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RESUMEN GENERAL 

 
La morfología de los lagos profundos puede influir en la estructura de la comunidad de peces que en ella 

habitan. La proporción de zonas someras con respecto a zonas pelágicas está relacionada con la 

abundancia de productores primarios que se fijan al sustrato. Tanto las macrófitas como las macroalgas 

que se fijan al fondo del lago son refugios potenciales tanto para peces como para sus recursos. Por lo 

tanto, la relación de la comunidad de peces con la morfología del lago se puede deber a la variedad de 

hábitats y alimento que los productores primarios pueden ofrecer. Los cenotes de Sian Ka´an presentan 

dos tipos de morfología contrastante. Por un lado, cenotes “jóvenes” que tienen una morfología parecida a 

la de una cubeta, con paredes verticales y desnudas en donde pocas macrófitas 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 años para evaluar la 

estructura de la comunidad de peces y el tipo de alimento que consumían en cada tipo de cenote. Se 

encontró que en los cenotes “jóvenes” la riqueza y diversidad de peces es menor que en cenotes “viejos”. 

Por su parte, el análisis de contenido estomacal y de isótopos de carbono sugieren que la mayoría de la 

energía que fluye en los cenotes “jóvenes” es alóctona, proveniente fundamentalmente de insectos 

terrestres, mientas que la de los cenotes “viejos” es principalmente autóctona a partir de los productores 

primarios acuáticos. Con base en estos resultados se puede concluir que la morfología 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 hábitat disponible y, en consecuencia, la cantidad de especies en una 

misma área. Por el contrario, en lagos donde las plantas no se establecen, la fuente de energía alóctona 

cobra gran relevancia. 
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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. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

Las poblaciones de organismos no son entidades aisladas unas de otras, sino que comparten ambientes y 

hábitats e interaccionan entre sí de formas diferentes, formando comunidades (Begon et al., 2006). Las 

comunidades poseen ciertas características que definen su estructura biológica, y que varían en el tiempo 

y en el espacio, pues no son estáticas. La estructura de la comunidad se define como la composición de 

especies, que incluye tanto su número como su abundancia relativa (Escolástico et al., 2006). 

 

La estructura de la comunidad de peces en ecosistemas dulceacuícolas depende tanto de factores abióticos 

como bióticos, pues ambos inciden en la presencia y abundancia de las especies. Los factores abióticos 

más 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 oxígeno disuelto 

(Magoulick, 2000). Los factores bióticos que afectan la estructura de la comunidad de peces están 

relacionados con la disponibilidad de alimento, la competencia y la depredación (Wootton, 1992), que se 

puede resumir en la estructura de las redes tróficas 

 

La estructura trófica es una representación del flujo de materia y energía entre los seres vivos que resulta 

de las interacciones tróficas 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 fisicoquímicas del agua, la morfología del 

cuerpo de agua, la entrada de recursos externos o alóctonos, la cantidad de productores primarios, entre 

otros. Todo lo anterior genera variaciones en la organización trófica del sistema, ya sea por cambios en las 
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tasas de desarrollo y supervivencia de los organismos (Polis et al., 1996), por la aparición de especies 

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

 

Tanto los factores bióticos como abióticos están relacionados con la morfología de los sistemas acuáticos. 

Esta morfología se compone de variables como el área que abarca el cuerpo de agua, su profundidad, su 

perímetro y el volumen (Alcocer y Escobar, 1993). Estas variables tienen una influencia directa en las 

dinámicas limnéticas y ecológicas 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 características 

fisicoquímicas que limitan el libre desplazamiento de los peces. Por su parte, en lagos someros no 

presentan ningún tipo de clinas en la columna de agua. El hecho de que no existan estos cambios bruscos 

de temperatura, luz u oxígeno 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 morfología de los cuerpos de agua en conjunto la geología en donde se encuentran, afectan no solo a 

las variables fisicoquímicas del agua; como lo es la temperatura, el oxígeno disuelto, el pH, etc., sino 

también la presencia y distribución de algunas especies base de las cadenas alimenticias. Dentro de los 

factores geomorfológicos esta la pendiente y el tipo de sustrato que la conforma. Uno de los aspectos que 

menos se ha considerado cuando se estudia la morfología de los lagos es la pendiente en la orilla del 

sistema acuático. Tanto esta característica morfológica como  el sustrato (geología) que conforma el 

fondo del lago influyen en la capacidad de establecimiento de las macrófitas, que a su vez generan 

complejidad en el hábitat para los peces. La complejidad diversifica los recursos alimenticios, aumenta la 
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zona de reproducción, provee de refugio, todo lo anterior promueve un aumento en la riqueza y 

diversidad. Sin embargo, la morfología, 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 morfología pueda tener sobre la 

estructura de la comunidad de peces, se requiere realizar muestreos en muchos cuerpos de agua con áreas 

similares, pero con pendientes y sustratos diferentes. Como modelo de lo anterior se puede tomar un 

número pequeño de cuerpos de agua con ciertas características morfológicas contrastantes (por ejemplo, 

orillas con pendientes altas y conformadas por roca vs. orillas con pendientes bajas y compuestas de 

materia orgánica), que presenten unas variables en común y permitan diferenciarlos y a la vez agruparlos. 

Los cenotes son ideales para realizar este tipo de estudios ya que presentan una variada morfología, 

dependiendo del proceso de formación en el que se encuentren.  

