fishing techniques were used, such as gillnets (24 mm
width x 38 m in length) of different mesh sizes (1, 1.3, 2,
2.5 and 3 inches). Fizhhooks were also uzed. These last 2
techmiques represented less than 3.4% of the total number
of fish canght and less than 6.1% of the total weight of the
fish captured. Based on these proportions these data were
excluded from the analyses. All of the sampled fish were
preserved m a 10% formaln solution (Schreck and Moyle,
1990) and identified according to Schmitter-Soto (1998)
and Greenfield and Thomerzon (1997).

We used multivariate analysis of vaniance (MANOVA)
to test for differences between cenotes and sezsonality
m terms of physiocochemical (temperature, conductivity,
dizsolved oxygen, pH, ammonium mnifrate, phosphate,
silica and transparency) and biological (chlorophyll a
peniphyton  productraty, macrophytes, zooplankton,
aquatic msects and fish) parameters. We also used
pairwise multiple comparisons (Tukey tesf) to separate
cenotes according to these parameters. To ordinste the
abiotic data of the cenotes for all of the samples, we used
principal component analysis (PCA).

To analyze fish community struchare, we normalized
all of the relative abundance data using the fourth square
root transformation. Non-metric multidimensional scaling
(NMDS) was used as an ordination procedure for fish
commumties, usmg ranked Bray-Curtis dissmmlanty
distances. This procedure is not susceptible to problems
associated with zero tnmeation. We used the fish abundance
m each cenote to evaluate the percentage contnbution of
each species to the fish community, and ANOSIM to test
differences between fish commumities among cenotes,
seasons and years (Zar, 1999).

Tounderstand the relationship between abiotic variables
and fish commumity structure, we comelated the PCA
scores with the NMDS axis values. We correlated these
axis vahues for each of the abiotic and biotic vanables. In
addibon, 3 multiple regression was performed usmg total
fish abundance and species of each sampling from the 4
cenotes with its comresponding biotic and sbiotic vanables.
PCA, NMDS and species cominbution analyses were
performed with the software Primer 52.9 for Windows
(Primer-Ltd, Plymouth, UK). Although the samples were
m different months, we clustered these imto sessoms to
generate @ time senes analysls, which tests frends along
sampled vears of fish abundance with Statistics 10.

Results

Studied cenotes were zmall (< 1ha) and their masnmm
depths were greater than 10m. They had conductivity values

< 35 uS/cm and salmity values < 1.5 ppm, suggesting 2
lack of influence of marne water, which is relatively close
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to the sampling arez. These cenotes were oligofrophic,
based on their low concentrations of chlorophyll a (=
3.5 wl) and phosphate (= 0.6 ppm) m addition to their
transparency values (= 1.9 m). The bottom composition
was at least 10% CaCO; reaching up to almost 607, with
the rest of the substrate bemg orgamic matter (Table 1).
Phy=icochemical vanables did not show any differences
between the dry and ramy seasoms (MWMANOWVA, Wilks

test= 0.743; F= (.339; p= 0.859), but they did present
d.Lﬁ‘Er&uces among years for vanables: temperature,
dissolved oxygen, pH, POy and transparency (MANOVA,
Wilks test= 0.0468; F= 3.9872; p= 0.001). There were
differences among cenoctes in oxygen values, transparency
and pH. They did not differ m terms of conductivity and
nuirient concentrations. CL and CN were sigmificantly
warmer (= 4.3° C) and had larger temperature variations
between the surface and the bottom. These tropical cenotes
did not present a thermocline, which 15 different to other
similar systems (Gutiémez et al., 2007). On the confrary,
CTE. and CSM presented an oxyelne at 5.5 m depth. This
oxyclne reduced the average oxygen values, which were
significantly lower than those of CL and T, Transparency
was significantly higher in cenotes TE. and SM (average=
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8.2 m) compared to CL and CN (zverage= 3m), which had
higher pH values (average = £.1) compared to TR and SM
(average=T) (Table 2).

Primary producer zbundance did not change among
seasons. But chlorophyll & concentration was il“l:llﬁ':-ﬂﬂﬂ"r
higher m CL and CN. Other prunary pmdun:m m::ludm.g
petiphyton, macroalgas and aquatic plants, covered close
to 24 8 and 33% of the total area of CN and CL, while
these producers coversd 1.5 and 0% of the arez m TR
and SM cenotes. In CL and CN cenotes, Cladlium sp. and
Eleocharis sp. were the most abundant, while Mmpha
sp. and Gibba sp. dommated TR 25 rooted plants on the
wallz (Tahble 2).

Zooplankton abundance was sigmficantly lower m
TE. and SM than CL and CN (Table 2). In all cenotes,
copepods (68.6 to 80.2%G) were the most abundant and
cladocerans were the second largest group. The aguatic
msect abundance was not significantly different among
cenotes, but the msect species nchness values were
significantly higher m CL and CH.

A total of 1 350 fish were caught and classified mio
11 species from 5 families (Table 3). Time seres did not
show any clear trend m the fish awmdance or nchness

Table 2. Averaze values and standard deviations Som the whole data sampling period (2004-2008) of the plovzicochermcal, primary
producers, zooplankton, meects and fish m the 4 conotas; TE= Tres Kaves, Shi= Santa Mana, CL= Cencte Limite and (M= Cancta

Morte

Cenote R SM L Cw

Ave AL Ave S Avs S0 Avg sn
Temperaturs ( C) 237a 1LE H4%a 11 2945 12 05 1.3
Dizsclved oxyzen 33a 0.6 ila 0.3 625 0.8 396 0.6
pH Tla 0.2 T0a 03 238 0.6 ilk 04
Conduetivaty (u /fom) 1.7 0.2 14 0.3 12 0.7 13 0.5
Transparency (m) T0a 1 33a 13 3ilk 04 286 0.6
Ammonnom (ppom) 0.7 0.3 0.6 0.8 0.6 0.3 0.3 0.7
Mifrate (ppm) 2 2 03 04 02 0.1 01 0.1
Fhosphate (ppm) 2 0.1 0.1 0.1 0.2 03 0.2 0.2
Silica {ppm) il 2.7 3.3 L7 7 1.5 33 1.1
Chlorophyll a (W) 13a 0.3 l3a 0.6 276 0.6 256 0.3
Fanplyton (z /moth) T6a L& 47a 1.E TT6b 26.5 1052 & 21
Macrophyte Coverage (%) lia 0.4 1] MEh 8.7 336 6.9
Zooplankton abu. (md1) 1l a 6.9 1B6a 129 213388 1346 2106 1083
Aruatic mzacts abu. (Ind/T) 32 53 1] 0 i’ 37 41 73
Aquatic meacts richnass 12 2 1] ] 14 1 173 33
Fizh rchness 1.7a 0.4 10a 0.8 i6k 11 526 1.1
Fizh sbundance (Ind) 2B55a 18.3 103.1 % 11049 01la 26.3 27da 211

a and b have sigmificant differenca po 0043,
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among the 4 years of zampling or between seasons. Shd
had a greater ammdance of fish (37-62%) than the other
cenotes (Fig. 2); and rarefaction curve amalysiz showed
that species nichness was not affected by abundance
all cenotes. CL had @ species; CN had 8, whale W had 3
species and TR only 2.

The I fish species differed accordng to
the type of cencte. In TE. and 5M, dominant fish species

Camargo-Guerra et al.- Fish community struciure dynamics in Yucatan

were Cichlazoma friedrichsthalii (thiz abundance reached
76.2% m the TR cenote) and Gambusia Fucaidma (the
abundance reached E2.4%: m the Shi cenote). Rhamdia
pumstermalensis was found exclusmvely in nom-zhored
cenotes. In cenotes CIN and CL Asyemrn aemews and
Cichlmsoma wrophthafmes were dominant fish species,
being the first one with Ophisternon genigmaticeon found
excluzively in these cenotes.

Table 3. Fish =paries obtzmed with momow traps (zas methods) at each cenote from all of the
sampling seszione (2004-2003). TE= Tres Feyes, Shi= Zanta Mana, (1= Cenote Linute and Ci=

Cenote MNorte
Feomily Species TR SM L CN
Chararidas Azgrarnme asneus 195 |
Cichlidaa Cichlazoma friedricherhalii 136 9 5
Clichlazoma meeli 25 36
Cichlzsoma urophthalms Q 38 71
Parenia splendida 7 ]
Poecilindze Posrilia orri T g
Poerilia mexicara 14
Gambursia vucatarna 334 33 33
Belonssox belizame: 2
Pimelodidze Rhmndia pumremalensis a2 3
Synbranchidae Ophisternon asnismaticum 1
Total 208 331 347 244
al
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Figure 2. Fich commmmity stuchire zlong the sampling peried (2004-2008) m the 4 sampled cenctes. a), fich abimdance and b,
spacies nichmess. TR= Tres Beyes, Shi= Santa Mana, CL= Cenote Limite and CN= Cenote INorte.
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PCA separated cenotes imfo 2 groups by their biotic and
ghiotic values (Fig. 3), explaining 72% of the total variation
m the first 3 components (Table 4). The first component
revealed sirong associztions with macrophyte coverage,
tranzparency, dissolved oxvgen, chlorophvll o and pH.
The second component showed strong associations with
all of the nument concentrations. The third component
showed associations with conductivity and the ammonia
concentration (Tahble 4).

NIMDS analyzes grouped CL and CW as one group, and
TR and 3M as another group (Fig. 4). ANOSIM showed
differences among cenotes in terms of species nchness (p=
0.001) and fish atnmdance (p= 0.001). A post-hoc test in
species richness revealed differences among all cenotes
except for TR and 50 (p= 0.01). The post-hoc test on fish
amdance showed differences between SM vs. TE. and
CIN (p=0.01). However, there were no differences between
seasons (p= 0.6) and vears (p= 0.%). The comelations
between the PCA scores and the NMDS axes revealed
negative correlations in PCA score 1 (WMDS axis 1: =
0,64, p=0.001) and positive correlations m PCA score 1
(NMDS axis 2: = 0.66, p= 0.05).

The comelations between the abiotic variables and
NMDS axs 1 mdicated that moest mmportant vanables
were disselved omygen (= 0L60, p= 0.001), ransparency
(= -0.58, p= 0.001), chlorophyll & (= 0.62, p= 0.004),
penphyton (= 065, p= 0.003) and aguatic msects

Figure 3. hain 2 axes of the PCA for the abiotic vanahbles for
all of the panctes n the 2004 to 2008 penod Thers iz a clear
differenciation of the 4 cenotes bazed onby on these vanables.
Separated cenotas into 2 zroups by their biotie and abiotic values,
The first number after the letters represents m a year and the
second 15 the number of zampling this vear; for example, TE4-1:
4 corresponds to 2004 and 1 fo the first sampling and TE= Tres
Feyes, Sh= Santa Marta, CL= Limite and Clv= Norte,
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Table 4. PCA of the ahiotic vanables for all of the cenofes
fromm 2004 to 2008, PCL, primcipal componant 1; PC2, principal
componeant 2; PC3, prineipal component 3

PCl PCl PC3

Figenvalues 529 139 124

% Variation 481 126 113
% Variation 481 608 72

Varizhle

Temperstura (°C) 0375 0153 0.114

Condnetivity (ps cm ) -0.133 015 0655
Dhissohved Coyeen (me LY 0407 0077 0.052

oH 0363 0077 0.048
NHY (mg L) 0094 034 0539
O3 (mg L) 0167 0378 0309
PO4 (me L) 0012 0529 024
8 (mz L) 0047  -067 0161
Transparency (m) 0414 0062 -0.041
Clorophyll a 0382 0137 007
Coverage (%) 0418 0033 004

abundance (= 0.743, p= 0.02). Other vaniables, such a3
temperature (= 0.62, p= 0.001), dissolved oxygen (=
0.39, p= 0.001), pH (r= 0.35, p= 0.001) and zooplankton
abundance (= 0.61, p= 0.012), were comelated to the
zecond axis.

Multipleregression shows posttive relationship between
fish nchness and abiotic variables winch dissolved oxygen
(DO), temperature, pH and POy~ (B*= 0.64). Using an
mndividual znalysis of each species showed that only A
aeneus abundance was positively comelated with pH,
PO, and DO (R*=0.45).

Discussion

Although cenotes are the most important aquatic system
n Yucatan Peninsula, most of ther abiotic dynamics and
the factors related to fish community structure are poorly
understood. This research is a base line to elucidate those
drivers that directly affect the fish commwuty struchure
i oligotrophic small systems. The high influence that
allochthonous variables play on cenotes lacking a shore
area suggests there are aquatic dynamics in these peculiar
gystems that remain wndiscovered, compared with other
systems with shore areas. Fesults presented in this
mannscript raise the necessity of increased ecological
research on the region.

The fizh species found m these cenotes are widely
dismbutzd m the wetlands of the EBSK, pools and other
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P

= ress: Q08
Hay 1

Figure 4. NMDS ordination procedure for fish comprmity data
m TE= Tres Reyes, ShM= Santa Marta L= Linute and ClN=
Horte from 2004 to 2008, NMDS analyzes grouped 2 cenotes.
The first mumber after the lefters represent in 2 vear and the
second 15 the mmber of zanpling thie year; for exampls TR4-1:
4 comesponds fo 2004 and 1 to the first sampline.

cenotes In the Yucatin Peninzula. Species found in the
studied cenotes represent 2% of all of the comtmental
fizh species in the Sian Ka’'an Reserve (Zambrano et al.,
2006).

The small difference on the most abiotic vanables
across seasons and years suggests that fish wihich live
within these kind of aquatic systems can be related to
an equilibrium life history strategy (Suuﬂmmd, 1977;
Townsend and Hildrew, 1994). Fish species with an
equlibrium strategy have parental carz and prolonged
breeding seasons amd live in deeper and more stable
hebitats, such as slow-flowmg ponds, mver channels
and most lakes (Lamourcux et &, 2002; Vila-Gispert et
al, 2002). Thus strategy 1z used by some species of the
Cichlidae family (e.g., C. wrophtihalmus, C. friedrichihali
and P. splendida) (Greenfield and Themerson 1997) and
other families, such 25 Pimelodidae (R gustemalensiz)
and Symbranchidas (0 aenigmaiicum) (Schmitter-Soto,
1998), which are abundant in the permanent pools of the
PBSK (Escalera-Vazquez and Zambrano, 2010).

Also, the stability on the fish community structure
over the 4-year sampling period suggests a low change
m the II‘I.-ﬂIDlﬂ‘E;l{:El dynemics and water ph'.mmchﬂml{:al
vaniables in a meteorological highly vanable landscape.
Bamy and dry pmﬂdsdnnntmeldmﬂasmable mpacts
on the physiocochemical dynamics on the smdied
cenctes. Contrary to wetlands, cenotes are not sulject=d
to abrupt changes m the water level (Escalera-Vazquez
and Zambrano, 2010). This difference m hydrological

dynamics between 2 types of systems, which are located
in a region with the same environmentsl dynamics can be
explamed by the karstic soil. This type of soil absorbs the
ramwater within few days, provokang a fast change in the
level of water table (Gaona-Vizcayano et al, 1980). In
lowwlands the water table nzes above the slu'fam generating
the temporal wetlands (= 1.3 m depth). In dry season
water table refreats, drying out most of the wetlands, with
only scattered small permanent pools. Cenctes are deeper
gystems (= 5 m) than wetlands which are able to buffer
any local change in the water table in rainy and dry season
{bet'a'een 0.5 to 1.2 m). Therefore, wetlands andpermanent
pools are submitted to seasonal hydraulic changes in the
2 periods, changing vanables such as temperature and
disselved omygen concentrztions (Escalera-Vazquez and
Zambrano, 2010). On the contrary, our results show that
most of the physiocochemical vanables m cenctes are
relafively constant

Factors affecting fish commuraty structure m wetlands
include temperature, depth, pH and macrophytes coverage
(Escalera-Vazquez and Zambrano, 2010). Some of these
variables also affect fish community structure in cenctes
such a3 temperature and pH. It seems that these vanables
have a stromg relation with fish commuumity structure
among the entire zquatic gystem. However, vanables m
cenotes that affect fish commumity structure zlso nclude
diszolved oxygen and phosphorous concentrations. The
DO concentration seems to limit fish richness but not
ther abnmdance. This finding can be explained by the low
capacity of some species to survive in harsh conditions,
surviving only species such as R guwemalersis and G-
yucatana. Phosphorus concentrations have a major role
in the ecosystem dynamics (zee zbove), mfluencing fish
community structure depending on system productivity.

To mnderstand the fish commumty structure withm
z stable system, it 15 necessary to amalyze the lake
trophic structure energy and vanables such as mtrients
concentration and food sources availability (Stemer ef al |
1997). Some of these varables, such aspﬁmar}'pmd'ucﬁnn
and insect abundance, proved to be highly related to fish
compmmity stuchure. Primary production iz related directhy
to nutrients concentration (Dillon and Rigler, 1974). The
low mutrient concentrations and the NP rstio (= 12.3) m
all of the cenotes suggests that phosphorous is the limiting
resource fir the primary producers. Phosphorus enters the
system by rock dissclution and by erosion of nearbry areas
(Beddows et al., 2007). Most of the phosphoms entering
the water culumn precipitates to the bottom due to the I:llgh
concentration of CaC0s, a transition that is characteristic
of these karstic systems (Foldan, 1991). Phosphorous
precipitation has a vanety of consequences, depending on
the cenote morphology. In deep cenotes with steep walls,

22



Rewista Moexicana de Biodiversidad B4: 90149117, 2013
DOl 10,7550/ mib. 332019

phosphoms moves away fom the primary producers
and precipitates directly to the anoxic and light-limited
bottom (Foldin, 1992). In cenotes with a shore = area, the
phosphorus precipitstes to shallower depths thet can be
uzed by periphnton, macroalgaes and aguatic plants. These
systems may have hgher return rates of phosphorous with
& stronger autochthonous energy flow (Schmitter-Soto et
al , 2002).

The low ebundance of food in cenotes without a shore,
such as TR and SM, increases the proportion of external
food zources. In most lakes, aquauc primary producers
support 2 significant part (= 34%) of the heterofrophic
production (Janssen et al., 1999). However, other zquatic
gysterns exist that have higher proportions of allochthonous
production supporting the food webs (Cole et al,, 1994;
Janszon et al, 19990, such as CL and CN. In previous
ztudies in the region we found similar results (Zambrane
et al., 2006); fish species nelmess was sigmficantly higher
in cenotes with vegetation and a shore area than cenotes
without vegetation and no-shore area.

Allochthonous sources are more important when
the aquatic system 1s small (Mehner et al, 2007 ), 1=
oligotrophic or'and 15 swrounded by forssts (Hodgzon
and Hanzen, 2003; Hodgson et al,, 1993), as which was
the case with these cenotes, particularly for the non-shore
ones. Important food sources are terrestrial msects, which
form the basis of some aguatic system food webs (Nakane
and Murakarm, 2001; Szbo and Powsr, 20027). A large
mumber of insects live at the cenote 2dze and are available
to fish once they enter the water (pers. observation).
Therefore, there are a high proportion of top predators,
mainly consuming msects of temrestrial ongm and with the
typical top predator morphology, such big eyes, big mouth
and teeth (Magoulick, 2000). The major species of fizh
(ie. P splendida, C. wroplthalmus, C. friedrichsihalii, O
aenigmaticurn, B, belizame and 4. aeneus) are predators
(Meil, 1954), and they comprise 42% to §8.7% of the total
gpecies in cenotes. These species can also be predatory
toward grazers, such as O meeki, P. mexicana, G. yucaiana
and P orri (Femick and hiles, 19890

Those cenotes with a shore zrea may have lugher
sutochthons food sources due to the qu:antm and variety of
primary producers that are part of the penphyton, zlgze and
aquatic plants (Schmitter-Soto et al, 2002). The amount
of energy generated from the varety of producers could
mecrease the possibility of having 2 higher richness of fish
top predators as happensd m both shore ares cenotes.

Fesults suggest that physicochemical variables and
fish commumity stucture are not affected by zeasonal
hydrology dynamics, as happens in the nearby wetlands.
Fish community structure in cenotes did not vary betwesn
segzons and had 2 small vanation among vears. This 13
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completely different from wetlands that have a highly
dymamic fish commumity structure even within seasons
-\L’Ednza.lnﬂ'a-I dzguez :a.ndZamhrann: 201070 However, similar
varizbles influencing wetlands also are related to fish
commumity stuctire m cenotes such a3 disselved oxygen,
11'_':1==]:|a.re11|:1. chlorophvll  periphyvton and agquatic msect
abundance. These varizbles change with the morphology
of cenotes, and therefore the fish community structurs
seems to be shaped by the presence or absence of shore
arezs. In cenotes without a shore area the low quantity of
food and the lack of spatial heterogeneity zeem to explain
why these systems have lower fish richmess values than
those cenctes with a shore area The capacity of shore
plants to establizh at the edge of the cenctes increases the
hakitat heterogeneity for different types of fish to survive,
IncTeasmg the zmount of refuges agamst predation and
pmndm: more food for the compmmuty.

These initial results suggest that shore areas increase
the fish richness, but more cenotes must be sampled to
analyze this relationship.
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DISCUSION

AUn cuando los cenotes son el sistema acuatico mas importante de la peninsula de Yucatan, la mayor
parte de su dinamica abidtica y los factores que se relacionan con la estructura de las comunidades de
peces son poco conocidas. Esta investigacion es una linea de base para dilucidar aquellos factores que
afectan directamente a la estructura de la comunidad de peces en pequefios sistemas oligotréficos. La alta
influencia que las variables de tipo aldctono juegan en los cenotes, que se caracterizan por no tener una
zona de la costa, sugiere que existen dindmicas acuéticas en estos sistemas peculiares que quedan por
descubrir, en comparacion con otros sistemas con zonas costeras. Los resultados presentados en este
manuscrito plantean la necesidad de una mayor investigacion ecoldgica en la region.

Las especies de peces encontradas en estos cenotes estan ampliamente distribuidas los humedales de la
RBSK, en pocetas y otros cenotes de la peninsula de Yucatan. Las especies de peces encontradas en los
cenotes estudiados representan el 52% de todas las especies continentales registradas para la RBSK

(Zambrano, et al., 2006).

Las pequefias diferencias entre las principales variables abidticas en la época de estaciones y entre afos,
sugieren, que los peces que viven dentro de este tipo de sistemas acuaticos pueden estar relacionados con
una estrategia de historia de vida de equilibrio (Southwood, 1977; Townsend y Hildrew, 1994). Las
especies de peces con una estrategia de equilibrio tienen cuidado parental en las épocas de reproduccion y
viven en habitats mas profundos y mas estables, tales como los estangques con una baja corriente, canales
fluviales y la mayoria de los lagos (Lamouroux et al., 2002; Vila-Gispert et al, 2002). Esta estrategia es
utilizada por algunas especies de la familia Cichlidae (por ejemplo, C. urophtlhalmus, C. friedrichthali y
P. splendida) (Greenfield y Homerson 1997) y otras familias, como Pimelodidae (R. guatemalensis) y
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Symbranchidae (O. aenigmaticum) (Schmitter-Soto, 1998), que son abundantes en los cuerpos de agua
permanentes del RBSK (Escalera-Vazquez y Zambrano, 2010).

Ademas, la estabilidad de la estructura de la comunidad de peces en el periodo de muestreo de cuatro afios
sugiere un bajo cambio en la dindmica hidroldgica y variables fisicoquimicas del agua en un ambiente con
una meteorologia muy variable. Los periodos lluviosos y secos no tienen impacto sobre la dinamica de las
variables fisicoquimica del agua de los cenotes estudiados. Al contrario de los humedales, los cenotes no
estan sometidos a cambios bruscos en el nivel del agua (Escalera-Vazquez y Zambrano, 2010). Esta
diferencia en la dindmica hidroldgica entre los dos tipos de sistemas, que se encuentran en una misma
region y con la misma dindmica ambiental, se puede explicar por el suelo de tipo kérstico. Este tipo de
suelo absorbe el agua de Iluvia en pocos dias, provocando un cambio rapido en el nivel del manto freatico
(Gaona-Vizcayano et al., 1980). En las tierras bajas del nivel del manto freatico, el agua se eleva por
encima de la superficie, generando humedales temporales (= 1.5 m de profundidad). En la estacién seca el
nivel de manto freatico baja, ocasionando la desaparicion de la mayoria de los humedales, quedando
solamente pequefios charcos permanentes muy dispersos. Los cenotes son sistemas mas profundos (> 5
m) que los humedales que son capaces de amortiguar cualquier cambio local en el nivel del manto freatico
ocasionado por la época de lluvias y de secas (entre 0,5y 1,2 m). Por lo tanto, los humedales y charcas
permanentes son sometidos a cambios hidricos estacionales en los dos periodos, afectando variables tales
como concentraciones de oxigeno disuelto (Escalera-Vazquez y Zambrano, 2010) y la temperatura. Por el
contrario, nuestros resultados muestran que la mayoria de las variables fisicoquimicas de los cenotes son
relativamente constantes.

Los factores que afectan a la estructura de la comunidad de peces en los humedales son la temperatura, la
profundidad, el pH y la cobertura de macrdfitas (Escalera-Vazquez y Zambrano, 2010). Algunos de estas
variables también afectan a la estructura de la comunidad de peces en los cenotes estudiados, como la

temperatura y el pH. Parece que estas variables tienen una fuerte relacion con la estructura de la
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comunidad de peces analizando en conjunto a estos sistemas acuaticos. Sin embargo, no son los Gnicos
factores que afectan a la estructura de la comunidad de peces en los cenotes, también se incluye el
oxigeno disuelto y las concentraciones de fosforo. La concentracion de oxigeno parece limitar la riqueza
de especies, pero no su abundancia. Este hallazgo puede explicarse por qué algunas especies no
sobreviven en estas condiciones tan extremas y como algunas especies si lo pueden hacer, tal es el caso de
R. guatemalensis y G. yucatana. Las concentraciones de fosforo tienen un papel importante en la
dindmica de los ecosistemas (véase mas arriba), que influyen en la estructura de la comunidad de peces en
funcion de la productividad del sistema.

Para entender la estructura de la comunidad de peces dentro de un sistema estable, es necesario analizar la
estructura trofica del lago y el flujo de energia, teniendo en cuenta variables tales como la concentracion
de nutrientes y la disponibilidad y tipo de alimento (Sterner et al., 1997). Algunas de estas variables, tales
como la produccién primaria y la abundancia de insectos, han demostrado estar altamente relacionada con
la estructura de la comunidad de peces. La produccidn primaria se relaciona directamente con la
concentracion de nutrientes (Dillon y Rigler, 1974). Las concentraciones de nutrientes bajas y la relacion
N /P (>12,3) en todos los cenotes sugiere que el fosforo es el recurso limitante para los productores
primarios. El fésforo entra en el sistema mediante la disolucion de la roca y por la erosion de las zonas
cercanas (Beddows et al., 2007). La mayor parte del fosforo que entra en la columna de agua se precipita
y va al fondo debido a la alta concentracion de CaCOs, este proceso es caracteristico de estos sistemas
carsticos (Roldan, 1992). La precipitacion de fosforo tiene diferentes consecuencias, dependiendo de la
morfologia del cenote. En cenotes profundos con paredes escarpadas, el fosforo queda fuera del alcance
de los productores primarios y se precipita directamente al fondo, que es anoxico y con poca luz (Roldan,
1992). En cenotes con una zona de la costa, el fosforo precipitado va a profundidades en las cuales pueden
ser aprovechados por el perifiton, macroalgas y plantas acuéaticas. Estos sistemas pueden tener mayores

tasas de retorno de fosforo y con un flujo de energia mas autdctona (Schmitter-Soto et al., 2002).
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La baja abundancia de alimento en los cenotes sin una zona de costa, tales como TR y SM, aumenta la
proporcion de las fuentes de alimentos externos para los peces. En la mayoria de los lagos, los
productores primarios acuaticos soportan una parte significativa (> 84%) de la produccion heterotrofa
(Jansson et al., 1999). Sin embargo, existen otros sistemas acuaticos en los que los recursos de tipo
autdctono son los que sostienen las redes tréficas (Cole et al., 1994; Jansson et al, 1999), tal como ocurre
en CL y CN. En estudios anteriores de la zona se han encontramos resultados similares (Zambrano et al.,
2006); la riqueza de especies de peces fue significativamente mayor en cenotes con vegetacion que en
cenotes sin vegetacion.

Fuentes al6ctonas son mas importantes cuando el sistema acuatico es pequefio, es oligotréfico y esta
rodeado de bosques (Mehner et al., 2007; Hodgson y Hansen, 2005; Hodgson et al., 1993), que es el caso
de estos cenotes, en particular para los que no tienen zona de costa. Fuentes de alimentos importantes
como los insectos terrestres, forman la base de algunas redes troficas en ciertos sistemas acuaticos
(Nakano y Murakami, 2001; Sabo y Fuentes, 2002). Un gran numero de insectos viven en el borde cenote
y pueden estar disponibles para los peces una vez que caen en el agua (Observacion personal). Por lo
tanto, hay una alta proporcion de depredadores, principalmente consumidores de insectos de origen
terrestre y con una tipica morfologia de un depredador tope, como los ojos grandes, boca grande y dientes
(Magoulick, 2000). Las principales especies de peces (p.e. P. splendida, C. urophthalmus, C.
friedrichsthalii, O. aenigmaticum, B. belizanus y A. aeneus) son depredadores (Neil, 1984), y representan
el 42% y el 66,7% de la total de especies en los cenotes. Estas especies también pueden predar a peces

herbivoros, como T. meeki, P. mexicana, G. yucatana y P. orri (Reznick y Miles, 1989).
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CONSLUSIONES

Los resultados sugieren que las variables fisico-quimicas y la estructura de la comunidad de pece no se
ven afectados por la dinamica hidrologia (época de lluvias y secas), como sucede en los humedales
cercanos. La estructura de las comunidades de peces en los cenotes no variar entre temporadas, pero si
una pequefa variacion entre afos.

Esto resultados son completamente diferentes a lo encontrado en los humedales, los cuales tienen una
estructura de la comunidad de peces muy dinamica, incluso dentro de las estaciones (Escalera-Vazquez y
Zambrano, 2010). Sin embargo, las variables que influyen en los humedales similares también estan
relacionados con la estructura de la comunidad de peces en los cenotes como el oxigeno disuelto, la
transparencia, la clorofila a, perifiton y abundancia de insectos acuaticos. Estas variables cambian con la
morfologia del cenote, y por lo tanto la estructura de la comunidad de peces parece estar relacionada con
la forma y composicion del sustrato de la pendiente. En cenotes sin una zona de la costa de la baja
cantidad de alimentos y la baja heterogeneidad espacial parecen explicar el por qué estos sistemas tienen
valores de riqueza de peces inferiores a los cenotes con una zona de la costa. La capacidad de las plantas
acuaticas de poderse establecer en las orillas, aumenta la heterogeneidad del habitat para diferentes
especies de peces, lo que aumenta la cantidad de refugios contra la depredacién y proporcionar mas
alimentos a la comunidad.

Estos resultados sugieren que las areas costeras aumentan la riqueza de especies, pero es necesario

muestrear un mayor numero de cenotes para poder llegar a conclusiones mas robustas.
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RESUMEN

La morfologia de los cenotes puede ser un factor que modifica la estructura de la red trofica, lo cual puede
afectar a la estructura de la comunidad de los organismos que ahi habitan. La morfologia puede influir
sobre la capacidad de establecimiento de productores primarios, incluso sobre otros organismos
(heterotrofos), lo que repercute directamente en la abundancia de los consumidores primarios que
dependen de éstas para llevar a cabo sus ciclos bioldgicos y sobrevivir. Una gran cantidad de perifiton y
macrofitas puede repercutir en que la fuente de alimento para los peces sea primordialmente autoctona,
mientras que la ausencia de estos productores primeros, indicaria que los peces tienen que alimentarse de
recursos que se generan fuera del cuerpo de agua y que caen por azar en el lugar. Para entender esta
relacion, se determinaron los recursos alimenticios de los peces en dos grupos de cenotes con morfologia
contrastante: el primer grupo corresponde a los cenotes “jovenes” (Tres Reyes, Santa. Maria'y C. Joven
Sur) que se caracterizan por presentar paredes verticales compuestas de roca, tener comunicacién con el
acuifero, escasa cantidad y variedad de productores primarios. El segundo grupo, llamados cenotes
“viejos” (C. Limite, C. Norte y C Viejo Sur). Este tipo de cenotes presentan orillas compuestas de
sedimento y materia organica lo que permite una mayor cantidad y variedad de productores primarios,
principalmente perifiton, macroalgas y macrofitas. Los cenotes “viejos” presentan una menor profundidad
que los cenotes “jovenes” y la comunicacion con el acuifero es minima debido a la alta acumulacion de
materia organica. Se realizaron analisis de contenidos estomacales de los peces para determinar el origen
del alimento (aloctono o autoctono) y el indice trofico (excepto en los cenotes Joven Sur y viejo Sur).
También se realizaron andlisis de las firmas de 5!3C y de *°N del musculo de las especies de peces

muestreados en los seis cenotes. Con esta informacion se determinaron las diferencias isotopicas de los
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peces de cada grupo de cenotes. Ademas, se estimd el nicho tréfico (TA), intervalo de §°C (CR),
intervalo de 8°N (NR), el porcentaje de traslape entre nichos y la diversidad trofica (CD) de las especies
y las comunidades de peces en cada cenote. Como resultado se encontr6 que los recursos de origen
aléctono fueron mas importantes para la mayoria de las especies de peces que habitan los cenotes
“jovenes”, siendo los insectos el principal aporte de proteina. ES el caso de Petenia splendida que aun
cuando habitan en los cenotes “viejos” su dieta también se basa en insectos terrestres. De acuerdo con el
indice trofico, la mayoria de las especies de peces son carnivoras y el resto omnivoras. El origen del
carbono en los peces de los cenotes “jovenes” apunta a que provienen de las fuentes basadas en fuentes
C3 (fundamentalmente terrestres), siendo menos enriquecidos que los valores de 5!3C de los peces de los
cenotes “viejos”, que posiblemente también se alimentan de rutas troficas que inician con las algas (C3).
Comparando las comunidades de peces en los diferentes tipos de cenotes, no se encontré diferencia en la
amplitud del nicho tréfico ni en el traslape de los mismos. Sin embargo, los peces de los cenotes
“jovenes” presentaron mayor amplitud de intervalo de 83C (5.7 %o) y de 5!°N (3.7) que los cenotes
“viejos”. Se presentaron diferencias significativas entre los valores 8*C y de 81°N de los peces de las
misma especie que habitan los dos tipos de cenotes, lo que podria indicar diferencias en origen de las
fuentes de alimento en cada cenote, y en los diferentes niveles tréficos en el que se encuentran. Sin
embargo, no hubo diferencias entre poblaciones de la misma especie que se encuentran en el mismo tipo

de cenotes debido a la similitud de los recursos consumidos.
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ABSTRACT

The morphology of the sinkhole may be a modifying factor of the structure of the trophic network, which
can affect the community structure of the organisms that live there. The morphology may influence the
establishment capacity of the primary producers, even on top of other organisms (heterotrophic), which
impact directly on the abundance of the primary consumers that depend on them to perform their
biological cycles and be able to survive. A great amount of periphyton and macrophytes may have
repercussions in the food source for fish by being primarily autochthonous, while the absence of these
primary producers indicates that fish must feed of resources outside the body of water and that fall
randomly in the place. In order to understand this relationship, the fish food resources were determined
from two groups of sinkholes with contrasting morphology: the first group comprises “young” sinkholes
(Tres Reyes, Santa Maria y Cenote Joven Sur) that are characterized by vertical walls composed of rock,
they communicate with the aquifer and have little amount and variety of primary producers. The second
group comprises “old” sinkholes (Cenote Limite, Cenote Norte y Cenote Viejo Sur). This type of
sinkholes present shores composed of sediment and organic material which allow a bigger quantity and
variety of primary producers, mainly periphyton, macroalgae and macrphytes. The “old” sinkholes
present a lower depth than “young” sinkholes and the communication with the aquifer is minimal due to
the high accumulation of organic matter. Analysis of stomach contents were conducted to determine the
origin of food (allochthonous or autochthonous) and the trophic index (except in Joven Sur and Viejo Sur
sinkholes). In addition, analyses of signatures of 613C and 615N of muscle of the species sampled on the
six sinkholes were performed. With this information the fish isotopic differences of each sinkhole group
were determined. Furthermore, the trophic niche (TN), the interval of §13C and 615N, the overlap

percentage between niches and trophic diversity of the fish species and communities in each sinkhole. The
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results shown that the allochthonous were more important for the mayority of fish species that lives in
“young” sinkholes, being insects the principal protein intake. It is the case of Petenia splendida that even
when they live in “old” sinkholes their diet is based on terrestrial insects. In accordance with the trophic
index the majority of fish species are carnivorous and the rest omnivorous. The origin of carbon in fish
from the “young” sinkholes indicates that it comes from C3 sources (mainly terrestrial), being less
enriched than the 513C values of fish in “old” sinkholes, which possibly feed also from trophic routes that
begin with algae (C3). Comparing fish communities in different types of sinkholes, no difference was
found in the amplitude of trophic niche overlap or thereof. Nevertheless, the “young” sinkholes’ fish
presented a major amplitude of the 613C (5.7 %0) and 815N (3.7) interval that the “old” ones. Significant
differences were presented between the 613C y de 815N values of fish from the same species that live in
both types of sinkholes; this may indicates differences in the origin of food sources in each sinkhole and
the different trophic levels in were they are. However, there were no differences between populations of

the same species found in the same type of sinkholes due to the similarity of the resources consumed.
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INTRODUCCION

La energia en los lagos deriva de dos principales recursos, la que se origina o se produce dentro del
cuerpo de agua o sistema conocida como autdctona y material que proviene fuera del cuerpo de agua o de
otros sistemas, a la que se le denomina al6ctona (Moore et al., 2004). En la teoria ecoldgica de los lagos
siempre se habia considerado que la productividad primaria autoctona sostiene la produccion de
heterétrofos. Hay evidencias que sugieren que los sistemas acuaticos podrian tener redes heterotréficas
(Cole et al., 1994; Del Giorgio y Peters 1994; Jansson et al., 1999). Por ello, en los Gltimos afios se ha

dado importancia al estudio del origen del carbono en los sistemas acuaticos (Wetzel, 2001).

Algunos trabajos se han enfocado a determinar y cuantificar los efectos directos e indirectos de recursos
de origen aldctono (insectos terrestres, frutos, flores, hojas, semillas, etc.), sobre las redes alimenticias (p.
e. Power y Rainey, 2000; Polis et al., 2004). La materia organica que entra a los cuerpos de agua es
incorporada al sistema por varios mecanismos. Por ejemplo, el carbono orgéanico disuelto (COD) entra por
medio de agua de lluvia y es transformado o degradado por los microorganismos como bacterias y
protozoarios; y luego, este es consumido por los depredadores (Tranvik, 1998). Las particulas de carbono
organico (COP) entran al sistema por medio de la lluvia y por la accion del viento. Este COP puede ser
degradado o incorporado por las baterias o ser directamente ingerido por los consumidores (Cole et al.,
1990; Hessen y Nygaard, 1992). EI COP es considerado como el recurso de carbono que es mayormente
incorporado a las comunidades (Polis et al., 1997). En contraste, un flujo de organismos que viven en el
limite de los ecosistemas (p. e. orillas de los cuerpos de agua, zonas inundables) estan disponibles

directamente para los consumidores que viven dentro del lago. Aun cuando puede ser pequefios en tamafio
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y en abundancia, esta demostrado la importancia de este recurso que vive en las orillas para las redes

alimenticias (p. e. Nakano y Murakami, 2001; Sabo y Power, 2002).

Los recursos aldctonos pueden estabilizar la dinamica de una poblacién, como es el caso de la interaccién
entre depredador-presa y las redes alimenticias (De Angelis 1992; Huxel y McCann 1998; Takimoto et
al., 2002; Loreau y Holt 2004). Estos recursos aloctonos también llamados “subsidios” sugieren que hay
una interdependencia entre ecosistemas. Su importancia da pautas para el manejo y conservacion de estos

ecosistemas (Power et al., 2004; Douglas et al., 2005).