 

Los cenotes en México están distribuidos principalmente en la península de Yucatán; muchos de ellos 

están influenciados negativamente por las actividades humanas (contaminación por aguas servidas, 

desecación, algunos cenotes utilizados como basureros, etc.). Estos cenotes presentan morfologías 

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 geológico (los llamaremos “jóvenes”) no han sido 

expuestos a una sedimentación continua y la mayoría de ellos todavía tienen una comunicación directa 

con el manto freático (Schmitter-Soto et al., 2002). Por consiguiente, estos cenotes tienen paredes rocosas 

verticales que no permiten el establecimiento de grandes poblaciones de macrófitas, algas y perifiton. Con 

el tiempo, los cenotes reciben materia orgánica del bosque seco tropical que se va directamente al fondo, 

disminuyendo la profundidad y a la vez que disminuye considerablemente la comunicación con el manto 

freático (Schmitter-Soto et al., 2002). La materia orgánica también genera una pendiente que permite el 

establecimiento de productores primarios (Lot et al., 1998). Los cenotes que presentan esta morfología 
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tienen más edad del cenote y los llamaremos “viejos”. En estos cenotes la presencia de productores 

primarios pueden modificar la estructura de la red trófica (Cohen, 1989). Las fuentes de alimento para los 

peces como zooplancton, moluscos (caracoles) e insectos acuáticos usan las macrófitas, las algas y el 

perifiton como refugios y zona de reproducción. En los cenotes “jóvenes”, la inexistencia de productores 

primarios reduce la abundancia de alimento para los peces. Por consiguiente, la morfología del cuerpo de 

agua puede determinar el origen de ciertos recursos para los peces. En sistemas donde las macrófitas se 

pueden establecer, los recursos alimenticios para los peces pueden ser de origen autóctono. Esto es lo que 

ocurre en la mayoría de los lagos. Sin embargo, la estructura trófica puede ser diferente en los cenotes 

“jóvenes” sin macrófitas. En estos lugares los peces pueden estar dependiendo de recursos externos como 

insectos, frutos o semillas que se caen de los árboles circundantes. Es por esto que el contraste 

morfológico entre cenotes “jóvenes” 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 cuáles son las variables que influyen en la estructura de la 

comunidad de peces de acuerdo con las características morfológicas contrastantes de los cenotes 

“jóvenes” (Tres Reyes y Sta. María) y cenotes “viejos” (Límite 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 años. 

En este periodo se determinaron las características de la morfología de los cenotes, algunas variables 

fisicoquímicas del agua, abundancia de los productores primarios, abundancia y riqueza de invertebrados, 

así como abundancia y riqueza de especies de peces de dichos cenotes. Este tema se aborda en el primer 

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

 

El segundo capítulo 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 
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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 análisis de contenidos estomacales de los peces, lo que permiten 

inferir el origen del alimento (alóctono o autóctono) y el índice trófico. También se realizaron análisis de 

las firmas de δ13C y de δ15N del músculo de las especies de peces muestreados en estos cenotes. Con esta 

información se determinaron las diferencias isotópicas entre especies, cenotes y grupos de cenotes. En 

complemento a los análisis se utilizó la envoltura convexa determinando el intervalo de δ13C (CR) y de 

δ15N  (NR), el nicho trófico (TA), el porcentaje de traslape y la diversidad trófica (CD). Para los muestreos 

de isótopos estables se muestrearon dos cenotes más, uno de cada grupo: el cenote Joven sur (CJS) y el 

cenote Viejo Sur (CVS).  Con esta información se logró generar un análisis sobre la fuente de alimentos 

que provee de energía a la comunidad de peces en los cenotes, dependiendo de si son “jóvenes” o “viejos” 
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CAPITULO I 

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

 

Los cenotes son sistemas acuáticos formados por procesos geomorfológicos cársticos en la península de 

Yucatán. Muchos de estos sistemas oligotróficos 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 años y lo relacionamos con su dinámica. Describimos la 

morfología, características fisicoquímicas, producción primaria, abundancia y riqueza de invertebrados y 

peces. No encontramos diferencias en las variables fisicoquímicas entre temporadas, pero sí entre años 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 variación 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 

está correlacionada con temperatura, transparencia, pH, oxígeno disuelto, clorofila a, abundancia de 

perifíton y zooplancton. Los resultados indican que las variables fisicoquímicas no afectan la estructura de 

la comunidad de peces en cada cenote, ni tampoco están relacionados con la dinámica hidrológica de las 

temporadas, comparados con los humedales. Esto sugiere que son sistemas acuáticos más estables. La 

morfología del cenote también está 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 

Yucatán 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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INTRODUCCIÓN 

 

Los cenotes son los sistemas acuáticos permanentes más abundantes de la península de Yucatán, México, 

y están formados por procesos geomorfológicos llamdos karst. Los ríos subterráneos diluyen lentamente 

la piedra caliza formada por CaCO3 en áreas particulares, hasta que el techo se derrumba, formándose un 

nuevo lago (Perry et al., 1995; Steinich, 1996). Los carbonatos capturan y causan la precipitación de 

fósforo diluido en la columna de agua llevándolo al sedimento. Este proceso produce una falta de 

nutrientes para el fitoplancton, haciendo que los cenotes sean sistemas oligotróficos. Los Cenotes pueden 

tener diferentes tamaños y morfologías 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 

típico, 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 península, particularmente en la región central de la zona costera de 

la península de Yucatán, muchos de ellos cerca de los humedales que están localizados en la parte 

occidental del Caribe mexicano. Esta zona se caracteriza por presentar eventos periódicos de secas e 

inundaciones (Collinson et al., 1995; Schwartz y Jenkins, 2000), lo que puede causar grandes mortalidad 

de peces en la estación seca (Loftus y Kushlan, 1987; Trexler et al, 2005), pero en las estaciones 

húmedas, la expansión del sistema acuático puede crear nuevos hábitats para la sobrevivencia de una 

nueva generación de peces (Galacatos et al., 2004). Los cambios estacionales en la hidrología de los 

humedales están relacionados con la estructura de la comunidad de peces (Escalera-Vázquez y Zambrano, 

2010). Los peces más abundantes en la Reserva son los poecílidos (por ejemplo, Gambusia sp., Poecilia 

sp., y Xiphophorus maculatus) y cíclidos (por ejemplo, Cichlasoma friedrichsthalii y C. octofasciatum). 

Otras especies también son abundantes, como el carácido (Astyanax aeneus) y dos de los principales 
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depredadores en términos de biomasa como los pimelódidos (Rhamdia guatemalensis) y un sinbránquido 

(Ophisternon aenigmaticum). Todas estas especies pueden sobrevivir en ambientes muy variables, y 

algunos de ellos (la mayoría de los poecílidos) son consumidores primarios con capacidad de invadir 

nuevos sistemas acuáticos durante las primeras épocas de lluvias. Todos estos factores crean una 

comunidad de peces altamente dinámica relacionada con los cambios en los factores ambientales (como la 

profundidad, la temperatura, el pH y la cobertura de las macrófitas) durante las estaciones húmedas y 

secas (Escalera-Vázquez y Zambrano, 2010). A diferencia de los humedales, los cenotes son más estables 

hidrológicamente, 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 hábitats acuáticos 

estacionales. Sin embargo, se ha prestado poca atención a los sistemas acuáticos estables, con respecto a 

los factores que estructuran a las comunidades de peces.  

Por lo tanto, la estructura de la comunidad de peces en hábitats acuáticos estables (como los cenotes) 

puede estar altamente relacionados con variables morfológicas, tales como la pendiente de la orilla y la 

composición de las paredes que conforman estos sistemas acuáticos, y que normalmente no son 

considerados en estos estudios. La morfología 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 trófica (Cohen, 1989). Las macrófitas no solamente son una fuente de recursos para el 

zooplancton, caracoles e insectos acuáticos, 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 trófica pelágica, y ha sido descrito en las teorías que involucran dinámicas del 

control ascendente y descendente (Lampert y Sommer, 1997; Currie et al., 1999). Estas dinámicas 

sugieren que las algas pueden ser el motor central de los procesos en la estructura de la comunidad de 

peces. Los contrastes morfológicos 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 región en particular 

son capaces de colonizar todos los sistemas acuáticos (Bedoya, 2005).  

Morfológicamente, los cenotes son formados por procesos geológicos (Perry et al., 1995; Steinich, 1996), 

que combina mecanismos que abarcan miles de años, comenzando con cenotes que no presentan costa. 

Después los sedimentos continúan llenado el cenote, cambiando su forma volviéndose más parecidos aun 

lago típico (Perry et al., 1995; Stoessell et al, 1993; Steinich, 1996). En consecuencia, los cenotes pueden 

tener un tamaño similar pero con  diferentes formas y morfologías contrastantes, una característica que 

depende de la edad del cenote (Perry et al., 1995; Steinich, 1996).  

Además, la estructura de la comunidad de peces en los humedales también se ve influenciada por la 

variación interanual, causada por procesos meteorológicos 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 

período de cuatro años, discutiendo las posibles implicaciones de la estabilidad hidrológica dentro y entre 

años en esta estructura.  Se discuten los resultados de la estructura de la comunidad de peces con base a 

las diferencias en la morfología de los cenotes.  
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DISCUSIÓN 

 

 

Aún cuando los cenotes son el sistema acuático más importante de la península de Yucatán, la mayor 

parte de su dinámica abiótica y los factores que se relacionan con la estructura de las comunidades de 

peces son poco conocidas. Esta investigación es una línea de base para dilucidar aquellos factores que 

afectan directamente a la estructura de la comunidad de peces en pequeños sistemas oligotróficos. La alta 

influencia que las variables de tipo alóctono juegan en los cenotes, que se caracterizan por no tener una 

zona de la costa, sugiere que existen dinámicas acuáticas en estos sistemas peculiares que quedan por 

descubrir, en comparación con otros sistemas con zonas costeras. Los resultados presentados en este 

manuscrito plantean la necesidad de una mayor investigación ecológica en la región. 

Las especies de peces encontradas en estos cenotes están ampliamente distribuidas los humedales de la 

RBSK, en pocetas y otros cenotes de la península de Yucatán. 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 pequeñas diferencias entre las principales variables abióticas en la época de estaciones y entre años, 

sugieren, que los peces que viven dentro de este tipo de sistemas acuáticos 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 reproducción y 

viven en hábitats más profundos y más estables, tales como los estanques con una baja corriente, canales 

fluviales y la mayoría 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-Vázquez y Zambrano, 2010).  