En los lagos oligotréficos la principal entrada de carbono esta dada por las hojas de los arboles que se
encuentran cercanos a estos sistemas, especialmente en donde se encuentran bosques caducifolios o
perennes. Se ha estimado que aproximadamente entran 100 kg/afio de material originado de las plantas y
45 kg C /afo, el cual representa aproximadamente del 5% de la productividad del fitoplancton. La entrada
de las hojas al sistema depende de varios aspectos como la topografia, el clima, las condiciones edaficas,
y el area del cuerpo de agua, entre otras. EI material aldctono se ha considerado un importante recurso de
energia para las poblaciones de invertebrados bénticos en los lagos. En algunos arroyos, la entrada de
material aléctono podria contribuir entre un 60 a 100% de energia que entra al sistema (Nakano y
Murakami, 2001). Sin embargo, la morfologia de los sistemas acuéticos juega un papel preponderante en
el aprovechamiento de esta materia organica proveniente del exterior. Se ha demostrado que en cuerpos
de agua donde la profundidad media (cociente que resulta del volumen del lago entre su area) es un
determinante en la productividad (Ryder, 1982). A mayor profundidad media del lago, los nutrientes (N,
P, Si) o la materia organica (principalmente frutos, hojas y ramas) van al fondo impidiendo que sean
aprovechados por los organismos y solo son utilizados por bacterias anaerébicas (Schallenberg y Kalff,

1993).
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En lagos tropicales con profundidades mayores a los 10 m, la termoclina genera una barrera que impide el
intercambio de nutrientes entre el fondo y la superficie durante la mayor parte del afio. En estos sistemas
acuaticos la concentracion de nutrientes disueltos en la columna de agua es baja y la mayoria se
encuentran en el fondo, en comparacion con otros cuerpos de agua mas someros (< 2 m) o de zonas
litorales. Esto se debe principalmente a las bajas tasas de retorno de los nutrientes (Schmitter-Soto et al.,
2002), donde el tiempo de residencia es alto. La estratificacion vertical del agua concentra los nutrientes
en el hipolimnion en donde se presenta la remineralizacion, disminuyendo su concentracion en el
epilimnion (capa superior de un cuerpo de agua generalmente muy oxigenada) (Schmitter-Soto et al.,

2002).

La cantidad de nutrientes en un sistema acuatico no necesariamente esta relacionada con la produccion de
peces. Esto se debe a que sistemas oligotréficos pueden obtener sus recursos de fuera del sistema. Por
ejemplo, dentro de los tipos de agua descritos para la Cuenca Amazoénica los tipos de aguas “claras” y
“negras” se caracterizan porque la cantidad de nutrientes es extremadamente baja creando como
consecuencia una baja productividad primaria (Nufiez, 2005). Sin embargo, en estas aguas se encuentran
una alta abundancia y variedad de peces. Esta paradoja fue resuelta mediante el estudio de la alimentacién
de estos peces. Muchas de estas especies de peces se alimentan de recursos de origen aléctono que
mantienen la complejidad de las redes alimenticias (Lowe-McConnell, 1987). Las especies generalistas

(omnivoras) predominan en la mayoria de los peces (Lowe-McConnell, 1987).

Dentro de los recursos aloctonos para los peces estan los insectos, frutos, hojas, flores y semillas que caen
en los cuerpos de agua (Prieto, 2000). La cantidad de carbono que entra varia aproximadamente entre el
33y 73% es utilizado por el zooplancton y entre un 20 y un 50% por los peces, en sistemas donde la
cantidad de nutrientes es baja. El aporte de recursos aloctonos como es el caso de pequefias presas, en los
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que se incluyen en su mayoria insectos, pueden contribuir hasta en un 20% el aporte del total de carbono

consumido por los peces.

Quizéa porque los lagos oligotroficos son escasos en las zonas subtropicales y tropicales, la utilizacion de
varios tipos de recursos aléctonos es pobremente entendida. La mayoria de los estudios relacionados con
los recursos externos que entran a los sistemas acuéticos se han realizado en ambientes loticos, caso
contrario de los lagos, en los que hay pocos trabajos al respecto (Cole et al., 2006). Pero la importancia
de la energia al6ctona puede llegar a ser muy importante en lagos pues el material de tipo aldctono puede

ser igual o mayor que la productividad primaria (Caraco y Cole, 2004).

En el caso de los cuerpos acuaticos con caracteristicas mesotrdficas y eutrdficas en los que hay una alta
produccion de autétrofos, como por ejemplo los cenotes “viejos”, la entrada de carbono puede ser menos

notoria e importante.

Los cenotes son cuerpos de agua que estan distribuidos principalmente en la Peninsula de Yucatan;
muchos de ellos presentan morfologias contrastantes que dependen del proceso geomorfoldgico en el que
se encuentran (Stoessel et al., 1989; Perry et al., 1995; Steinich, 1996). Por un lado, los cenotes se pueden
clasificar de acuerdo a su etapa de formacion. Por ejemplo, los cenotes “jovenes” se caracterizan por que
no han sido expuestos a una sedimentacion continua y la mayoria de ellos todavia tienen una
comunicacion directa con el manto freatico (Schmitter-Soto et al., 2002). Por consiguiente, estos cenotes
tienen paredes rocosas verticales, que no permiten el desarrollo de productores primarios acuaticos.
Generalmente estos cenotes presentan una profundidad mayor a 10 m. Con el tiempo, estos cenotes
reciben materia organica del bosque seco tropical que se va directamente al fondo, disminuyendo la
profundidad y a la vez que bloquean la comunicacion con el manto freatico (Schmitter - Soto et al., 2002).
Los acidos producidos por la descomposicion de materia organica acumulada contribuyen a la disolucién
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de la roca de CaCOz lo que genera una pendiente y un sustrato en el cual los productores primarios se
pueden establecer (Lot et al., 1998). Con el pasar de los siglos, la morfologia del cenote cambia. A este
tipo de cenotes se les denomina “viejos”. El paso de un cenote joven a viejo esta influenciado por varios
factores como el clima, la geologia y aspectos bioldgicos, cuyo periodo de cambio puede durar de cientos
a miles de afios. La ausencia o presencia de productores primarios es capaz de modificar la estructura de
la red tréfica (Cohen, 1989). Las fuentes de alimento como zooplancton, moluscos (caracoles) e insectos
acuaticos usan las macréfitas como refugios y zona de reproduccion. La inexistencia de productores
primarios reduce la abundancia de alimento para los peces. Por consiguiente, la morfologia puede alterar
el origen del recurso de los peces. En sistemas donde los productores primarios se pueden establecer, los
recursos alimenticios para los peces pueden ser de origen autdctono, mientras que en sistemas sin

productores primarios, los peces pueden depender de recursos externos o aldctonos.

Los peces se han adaptado a las condiciones ambientales y a la disponibilidad de recursos de los
ecosistemas que habitan. Para esto han desarrollado adaptaciones fisiologicas, érganos y estructuras
(forma y nimero de los dientes, longitud del intestino, etc.) que les permiten aprovechar de la mejor
manera los recursos alimenticios que les ayudaran a sobrevivir a las condiciones imperantes dentro del

medio acuatico.

Cuando hay escases de alimento como es el caso de los cenotes “jovenes”, la diversidad de peces y su
abundancia es baja. Es posible que la energia que fluye en estos sistemas no pueda soportar mayor
cantidad de peces, incluso con el subsidio de origen aloctono. Lo que conllevaria a que la estructura
trofica dentro de este tipo de cenotes no sea tan compleja y los peces podrian tender a ser generalistas
(aquellos que consumen varios recursos alimenticios) y omnivoros. En contraste, cuando hay una mayor

abundancia y variedad de alimento para los peces, como es el caso de los cenotes “viejos”, estos pueden
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soportar una mayor riqueza y abundancia de peces e incluso mayores tallas (caso de Petenia splendida, de
35 cm longitud total). Por lo tanto, es posible que al haber méas alimento la estructura trofica seria mas

compleja y los peces tenderian a ser mas especialistas que generalistas.

La estructura tréfica es una representacion del flujo de materia y energia entre los seres vivos que resulta
de las interacciones tréficas entre los organismos (Cohen et al., 1993). La caracterizacién de la estructura
trofica de un sistema acuatico permite vislumbrar la importancia de los recursos aldctonos y autdctonos,

ademas de ver las relaciones entre los organismos debido a las interacciones depredador-presa que tienen

un importancia en la dinamica de las poblaciones y en la estructuracion de las comunidades.

Existen varios métodos para determinar las interacciones tréficas y el origen de los recursos alimenticios,
uno de ellos es el analisis de contenidos estomacales, el cual es uno de los métodos més usados. Este
método permite entender el origen y lo que estan consumiendo los peces en un determinado momento. El
andlisis de contenidos estomacales presenta algunas deficiencias, como la dificultad para determinar de
manera precisa las presas en especial cuando el alimento esta muy degradado. También es imposible saber
qué cantidad de lo que el pez ha consumido es lo que este puede asimilar. Para corregir algunas de las
deficiencias que presentan los analisis de contenidos estomacales, se han propuesto otros métodos, como
el analisis de is6topos estables, principalmente de carbono y nitrégeno (Bearhop et al., 2004). Estos dos
métodos se complementan muy bien cuando se trata de investigar las relaciones tréficas de una

comunidad.

El analisis de isotopos estables (son formas del mismo elemento que difieren en el niUmero de neutrones)

de carbono y nitrogeno se ha utilizado para caracterizar las estructuras tréficas. Este andlisis proporciona
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informacidn sobre el origen de la fuente alimenticia y la posicién tréfica de los organismos

respectivamente (Peterson y Fry, 1987; Vander Zanden y Rasmussen, 2001).

El carbono tiene dos isdtopos estables (*3C y 12C), el valor de §**C cambia poco (0.5-1%o) de un nivel
trofico a otro, siendo la base de la cadena alimentaria la Unica fuente de variacion (Peterson y Fry, 1987).
Por lo tanto, este elemento se utiliza para determinar la fuente alimenticia de los consumidores (Vander
Zanden et al., 1999; Fry, 2006). Las diferencias isotdpicas en la base de la cadena alimentaria se deben al
fraccionamiento isotopico diferencial derivado de las distintas rutas metabdlicas de asimilacion de CO> de
los productores primarios (Peterson y Fry, 1987). El §'3C de las plantas con metabolismo C3 va desde -30
hasta -24%o (Farquhar et al., 1989), las plantas C4 presentan valores §'3C altos (-17 a -9%o, valores
medios de -13%o; Schmidt y Gleixner, 1998), el § 13C de las macrofitas sumergidas va desde -24 a -13%o
(LaZerte y Szalados, 1982), y el 53C del fitoplancton entre -42 hasta -21%o (Boutton, 1991; Van Dover et

al., 1992).

El nitrogeno presenta dos isdtopos estables (*°N y ¥*N), el valor de 8*°N se utiliza para estimar la posicion
tréfica de un organismo. El valor la firma isotopica de un consumidor se encuentra enriquecido entre 3 y
4%0 en comparacion con su presa (Vander Zanden y Rasmussen, 2001). Esto se debe a que los
organismos excretan una mayor cantidad de **N que de °N, por lo que un depredador conserva una mayor
cantidad de atomos con los isétopos pesados que contenian los tejidos de su presa (Minagawa y Wada,

1984).

Los isotopos estables se han utilizado para responder a ciertas cuestiones sobre el funcionamiento
ecologico de los sistemas acuéaticos continentales. Por ejemplo, evaluar la contribucion de los aportes de
los materiales organicos de origen terrestre a los sistemas acuaticos l6ticos (rios) (Rosenfeld y Roff, 1992)
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y marinos (Fry y Sherr, 1984); evaluar la contribucion del metabolismo de las comunidades de
microorganismos a las redes tréficas (Caraco et al., 1998); estudiar el funcionamiento ecolégico de los
estuarios (Connolly et al., 2005); estudiar las implicaciones ecoldgicas de las migraciones de peces

(Garman y Macro, 1988; Doucett et al., 1999).

Ademas, los is6topos estables son Utiles para evaluar la influencia antropogénica y su impacto generado
en los ecosistemas, tales como: evaluar el origen de los contaminantes y de su bio-magnificacion en las
redes troficas (Cabana y Rasmussen, 1994; DeBruyn y Rasmussen, 2002) y analizar la influencia de las

especies exoticas introducidas (Vander Zanden et al., 1999).

La comparacion de las estructuras troficas de sistemas acuéticos se puede realizar por medio del andlisis
de envoltura convexa, que consiste en encerrar en un poligono las firmas isotdpicas promedio de todos los
componentes troficos comunes entre las diferentes estructuras. Este analisis proporciona informacion
sobre las caracteristicas intrinsecas de una comunidad tréfica a partir de seis parametros (Layman et al.,
2007), de cuales solo se utilizaron cuatro en este estudio y de los que se tratard. Uno de ellos es el
intervalo de variacion de nitrogeno (NR), es la distancia entre la especie con el valor mas enriquecido de
51N y la especie con el valor mas empobrecido. NR representa la estructura vertical dentro de una red
trofica. Un valor mas alto de NR sugiere que existen mas niveles troficos y una mayor diversidad trofica.
El intervalo de carbono (CR) es la distancia entre la especie con el valor mas enriquecido de §*C y la
especie con el valor mas empobrecido. CR representa la variacion de la base de una red trofica. Un valor
maés alto de CR sugiere que existe una mayor diversidad de recursos en la base del sistema trofico. El area
total (TA) es el area de la envoltura convexa que contiene a todos los componentes troficos. Representa
una medida del nicho tréfico ocupado por las especies del sistema, lo que sugiere la diversidad trofica
total dentro de una red. TA es influenciado por especies con posiciones en los extremos tanto para 5°N
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como para 813C, por lo que generalmente se encuentra asociado con NR y CR. La distancia media al
centroide (CD) es la media de la distancia euclidiana de cada especie al centroide, donde el centroide es el
valor medio de 8®°N - 513C para todas las especies de la red tréfica. Provee una medida del promedio de
diversidad dentro de una red trofica y no se ve tan afectada por las especies en posiciones extremas como

el TA.

El analisis de envoltura convexa no solamente se puede aplicar a una comunidad, sino que también se
puede aplicar a nivel de especie representando la variacion trofica de las especie o especies objeto de
estudio. Esta informacion, obtenida de los valores isotdpicos de cada individuo de la misma especie,
proporciona una herramienta Gtil que permite conocer el nivel de especificidad o generalidad tréfica de
una especie y la amplitud del nicho tréfico ocupado (Bearhop et al., 2004). El nicho isotdpico es una

herramienta muy Util para responder preguntas ecoldgicas (Rodriguez y Herrera, 2010).

Por otro lado, la tendencia de una especie de pez a ser carnivoro, omnivoro o herbivoro se puede
presuponer por medio de su morfofisologia. Por ejemplo, un anélisis de la forma y tamafio de la boca y
los ojos, de la presencia de estructuras como los ciegos piléricos, de la forma y tamafio el estémago, de lo
largo del intestino, se puede determinar el nivel trofico en el que se puede encontrar una especie (Gerking,
2014). La alimentacién de los peces pueda variar por diversos factores, uno de ellos es la temporalidad,
dada por las estaciones o las épocas de secas o lluvia, o de la etapa de desarrollo en la que el pez se
encuentre (Wootton, 1998). Es asi como se ha establecido que en edades tempranas de algunas especies
de peces, estos se pueden alimentan de organismos pequefios como el perifiton y el zooplancton
dependiendo de su abundancia y de las especies que conforman estas comunidades (Wootton, 1998). A

medida que crecen necesitan alimento de mayor tamafio, que por lo general se encuentran en un nivel
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tréfico cada vez mas alto, esto es aplicable a los peces que son depredadores. En el caso de los herbivoros,

generalmente no cambian sus habitos alimenticios durante su vida (Bond, 1996).
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OBJETIVOS

Determinar si existen diferencias en el origen del alimento (autoctono y aléctono) consumido por las
especies de peces que se encuentran en los cenotes “jovenes” (Tres Reyes y Santa. Maria) y “viejos

(Limite y Norte) por medio de andlisis de contenidos estomacales y firmas isotopicas.

Establecer si hay diferencias en la diversidad trofica, en la amplitud del nicho trofico, en el traslape, de

dietas de los peces de los cenotes Tres Reyes, Sta. Maria, Joven Sur, Limite, Norte y Viejo Sur, asi como

entre especies que se comparten por medio de §*3C y 8°N.
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HIPOTESIS

La morfologia propia de los cenotes “jovenes” y “viejos” propicia una diferencia en la abundancia y
variedad de productores primarios, lo cual repercute en la disponibilidad de recursos para la comunidad de

peces.

Hipotesis particulares

- Sien los cenotes “jovenes” se presenta poca abundancia y variacion de productores primarios, y
por lo tanto bajos recursos de tipo autdctono, tanto en la columna de agua como en el sedimento,
la comunidad de peces dependera de recursos alimenticios externos (aloctonos).

- Enlos cenotes “jovenes” la comunidad de peces se sostendra de recursos alimenticios similares, lo

cual se reflejard en un mayor traslape del nicho trofico.
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METODO

El estudio fue realizado en la Reserva de la Biosfera de Sian Ka'an ubicada en 18° 54°00” N y 87° 24°35”

W, en El Rancho Santa Maria ubicado en 21° 06" 48.39” Ny 87° 10" 37.32” W y zona cercana al
Municipio de Felipe Carrillo Puerto en Quintana Roo, México. Se muestrearon seis cenotes (Fig. 1y

Tabla 1), seleccionados con base en la morfologia caracteristica de los cenotes “jovenes” y “viejos”.

Estados Unidos

C. Sta. Maria @

Yucatan

cRefes Mar
C.bighte S« Caribe

GUATEMALR®

Fig. 1. Ubicacion de la zona de estudio, Estado de Quintana Roo - México.

En la tabla 1 se presntan las referencia geograficas de los cenotes esudiados.

Tabla 1. Coordenadas de los cenotes muestreados. RBSK=Reserva de la Biosfera de Sian Ka’an; RSM = Rancho

Santa Maria.
NOMBRE LONGITUD LATITUD UBICACION CENOTE
Tres Reyes 87°52°38.50” 19°41°29.90” RBSK Joven
Santa Maria 87°10°36.64” 21°06’47.74” RSM Joven
C Joven Sur 87°59°17.20” 19°36°23.30” F. Carrillo Pto.  Joven
Limite 87°52°51.47” 19°40°04.30” RBSK Viejo
Norte 87° 60’ 00.40 19°36°17.20” RBSK Viejo
C Viejo Sur 87°59°17.20” 19°36°23.30” F. Carrillo Pto.  Viejo
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Los cenotes Tres Reyes (TR), Santa Maria (SM) y el cenote Joven Sur (CJS), se caracterizan por tener
orillas de roca calcérea y con pendientes altas de aproximadamente 90° (paredes verticales), y presentan
comunicacion directa con el acuifero. En estos cenotes es escaso el perifiton, macroalgas ni vegetacion
acuatica, pero en sus alrededores se encuentra vegetacion terrestre conformada principalmente por bosque
secundario (Fig. 2). Los cenotes Limite (CL), Norte (CN) y cenote viejo Sur (CVS) tienen una zona poco
profunda en el borde y esté constituida por materia organica, en la que se observaron perifiton,
macroalgas y plantas acuéticas (Fig. 2). La comunicacién con el acuifero de estos cenotes es reducida por
la acumulacién de la materia organica en la parte inferior. En su alrededor, estos cenotes presentan un
area conformada por vegetacion semiacuatica (“rozadera” o “cortadora”, Cladium sp.) (Lot y Novelo,
1986). Al CJS y CVS no se les midieron la batimetria ni se les realizaron a los peces analisis de

contenidos puesto que fueron incorporados al final del estudio.
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“%  C.Joven Sur

C. Viejo Sur

Fig. 2. Cenotes muestreados en Quintana Roo: a. Cenote Tres Reyes, b. Cenote Santa Maria, c. Cenote Joven Sur y
Viejo Sur, d. Cenote Limite y e. Cenote Norte. Las fotos aéreas (a', ¢', d* y e') fueron tomadas de Google Earth 2013.
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La forma y dimensidn de los cenotes fueron obtenidas con base en la longitud méxima, la anchura
méaxima, la profundidad méxima, la profundidad media, el &rea, el perimetro y el desarrollo de costa
(Torres y Garcia, 1995) (Capitulo 1). La pendiente de los cenotes fue medida por medio de dos perfiles
batimétricos orientados N-S y E-W, perpendicular uno del otro. Para ello se orientd una cuerda
previamente marcada (a cada metro) sentido N-S con ayuda de un GPS (Marca Garmin), a esta cuerda se
fijé en sus extremos colocandose por encima de la superficie del agua. Posteriormente con otra cuerda,
marcada cada 20 cm y con una plomada, se empez6 a medir la profundidad. De igual manera se procedid
con el segundo perfil, orientado E-W, teniendo en cuenta como referencia la mitad del primer transecto
(los resultados se muestran en la Fig. 3). Como se menciond anteriormente a los cenotes Joven Sur 'y

Viejo Sur no se les realizaron mediciones morfométricas.

a Longitud del espejo de agua (m) b Longitud del espejodeagua (m)
0 1o 20 a0 40 50 ] FL-11] 90 100 110 120 0 10 20 a0 40 S0 ] n a0 90 100 110 120
D 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 D 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
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Fig. 3. Perfiles batimétricos realizados a cuatro de los seis cenotes: a. Tres Reyes, b. Santa. Maria, c. Norte y d.
Limite. Las dos lineas representan los dos perfiles batimétricos realizados en 1. direccion N-S y 2. en direccion E-W.
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Para la captura de los peces se utilizaron mallas (2.4 m x 38 m, con apertura de mallade 1, 1.5,2,25y 3
pulgadas), anzuelos, y 2 tipos de nasas las plasticas (20 x 20 x 40 cm, 5 cm de apertura) y metalicas (20 x
30 cm, con 2.5 cm apertura de) con la finalidad de obtener el mayor nimero de especies de peces Y tallas.
A los peces de los cenotes Joven Sur y Viejo Sur no se les realizé analisis de contenidos estomacales ya
que estos se incorporaron mucho después y solo se utilizaron para obtener datos de firmas isotdpicas
(enero del 2008). Para el andlisis de contenidos estomacales se muestrearon un total 216 individuos que
pertenecieron a los cenotes Tres Reyes, Sta. Maria, C. Limite y C. Norte (Tabla 2). Las muestras se
tomaron en octubre del 2004; abril, julio y octubre del 2005. EI nimero de muestras y las especies a las
que se les realizo el analisis de contenidos estomacales dependio de la captura de las mismas, ya que en

estos sistemas el nimero de individuos es bajo, en especial para algunas especies.