Además, la estabilidad de la estructura de la comunidad de peces en el período de muestreo de cuatro años 

sugiere un bajo cambio en la dinámica hidrológica y variables fisicoquímicas del agua en un ambiente con 

una meteorología muy variable. Los períodos lluviosos y secos no tienen impacto sobre la dinámica de las 

variables fisicoquímica del agua de los cenotes estudiados. Al contrario de los humedales, los cenotes no 

están sometidos a cambios bruscos en el nivel del agua (Escalera-Vázquez y Zambrano, 2010). Esta 

diferencia en la dinámica hidrológica entre los dos tipos de sistemas, que se encuentran en una misma 

región y con la misma dinámica ambiental, se puede explicar por el suelo de tipo kárstico. Este tipo de 

suelo absorbe el agua de lluvia en pocos días, provocando un cambio rápido en el nivel del manto freático 

(Gaona-Vizcayano et al., 1980). En las tierras bajas del nivel del manto freático, el agua se eleva por 

encima de la superficie, generando humedales temporales (= 1.5 m de profundidad). En la estación seca el 

nivel de manto freático baja, ocasionando la desaparición de la mayoría de los humedales, quedando 

solamente pequeños charcos permanentes muy dispersos. Los cenotes son sistemas más profundos (> 5 

m) que los humedales que son capaces de amortiguar cualquier cambio local en el nivel del manto freático 

ocasionado por la época de lluvias y de secas (entre 0,5 y 1,2 m). Por lo tanto, los humedales y charcas 

permanentes son sometidos a cambios hídricos estacionales en los dos períodos, afectando variables tales 

como concentraciones de oxígeno disuelto (Escalera-Vázquez y Zambrano, 2010) y la temperatura. Por el 

contrario, nuestros resultados muestran que la mayoría de las variables fisicoquímicas 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 macrófitas (Escalera-Vázquez 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 relación con la estructura de la 
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comunidad de peces analizando en conjunto a estos sistemas acuáticos. Sin embargo, no son  los únicos 

factores que afectan a la estructura de la comunidad de peces en los cenotes, también se incluye el 

oxígeno disuelto y las concentraciones de fósforo. La concentración de oxígeno 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 fósforo tienen un papel importante en la 

dinámica de los ecosistemas (véase más arriba), que influyen en la estructura de la comunidad de peces en 

función de la productividad del sistema. 

Para entender la estructura de la comunidad de peces dentro de un sistema estable, es necesario analizar la 

estructura trófica del lago y el flujo de energía, teniendo en cuenta variables tales como la concentración 

de nutrientes y la disponibilidad y tipo de alimento (Sterner et al., 1997). Algunas de estas variables, tales 

como la producción primaria y la abundancia de insectos, han demostrado estar altamente relacionada con 

la estructura de la comunidad de peces. La producción primaria se relaciona directamente con la 

concentración de nutrientes (Dillon y Rigler, 1974). Las concentraciones de nutrientes bajas y la relación 

N / P (> 12,3) en todos los cenotes sugiere que el fósforo es el recurso limitante para los productores 

primarios. El fósforo entra en el sistema mediante la disolución de la roca y por la erosión de las zonas 

cercanas (Beddows et al., 2007). La mayor parte del fósforo que entra en la columna de agua se precipita 

y va al fondo debido a la alta concentración de CaCO3, este proceso es característico de estos sistemas 

cársticos (Roldán, 1992). La precipitación de fósforo tiene diferentes consecuencias, dependiendo de la 

morfología del cenote. En cenotes profundos con paredes escarpadas, el fósforo queda fuera del alcance 

de los productores primarios y se precipita directamente al fondo, que es anóxico y con poca luz (Roldán, 

1992). En cenotes con una zona de la costa, el fósforo precipitado va a profundidades en las cuales pueden 

ser aprovechados por el perifiton, macroalgas y plantas acuáticas. Estos sistemas pueden tener mayores 

tasas de retorno de fósforo y con un flujo de energía más autóctona (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 

proporción de las fuentes de alimentos externos para los peces. En la mayoría de los lagos, los 

productores primarios acuáticos soportan una parte significativa (> 84%) de la producción heterótrofa 

(Jansson et al., 1999). Sin embargo, existen otros sistemas acuáticos en los que los recursos de tipo 

autóctono son los que sostienen las redes tróficas (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 vegetación que en 

cenotes sin vegetación.  

Fuentes alóctonas son más importantes cuando el sistema acuático es pequeño, es oligotrófico y está 

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 tróficas en  ciertos sistemas acuáticos 

(Nakano y Murakami, 2001; Sabo y Fuentes, 2002). Un gran número de insectos viven en el borde cenote 

y pueden estar disponibles para los peces una vez que caen en el agua (Observación personal). Por lo 

tanto, hay una alta proporción de depredadores, principalmente consumidores de insectos de origen 

terrestre y con una típica morfología 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 

herbívoros, 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 físico-químicas y la estructura de la comunidad de pece no se 

ven afectados por la dinámica hidrología (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 pequeña variación entre años. 

Esto resultados son completamente diferentes a lo encontrado en los humedales, los cuales tienen una 

estructura de la comunidad de peces muy dinámica, incluso dentro de las estaciones (Escalera-Vázquez y 

Zambrano, 2010). Sin embargo, las variables que influyen en los humedales similares también están 

relacionados con la estructura de la comunidad de peces en los cenotes como el oxígeno disuelto, la 

transparencia, la clorofila a, perifiton y abundancia de insectos acuáticos. Estas variables cambian con la 

morfología del cenote, y por lo tanto la estructura de la comunidad de peces parece estar relacionada con 

la forma y composición 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 

acuáticas de poderse establecer en las orillas, aumenta la heterogeneidad del hábitat para diferentes 

especies de peces, lo que aumenta la cantidad de refugios contra la depredación y proporcionar más 

alimentos a la comunidad. 

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

muestrear un mayor número de cenotes para poder llegar a conclusiones más robustas.  
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CAPITULO II 

ESTRUCTURA TRÓFICA DE PECES EN CENOTES DE QUINTANA ROO 
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RESUMEN 

 

 

La morfología de los cenotes puede ser un factor que modifica la estructura de la red trófica, lo cual puede 

afectar a la estructura de la comunidad de los organismos que ahí habitan. La morfología puede influir 

sobre la capacidad de establecimiento de productores primarios, incluso sobre otros organismos 

(heterótrofos), lo que repercute directamente en la abundancia de los consumidores primarios que 

dependen de éstas para llevar a cabo sus ciclos biológicos y sobrevivir. Una gran cantidad de perifiton y 

macrófitas puede repercutir en que la fuente de alimento para los peces sea primordialmente autóctona, 

mientras que la ausencia de estos productores primeros, indicaría 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 

relación, se determinaron los recursos alimenticios de los peces en dos grupos de cenotes con morfología 

contrastante: el primer grupo corresponde a los cenotes “jóvenes” (Tres Reyes, Santa. María y C. Joven 

Sur) que se caracterizan por presentar paredes verticales compuestas de roca, tener comunicación con el 

acuífero, escasa cantidad y variedad de productores primarios. El segundo grupo, llamados cenotes 

“viejos” (C. Límite, C. Norte y C Viejo Sur). Este tipo de cenotes presentan orillas compuestas de 

sedimento y materia orgánica lo que permite una mayor cantidad y variedad de productores primarios, 

principalmente perifiton, macroalgas y macrófitas. Los cenotes “viejos” presentan una menor profundidad 

que los cenotes “jóvenes” y la comunicación con el acuífero es mínima debido a la alta acumulación de 

materia orgánica. Se realizaron análisis de contenidos estomacales de los peces para determinar el origen 

del alimento (alóctono o autóctono) y el índice trófico (excepto en los cenotes Joven Sur y viejo Sur). 

También se realizaron análisis de las firmas de δ13C y de δ15N del músculo de las especies de peces 

muestreados en los seis cenotes. Con esta información se determinaron las diferencias isotópicas de los 
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peces de cada grupo de cenotes. Además, se estimó el nicho trófico (TA), intervalo de δ13C (CR), 

intervalo de δ15N  (NR), el porcentaje de traslape entre nichos y la diversidad trófica (CD) de las especies 

y las comunidades de peces en cada cenote. Como resultado se encontró que los recursos de origen 

alóctono fueron más importantes para la mayoría de las especies de peces que habitan los cenotes 

“jóvenes”, siendo los insectos el principal aporte de proteína. Es el caso de Petenia splendida que aún 

cuando habitan en los cenotes “viejos” su dieta también se basa en insectos terrestres. De acuerdo con el 

índice trófico, la mayoría de las especies de peces son carnívoras y el resto omnívoras. El origen del 

carbono en los peces de los cenotes “jóvenes” apunta a que provienen de las fuentes basadas en fuentes 

C3 (fundamentalmente terrestres), siendo menos enriquecidos que los valores de δ13C de los peces de los 

cenotes “viejos”, que posiblemente también se alimentan de rutas tróficas que inician con las algas (C3). 

Comparando las comunidades de peces en los diferentes tipos de cenotes, no se encontró diferencia en la 

amplitud del nicho trófico ni en el traslape de los mismos. Sin embargo, los peces de los cenotes 

“jóvenes” presentaron mayor amplitud de intervalo de δ13C (5.7 ‰) y de δ15N (3.7) que los cenotes 

“viejos”. Se presentaron diferencias significativas entre los valores δ13C y de δ15N de los peces de las 

misma especie que habitan los dos tipos de cenotes, lo que podría indicar diferencias en origen de las 

fuentes de alimento en cada cenote, y en los diferentes niveles tróficos 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 δ13C and δ15N 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 δ13C and δ15N, 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 δ13C 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 δ13C (5.7 ‰) and δ15N (3.7) interval that the “old” ones. Significant 

differences were presented between the δ13C y de δ15N 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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INTRODUCCIÓN 

 

 

La energía en los lagos deriva de dos principales recursos, la que se origina o se produce dentro del 

cuerpo de agua o sistema conocida como autóctona y material que proviene fuera del cuerpo de agua o de 

otros sistemas, a la que se le denomina alóctona (Moore et al., 2004). En la teoría ecológica de los lagos 

siempre se había considerado que la productividad primaria autóctona sostiene la producción de 

heterótrofos. Hay evidencias que sugieren que los sistemas acuáticos podrían tener redes heterotróficas 

(Cole et al., 1994; Del Giorgio y Peters 1994; Jansson et al., 1999). Por ello, en los últimos años se ha 

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

 

Algunos trabajos se han enfocado a determinar y cuantificar los efectos directos e indirectos de recursos 

de origen alóctono (insectos terrestres, frutos, flores, hojas, semillas, etc.), sobre las redes alimenticias (p. 

e. Power y Rainey, 2000; Polis et al., 2004). La materia orgánica que entra a los cuerpos de agua es 

incorporada al sistema por varios mecanismos. Por ejemplo, el carbono orgánico 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 partículas de carbono 

orgánico (COP) entran al sistema por medio de la lluvia y por la acción del viento. Este COP puede ser 

degradado o incorporado por las baterías o ser directamente ingerido por los consumidores (Cole et al., 