Tabla 2. Caracteristicas generales de peces a los que se les realizd los analisis de contenidos estomacales (octubre del
2004, abril, julio y octubre del 2005).

Cenote Especie Longitud DS dela | Minimo | Maximo | NUamero de
promedio (mm) | Longitud | (mm) (mm) muestras
Tres Reyes Cichlas:oma friedrichs?hali 85.1 32.1 54 212 21
Rhamdia guatemalensis 144.2 29.8 110 222 21
Santa. Maria | Cichlasoma urophthalmus 137.4 17.5 117 163 4
Gambusia yucatana 37.6 12 19 59.6 58
Rhamdia guatemalensis 164 21.1 131 195 8
Cenote Limite | Astyanax aeneus 37.5 2.4 32 42 20
Thorichthys meeki 61.4 15 74 153 5
Cichlasoma urophthalmus 101 33.8 33 48 8
Gambusia yucatana 42.8 51 39 97.2 19
Petenia splendida 45.3 3.5 42 85 19
Cenote Norte | Thorichthys meeki 60.7 11.7 38 47 5
Cichlasoma urophthalmus 64.7 11.2 42 49 3
Gambusia yucatana 40.3 4.5 35 81 25

Para los analisis de contenidos estomacales, los peces fueron eviscerados en el laboratorio, se les extrajo
el estdbmago y el intestino y se midieron con un Vernier (180 mm + 0.005). Los estdbmagos e intestinos se
colocaron bajo el microscopio estereoscopio. Se separaron los items alimenticios: insectos terrestres,
insectos acuaticos, peces, algas, vegetales terrestres, semillas, materia organica no identificada (moni) y

perifiton. Cada item fue pesado individualmente (peso himedo) en una balanza analitica (Ohaus 0.0001
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g.), el cual corresponde al método gravimétrico (Granado, 1996). Para determinar los géneros y las
especies de insectos se utilizaron claves taxonémicas (Merritt y Webb, 2008; Diaz Valenzuela, 2010).
Posteriormente con los géneros y especies obtenidas se determiné el tipo de ambiente en el que se
desarrolla (terrestre o acuético) en el que se encontraba cuando fue consumido por el pez. Algunos
ordenes de insectos terrestres presentan estadios acuaticos como es el caso de los odonatos, Ilamados
comunmente “libélulas” o “caballitos” (Merritt y Webb, 2008). Para determinar la composicion del moni
se tomo una pequefia muestra (0,5 g) a la cual se le agregd 0,5 mililitro de agua, se homogeniz6 y

posteriormente se observé al microscopio a tres submuestras.

Con los pesos de los items obtenidos se determino:
El porcentaje de alimento de origen aldctono mediante la formula:
% aloctono = (Al/At)*100

donde: Al = alimento de origen al6ctono en miligramos y At = alimento total en miligramos consumido

por los peces (alimento de origen aldctono més el autdctono).

Los calculos se realizaron considerando cada individuo por especie en cada cenote, y también se
realizaron considerando a todos los individuos de cada cenote sin ser separados por la especie. Se
consideraron como items alimenticios autdctonos al fitoplancton, fitobentos, perifiton, algas, plantas
acuaticas, zooplancton, larvas de insectos acuéticos, caracoles acuaticos y peces. Se consideraron items de

origen aldctono a los insectos terrestres, semillas y frutos de plantas terrestres.

También se utiliz6 el indice de Lauzanne que analiza la importancia de cada item alimenticio.

Indice de Lauzanne (IL): IL = PF /100; (Granado, 1996).

donde, P = medicién del peso por cada grupo o item en un volumen total y F = frecuencia de
ocurrencia: se calcula a traves del nimero de estdmagos que contienen uno o mas individuos
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de la especie-presa en relacion con el total de estbmagos con contenido.

Para este indice los valores menores a 10 son presas secundarias; valores entre 10 y 25 de importancia

moderada y valores mayores de 25 son presas dominantes.

Se calculé la diversidad trofica que es fundamentalmente el indice de Shannon Winner, considerando al
estdbmago del pez como unidad en la comunidad de items consumidos. Este indice relaciona los items
encontrados y su abundancia.

Diversidad tréfica (H): H =-Xi=1 pi Ln pi;

También se determind el indice tréfico (Rt) que es la relacion entre la longitud total del pez y la longitud
total del intestino y se expresa en porcentaje.

Rt = (Lt /Li)*100
Donde, Lt = longitud total y Li = es la longitud total del intestino.
Este indice permite ver si los peces son carnivoros, herbivoros u omnivoros. Los valores menores al 100
indican especies que son carnivoras. Valores entre 100 y 200 son especies omnivoras y valores mayores a

200 son herbivoros (Nikolsky, 1963).

Cuantificacion de firmas isotopicas de 5'3C y 6'°N

Para conocer las firmas isotopicas de las especies, se realizaron un total de 272 analisis de §*3C y §*°N de
los peces de los seis cenotes (Tabla 3). Los peces de los cenotes Tres Reyes, Santa Maria, Limite y Norte
se colectaron en octubre del 2005; en abril, julio y diciembre del 2006; enero, abril, julio, noviembre del

2007. Y para los cenotes Joven Sur y Viejo Sur abril del 2008.
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Tabla 3. Caracteristicas generales de los peces a los que se les realiz6 los analisis de §**C y 8'°N.

Cenote Especie Longitud Total DS Minimo | Maximo | NUmero de
Promedio mm | Longitud mm mm Muestras

C. Tres Reyes C. friedrichsthali 98.6 38.9 43.0 223.0 22.0
R. guatemalensis 158.0 27.9 131.0 205.0 10.0

C. Santa Maria | C. urophthalmus 208.6 20.8 195.0 242.0 5.0
G. yucatana 45.6 52 37.0 52.0 15.0

R. guatemalensis 170.1 33.2 132.0 241.0 8.0

C. Joven Sur T. meeki 41.5 6.4 33.0 53.0 10.0
C. salvini 42.0 2.8 40.0 44.0 2.0

C. Limite A. aeneus 62.5 24.4 18.0 102.0 19.0
B. belizanus 119.0 4.2 116.0 122.0 2.0

C. friedrichsthali 81.7 22.3 48.0 117.0 11.0

T. meeki 68.4 212 35.0 125.0 23.0

C. urophthalmus 107.5 24.9 80.0 158.0 15.0

G. yucatana 37.8 7.8 25.0 48.0 11.0

P. splendida 115.0 100.3 49.0 320.0 11.0

C. Norte A. aeneus 68.7 13.2 42.0 85.0 16.0
T. meeki 66.4 17.2 47.0 93.0 12.0

C. urophthalmus 56.8 16.2 33.0 91.0 22.0

G. yucatana 39.6 55 32.0 47.0 5.0

P. orri 47.0 6.3 37.0 55.0 8.0

P. splendida 51.4 8.7 42.0 62.0 5.0

C. Viejo Sur A. aeneus 65.8 6.7 56.0 72.0 5.0
C. salvini 53.8 8.2 44.0 65.0 5.0

T. meeki 37.6 5.0 33.0 46.0 5.0

C. urophthalmus 60.4 14.3 45.0 84.0 9.0

G. yucatana 43.7 2.2 41.0 47.0 8.0

P. orri 56.2 2.7 53.0 59.0 4.0

P. splendida 75.0 15.4 59.0 91.0 4.0

Los peces capturados se colocaron en una hilera con hielo seco; se obtuvo el musculo del area debajo de
la aleta dorsal, se colocé en viales con capacidad de 1.5y 2 mL rotulados con la fecha, nombre de la
especie y la longitud total, los cuales se colocaron en el congelador. En el Instituto de Biologia se
colocaron en el congelador a -10°C hasta su preparacion para el andlisis. Para la preparacion de los
tejidos, los metodos que se describen a continuacion corresponden a los lineamientos del Laboratorio de

IsGtopos Estables de la Universidad de California en Davis (UC Davis Stable Isotope Facility, 2009): se
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descongelaron los tejidos, se lavaron con agua destilada y se secaron en microtubos (1.5 mL) en una
estufa a 50°C por 72 horas. Las muestras ya secas se pulverizaron con ayuda de un mortero, y
posteriormente se guardaron en viales (1.5 mL) con su respectiva etiqueta (Goering et al., 1990). Estas
muestras se encapsularon de acuerdo con la metodologia de la Universidad de California Davis (EEUU),

lugar a donde se enviaron para su analisis §3C y §°N.

Se obtuvo la composicion isotopica de las muestras mediante un espectrémetro de masas de radio de
isétopos de flujo continuo (IRM), utilizando un analizador elemental PDZ Europa ANCA-GSL interfaz
con un PDZ Europa Hydra 20-20 (Sercon Ltd., Cheshire, UK). Las muestras se incineran a 1000°C en un
reactor cargado con 6xido de cromo, 6xido de plata y cobre. Después de la combustidn, los dxidos se
eliminan en un reactor de reduccién (reduccion de cobre a 650°C). El portador helio fluye entonces a
través de un colector de agua (perclorato de magnesio) y una trampa de CO2 opcional (solo para el
andlisis de N). EI N2 y CO se separan en una columna de Carbosieve GC (65°C, 65 mL / min) antes de
entrar en el IRMS. Durante el andlisis, las muestras se intercalan con varias repeticiones de al menos dos
estandares de laboratorio diferentes. Estos estandares de laboratorio, que son seleccionados por ser de
composicion similar a las muestras que se analizaron, se han calibrado previamente frente NIST
Materiales estdndar de referencia (IAEA-N1, N2, IAEA-OIEA-N3, USGS-40, y el USGS-41).

(http://stableisotopefacility.ucdavis.edu/13cand15n.html).

Los resultados obtenidos se expresaron en valores relativos 3*C y §*°N respecto a los estandares
internacionales empleados de V-PDB (Viena PeeDee Belemnite) para el C y aire para el N. Las
cantidades requeridas para la determinacion de isotopos estables fueron: tejido animal entre: 1 mg + 0.2.

(http://stableisotopefacility.ucdavis.edu/13cand15n.html).
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La caracterizacion trofica se realizé graficando los valores promedio y la desviacion estandar de las
firmas isotdpicas (83C y 61°N) de cada uno de los peces colectados (Fry, 2006).

El analisis de envoltura convexa (poligono) se realiz6 de acuerdo con el procedimiento establecido por
Bearhop et al., (2004) y Layman et al. (2007), que consiste en graficar las firmas isotdpicas de cada uno
de los componentes y trazar un poligono utilizando los valores de los componentes externos para encerrar
a todos los elementos del sistema. Con los valores de 5*C y 6*°N se determind el nicho tréfico (TA) por
cenote y por especie de pez de cada cenote. Mediante la amplitud del nicho tréfico se podria estimar qué
especies son mas generalistas o especialistas. Para la determinacion de TA, CR, NRy CD (Layman et al.,

2007) y el traslape en porcentaje del nicho tréfico se obtuvo corriendo una rutina en MATLAB R2010a.

Se evaluaron las diferencias entre las firmas isotdpicas de toda la comunidad de peces en cada uno de los
tipos de cenotes con una prueba de t-student. Para distinguir las diferencias en las firmas isotdpicas entre
las especies del mismo cenote se realizaron pruebas de ANOVA, en caso de ser significativa se
sometieron a prueba de Tukey (Post-hoc) con el fin de evaluar que especie era diferente. Esta misma
prueba se utilizoé para evaluar las diferencias de las firmas isotdpicas de la misma especie entre los dos
tipos de cenote. Se utilizaron pruebas no paramétricas cuando los datos no cumplieron con la prueba de
normalidad o igualdad de varianzas (Zar, 1999). Se utiliz6 la prueba de Levene para determinar la
igualdad de las varianzas, cuando no lo eran se emple6 la prueba de Dunnett (1995) para comparar los

diferentes variables (indice trofico).
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RESULTADOS

Contenidos estomacales

Las diferentes especies de peces contaron con una gran variedad de items consumidos (Tabla 4). La
dominancia de los items cambia draméaticamente entre especies e incluso, existen diferencias en la misma
especie en diferentes tipos de cenotes (por ejemplo Cichalsoma urotphtamimus en la Tabla 4). Los
insectos fueron el item dominante consumido por Cichlasoma friedrichsthali (TR) y P. splendida (CL).
Por su parte moni es el item dominante para T. meeki (CL y CN) (Tabla 4). A nivel de sistemas, los peces
que habitaban en los cenotes TR y SM consumieron en primer lugar insectos terrestres como hormigas
(Pormicidae), avispas (Himenoptera), abejas (Himenoptera), termitas (Ortoptera), saltamontes
(Ortoptera), grillos (Ortoptera), mariposas (Lepidoptera) y arafias (Aracnidos), seguidos de frutos (Higo)
y restos vegetales no identificados. Los peces del CL y CN consumieron perifiton, macroalgas (Chrara

sp.), larvas de insectos acuaticos (Odonata), caracoles y peces.

Tabla 4. indice de Lauzanee, donde se representa la importancia de las presas. P = medicion del peso total por cada
grupo o item en un volumen total y F = frecuencia de ocurrencia. *Estémagos que se encontraron vacios.

indice Importancia
CENOTE ESPECIE ITEM P F | Lauzanne del item
C. Tres Rhamdia guatemalensis Algas 14 5.4 0.1 Secundarias
Reyes (TR) Caracoles |06 |27 |0.0 Secundarias
Insectos 63.2 | 351 |222 Moderada
Moni 165 | 216 | 3.6 Secundarias
Peces 41 135 |06 Secundarias
Restos Secundarias
vegeta 9.3 189 | 1.8
Semillas 48 |27 |01 Secundarias
Cichlasoma friedrichsthali Insectos 99.9 | 95 94.9 Dominantes
Moni 001 |52 |00 Secundarias
Santa Maria | Gambusia yucatana Algas 299 306 |91 Secundarias
(SM) Copépodos | 1.6 2.8 0.0 Secundarias
Insectos 575 | 417 | 24.0 Moderada
Moni 9.4 222 |21 Secundarias
Rotiferos 1.6 2.7 0.0 Secundarias
Rhamdia guatemalensis Frutos 165 | 111 |18 Secundarias
Insectos 40.3 | 333 | 134 Moderada
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Moni 8.2 11.1 | 0.9 Secundarias
Peces 325 | 333 | 10.8 Moderada
Semillas 2.4 11.1 | 0.3 Secundarias
Cichlasoma urophthalmus Algas 3.0 143 | 04 Secundarias
Frutos 46.3 | 28.6 | 13.2 Moderada
Insectos 48.7 | 429 | 20.9 Moderada
Peces 1.2 143 | 0.2 Secundarias
C. Limite Thorichthys meeki Caracoles 111 |62 |07 Secundarias
(CL) Insectos 0.2 6.2 0.0 Secundarias
Moni 428 | 812 | 34.7 Dominantes
Perifiton 459 | 6.2 2.8 Secundarias
Petenia splendida Insectos 748 | 40 29.9 Dominantes
Peces 23.3 | 20 4.7 Secundarias
Restos
vegeta 2.0 40 0.8 Secundarias
Gambusia yucatana * - 0.0 0.0 0.0 -
Cichlasoma urophthalmus | Caracoles 20 143 |03 Secundarias
Insectos 746 | 28.6 | 21.3 Moderada
MONI 9.7 |286 |28 Secundarias
Perifiton 10.2 | 143 |15 Secundarias
Restos
vegeta 35 143 |1 05 Secundarias
Astyanax aeneus Copépodos 0.3 4.3 0.0 Secundarias
Insectos 48.1 | 478 | 23.0 Moderada
Moni 8.7 4.3 0.4 Secundarias
Ostracodos 0.5 8.7 0.0 Secundarias
Perifiton 422 | 348 | 14.7 Moderada
C. Norte Gambusia yucatana* - 0.0 0.0 0.0 -
(CN) Thorichthys meeki Caracoles 73 |182 |13 Secundarias
Insectos 02 |45 |00 Secundarias
Moni 65.6 | 63.7 | 418 Dominantes
Peces 7.1 4.5 0.3 Secundarias
Perifiton 19.7 |53 |10 Secundarias
Restos Secundarias
vegeta 0.3 4.5 0.0
Cichlasoma urophthalmus | Caracoles 201 | 259 |52 Secundarias
Insectos 452 | 444 | 201 Moderada
Moni 6.0 14.8 | 0.9 Secundarias
Peces 5.1 7.4 0.4 Secundarias
Perifiton 236 | 7.4 1.7 Secundarias

Realizando un analisis por sistema, es decir, juntando la preferencias alimenticias de los peces en cada

cenote, se encontr6 que en TR, SM y CL el principal item en porcentaje en peso consumido por los peces
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fueron los insectos terrestres con 72.0%, 40.6 % y 43.2% respectivamente. Mientras que en el cenote

Norte el moni tuvo el mayor porcentaje (32.1 %) (Fig. 4).

semillas, _ Algas, 1.2

Restos
vegeta., 4.4

Peces, 3.2

Caracoles, 0.6

Lar. Insectos,
0.8
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0.8 d. C. Norte

c. C. Limite

Fig. 4. Peso de los items consumidos por los peces para los cuatro cenotes estudiados, expresado en porcentaje.

El anélisis de contenido estomacal mostro resultados variados entre moni y perifiton. Por ejemplo, lo
consumido por T. meeki en CL y CN el moni y el perifiton fue practicamente igual, lo Unico que lo
diferenciaba era el grado de degradacion. Al analizar las muestras al microscopio se observé que este
moni estaban compuesto principalmente de algas filamentosa (Cyanophyta, Oscillaoria sp.),
Bacillariophyceae (Pennadas), Euglenophyta y Chlorophyta (Zignematales) y zooplancton como restos de
copépodos (Calanoidea), claddceros, rotiferos, ostracodos y larvas de insecto principalmente odonatos

(Figura 5).
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Fig. 5. Contenidos estomacales de: a. moni encontrado en T. meeki, b. y c. diferentes grupos de algas encontrados en

el moni, d. Larva de odonato, e. Bacillariophyceae (Pennada) f. Cyanophyta (Ossillatoriales), g. vista del moni al
microscopio y estereoscopio, h. Chlorophyta (Zignematales), i. Eulenophyta, j. Cyclopoidea (copépodo), k. Cladocero,
I. Insectos de origen terrestre encontrado en P. splendida, y m. Alga encontrada en C. urophthalmus.

En cuanto al andlisis de la diversidad de los alimentos que consumi6 cada pez, la mayor diversidad tréfica
(H) se presento en R. guatemalensis y la més baja en C. friedrichsthali (Fig. 6). No hubo diferencia
significativa (p = 0.74) en el indice de diversidad tréfica (H”) de los items consumidos por las especies de

peces entre los cenotes “jovenes” (=1.59 bel nat) y los cenotes “viejos” (=1.41 bel nat).
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Fig. 6. Diversidad tréfica (SW bel nat) de las diferentes especies de peces encontradas en los Cenotes. Aa = A. aeneus,
Tm =T. meeki, Cu = C. urophthalmus, Cf = C. friedrichsthali, Gy = G. yucatana, Ps =P. splendiday Rg=R.
guatemalensis.

En cuanto al indice tréfico, la mayoria de las especies de peces presentaron valores menores a 100,
indicando que son especies carnivoras (Gerking, 1994) (Fig. 7). Sin embargo, hay algunas especies con
cierta tendencia a ser omnivoras como es el caso de C. urophthalmus en el CL y CN, y C. friedrichsthali y
R. guatemalensis del cenote TR. Hubo una diferencia significativa en el indice tré6fico de R. guatemalensis

de los cenotes TR y SM.
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Fig. 7. Valores promedio del indice trofico (longitud del intestino/longitud total del pez) de las especies capturadas en
los cenotes. Aa = A. aeneus, Cm = T. meeki, Cu = C. urophthalmus, Cf = C. friedrichsthali, Gy = G. yucatana, Ps =
P. splendiday Rg = R. guatemalensis. Las lineas verticales indican la desviacién estandar.

Al realizar el analisis de contenido estomacal dividiendo a los cenotes “jovenes” de los “viejos” se

encontrd que el porcentaje de alimento aldctono es mas importante para los peces de los cenotes

“jovenes” (TR y SM) que para los peces de los cenotes “viejos” (CL y CN) (Fig. 8). Se observa de igual

manera que hay una mayor variacion (mayor DS) de alimento de origen aldctono en los cenotes “viejos”.

Al comparar estos cenotes la mayoria presenté diferencia significativa (P < 0.015), los Unicos que no

presentaron diferencia significativa, fue el CL vs. SM y CN.
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Fig. 8. Porcentaje de alimento de origen aldctono consumidos por los peces en los cenotes, teniendo en cuenta todos
los individuos por cenote, sin tener en cuenta la especie. Las lineas verticales corresponden a la desviacion estandar.

El porcentaje de alimento aléctono consumido por cada especie de pez indica que las especies C.
friedrichsthali (TR), R. guatemalensis (TR y SM) y C. urophthalmus (SM), G. yucatana (SM) y P.

splendida (CL) consumieron mas recursos de origen aloctono que el resto (Fig. 9).
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Fig. 9. Porcentaje de alimento de origen aloctono consumidos por los peces en los cenotes, teniendo en cuenta todos
los individuos de cada especie por cenote. Cichlasoma friedrichsthali (Cf), Rhamdia guatemalensis (Rg), Cichlasoma
urophthalmus (Cu), Gambusia yucatana (Gy), Astyanax aeneus (Aa), Petenia splendida (Ps) y T. meeki (Cm). Cenote
tres Reyes (TR), cenote Sta. Maria (SM), cenote Limite (CL) y cenote Norte (CN). Las lineas verticales corresponden
a la desviacion estandar.
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Se presentaron diferencias significativas entre C. friedrichsthali (TR) vs. G. yucatana (SM); C.
friedrichsthali (TR) y C. urophthalmus (CN) con las especies existentes en el cenote SM; y T. meeki del

CL y CN vs. las demas especies.

Firmas isotdpicas de los peces

Aun cuando las figuras que se presentan incluyen ambas firmas isotdpicas, a continuacion se realiza una
descripcion de cada firma isotdpica por separado, puesto que indican diferentes dindmicas en la red

tréfica.

Valores de 513C

Los valores de las firmas isotdpicas de cada especie en cada cenote surgieren una fuente similar de
alimentacion para cada sistema (Fig. 10). Sin embargo, existen diferencias significativas entre las especies
de peces dentro cada cenote. Por ejemplo, en el cenote SM, entre G. yucatana C. urophthalmus y R.
guatemalensis (Fig. 10; ver valores estadisticos en el Anexo ).

En el CN las especies A. aeneus vs. T. meeki y C. urophthalmus (Fig. 10; ver mas detalle Anexo Il1). De
igual manera también hubo diferencia significativa en el Cenote Viejo Sur, entre las especies A. aeneus
vs. T. meeki, C. urophthalmus y Gambusia sp. y P. splendida; T. meeki y P. orri; P. orri y Gambusia sp. y
P. splendida (Fig. 10; ver mas detalle Anexo IV). En los demas cenotes (TR y CL) no hubo diferencia

significativa para los valores de $*3C para los peces encontrados en estos cenotes.
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Fig. 10. Valores promedio de 6**C (%o) y 0**N (%o) para los peces en los cenotes a. Tres Reyes (TR), b. Santa Maria
(SM), c. Cenote Joven Sur (CJS), d. Cenote Limite (CL), e. Cenote Norte (CN) y f. Cenote Viejo sur (CVS). Aa,
Astianax aeneus; Bb, Belonesox belizanus; Cf, Cichlasoma friedrichsthali; Cm, Thorichthys meeki; Cs, Cichlasoma

salvini; Cu, Cichlasoma urophthalmus; Gsp. Gambusia sp.; Gy, G. yucatana; Ps, Petenia splendida; Po, Poecilia orri
y Rg, Ramdia guatemalensis. Las lineas horizontales y verticales indican la desviacion estandar. También se incluyen

los valores estadisticos de las comparaciones.
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Los valores 33C de todas las especies de peces que se comparten y de diferente grupo de cenote fueron
significativamente diferentes. Tal fue el caso de C. friedrichsthali, en los cenotes TR y CL, C. salvini en
CJSy CVS; T. meeki en CJS vs. CN, CL y CVS (Fig.11, ver més detalle en el Anexo V). En estas
especies, los valores de 513C del CJS fueron menos enriquecidos. Sin embargo, esta misma tendencia no
se observo en la especie G. yucatana del cenote SM la cual mostr6 un valor promedio de §'3C intermedio
entre CL, CN y CVS (Fig. 11, ver mas detalle Anexo V1). El valor promedio mas enriquecido en §*3C fue
en un cenote “joven” (SM) para C. urophthalmus, presentando diferencia significativa en peces que se
encontraron en diferente grupo de cenotes (SM y CN; SM y CVS) y el del mismo grupo (CVS 'y CL; Fig.
11, ver mas detalle en el Anexo VII). Para el caso de A. aeneus se encontro diferencia del mismo grupo de

cenotes (CL y CN; CN y CVS, Fig. 11, ver mas detalle en el Anexo VIII).

Al analizar los valores de la firma isotdpica cada especie dentro del mismo tipo de cenote se encontr6 que
existieron diferencias significativas en R. guatemalensis (Fig. 11) de los cenotes “jovenes” (TR y SM). Lo
mismo ocurrid en los cenotes “viejos” (CL, CN y CVS) en T. meeki del CL vs CN (ver Anexo V), G.
yucatana (ver Anexo V1) y A. aeneus (ver Anexo VIII), C. urophthalmus del CL vs CVS (ver Anexo VII)
y P. orri (Fig. 11). P. splendida del grupo de cenotes “viejos” que no presentaron diferencias

significativas en 5!3C entre si (ver Anexo IX).
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Fig. 11. Valores promedio de 0'3C (%o) y 0'°N (%) para las especies de peces que se comparten. Cenotes Tres Reyes
(TR), cenote Sta. Maria (SM); cenote Joven Sur (CJS); cenote Limite, (CL); cenote Norte (CN) y viejo Sur (CVS).
Las lineas horizontales y verticales indican la desviacion estandar. También se incluyen los valores estadisticos de las

comparaciones.

Agrupando a las comunidades de peces de cada cenote en una solo valor de 5!3C se encontrd que hay

diferencias significativas entre todos los cenotes excepto entre SM y CL, y CN y CVS (ver Anexo X para

mas detalle). Los valores isotopicos promedio de los peces en el CJS, fue los menos enriquecidos en §*°C.

La mayor variacion se presenté en los peces del cenote TR, y la menor variacion en el CVS (Fig. 12).
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Fig. 12. Valores 8C (%o) y 3*°N (%o) para los peces de cenotes: TR, Tres Reyes; SM, Sta. Maria; CJS, Cenote Joven
Sur; CL, Cenote Limite; CN, Cenote Norte y CVS, cenote viejo Sur. Las lineas horizontales y verticales indican la
desviacién estandar. También se incluyen los valores estadisticos de las comparaciones.

Agrupando todos los valores de 5'3C de los peces encontrados en los cenotes “jévenes” y “viejos” se
observa un enriquecimiento significativamente mayor en los peces de los cenotes “viejos” que en los
“jovenes” (Fig. 13).
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Fig. 13. Valores promedio de todos los peces de §°C (%o) y 5!°N (%o) para los peces de los dos grupos de cenotes
“jovenes” (CJ) y “viejos” (CV). En estos resultados se incluyen dos cenotes mas. Uno de cada grupo: CJS, cenote

Joven Sur y CVS, cenote Viejo Sur. Las lineas horizontales y verticales indican la desviacion estandar. También se
incluyen los valores estadisticos de las comparaciones. T = prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis.
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Los peces de los cenotes “jovenes” presentaron mayor amplitud de intervalo de $3C (5.7 %o) que los
cenotes “viejos” (3.6 %o). Las especies con mayor amplitud de intervalo de este is6topo fueron C.
friedrichsthali (10.81 %o) del cenote TR; R. guatemalensis (10.12 %o) del cenote SM y P. splendida (8.48
%0) del CN. Haciendo un analisis de la comunidad de peces, (agrupando a todas las especies en cada
cenote), los datos indican que TR cuenta con un intervalo mas amplio (12.77 %o), seguido de SM (10.44

%) y CN (8.48 %o) (Fig. 14).
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Cenotes r ! SR Rg ' !
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Fig. 14. Amplitud de intervalos del §'*C (CR, %o) y de 8'5N (NR, %o) para las especies de peces encontradas en los
cenotes Tres Reyes (TR), Sta. Maria (SM), Joven Sur (CJS), Limite (CL), Norte (CN) y Viejo Sur (VS). Ps= P.
splendida, Cs = C. salvini, Po =P. orri, Gsp = Gambusia sp., Cu = C. urophthalmus, Cm = T. meeki; Aa = A.
aeneus, Cf = C. friedrichsthali, Bb = B. belizanus, Rg = R. guatemalensis y Gy = G. yucatana
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Valores de 6N

La especie con el valor promedio en 5'°N mas alto fue T. meeki en el cenote CJS (Fig. 10), sugiriendo que
podria ser de las especies que se encuentran en los niveles troficos més altos. Ahora bien, comparando los
valores 8'°N de las especies de peces encontradas para cada cenote, se encontré valores no esperados. Por
ejemplo, el cenote SM G. yucatana, un poeciilido pequefio, presentd valores significativamente mas
enriquecidos que C. urophthalmus y R. guatemalensis que son dos tipicos depredadores de mayor tamario
(ver mas detalle en el Anexo XI). Para el cenote CL hubo defenecias entre: A. aeneus Y las todas las
especies; B. belizanus contra C. urophthalmus; C. urophthalmus contra G. yucatana (ver mas detallen en
el Anexo XII). Para el CN, las diferencias entre los valores de firmas isotopicas se marcaron entre A.
aeneus vs. T. meeki, C. urophthalmus y P. splendida; T. meeki vs. G. yucatana y P. orri; y P. orri vs. P.
splendida (ver mas detallen en el Anexo XII1). Finalmente en el CVS existieron diferencias entre A.

aeneus vs. C. salvini y C. urophthalmus (ver més detallen en el Anexo XIV).

Las especies de peces que se comparten en los dos grupos de cenotes con morfologia diferente
presentaron diferencias significativas en los valores §°N en todos los casos (Fig. 11, ver Anexo XI, XVI
y XVII). En general para las especies de los cenotes “jovenes” sus firmas isotopicas de nitrégeno fueron

mas enriquecidos (Fig. 11).

Para el caso de las especies que pertenecen al mismo grupo de cenotes se presentd diferencia significativa
en G. yucatana del CL vs. CN y CVS (ver Anexo XVI1); C. urophthalmus de CL vs. CN y CVS (ver
Anexo XVII); R. guatemalensis de los cenotes TR y SM y P. orri de CN y CVS (Fig. 11). Las especies
que no tuvieron diferencias significativas cuando se compararon los cenotes se encontraron en la mayoria

de los cenotes “viejos”, como es el caso de T. meeki, A. aeneus y P. splendida.
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El andlisis individual de los cenotes para los valores de 5°N de los peces arrojé que TR, SM y CJS fueron
los mas enriquecidos, presentando una mayor desviacion estdndar en comparacion con los valores
isotopicos de los peces de los CL, CN y CVS (Fig. 12). El cenote TR y SM presentaron diferencia
significativa con respecto a los otros cenotes, pero no entre si. Ademas de estos cenotes, también
presentaron diferencias significativas: CJS vs. los demas; el CL vs. CJS; el CN vs. CJS y CVS (para més

detalle ver Anexo XX).

Cuando se agruparon todos los valores entre cenotes “jovenes” y “viejos” se encontraron diferencias
significativas entre los valores de 8*°N de los peces, siendo mas enriquecidos los cenotes “jovenes” (Fig.

13).

Considerando la amplitud de intervalo por cada especie, se encontrd que las especies con mayor amplitud
de intervalo fueron G. yucatana. (6.32 %o) y R. guatemalensis (5.72 %o) del cenote SM, y C.
friedrichsthali (5.89 %o) del TR (Fig. 14). Teniendo encueta todas las especies de cada cenote, el CL
presentd la mayor amplitud de intervalo (7.65 %o), seguido de SM (6.67 %o0) y CVS con (6.56 %o).
Finalmente, el mayor valor de la amplitud del 51°N (NR) se presento en los peces de los cenotes “jovenes”

(3.7 %o) y en los cenotes “viejos” el mas bajo (2.3 %o).

Nicho tréfico

El andlisis de nicho trofico para cada una de las especies fue variable tanto por especie del mismo cenote,
como entre especies que se comparten con otros cenotes (Fig. 15). Siendo mayor en C. friedrichsthali,

(TR), seguido de A. aeneus (CL y CN).
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Fig. 15. Analisis de envoltura convexa para cada una de las especies de peces encontrados en cada cenote estudiado,
representando el nicho tréfico (TA). Los puntos indican los valores §3C (%o) y 8*°N (%o) de capa pez. TR = Tres

Reyes; SM = Sta. = Maria, CJS = Joven Sur; CL = Limite; CN - Norte y CVS = Viejo Sur.

Para el cenote TR, el mayor valor de TA se present6 en C. friedrichsthali (Tabla 5). Para el cenote SM, en

G. yucatana (Tabla 6); parael CL y CN A. aeneus (Tabla 7 y 8) y para el CVS, T. meeki (Tabla 9).

Tabla 5. Valores para NR (intervalo del isétopo de nitrégenos), CR (amplitud de intervalo del isotopo de Carbon), TA
(&rea), CD (Media de la distancia del centroide) para las especies de peces del cenote Tres reyes: C. friedrichsthali
(Cf) y R. guatemalensis (Rg), por el método propuesto por Layman et al., 2007. Los valores mas altos estan en

negrilla.

Cf Rg
NR 5.238 4.795
CR 10.811  10.213
TA 17.20  11.187
CD 3.107 3.349

Tabla 6. Valores para NR (intervalo del is6topo de nitrégenos), CR (amplitud de intervalo del isotopo de Carbén), TA
(&rea), CD (Media de la distancia del centroide) para las especies de peces del cenote Sta. Maria: C. urophthalmus
(Cu); G. yucatana (Gy) y R. guatemalensis (Rg), por el método propuesto por Layman et al., 2007. Los valores mas

altos estan en negrilla.

Cu Gy Rg
NR 1.700 4.330 1.929
CR 1.937 4.665 2.278
TA 1.719  10.014 2.469
CD 0.893 1.712 0.888
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Tabla 7. Valores para NR (intervalo del is6topo de nitrégenos), CR (amplitud de intervalo del isotopo de Carbén), TA
(area), CD (Media de la distancia del centroide) para las especies de peces del cenote Limite: A. aeneus (Aa), C.
friedrichsthali (Cf), T. meeki (Tm), C. urophthalmus (Cu), G. yucatana (Gy) y P. splendida (Ps), por el método
propuesto por Layman et al., 2007. Los valores mas altos estan en negrilla.

Aa Cf Tm Cu Gy Ps
NR 4.672 1.912 3.726 2.466 1.372 2.532
CR 5.722 5.268 5.715 6.084 2.001 5.805
TA 14.837 3.632 9.061 6.971 1.665 6.627
CD 1.644 1.803 1.517 1.346 0.809 1.890

Tabla 8. Valores para NR (amplitud de intervalo del isdtopo de nitrégenos), CR (amplitud de intervalo del isotopo de
Carbén), TA (area), CD (Media de la distancia del centroide) para las especies de peces del cenote Norte: Astianax
aeneus (Aa), Thorichthys meeki (Tm), Cichlasoma urophthalmus (Cu), Gambusia yucatana (Gy), Poecilia orri (Po) y
Petenia splendida (Ps), por el método propuesto por Layman et al., 2007. Los valores mas altos estan en negrilla.

Aa Cm Cu Gy Po Ps
NR 3.508 1.390 2473 2.553 2177 3.046
CR 7.462 3.933 5.950 6.245 3.387 8.503
TA 12.187 3.885 9.462 3.420 3.357 4.317
CD 2.423 1.227 1.621 2.845 1.321 3.345

Tabla 9. Valores para NR (amplitud de intervalo del isdtopo de nitrégenos), CR (amplitud de intervalo del isotopo de
Carbén), TA (area), CD (Media de la distancia del centroide) para las especies de peces del cenote viejo Sur: A. aeneus
(Aa), C. salvini (Cs), T. meeki (Tm), C. urophthalmus (Cu), G. yucatana (Gy), P. orri (Po) y P. splendida (Ps), por el
método propuesto por Layman et al., 2007. Los valores mas altos estan en negrilla.

Aa Cs Tm Cu Gy Po Ps
NR 0.667 2.615 3.748 3.225 1.013 2571 2.022
CR 0.918 0.750 5.296 1599 3.083 1.564 1.801
TA 0.304 0.985 3.062 2496 1.307 1.246 0.131
CD 0.384 1.017 1.826 0.854 0.906 1.245 0.940

Haciendo un analisis por comunidad para cada cenote se encontr6 que el mayor valor de TA se presento
en los cenotes TR, seguido del CL. Las menores aéreas del nicho trofico se presentaron en CJSyen CVS

(Fig. 16; Tabla 10).
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Fig. 16. Andlisis de envoltura convexa incluyendo todos los individuos de peces encontrados en cada cenote
estudiado, representando el nicho tréfico (TA) y el traslape. Los puntos indican los valores §3C (%o) y 8'°N (%) de
capa pez. TR = Tres Reyes; SM = Sta. = Maria, CJS = Joven Sur; CL = Limite; CN - Norte y CVS = Viejo Sur.

Tabla 10. Valores para NR (intervalo del isétopo de nitrodgenos), CR (intervalo del isotopo de Carbén), TA (rea), CD
(Media de la distancia del centroide) para los cenotes Tres Reyes (TR), Sta. Maria (SM), Cenote Joven Sur (CJS),
cenote Limite (CL), cenote Norte (CN) y cenote viejo sur (CVS), por el método propuesto por Layman et al., 2007.
Los valores més altos estan en negrilla.