1990; Hessen y Nygaard, 1992). El 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 

límite de los ecosistemas (p. e. orillas de los cuerpos de agua, zonas inundables) están disponibles 

directamente para los consumidores que viven dentro del lago. Aun cuando puede ser pequeños en tamaño 
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y en abundancia, está 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 alóctonos pueden estabilizar la dinámica de una población, como es el caso de la interacción 

entre depredador-presa y las redes alimenticias (De Angelis 1992; Huxel y McCann 1998; Takimoto et 

al., 2002; Loreau y Holt 2004). Estos recursos alóctonos también llamados “subsidios” sugieren que hay 

una interdependencia entre ecosistemas. Su importancia da pautas para el manejo y conservación de estos 

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

 

En los lagos oligotróficos la principal entrada de carbono está dada por las hojas de los árboles que se 

encuentran cercanos a estos sistemas, especialmente en donde se encuentran bosques caducifolios o 

perennes. Se ha estimado que aproximadamente entran 100 kg/año de material originado de las plantas y 

45 kg C /año, el cual representa aproximadamente del 5% de la productividad del fitoplancton. La entrada 

de las hojas al sistema depende de varios aspectos como la topografía, el clima, las condiciones edáficas, 

y el área del cuerpo de agua, entre otras. El material alóctono se ha considerado un importante recurso de 

energía para las poblaciones de invertebrados bénticos en los lagos. En algunos arroyos, la entrada de 

material alóctono podría contribuir entre un 60 a 100% de energía que entra al sistema (Nakano y 

Murakami, 2001). Sin embargo, la morfología de los sistemas acuáticos juega un papel preponderante en 

el aprovechamiento de esta materia orgánica proveniente del exterior. Se ha demostrado que en cuerpos 

de agua donde la profundidad media (cociente que resulta del volumen del lago entre su área) es un 

determinante en la productividad (Ryder, 1982). A mayor profundidad media del lago, los nutrientes (N, 

P, Si) o la materia orgánica (principalmente frutos, hojas y ramas) van al fondo impidiendo que sean 

aprovechados por los organismos y solo son utilizados por bacterias anaeróbicas (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 año. En estos sistemas 

acuáticos la concentración de nutrientes disueltos en la columna de agua es baja y la mayoría se 

encuentran en el fondo, en comparación con otros cuerpos de agua más 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 estratificación vertical del agua concentra los nutrientes 

en el hipolimnion en donde se presenta la remineralización, disminuyendo su concentración 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 acuático no necesariamente está relacionada con la producción de 

peces. Esto se debe a que sistemas oligotróficos pueden obtener sus recursos de fuera del sistema. Por 

ejemplo, dentro de los tipos de agua descritos para la Cuenca Amazónica los tipos de aguas “claras” y 

“negras” se caracterizan porque la cantidad de nutrientes es extremadamente baja creando como 

consecuencia una baja productividad primaria (Núñez, 2005). Sin embargo, en estas aguas se encuentran 

una alta abundancia y variedad de peces. Esta paradoja fue resuelta mediante el estudio de la alimentación 

de estos peces. Muchas de estas especies de peces se alimentan de recursos de origen alóctono que 

mantienen la complejidad de las redes alimenticias (Lowe-McConnell, 1987). Las especies generalistas 

(omnívoras) predominan en la mayoría de los peces (Lowe-McConnell, 1987).   

 

Dentro de los recursos alóctonos para los peces están los insectos, frutos, hojas, flores y semillas que caen 

en los cuerpos de agua (Prieto, 2000). La cantidad de carbono que entra varía aproximadamente entre el 

33 y 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 alóctonos como es el caso de pequeñas presas, en los 
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que se incluyen en su mayoría insectos, pueden contribuir hasta en un 20% el aporte del total de carbono 

consumido por los peces.  

 

Quizá porque los lagos oligotróficos son escasos en las zonas subtropicales y tropicales, la utilización de 

varios tipos de recursos alóctonos es pobremente entendida. La mayoría de los estudios relacionados con 

los recursos externos que entran a los sistemas acuáticos 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 energía alóctona puede llegar a ser muy importante en lagos pues el material de tipo alóctono puede 

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

 

En el caso de los cuerpos acuáticos con características mesotróficas y eutróficas en los que hay una alta 

producción de autótrofos, como por ejemplo los cenotes “viejos”, la entrada de carbono puede ser menos 

notoria e importante.  

 

Los cenotes son cuerpos de agua que están distribuidos principalmente en la Península de Yucatán; 

muchos de ellos presentan morfologías contrastantes que dependen del proceso geomorfológico 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 formación. Por ejemplo, los cenotes “jóvenes” se caracterizan por que 

no han sido expuestos a una sedimentación continua y la mayoría de ellos todavía tienen una 

comunicación directa con el manto freático (Schmitter-Soto et al., 2002). Por consiguiente, estos cenotes 

tienen paredes rocosas verticales, que no permiten el desarrollo de productores primarios acuáticos. 

Generalmente estos cenotes presentan una profundidad mayor a 10 m. Con el tiempo, estos cenotes 

reciben materia orgánica del bosque seco tropical que se va directamente al fondo, disminuyendo la 

profundidad y a la vez que bloquean la comunicación con el manto freático (Schmitter - Soto et al., 2002). 

Los ácidos producidos por la descomposición de materia orgánica acumulada contribuyen a la disolución 
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de la roca de CaCO3 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 morfología del cenote cambia. A este 

tipo de cenotes se les denomina “viejos”.  El paso de un cenote joven a viejo está influenciado por varios 

factores como el clima, la geología y aspectos biológicos, cuyo periodo de cambio puede durar de cientos 

a miles de años. La ausencia o presencia de productores primarios es capaz de modificar la estructura de 

la red trófica (Cohen, 1989). Las fuentes de alimento como zooplancton, moluscos (caracoles) e insectos 

acuáticos usan las macrófitas como refugios y zona de reproducción. La inexistencia de productores 

primarios reduce la abundancia de alimento para los peces. Por consiguiente, la morfología 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 autóctono, mientras que en sistemas sin 

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

 

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 fisiológicas, órganos y estructuras 

(forma y número de los dientes, longitud del intestino, etc.) que les permiten aprovechar de la mejor 

manera los recursos alimenticios que les ayudarán a sobrevivir a las condiciones imperantes dentro del 

medio acuático.  