TR SM CJS CL CN CVS
NR 6.098 5.718 1.226 5.762 4.462 4.239
CR 12.268 10.435 4.858 7.342 9.384 5.295
TA 29.074 19.535 3.095 28124  25.081 16.180
CD 3.270 2.302 1.440 1.768 2.201 1.520

No hubo diferencia significativa entre los valores de amplitud del nicho tréfico (TA) de los peces

encontrados en los dos grupos de cenotes (C. “jovenes” vs. C. “viejos”; Tabla 11) con morfologia

diferente (t = 1.342, Gl. 23, P = 0.193).
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Tabla 11. Valores para NR (intervalo del is6topo de nitrogenos), CR (intervalo del isotopo de Carbén), TA (area), CD
(Media de la distancia del centroide) los cenotes “jovenes” (CJ) vs. “viejos” (CV), por el método propuesto por
Layman et al., 2007. Los valores mas altos estan en negrilla.

cl Cv
NR 6.432 7.653
CR 13.137  10.197
TA 36.898  47.177
CD 3.477 1.990

Para las especies que se encuentran en los diferentes cenotes, el valor mas alto de TA se presento fue en C.

friedrichsthali del cenote TR; para C. urophthalmus del CN; para T. meeki del CL y G. yucatana del

cenote SM.

Traslape de dieta por medio de is6topos estables

No hubo diferencia significativa (T=91.000, n = 51, P0 0.51) en el traslape de la amplitud del nicho

trofico, teniendo en cuenta todas la especies de peces por cenote (Fig. 17).
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Fig. 17. Porcentaje promedio y DS del traslape de los valores 813C (%o) y 8'°N (%o) de todos los peces en los cenotes:
TR = Tres Reyes; SM = Sta. Maria, CJS = Joven Sur; CL = C. Limite; CN = C. Norte y CVS = C. Viejo Sur. El valor
del CJS, se debe al bajo nimero de muestras (2) que no permitié formar el poligono en una de las especies presentes

en este cenote (C. salvini). El valor de 0 en CJS se debe a que no hubo datos suficientes para que se formara un
poligono.
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En la Figura 18 se representa el traslape (%) entre las diferentes especies de peces de cada cenote. Siendo
el mayor en P. splendida con un 37. 2 + 20.2, seguido de T. meeki con 35.1 + 11.2 ambos del CL. Las

especies G. yucatana del SM y A. aeneus del CN no presentaron traslape con las demés especies.
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Fig. 18. Porcentaje promedio y DS del traslape de los valores 813C (%o) y 8'°N (%o) de los peces del cenote Tres
Reyes, Sta. Maria, Limite, Norte y Viejo Sur. T = prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis.
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Si hubo diferencia significativa entre las especies del CL, en el que A. aeneus y P. orri fueron diferentes

de las demas especies (p < 0.05), pero no entre si.

Diversidad trofica (CD)

No hubo diferencia significativa en la diversidad trofica teniendo en cuenta todos los valores de CD para

los dos grupos de cenotes (“jovenes” Vs. “viejos”; t = 0.457, Gl. 23, P = 0.652), siendo ligeramente mayor

en promedio en los peces del grupo de cenotes “jovenes”. El promedio de la diversidad dentro de una red

tréfica (CD) de los peces fue mayor en el cenote TR, seguido de CL. Los menores valores de diversidad

tréfica se dieron en los peces de los CJS y CVS (Fig. 19).
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Fig. 19. Valores de diversidad trofica (CD) mediante 6*3C (%o) y 8*°N (%o0) de los peces encontrados en cada cenote
estudiado. TR = Tres Reyes; SM = Sta. = Maria, CJS = Joven Sur; CL = Limite; CN = Norte y CVS = Viejo Sur.
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DISCUSION

Origen del alimento

En la mayoria de los lagos, los productores primarios acuaticos soportan mas del 84% de la produccion de
heterétrofos (Jansson et al., 1999). Sin embargo, hay sistemas acuaticos en los que el recurso aléctono es
la base de las redes troficas (Cole et al., 1994; Jansson et al., 1999), lo que es una peculiaridad que parece

ocurrir con los cenotes Tres Reyes, SM y en CJS.

En estos cenotes las bajas concentraciones de oxigeno disuelto en la columna de agua forman una oxiclina
(Camargo et al., 2013), lo que indica que la respiracidn sobrepasa la produccion primaria (Kritzberg et al.,
2004). Por consiguiente, es posible considerar que los peces podrian consumir recursos externos
(Kritzberg et al., 2004) para poder sobrevivir. Muchos insectos viven en el borde de los cenotes y pueden
estar disponibles para los peces cuando caen en el agua. Estos insectos terrestres, al igual que una gran
variedad de flores y frutos, han sido la base de las redes troficas en algunos sistemas acuaticos como es el
caso de los rios de aguas “negras” del Amazonas. Estas aguas “negras” se originan en la planicie selvatica
y se caracteriza por presentar altos contenidos de substancias himicas, ser muy trasparentes, con baja
conductividad y bajos cantidad de nutrientes, caracteristicas muy similares a las de los cenotes jovenes
(Sioli, 1967; Nakano y Murakami, 2001; Sabo y Power, 2002). Los recursos de origen aléctono son mas
importantes cuando los cuerpos acudticos son pequefios (Mehner et al., 2007), oligotréficos, y no
presentan perifiton ni vegetacion acuatica y rodeados por bosque (Hodgson et al., 1993; Hodgson y
Hansen, 2005), como es el caso de los cenotes “jovenes” (TR y SM). Sin embargo, el consumo de
insectos terrestres no es exclusivo de los peces de los cenotes “jovenes”. En los cenotes “viejos”, el item

dominante de la especie P. splendida se baso en insectos y de manera moderada en A. aeneus (del CL) y
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de C. urophthalmus (del CN). Esto sugiere que la fuente de alimento al6ctona puede ser un factor de
entrada de energia muy importante para la estructura de la comunidad de peces también en los cenotes
viejos. Sin embargo, el mayor porcentaje de alimento autdéctono consumido por los peces de los cenotes
“viejos” (CL y CN) esta relacionado con la abundancia y variedad de productores primarios autéctonos
como las microalgas bentonicas, perifiton, plantas acuaticas y macroalgas (Ver Capitulo I). En conjunto
con las macrofitas, estos productores primarios incrementan la heterogeneidad espacial, que proporciona

fuentes de héabitat y alimento a diferentes organismos acuaticos (Weaver et al., 1997; Pettry et al., 2003).

La heterogeneidad espacial esta relacionada de manera positiva con la abundancia, riqueza y diversidad
de organismos (Dione y Folt, 1991; Benson y Magnuson, 1992; Camargo, 2004) y por lo tanto del origen
de la estructura tréfica. Por ejemplo, la riqueza y la diversidad de insectos acuaticos estan directamente
relacionados con la cobertura de perifiton en estos sistemas (Diaz, 2010). Este patrén es similar a nuestros
hallazgos sobre la riqueza de especies de peces para los dos grupos de cenotes (Capitulo 1), pudiéndose
incluir los resultados del nimero de especies de los CJS (2 especies) y CVS (7 especies), incluso en los
peces capturados en los cenotes. La heterogeneidad generada por los productores primarios proporciona
beneficios directos e indirectos para los peces (Jean, 1997; Suérez et al., 2001). Por ejemplo, Gibba sp. y
Chara sp. son abundantes en cenotes “viejos” (CL y CN) y son utilizados por los ciclidos, como P.
splendida, C. friedrichsthali, C. urophthalmus, y T. meeki, para refugiarse y anidar (observaciones
personales). Este es un comportamiento muy comun en los ciclidos ya que presentan cuidado parental. Al
haber una mayor disponibilidad recursos, no solamente alimenticios, es posible la existencia de un mayor

numero de nichos que se veria reflejado en una mayor riqueza de peces.

Los valores promedios de 5!3C de una gran parte de los peces podrian indicar el consumo de alimento de

origen terrestre en casi todos los cenotes estudiados, puesto que los valores isotdpicos de C de las plantas

92



Cs presentan valores §'3C entre -34 a -22 %o y valores medios de -27 %o (Schmidt y Gleixner, 1998).
Algunos productores primarios como las algas acuaticas pueden tener valores isotépicos menores a -30 %o
(Rosenfeld y Roff, 1992). Los valores de 33C de las macrofitas pueden proporcionar una estima del
origen terrestre o autdctono del carbono (LaZerte y Szalados, 1982). Las macrofitas sumergidas presentan
valores isotopicos de carbono més altos (-14 a -28 %o; LaZerte y Szalados, 1982) que las plantas terrestres
superiores C3 (Boutton, 1991). Los valores de §**C de la macréfitas comparandolos con los obtenidos en
la mayoria de los peces, indica que es muy probable que no haya un consumo por parte de los peces, o al
menos no sean asimilados. En los analisis de los contenidos estomacales realizados para la mayoria de las

especies de peces no se encontro restos de macrofitas, pero si macroalgas.

Al analizar las figuras del area que generan todos los cenotes a partir de las firmas isotdpicas, es muy
claro que existe una convergencia de valores de nitrégeno en los cenotes “jovenes” y “viejos” cuando los
valores de carbono se acercan a -24%o. Sin embargo, cuando los valores estan cercanos al -35%o en
carbono, existe una separacion muy clara en la firma isotopica de los cenotes “jovenes” que llega a 14%o,
mientras que las firmas de los cenotes “viejos™ esta cerca de 6%o. Esto sugiere que el tipo alimento para
los peces de ambos cenotes es similar cuando surge de productores primarios tipo C3 como las plantas
sumergidas, pero también cuando la fuente de alimento es a partir plantas terrestres C3, entonces existe
una diferencia muy grande (practicamente dos niveles troficos) entre cenotes. Esta diferencia se puede
interpretar a partir de los peces de los cenotes “viejos” se estan alimentando de organismos que obtienen
su energia de las algas, y por ello tienen valores menores en nitrogeno, mientras que 1os organismos de
cenotes “jovenes” obtienen su alimento de organismos que tienen como base las plantas C3 que se
encuentran fuera del sistema (como los arboles). La diferencia en los valores de nitrogeno estaria dado por
una variacion en el tipo de nitrogeno con que las diferentes productores primarios utilizan para hacer

fotosintesis o porque las presas de ambos tipos de cenotes estan en diferentes niveles troficos.
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Traslape de dietas

En la mayoria de los casos no hubo un traslape del nicho tréfico entre las especies de peces que se
encuentran en el grupo de cenotes “jovenes” (TR, SM y CJS) y los cenotes “viejos” (CL, CN y CVS),
excepto en C. friedrichsthali con un 13.4%), confirmando que el consumo de alimento es diferente para la
mayoria de las especies de peces que se comparten y pertenecen a diferente tipo de cenote. Lo contrario
ocurrio en las especies que se encuentran en el mismo grupo de cenote como A. aeneus, T. meeki, C.
urophthalmus, R. guatemalensis, P. splendida, P. orri y G. yucatana en los que si se encontrd un traslape.
Estas tendencias se pueden explicar en la similaridad y disponibilidad de recursos entre los cenotes de
cada grupo. Esto también explicaria el mayor traslape presentado entre las diferentes especies de peces

dentro del mismo grupo de cenotes.

Amplitud del nicho trofico

La mayor amplitud de nicho tréfico se encuentra en los cenotes “jovenes” (excepto CJS). Esto sugiere que
los peces dentro del sistema podrian ser generalistas 0 a consumir mayor variedad de recursos
alimenticios con diferentes valores isotopicos. Por ejemplo, una de las especies es C. friedrichsthali que
se encuentra en el cenote Tres Reyes y consume insectos de origen terrestre. Esta especie presenta las
caracteristicas tipicas de un carnivoro: ojos grandes, aletas para nados veloces y dientes para la captura de
las presas (Stearns, 1992). ElI comportamiento de esta especie en el cenote es muy caracteristico, cuando
cae cualquier tipo de insecto sobre la superficie del agua. Estos insectos pertenecen a diferentes grupos,
los cuales se caracterizan por consumir una gran variedad de alimentos de origen terrestre y se encuentran

en diferentes niveles troficos, lo que ocasiona que haya una mayor variacion isotopica.

Contrariamente, una menor amplitud del nicho trofico, como es el caso de los peces de los cenotes

“viejos”, sugiere dos posibles explicaciones: 1) Las especies pueden tener una tendencia a ser
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especialistas, lo que explicaria el margen reducido entre las firmas isotopicas de cada organismo (Flaherty
y Ben-David, 2010). 2) Las especies son generalistas, en ese caso, el nicho tréfico reducido refleja en las
firmas isotdpicas es el promedio de la variedad de items asimilado en el musculo de cada pez (Flaherty y
Ben-David, 2010). Para que esta explicacion sea certera existen dos supuestos fundamentales: que la
variedad de items a consumir esté a disposicion de todos los peces y que la proporcion de consumo de los
diferentes items sea similar en cada organismo analizado. Es posible que las comunidades de peces que
cumplen con los supuestos de esta segunda explicacion sean reducidas. Sin embargo, los cenotes son
sistemas estables y es posible que puedan ofrecer una variedad de items constante a los peces. Esto se
podria explicar por el hecho de que las especies de peces de estos cenotes tienen una mayor posibilidad de

escoger varios tipos de recursos alimenticios.

AUn con esta variedad, el consumo de los items depende de los cambios en las dietas en un cierto tiempo.
El consumo de alimento puede variar a lo largo del ciclo de vida de los peces, debido a los cambios
morfolégicos y necesidades nutrimentales especialmente donde hay una mayor cantidad y variedad de
recursos alimenticios. Como ejemplo, el caso de P. splendida, en la que se encontraron dos tipos de item
dominantes: insectos y peces. Segun Schmitter (1998), ésta especie es netamente piscivora, un depredador
innato que se encuentra en el nivel tréfico mas alto. La razon por la que se encontraron principalmente
insectos y peces es el resultado de la seleccion del tamafio de las presas. Los peces de esta especie
menores de 50 mm prefirieron consumir insectos y los peces de méas de 120 mm, peces. Sin embargo, se
observo a varios individuos de esta especie de mayor tamafio, sobrepasando los 350 mm, alimentandose

de peces.
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El tamafio de la cadena trofica

Los cenotes “jévenes” pueden contar con organismos que estan en posiciones més altas de la estructura,
puesto que las firmas isotdpicas de nitrégeno estdn mas enriquecidas. Sin embargo, no necesariamente
implica que las cadenas troficas sean mas largas en estos cenotes, sino los primeros niveles son muy
débiles o no existen, ocasionando que la red tréfica sea menos compleja. Para los cenotes “viejos” los
valores promedio de §'°N fueron muy similares y con menor variacion, lo que sugiere una estructura

tréfica con fuentes de alimento mas homogénea.

Muchas especies de peces que pertenecen a un mismo cenote presentan valores de *>C similares (TR: C.
friedrichsthali y R. guatemalensis; CJS: T. meeki y C. salvini; SM: C. urophthalmus y R. guatemalensis;
CL.: todas las especies y CN: todas las especies) sugiriendo que el origen del carbono es similar y que

podria haber cierto grado de competencia por alimento por parte de estas especies.

G. yucatana, un depredador pequerio en cenotes “jovenes”

En relacion a los valores de 6*°N de los peces en los cenotes “jovenes”, G. yucatana del cenote SM fue la
Unica que presentd diferencia significativa con respecto a las otras dos especies (C. urophthalmus y R.

guatemalensis). Curiosamente los valores promedio de §!°N de G. yucatana estan por encima de las otras
dos especies. G. yucatana es una especie que no alcanza un gran tamafio (55 mm LT en machos y 80 mm

LT en las hembras; www.fishbase.org) y en este estudio no sobrepasé los 52 mm, caso contrario de las

otras dos especies que pueden llegar a tamafios de casi 400 mm LT para C. urophthalmus (nuestro estudio
242 mm) y de 180 mm LT para R. guatemalensis (en nuestro estudio 241 mm). Segun los reportes
isotdpicos de esta especie en sistemas karsticos como son los Envergadles (Florida), los valores de *°N
muy variables (5 a 14 %o) (Kendall et al., 2013). Para esta firma isotopica de las especies se observo una

correlacion moderada (R?=0.6), entre los valores de 5!°N con el perifiton. Sin embargo, de acuerdo a los
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valores de 8'3C, el perifiton no es el origen del carbono consumido por G. yucatana. Una explicacion a los
valores altos de 6'°N en G. yucatana podria ser la desnitrificacion en los sedimentos, lo que resulta en N
inorganico disuelto con los valores mas altos 83°N. Este nitrato y amonio **N enriquecido se incorpora
luego a la biomasa (Kendall et al., 2013). Sin embargo, esta explicacion no es muy aplicable a un cenote
joven de acuerdo a las caracteristicas morfoldgicas de este tipo de cenotes, y fisicoquimicas del agua. Una
explicacion posible podria estar en que los insectos que consume se encuentran en los niveles mas altos
dentro de la cadena trofica, independientemente del tamafio de estos. Esta especie también se alimenta
principalmente de insectos terrestres, copépodos y segiin Mondragon y Rodas (2011) de dipteros (54 %) y
como alimento secundario ostracodos, gasteropodos e himenopteros. En los Everglades, esta especie se
alimenta de plancton, material organico detritico, o algiin componente asimilados facilmente dentro de la
comunidad de perifiton (Kendall et al., 2013). En los contenidos estomacales realizados a G. yucatana se
encontraron algas filamentosas, estas algas ademas de estar en las raices sumergidas de los arboles, se

encontraron en una plataforma de madera sumergida.

P. splendida el depredador de los cenotes viejos

En los cenotes “viejos” como es el caso de CL el depredador punta es el ciclido P. splendida (aunque no
se evidenci6 en los resultados isotdpicos, pero si por observaciones en su comportamiento) junto con el
poecilido B. belizanus. Esta especie es la Unica de los poecilidos que presenta caracteristicas de

depredador pudiendo llegar hasta una LT de 20 cm en machos y 15 cm en hebras (www.fishbase.org), en

este estudio se encontraron individuos hasta 122 mm. En segundo lugar esta otro poecilido G. yucatana.
Curiosamente, A. aeneus que presenta estructuras dentales de un depredador nato (muy veloz, aleta caudal
delgada y horquillada, la forma y posicion de los dientes, 0jos grandes) y que se encuentra en los tres
cenotes “viejos”, se encontrd en el nivel tréfico mas bajo de todas las especies de peces. En los

contenidos estomacales de esta especie Se encontraron restos de insectos, perifiton y ostracodos. Segun
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Bussing (1998), esta especie se alimenta de algas, semillas, hojas, insectos acuaticos lo cual podria
explicar los valores bajos de N'°3, pero también consume insectos terrestres y alevines de cualquier
especie, indicando que es una especie omnivora. El resto de especies de peces la mayoria pertenecientes a
la familia Ciclhidae, se encontraron en niveles troficos intermedios entre B. belizanus y A. aeneus, siendo
su alimentacion variada. Por su parte, C. urophthalmus se alimento de caracoles, insectos, perifiton, restos
vegetales y peces. Segun Conkel (1993) esta especie se alimenta de pequefios peces y macro-
invertebrados. Otro ciclido, T. meeki es omnivoro, pero la literatura sugiere que se alimenta
principalmente de algas (Lee et al., 1980), en nuestro estudio se alimentd de caracoles, insectos, perifiton.
C. salvini se alimenta de macro-invertebrados y peces pequefios. Nuestros resultados indican que la fuente
de alimentacion de estas especies es muy similar, quiza en donde cambian es en la proporcion de cada

alimento para cada especie.

La estructura tréfica en los cenotes

El estudio de andlisis de nicho en complemento con el anélisis de cada una de estas especies sugiere que
en estos cenotes las especies no presentan una especializacion particular, siendo una posible limitante el
espacio, por el contario muchas especies de peces parecen compartir esa variedad y disponibilidad de
recursos. Contrariamente en lugares donde hay un mayor aporte de recursos alimenticios de tipo al6ctono
(cenotes “jovenes”™), el origen del carbon puede venir de diferentes fuentes, lo que hace que haya una

mayor variacion en los valores §!3C.