 

Cuando hay escases de alimento como es el caso de los cenotes “jóvenes”, la diversidad de peces y su 

abundancia es baja. Es posible que la energía que fluye en estos sistemas no pueda soportar mayor 

cantidad de peces, incluso con el subsidio de origen alóctono. Lo que conllevaría a que la estructura 

trófica dentro de este tipo de cenotes no sea tan compleja y los peces podrían tender a ser generalistas 

(aquellos que consumen varios recursos alimenticios) y omnívoros. 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 más alimento la estructura trófica sería más 

compleja y los peces tenderían a ser más especialistas que generalistas.  

 

La estructura trófica es una representación del flujo de materia y energía entre los seres vivos que resulta 

de las interacciones tróficas entre los organismos (Cohen et al., 1993). La caracterización de la estructura 

trófica de un sistema acuático permite vislumbrar la importancia de los recursos alóctonos y autóctonos, 

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

un importancia en la dinámica de las poblaciones y en la estructuración de las comunidades.  

 

Existen varios métodos para determinar las interacciones tróficas y el origen de los recursos alimenticios, 

uno de ellos es el análisis de contenidos estomacales, el cual es uno de los métodos más usados. Este 

método permite entender el origen y lo que están consumiendo los peces en un determinado momento. El 

análisis de contenidos estomacales presenta algunas deficiencias, como la dificultad para determinar de 

manera precisa las presas en especial cuando el alimento está 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 análisis de contenidos estomacales, se han propuesto otros métodos, como 

el análisis de isótopos estables, principalmente de carbono y nitrógeno (Bearhop et al., 2004). Estos dos 

métodos se complementan muy bien cuando se trata de investigar las relaciones tróficas de una 

comunidad. 

 

El análisis de isótopos estables (son formas del mismo elemento que difieren en el número de neutrones) 

de carbono y nitrógeno se ha utilizado para caracterizar las estructuras tróficas. Este análisis proporciona 
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información sobre el origen de la fuente alimenticia y la posición trófica de los organismos 

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

 

El carbono tiene dos isótopos estables (13C y 12C), el valor de δ13C cambia poco (0.5-1‰) de un nivel 

trófico a otro, siendo la base de la cadena alimentaria la única fuente de variación (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 isotópicas en la base de la cadena alimentaria se deben al 

fraccionamiento isotópico diferencial derivado de las distintas rutas metabólicas de asimilación de CO2 de 

los productores primarios (Peterson y Fry, 1987). El δ13C de las plantas con metabolismo C3 va desde -30 

hasta -24‰ (Farquhar et al., 1989), las plantas C4 presentan valores δ13C altos (-17 a -9‰, valores 

medios de -13‰; Schmidt y Gleixner, 1998), el δ 13C de las macrófitas sumergidas va desde -24 a -13‰ 

(LaZerte y Szalados, 1982), y el δ13C del fitoplancton entre -42 hasta -21‰ (Boutton, 1991; Van Dover et 

al., 1992). 

 

El nitrógeno presenta dos isótopos estables (15N y 14N), el valor de δ15N se utiliza para estimar la posición 

trófica de un organismo. El valor la firma isotópica de un consumidor se encuentra enriquecido entre 3 y 

4‰  en comparación con su presa (Vander Zanden y Rasmussen, 2001). Esto se debe a que los 

organismos excretan una mayor cantidad de 14N que de 15N, por lo que un depredador conserva una mayor 

cantidad de átomos con los isótopos pesados que contenían los tejidos de su presa (Minagawa y Wada, 

1984).  

 

Los isotopos estables se han utilizado para responder a ciertas cuestiones sobre el funcionamiento 

ecológico de los sistemas acuáticos continentales. Por ejemplo, evaluar la contribución de los aportes de 

los materiales orgánicos de origen terrestre a los sistemas acuáticos lóticos (ríos) (Rosenfeld y Roff, 1992) 
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y marinos (Fry y Sherr, 1984); evaluar la contribución del metabolismo de las comunidades de 

microorganismos a las redes tróficas (Caraco et al., 1998); estudiar el funcionamiento ecológico de los 

estuarios (Connolly et al., 2005); estudiar las implicaciones ecológicas de las migraciones de peces 

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

 

Además, los isótopos estables son útiles para evaluar la influencia antropogénica y su impacto generado 

en los ecosistemas, tales como: evaluar el origen de los contaminantes y de su bio-magnificación en las 

redes tróficas (Cabana y Rasmussen, 1994; DeBruyn y Rasmussen, 2002) y analizar la influencia de las 

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

 

La comparación de las estructuras tróficas de sistemas acuáticos se puede realizar por medio del análisis 

de envoltura convexa, que consiste en encerrar en un polígono las firmas isotópicas promedio de todos los 

componentes tróficos comunes entre las diferentes estructuras. Este análisis proporciona información 

sobre las características intrínsecas de una comunidad trófica a partir de seis parámetros (Layman et al., 

2007), de cuales solo se utilizaron cuatro en este estudio y de los que se tratará. Uno de ellos es el 

intervalo de variación de nitrógeno (NR), es la distancia entre la especie con el valor más enriquecido de 

δ15N y la especie con el valor más empobrecido. NR representa la estructura vertical dentro de una red 

trófica. Un valor más alto de NR sugiere que existen más niveles tróficos y una mayor diversidad trófica. 