La hipotesis de que cada morfologia de cenote esté promoviendo una estructura trofica diferente se
corrobora con las firmas isotdpicas de carbono de las mismas especies en tipos de cenote diferente. La
mayoria de las especies de peces que viven en ambos tipos de cenotes consumen alimento de diferente

origen. Por su parte, los organismos de la misma especie que viven en cenotes viejos cuentan con valores
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5N menos enriquecidos, lo que sugiere que en estos cenotes las especies consumen organismos de
niveles més bajos en la estructura tréfica. Quizé esto se debe a la cantidad de productores primarios en
este tipo de cenotes que estd muy por encima de los cenotes “jovenes”, donde el alimento es basicamente
aldctono. Los valores mas altos de CR y NR en los cenotes “jovenes” podrian tener dictas amplias
indicando una mayor plasticidad alimenticia (Zambrano et al., 2010) lo que les permite sobrevivir. Los
depredadores punta generalmente tienen menos variacion en la dieta que las especies de niveles tréficos
maés bajos (Hecky y Hesslein, 1995). Sin embargo, esto no parece que esté ocurriendo en las especies de
los cenotes “jovenes” ya que en su mayoria se comportan como depredadores y con variaciones altas.
Pero bajo condiciones de escasez de recursos autdctonos se podrian convertir en omnivoros, dado por esa

flexibilidad alimenticia.
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CONCLUSIONES

Los recursos de origen aloctono fueron méas importantes para los peces que habitan los cenotes “jovenes”,
lo que se sugiere les permite sobrevivir, y donde los insectos terrestres fueron el principal aporte de
proteina. En comparacion, en la mayoria de los peces de los cenotes “viejos” el principal consumo de
alimento fue de origen autoctono. Sin embargo, los recursos aldéctonos también fueron importantes en

algunas especies de peces de cenotes “viejos”, como el caso de P. splendida.

Los valores de *3C de los peces de los cenotes “jovenes” fueron menos enriquecidos y con mayor
variacién, cuyo origen probablemente sea de fuentes C3, en comparacion con los valores 53C de los
peces de los cenotes “viejos’. En referencia a los valores de §°N de los peces, éstos fueron mas

enriquecidos y mas variables en los cenotes “jovenes” que el los cenotes “viejos”.
Para la mayoria de las especies que se comparten en los dos grupos de cenotes, se observaron diferencias
significativas en los dos isotopos (5'C y 5!°N), lo que podria indicar diferencias en origen del carbono y

en los diferentes niveles troficos en el que se encuentran.

No se encontr6 diferencia en la amplitud del nicho tréfico ni en el traslape en las areas obtenidas de los

valores de 8*3C y 5'°N de los peces de los dos grupos de cenotes.
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CONCLUSION GENERAL

La morfologia de los cenotes juega un papel preponderante, tanto indirecta como directamente en las
variaciones fisicoquimicas y en la abundancia y variedad de productores primarios, heterogeneidad
espacial, disponibilidad de recursos de todo tipo, en especial el alimento y variedad de nichos troficos.
Esto repercute en el nimero de especies de peces que el sistema puede mantener. Con una menor cantidad
de recursos hay menos especies de peces como en los cenotes “jovenes”. Por el contario, donde hay
mayor disponibilidad de recursos existio un mayor nimero de especies de peces como en los cenotes

“viejos”.
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ANEXOS

Anexo |. Comparacion entre los valores de 5'3C de las especies de peces encontradas en el cenote Sta.

Maria. Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay
diferencia significativa.

ANOVA
IsGtopo de C Sum of Squares df Mean Square F Sig.
Between Groups 48.563 2 24.281 11.393 .000
Within Groups 51.151 24 2.131
Total 99.714 26
Multiple Comparisons
Tukey HSD
95% Confidence Interval
Mean
Especie Especies Difference (I-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound
Cu Gy 2.89933" .75389 .002 1.0167 4.7820
Rg 36171 .85483 .906 -1.7730 2.4965
Gy Cy -2.89933" .75389 .002 -4.7820 -1.0167
Rg -2.53762" .66825 .002 -4.2064 -.8688
Rg Cu -.36171 .85483 .906 -2.4965 1.7730
Gy 2.53762" 66825 .002 .8688 4.2064
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Anexo Il. Comparacion entre los valores de 6*3C de las especies de peces encontradas en el cenote Limite.

Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay diferencia

significativa.

Tukey HSD

ANOVA

Isétopo de C

Sum of Squares

Mean Square

Sig.

Between Groups
Within Groups

Total

22.461
187.952

210.413

75

81

3.743

2.506

1.494

162
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ANOVA

Is6topo de C Sum of Squares df Mean Square F Sig.

Between Groups 68.700 5 13.740 2971 .019

Within Groups 258.971 56 4.624

Total 327.671 61

Multiple Comparisons

Tukey HSD

95% Confidence Interval
Mean Difference

Especie Especies (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

Aa Cm -2.45900 87792 .072 -5.0495 1315
Cu -2.38233" 75181 .028 -4.6007 -.1640
Gy -.15600 1.11049 1.000 -3.4327 3.1207
Po -1.88178 .90671 315 -4.5572 .7936
Ps -2.04600 1.11049 448 -5.3227 1.2307

Cm Aa 2.45900 .87792 .072 -.1315 5.0495
Cu .07667 .84815 1.000 -2.4259 2.5793
Gy 2.30300 1.17786 .381 -1.1725 5.7785
Po 57722 .98807 .992 -2.3382 3.4927
Ps .41300 1.17786 .999 -3.0625 3.8885

Cu Aa 2.38233" 75181 .028 .1640 4.6007
Cm -.07667 .84815 1.000 -2.5793 2.4259
Gy 2.22633 1.08711 .329 -.9814 5.4340
Po .50056 87792 .993 -2.0899 3.0910
Ps .33633 1.08711 1.000 -2.8714 3.5440

Gy Aa .15600 1.11049 1.000 -3.1207 3.4327
Cm -2.30300 1.17786 .381 -5.7785 1.1725
Cu -2.22633 1.08711 .329 -5.4340 .9814
Po -1.72578 1.19947 .704 -5.2650 1.8135
Ps -1.89000 1.36007 733 -5.9031 2.1231

Po Aa 1.88178 .90671 315 -.7936 4.5572
Cm -.57722 .98807 .992 -3.4927 2.3382
Cu -.50056 87792 .993 -3.0910 2.0899
Gy 1.72578 1.19947 .704 -1.8135 5.2650
Ps -.16422 1.19947 1.000 -3.7035 3.3750

Ps Aa 2.04600 1.11049 448 -1.2307 5.3227
Cm -.41300 1.17786 .999 -3.8885 3.0625
Cu -.33633 1.08711 1.000 -3.5440 2.8714
Gy 1.89000 1.36007 733 -2.1231 5.9031
Po .16422 1.19947 1.000 -3.3750 3.7035

Anexo 1. Comparacion entre los valores de 8*3C de las especies de peces encontradas en el cenote Norte.
Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay diferencia
significativa.
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ANOVA

Anexo V. Comparacion entre los valores de §!3C de las especies de peces encontradas en el CVS.
Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay diferencia
significativa.

Isétopo de C Sum of Squares df Mean Square F Sig.

Between Groups 40.659 6 6.777 6.884 .000

Within Groups 32.483 33 .984

Total 73.142 39

Multiple Comparisons

Tukey HSD

95% Confidence Interval
Mean Difference

Especie Especies (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

Aa Cs 1.53800 .62748 .210 -.4304 3.5064
Cm 2.85000" .62748 .001 .8816 4.8184
Cu 2.03800" .55339 .013 .3020 3.7740
Gy 2.58425" .56560 .001 .8099 4.3586
Po .38300 .66554 .997 -1.7049 2.4709
Ps 2.94800" .66554 .002 .8601 5.0359

Cs Aa -1.53800 .62748 .210 -3.5064 4304
Cm 1.31200 .62748 .381 -.6564 3.2804
Cu .50000 .55339 .969 -1.2360 2.2360
Gy 1.04625 .56560 .526 -.7281 2.8206
Po -1.15500 .66554 .598 -3.2429 .9329
Ps 1.41000 .66554 .366 -.6779 3.4979

Cm Aa -2.85000" 62748 .001 -4.8184 -.8816
Cs -1.31200 .62748 .381 -3.2804 .6564
Cu -.81200 .55339 761 -2.5480 .9240
Gy -.26575 .56560 .999 -2.0401 1.5086
Po -2.46700" .66554 .012 -4.5549 -.3791
Ps .09800 .66554 1.000 -1.9899 2.1859

Cu Aa -2.03800" .55339 .013 -3.7740 -.3020
Cs -.50000 .55339 .969 -2.2360 1.2360
Cm .81200 .55339 761 -.9240 2.5480
Gy .54625 .48209 913 -.9661 2.0586
Po -1.65500 .59620 111 -3.5253 .2153
Ps .91000 .59620 727 -.9603 2.7803

Gy Aa -2.58425" .56560 .001 -4.3586 -.8099
Cs -1.04625 .56560 .526 -2.8206 7281
Cm .26575 .56560 .999 -1.5086 2.0401
Cu -.54625 48209 913 -2.0586 .9661
Po -2.20125" .60756 .015 -4.1072 -.2953
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Ps .36375 .60756 .996 -1.5422 2.2697
Po Aa -.38300 .66554 .997 -2.4709 1.7049
Cs 1.15500 .66554 .598 -.9329 3.2429
Cm 2.46700" .66554 .012 3791 4.5549
Cu 1.65500 .59620 111 -.2153 3.5253
Gy 2.20125" .60756 .015 .2953 4.1072
Ps 2.56500" .70154 .014 .3642 4.7658
Ps Aa -2.94800" .66554 .002 -5.0359 -.8601
Cs -1.41000 .66554 .366 -3.4979 6779
Cm -.09800 .66554 1.000 -2.1859 1.9899
Cu -.91000 .59620 127 -2.7803 .9603
Gy -.36375 .60756 .996 -2.2697 1.5422
Po -2.56500" 70154 .014 -4.7658 -.3642
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Anexo V. Comparacién entre los valores de 5'3C de las especie T. meeki, encontrada en el CJS, CL, CN 'y

CVS. Los valores en rojo indican que si hay diferencia significativa.

NOVA
Is6topo de C
Sum of Squares df Mean Square F Sig.
|Between Groups 353.710 3 117.903 48.523 .000
\Within Groups 106.914 44 2.430
Total 460.624 47
Multiple Comparisons
Tukey HSD
95% Confidence Interval
Mean Difference

Cenote Cenotes (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

[OAN] CL -7.04239" .59045 .000 -8.6189 -5.4659
CN -5.66000" .69712 .000 -7.5213 -3.7987
CVS -4.17300" .85379 .000 -6.4526 -1.8934

CL cJs 7.04239" .59045 .000 5.4659 8.6189
CN 1.38239 .59045 .104 -.1941 2.9589
CVsS 2.86939" 76917 .003 .8157 4.9231

CN cJs 5.66000" .69712 .000 3.7987 7.5213
CL -1.38239 .59045 .104 -2.9589 .1941
CVS 1.48700 .85379 .315 -.7926 3.7666

CVs CJs 4.17300" .85379 .000 1.8934 6.4526
CL -2.86939" 76917 .003 -4.9231 -.8157
CN -1.48700 .85379 .315 -3.7666 .7926
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Anexo VI. Comparacion entre los valores de 5:°N de las especie G. Yucatana, encontrada en el SM, CL,
CN y CVS. Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay
diferencia significativa.

ANOVA
Isétopo de C Sum of Squares df Mean Square F Sig.

Between Groups 40.031 3 13.344 4.891 .006

Within Groups 92.758 34 2.728

Total 132.789 37

Multiple Comparisons

Tukey HSD

95% Confidence Interval
Mean Difference

Cenote Cenotes (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

SM CL -1.11295 .66122 .348 -2.8988 .6729
CN 1.96338 .86919 128 -.3841 4.3109
CVs .88163 74221 .639 -1.1229 2.8862

CL SM 1.11295 .66122 .348 -.6729 2.8988
CN 3.07633" .87919 .007 .7018 5.4509
CVs 1.99458 .75390 .057 -.0416 4.0307

CN SM -1.96338 .86919 128 -4.3109 .3841
CL -3.07633" .87919 .007 -5.4509 -.7018
CVS -1.08175 .94162 .662 -3.6249 1.4614

CVS SM -.88163 74221 .639 -2.8862 1.1229
CL -1.99458 .75390 .057 -4.0307 .0416
CN 1.08175 .94162 .662 -1.4614 3.6249
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Anexo VII. Comparacion entre los valores de 8*°C de las especie C. urophthalmus, encontrada en SM,
CL, CNy CVS. Utilizando la ANOVA Yy post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si
hay diferencia significativa.

ANOVA
IsGtopo de C Sum of Squares df Mean Square F Sig.

Between Groups 52.171 3 17.390 9.033 .000

Within Groups 75.082 39 1.925

Total 127.254 42

Multiple Comparisons

Tukey HSD

95% Confidence Interval
Mean Difference

Cenote Cenotes (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

SM CL 1.50964 74837 199 -.4985 3.5178
CN 2.88767" .70142 .001 1.0055 4.7698
CVS 3.48600" 77392 .000 1.4093 5.5627

CL SM -1.50964 74837 199 -3.5178 4985
CN 1.37803 .53101 .061 -.0469 2.8029
CVs 1.97636" .62364 .015 .3029 3.6498

CN SM -2.88767" .70142 .001 -4.7698 -1.0055
CL -1.37803 .53101 .061 -2.8029 .0469
CVs .59833 .56645 718 -.9217 2.1183

CVS SM -3.48600" 77392 .000 -5.5627 -1.4093
CcL -1.97636" .62364 .015 -3.6498 -.3029
CN -.59833 .56645 718 -2.1183 .9217
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Anexo VIII. Comparacion entre los valores de 8*3C de las especie A. aeneus encontrada en CL, CN 'y

CVS. Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay
diferencia significativa.

ANOVA
IsGtopo de C Sum of Squares df Mean Square F Sig.
Between Groups 89.751 2 44.876 11.849 .000
Within Groups 128.764 34 3.787
Total 218.515 36
Multiple Comparisons
Tukey HSD
95% Confidence Interval
Mean Difference
Cenote Cenotes (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound
CL CN 2.90635" .68939 .000 1.2171 4.5956
CvVs -.91565 .99006 .629 -3.3417 1.5104
CN CL -2.90635" .68939 .000 -4.5956 -1.2171
CVs -3.82200" 1.00494 .002 -6.2846 -1.3594
CVs CL .91565 .99006 .629 -1.5104 3.3417
CN 3.82200" 1.00494 .002 1.3594 6.2846
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Anexo IX. Comparacion entre los valores de §!3C de las especie P. splendida encontrada en CL, CN 'y
CVS. Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay
diferencia significativa.

ANOVA
Isdtopo de C Sum of Squares df Mean Square F Sig.
Between Groups 7.248 2 3.624 .609 557
Within Groups 89.310 15 5.954
Total 96.557 17

Multiple Comparisons

Tukey HSD
95% Confidence Interval
Mean Difference

Cenote Cenotes (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound
CL CN 44467 1.36101 .943 -3.0905 3.9799

CVS 1.61667 1.46630 527 -2.1920 5.4253
CN CL -.44467 1.36101 .943 -3.9799 3.0905

CVs 1.17200 1.63685 758 -3.0797 5.4237
CVs CL -1.61667 1.46630 527 -5.4253 2.1920

CN -1.17200 1.63685 758 -5.4237 3.0797
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Anexo X. Comparacién entre los valores de §'3C por cada cenote teniendo en cuenta todas las especies de
peces encontradas en cada uno de ellos. Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los
valores en rojo indican que si hay diferencia significativa.

ANOVA
IsGtopo de C Sum of Squares df Mean Square F Sig.
Between Groups 682.959 5 136.592 31.596 .000
Within Groups 1072.123 248 4.323
Total 1755.082 253

Multiple Comparisons

Tukey HSD
95% Confidence Interval
Mean Difference
Cenote Cenotes (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound
TR SM -3.91600" 54733 .000 -5.4880 -2.3440
cJs 2.67382" .70690 .003 .6435 4.7041
CL -3.61232" .43838 .000 -4.8714 -2.3532
CN -1.88952" 45736 .001 -3.2031 -.5759
CVs -2.31552" 49752 .000 -3.7445 -.8866
SM TR 3.91600" .54733 .000 2.3440 5.4880
CJs 6.58981" 72137 .000 45179 8.6617
CL .30368 46134 .986 -1.0214 1.6287
CN 2.02648" 47942 .000 .6495 3.4034
CVsS 1.60048" .51787 .027 1131 3.0879
CJS TR -2.67382" .70690 .003 -4.7041 -.6435
SM -6.58981" 72137 .000 -8.6617 -4.5179
CL -6.28614" .64263 .000 -8.1319 -4.4404
CN -4.56333" .65573 .000 -6.4467 -2.6800
CVs -4.98933" .68435 .000 -6.9549 -3.0238
CL TR 3.61232" 43838 .000 2.3532 4.8714
SM -.30368 46134 .986 -1.6287 1.0214
CJs 6.28614" .64263 .000 4.4404 8.1319
CN 1.72280" .34993 .000 7178 2.7278
CVs 1.29680" .40100 .017 1451 2.4485
CN TR 1.88952" 45736 .001 5759 3.2031
SM -2.02648" 47942 .000 -3.4034 -.6495
CJS 4.56333" .65573 .000 2.6800 6.4467
CL -1.72280" .34993 .000 -2.7278 -.7178
CVsS -.42600 42167 914 -1.6371 7851
CVS TR 2.31552" 49752 .000 .8866 3.7445
SM -1.60048" 51787 .027 -3.0879 -1131
CJS 4.98933" .68435 .000 3.0238 6.9549
CL -1.29680" 40100 .017 -2.4485 -.1451
CN .42600 42167 914 -.7851 1.6371
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Anexo XI. Comparacion entre los valores de 31°N de las especies de peces encontradas en el cenote SM.
Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay diferencia

significativa.

ANOVA

IsGtopo de N Sum of Squares df Mean Square F Sig.

Between Groups 22.661 2 11.331 8.309 .002

Within Groups 35.455 26 1.364

Total 58.116 28

Multiple Comparisons

Tukey HSD

95% Confidence Interval
Mean Difference

Especie Especies (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

Cu Gy -1.32341 .59409 .085 -2.7997 .1528
Rg .70743 .68377 .562 -.9917 2.4065

Gy Cu 1.32341 .59409 .085 -.1528 2.7997
Rg 2.03084" .52443 .002 7277 3.3340

Rg Cu -.70743 .68377 .562 -2.4065 9917
Gy -2.03084" .52443 .002 -3.3340 -7277
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Anexo XII. Comparacion entre los valores de *°N de las especies de peces encontradas en el CL.
Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay diferencia

significativa.
ANOVA

Is6topo de N Sum of Squares df Mean Square F Sig.

Between Groups 57.972 6 9.662 12.870 .000

Within Groups 61.561 82 751

Total 119.533 88

Multiple Comparisons

Tukey HSD

95% Confidence Interval
Mean Difference

Especie Especies (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

Aa Bb -3.04444" .64582 .000 -4.9966 -1.0923
cf -1.84899" .33160 .000 -2.8513 -.8467
Cm -1.73792" 27267 .000 -2.5621 -.9137
Cu -1.00159" .30876 .027 -1.9349 -.0683
Gy -2.30354" .33160 .000 -3.3059 -1.3012
Ps -1.75444" .34173 .000 -2.7874 -.7215

Bb Aa 3.04444" .64582 .000 1.0923 4.9966
cf 1.19545 .66605 555 -.8178 3.2088
Cm 1.30652 .63876 .395 -.6243 3.2373
Cu 2.04286" .65498 .039 .0630 4.0227
Gy 74091 .66605 .923 -1.2724 2.7542
Ps 1.29000 .67115 472 -.7387 3.3187

cf Aa 1.84899" .33160 .000 .8467 2.8513
Bb -1.19545 .66605 .555 -3.2088 .8178
Cm 11107 .31763 1.000 -.8491 1.0712
Cu .84740 .34910 .201 -.2079 1.9027
Gy -.45455 .36946 .880 -1.5713 .6622
Ps .09455 .37858 1.000 -1.0498 1.2389

Cm Aa 1.73792" 27267 .000 9137 2.5621
Bb -1.30652 .63876 .395 -3.2373 .6243
cf -.11107 .31763 1.000 -1.0712 .8491
Cu .73634 .29371 170 -.1515 1.6241
Gy -.56561 .31763 .565 -1.5257 .3945
Ps -.01652 .32820 1.000 -1.0086 .9755

Cu Aa 1.00159" .30876 .027 .0683 1.9349
Bb -2.04286" .65498 .039 -4.0227 -.0630
cf -.84740 .34910 .201 -1.9027 .2079
Cm -.73634 .29371 .170 -1.6241 .1515
Gy -1.30195" .34910 .006 -2.3572 -.2467
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Ps -.75286 .35875 .363 -1.8373 .3315
Gy Aa 2.30354" .33160 .000 1.3012 3.3059
Bb -.74091 .66605 .923 -2.7542 1.2724
Cf 45455 .36946 .880 -.6622 1.5713
Cm .56561 .31763 .565 -.3945 1.5257
Cu 1.30195 .34910 .006 .2467 2.3572
Ps .54909 .37858 173 -.5953 1.6934
Ps Aa 1.75444 .34173 .000 7215 2.7874
Bb -1.29000 67115 AT2 -3.3187 7387
Cf -.09455 .37858 1.000 -1.2389 1.0498
Cm .01652 .32820 1.000 -.9755 1.0086
Cu .75286 .35875 .363 -.3315 1.8373
Gy -.54909 .37858 173 -1.6934 .5953

120



ANOVA

Anexo XIII. Comparacion entre los valores de 8'°N de las especies de peces encontradas en el CN.
Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay diferencia
significativa.

IsGtopo de N Sum of Squares df Mean Square F Sig.

Between Groups 30.649 5 6.130 8.506 .000

Within Groups 46.121 64 721

Total 76.770 69

Multiple Comparisons

Tukey HSD

95% Confidence Interval
Mean Difference

Especie Especies (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

Aa Cm -1.72208" .32418 .000 -2.6745 -.7697
Cu -.94158" .27636 .014 -1.7535 -.1297
Gy -.07375 43494 1.000 -1.3515 1.2040
Po -.10597 .35371 1.000 -1.1451 .9332
Ps -1.58175" 43494 .007 -2.8595 -.3040

Cm Aa 1.72208" 32418 .000 7697 2.6745
Cu .78051 .30230 117 -.1076 1.6686
Gy 1.64833" .45187 .007 .3208 2.9758
Po 1.61611" 37433 .001 .5164 2.7158
Ps .14033 .45187 1.000 -1.1872 1.4678

Cu Aa .94158" .27636 .014 1297 1.7535
Cm -.78051 .30230 117 -1.6686 .1076
Gy .86783 41888 315 -.3628 2.0984
Po .83560 .33377 .138 -.1450 1.8162
Ps -.64017 41888 .648 -1.8708 .5904

Gy Aa .07375 43494 1.000 -1.2040 1.3515
Cm -1.64833" .45187 .007 -2.9758 -.3208
Cu -.86783 .41888 315 -2.0984 .3628
Po -.03222 47350 1.000 -1.4233 1.3588
Ps -1.50800 .53690 .069 -3.0853 .0693

Po Aa .10597 .35371 1.000 -.9332 1.1451
Cm -1.61611" .37433 .001 -2.7158 -.5164
Cu -.83560 .33377 .138 -1.8162 .1450
Gy .03222 47350 1.000 -1.3588 1.4233
Ps -1.47578" 47350 .031 -2.8668 -.0847

Ps Aa 1.58175" 43494 .007 .3040 2.8595
Cm -.14033 45187 1.000 -1.4678 1.1872
Cu .64017 41888 .648 -.5904 1.8708
Gy 1.50800 .53690 .069 -.0693 3.0853
Po 1.47578" 47350 .031 .0847 2.8668
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Anexo XIV. Comparacion entre los valores de 31°N de las especies de peces encontradas en el CVS.
Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay diferencia
significativa.

ANOVA

Is6topo de N Sum of Squares df Mean Square F Sig.

Between Groups 18.757 6 3.126 3.682 .007

Within Groups 28.019 33 .849

Total 46.776 39

Multiple Comparisons

Tukey HSD

95% Confidence Interval
Mean Difference

Especie Especies (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

Aa Cs -2.50800" 58277 .002 -4.3362 -.6798
Cm -1.41800 58277 217 -3.2462 4102
Cu -1.99222" .51395 .008 -3.6045 -.3799
Gy -1.63500 .52530 .053 -3.2829 .0129
Po -1.30500 .61812 .370 -3.2441 .6341
Ps -1.49750 .61812 221 -3.4366 4416

Cs Aa 2.50800" .58277 .002 .6798 4.3362
Cm 1.09000 .58277 513 -.7382 2.9182
Cu 51578 .51395 .950 -1.0965 2.1281
Gy .87300 .52530 .645 - 7749 2.5209
Po 1.20300 .61812 .466 -.7361 3.1421
Ps 1.01050 .61812 .662 -.9286 2.9496

Cm Aa 1.41800 58277 217 -.4102 3.2462
Cs -1.09000 58277 513 -2.9182 7382
Cu -57422 .51395 918 -2.1865 1.0381
Gy -.21700 .52530 1.000 -1.8649 1.4309
Po .11300 .61812 1.000 -1.8261 2.0521
Ps -.07950 .61812 1.000 -2.0186 1.8596

Cu Aa 1.99222" .51395 .008 .3799 3.6045
Cs -51578 .51395 .950 -2.1281 1.0965
Cm 57422 .51395 918 -1.0381 2.1865
Gy .35722 A4TT74 .984 -1.0474 1.7618
Po .68722 .55372 .873 -1.0498 2.4243
Ps 49472 .55372 971 -1.2423 2.2318

Gy Aa 1.63500 .52530 .053 -.0129 3.2829
Cs -.87300 .52530 .645 -2.5209 7749
Cm .21700 .52530 1.000 -1.4309 1.8649
Cu -.35722 44774 .984 -1.7618 1.0474
Po .33000 .56426 .997 -1.4401 2.1001
Ps 13750 .56426 1.000 -1.6326 1.9076
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Po Aa 1.30500 .61812 .370 -.6341 3.2441
Cs -1.20300 .61812 466 -3.1421 .7361
Cm -.11300 .61812 1.000 -2.0521 1.8261
Cu -.68722 .55372 .873 -2.4243 1.0498
Gy -.33000 .56426 .997 -2.1001 1.4401
Ps -.19250 .65156 1.000 -2.2365 1.8515

Ps Aa 1.49750 .61812 221 -.4416 3.4366
Cs -1.01050 .61812 .662 -2.9496 .9286
Cm .07950 .61812 1.000 -1.8596 2.0186
Cu -.49472 .55372 971 -2.2318 1.2423
Gy -.13750 .56426 1.000 -1.9076 1.6326
Po .19250 .65156 1.000 -1.8515 2.2365
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Anexo XV. Comparacion entre los valores de 5!°N de las especie T. meeki en CJS, CL, CN y CVS.

Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay diferencia

significativa.

ANOVA

Isétapo de N Sum of Squares df Mean Square F Sig.

Between Groups 131.249 3 43.750 61.003 .000

Within Groups 32.990 46 717

Total 164.239 49

Multiple Comparisons

Tukey HSD

95% Confidence Interval
Mean Difference

Cenote Cenotes (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

CJS CL 4.11152" .32078 .000 3.2565 4.9666
CN 3.84667" .36260 .000 2.8801 4.8132
CVsS 4.17700" 46384 .000 2.9406 5.4134

CL cJs -4.11152" .32078 .000 -4.9666 -3.2565
CN -.26486 .30157 .816 -1.0687 .5390
CVs .06548 41787 .999 -1.0484 1.1793

CN CJS -3.84667" .36260 .000 -4.8132 -2.8801
CL .26486 .30157 .816 -.5390 1.0687
CVs .33033 .45078 .883 -.8712 1.5319

CVsS CJS -4.17700" 46384 .000 -5.4134 -2.9406
CL -.06548 41787 .999 -1.1793 1.0484
CN -.33033 .45078 .883 -1.5319 8712
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Anexo XVI. Comparacion entre los valores de 81°N de las especie G. yucatana en SM, CL, CN y CVS.
Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey.

Isétopo de N Sum of Squares df Mean Square F Sig.

Between Groups 90.294 3 30.098 30.001 .000

Within Groups 36.116 36 1.003

Total 126.410 39

Multiple Comparisons

Tukey HSD

95% Confidence Interval
Mean Difference

Cenote Cenotes (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

SM CL 2.44967" .38792 .000 1.4049 3.4944
CN 4.24800" 51723 .000 2.8550 5.6410
CVsS 2.71300" .43850 .000 1.5320 3.8940

CL SM -2.44967" .38792 .000 -3.4944 -1.4049
CN 1.79833" .53315 .009 .3624 3.2342
CVs .26333 45717 .939 -.9679 1.4946

CN SM -4.24800" 51723 .000 -5.6410 -2.8550
CL -1.79833" .53315 .009 -3.2342 -.3624
CVs -1.53500 57101 .051 -3.0729 .0029

CVSs SM -2.71300" .43850 .000 -3.8940 -1.5320
CcL -.26333 45717 .939 -1.4946 .9679
CN 1.53500 57101 .051 -.0029 3.0729
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VAR00003

Is6topo de N Sum of Squares df Mean Square F Sig.

Between Groups 23.829 3 7.943 16.282 .000

Within Groups 22.441 46 .488

Total 46.270 49

Multiple Comparisons

Tukey HSD

95% Confidence Interval
Mean Difference

Cenote Cenotes (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

SM CL 2.15985" .36755 .000 1.1801 3.1396
CN 1.97817" .34464 .000 1.0595 2.8968
CVsS .95378 .38958 .082 -.0846 1.9922

CL SM -2.15985" .36755 .000 -3.1396 -1.1801
CN -.18167 .24236 .876 -.8277 4643
CVs -1.20607" .30287 .001 -2.0134 -.3988

CN SM -1.97817" .34464 .000 -2.8968 -1.0595
CL .18167 .24236 .876 -.4643 .8277
CVsS -1.02440" 27462 .003 -1.7564 -.2924

CVS SM -.95378 .38958 .082 -1.9922 .0846
CL 1.20607" .30287 .001 .3988 2.0134
CN 1.02440" 27462 .003 .2924 1.7564

Anexo XVII. Comparacion entre los valores de 8*°N de las especie C. urophthalmus SM, CL, CN'y CVS.
Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey.
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Anexo XVIII. Comparacion entre los valores de §'°N de las especie A. aeneus en el CL, CN y CVS.
Utilizando la ANOVA.

ANOVA

Tukey HSD

Is6topo de N Sum of Squares df Mean Square F Sig.
Between Groups 733 2 .366 314 732
Within Groups 41.964 36 1.166

Total 42.696 38

127



ANOVA

Anexo XIX. Comparacion entre los valores de 31°N de las especie P. splendida en el CL, CN y CVS.
Utilizando la ANOVA.

IsGtopo de N Sum of Squares df Mean Square F Sig.
Between Groups .027 2 .014 .014 .986
Within Groups 16.524 17 972

Total 16.551 19
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Anexo XX. Comparacion entre los valores de 5°N de las especies de peces encontradas por cada cenote
teniendo en cuenta las especies muestreadas en cada uno de ellos. Utilizando la ANOVA y post-hoc la
prueba de Tukey. Los valores en rojo indican que si hay diferencia significativa.

ANOVA

Is6topo de N Sum of Squares df Mean Square F Sig.

Between Groups 554.275 5 110.855 75.437 .000

Within Groups 390.888 266 1.470

Total 945.163 271

Multiple Comparisons

Tukey HSD

95% Confidence Interval
Mean Difference

Cenote Cenotes (1-J) Std. Error Sig. Lower Bound Upper Bound

TR SM .70638 .31317 .216 -.1926 1.6054
CJs -1.24508" 41214 .033 -2.4282 -.0620
CL 3.11520" .25245 .000 2.3905 3.8399
CN 3.49471" .26153 .000 2.7440 4.2454
CVs 2.71117" .29007 .000 1.8785 3.5439

SM TR -.70638 .31317 .216 -1.6054 .1926
CJS -1.95147" .41609 .000 -3.1459 -.7570
CL 2.40881" .25884 .000 1.6658 3.1519
CN 2.78832" .26770 .000 2.0198 3.5568
CVs 2.00478" .29565 .000 1.1561 2.8535

CJS TR 1.24508" 41214 .033 .0620 2.4282
SM 1.95147" 41609 .000 7570 3.1459
CL 4.36028" .37254 .000 3.2909 5.4297
CN 4,73979" .37875 .000 3.6525 5.8270
CVs 3.95625" .39899 .000 2.8109 5.1016

CL TR -3.11520" .25245 .000 -3.8399 -2.3905
SM -2.40881" .25884 .000 -3.1519 -1.6658
CJs -4.36028" .37254 .000 -5.4297 -3.2909
CN .37951 .19319 .366 -1751 9341
CVS -.40403 .23036 497 -1.0653 .2572

CN TR -3.49471" .26153 .000 -4.2454 -2.7440
SM -2.78832" .26770 .000 -3.5568 -2.0198
CJS -4.73979" .37875 .000 -5.8270 -3.6525
CL -.37951 .19319 .366 -.9341 1751
CVsS -.78354" .24027 .016 -1.4733 -.0938

CVS TR -2.71117" .29007 .000 -3.5439 -1.8785
SM -2.00478" .29565 .000 -2.8535 -1.1561
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c1s -3.95625 39899 000 -5.1016 -2.8109
cL 40403 23036 497 -2572 1.0653
CN 78354 24027 016 0938 1.4733
Pruebas de efectos inter-sujetos
Variable dependiente:  valor
Origen Tipo Il de suma de cuadrados gl Cuadrético promedio F Sig.
Modelo corregido
80058,692° 10 8005.869 62.253 000
Interceptacion
805523.252 1 805523.252 6263.681 000
ndice 80058.692 10 8005.869 62253 000
Error 15560.869 121 128.602
Total 901142.813 132
Total corregido
95619.561 131
a. R al cuadrado =,837 (R al cuadrado ajustada = ,824)
Comparaciones multiples
Variable dependiente:  valor
Dunnett C
Intervalo de confianza al 95%
(1) indice Diferencia de medias (1-J) Error estandar Limite inferior | Limite superior
AaCL CfTR -31.241 7.52 -63.11 0.63
CmCL 9.358 5.46 -28.65 47.36
CmCN -6.885 450 -26.28 1251
CuCL 54,022 9.92 -145.27 37.23
CuCN -38426883714711400 4.47 -57.84 -19.02
GyCN 25182696378591600 416 6.29 44.08
GySM 21272948398680600 4.15 2.90 39.65
PsCL 14.414 8.61 -232.72 261.55
RgSM -15.718 10.77 -116.43 84.99
RgTR -31389043964917200 572 -54.53 -8.25
CfTR AaCL 31.241 7.52 063 63.11
CmCL 40.599 7.27 0.38 8158
CmCN 24.357 6.58 -2.65 51.36
CuCL 22781 11.02 11312 67.56
CucN -7.186 6.56 -34.19 19.82
GyCN 56423812925794000 6.35 20.82 83.03
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GySM

52514064945883000 6.34 26.25 78.77

PsCL 45.655 9.86 179.41 270.72
RgSM 15.524 11.79 -84.13 115.18
RgTR -0.148 7.47 -29.98 20.68
CmCL AaCL -0.358 5.46 -47.36 28.65
CITR -40.599 7.27 -81.58 0.38
CmCN -16.242 4.07 -52.00 19.51
CuCL -63.380 9.73 -162.38 35.62
CucN -47784692094714500 4.04 -83.71 -11.86
GyCN 15.825 3.69 -21.24 52.89
GySM 11.915 3.68 -24.64 48.47
PsCL 5.056 8.39 -255.41 265.52
RgSM -25.075 10.60 132,92 82.77
RgTR -40746852344920300.00 5.39 76.12 538
CmCN AaCL 6.885 4.50 1251 26.28
CfTR -24.357 6.58 51.36 2.65
CmCL 16.242 4.07 -19.51 52.00
CuCL -47.138 9.23 -138.51 44.24
CuCN -31542316996132600 2.60 -41.09 -21.99
GyCN 32067263097170300 2.02 23.80 40.33
GysSM 28157515117259300 2.00 20.99 35.33
PsCL 21.299 7.80 -243.44 286.04
RgSM -8.833 10.14 -109.72 92.05
RgTR -24504477246338400 4.42 -40.46 8.55
CuCL AaCL 54.022 9.92 -37.23 145.27
CfTR 22781 11.02 67.56 113.12
CmCL 63.380 9.73 -35.62 162.38
CmCN 47.138 9.23 -44.24 13851
CuCN 15595 9.21 75.87 107.06
GyCN 79.205 9.07 -12.83 171.24
GySM 75.295 9.06 -16.53 167.12
PsCL 68.436 11.79 -176.16 313.03
RgSM 38.305 13.45 -98.54 175.15
RgTR 22.633 9.88 -67.26 112,53
CuCN AaCL 38426883714711400 447 19.02 57.84
CfTR 7.186 6.56 -19.82 34.19
CmCL 47784692094714500 4.04 11.86 83.71
CmCN 31542316996132600 2.60 21.99 41.00
CucL -15.595 9.21 -107.06 75.87
GyCN 63609580093303000 1.95 55.34 71.88
GySM 59609832113392000 1.93 52.56 66.84
PsCL 52.841 7.79 -212.44 318.12
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RgSM

22709 10.13 -78.26 123.68

RgTR 7.038 4.38 -8.90 22.98
GyCN AaCL -25182696378591600 4.16 -44.08 -6.29
CITR -56423812925794000 6.35 -83.03 -29.82
CmCL -15.825 3.69 -52.89 21.24
CmCN -32067263097170300 2.02 -40.33 -23.80
CuCL -79.205 9.07 171.24 12.83
CuCN -63,609580093303090" 1.95 71.88 -55.34
GysSM 3910 1.04 -9.41 1.59
PsCL -10.769 7.62 -280.96 259.42
RgSM -40.900 9.99 -142.39 60.59
RgTR -56571740343508800 4.07 7176 -41.39
GySM AaCL -21272948398680600 415 -39.65 -2.90
CfTR -52514064945883000 6.34 78.77 -26.25
CmCL -11.915 3.68 -48.47 24.64
CmCN -28157515117259300 2.00 -35.33 -20.99
CuCL -75.295 9.06 167.12 16.53
CuCN -50699832113392000 1.93 -66.84 -52.56
GyCN 3.910 1.04 -1.59 9.41
PsCL -6.859 7.61 -276.99 263.27
RgSM -36.991 9.99 -138.29 64.31
RgTR -52661992363597800 4.06 -67.30 -38.02
PsCL AaCL -14.414 8.61 -261.55 232.72
CfTR -45.655 9.86 270.72 179.41
CmCL -5.056 8.39 -265.52 255.41
CmCN -21.209 7.80 -286.04 243.44
CuCL -68.436 11.79 -313.03 176.16
CuCN 52.841 7.79 318.12 212.44
GyCN 10.769 7.62 -259.42 280.96
GysM 6.859 7.61 -263.27 276.99
RgSM -30.132 12,52 274.88 214.62
RgTR -45.803 8.57 -202.24 200.63
RgSM AaCL 15718 10.77 -84.99 116.43
CfTR -15.524 11.79 -115.18 84.13
CmCL 25.075 10.60 8277 132.92
CmCN 8.833 1014 -92.05 109.72
CuCL -38.305 13.45 175.15 98.54
CuCN -22.709 10.13 -123.68 78.26
GyCN 40.900 9.99 -60.59 142.39
GySM 36.991 9.99 -64.31 138.29
PsCL 30.132 12,52 214.62 274.88
RgTR -15.671 10.74 -115.14 83.80
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RgTR AaCL
CfTR
CmCL
CmCN
CuCL
CuCN
GYCN
GySM
PsCL

RgSM

31389043964917200

0.148

40746852344920300

24504477246338400

-22.633

-7.038

56571740343508800

52661992363597800

45.803

15.671

5.72

7.47

5.39

4.42

9.88

4.38

4.07

4.06

8.57

10.74

8.25

-29.68

5.38

-112.53

-22.98

41.39

38.02

-200.63

-83.80

54.53

29.98

76.12

40.46

67.26

71.76

67.30

292.24

115.14

Se basa en las medias observadas.
El término de error es la media cuadrética(Error) = 128,602.

*. La diferencia de medias es significativa en el nivel .05.
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