El intervalo de carbono (CR) es la distancia entre la especie con el valor más enriquecido de δ13C y la 

especie con el valor más empobrecido. CR representa la variación de la base de una red trófica. Un valor 

más alto de CR sugiere que existe una mayor diversidad de recursos en la base del sistema trófico. El área 

total (TA) es el área de la envoltura convexa que contiene a todos los componentes tróficos. Representa 

una medida del nicho trófico ocupado por las especies del sistema, lo que sugiere la diversidad trófica 

total dentro de una red. TA es influenciado por especies con posiciones en los extremos tanto para δ15N 
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como para δ13C, 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 δ15N - δ13C para todas las especies de la red trófica. Provee una medida del promedio de 

diversidad dentro de una red trófica y no se ve tan afectada por las especies en posiciones extremas como 

el TA. 

 

El análisis de envoltura convexa no solamente se puede aplicar a una comunidad, sino que también se 

puede aplicar a nivel de especie representando la variación trófica de las especie o especies objeto de 

estudio. Esta información, obtenida de los valores isotópicos de cada individuo de la misma especie, 

proporciona una herramienta útil que permite conocer el nivel de especificidad o generalidad trófica de 

una especie y la amplitud del nicho trófico ocupado (Bearhop et al., 2004). El nicho isotópico es una 

herramienta muy útil para responder preguntas ecológicas (Rodríguez y Herrera, 2010). 

 

Por otro lado, la tendencia de una especie de pez a ser carnívoro, omnívoro o herbívoro se puede 

presuponer por medio de su morfofisología. Por ejemplo, un análisis de la forma y tamaño de la boca y 

los ojos, de la presencia de estructuras como los ciegos pilóricos, de la forma y tamaño el estómago, de lo 

largo del intestino, se puede determinar el nivel trófico en el que se puede encontrar una especie (Gerking, 

2014). La alimentación 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 así como se ha establecido que en edades tempranas de algunas especies 

de peces, estos se pueden alimentan de organismos pequeños 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 tamaño, que por lo general se encuentran en un nivel 



 
56 

 

trófico cada vez más alto, esto es aplicable a los peces que son depredadores. En el caso de los herbívoros, 

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

 

Determinar si existen diferencias en el origen del alimento (autóctono y alóctono) consumido por las 

especies de peces que se encuentran en los cenotes “jóvenes” (Tres Reyes y Santa. María) y “viejos 

(Límite y Norte) por medio de análisis de contenidos estomacales y firmas isotópicas. 

 

Establecer si hay diferencias en la diversidad trófica, en la amplitud del nicho trófico, en el traslape, de 

dietas de los peces de los cenotes Tres Reyes, Sta. María, Joven Sur, Límite, Norte y Viejo Sur, así como 

entre especies que se comparten por medio de δ13C y δ15N. 
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HIPÓTESIS 

 

 

La morfología propia de los cenotes “jóvenes” 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. 

 

Hipótesis particulares 
 

- Si en los cenotes “jóvenes” se presenta poca abundancia y variación de productores primarios, y 

por lo tanto bajos recursos de tipo autóctono, tanto en la columna de agua como en el sedimento, 

la comunidad de peces dependerá de recursos alimenticios externos (alóctonos). 

- En los cenotes “jóvenes” la comunidad de peces se sostendrá de recursos alimenticios similares, lo 

cual se reflejará en un mayor traslape del nicho trófico. 
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MÉTODO 

 

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 María ubicado en 21° 06´ 48.39” N y 87° 10´ 37.32” W y zona cercana al 

Municipio de Felipe Carrillo Puerto en Quintana Roo, México. Se muestrearon seis cenotes (Fig. 1 y 

Tabla 1), seleccionados con base en la morfología característica de los cenotes “jóvenes” y “viejos”.  

 

Fig. 1. Ubicación 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 María.  

NOMBRE LONGITUD  LATITUD  UBICACIÓN CENOTE 

Tres Reyes 87° 52’ 38.50” 19° 41’ 29.90” RBSK Joven 

Santa María 

C Joven Sur 

87° 10’ 36.64” 

87° 59’ 17.20” 

21° 06’ 47.74” 

19° 36’ 23.30” 

RSM 

F. Carrillo Pto. 

Joven 

Joven 

Límite 87° 52’ 51.47” 19° 40’ 04.30” RBSK Viejo 

Norte 

C Viejo Sur 

87° 60’ 00.40 

87° 59’ 17.20” 

19° 36’ 17.20” 

19° 36’ 23.30” 

RBSK 

F. Carrillo Pto. 

Viejo 

Viejo 

 



 
60 

 

Los cenotes Tres Reyes (TR), Santa María (SM) y el cenote Joven Sur (CJS), se caracterizan por tener 

orillas de roca calcárea y con pendientes altas de aproximadamente 90° (paredes verticales), y presentan 

comunicación directa con el acuífero. En estos cenotes es escaso el perifiton, macroalgas ni vegetación 

acuática, pero en sus alrededores se encuentra vegetación terrestre conformada principalmente por bosque 

secundario (Fig. 2). Los cenotes Límite (CL), Norte (CN) y cenote viejo Sur (CVS) tienen una zona poco 

profunda en el borde y está constituida por materia orgánica, en la que se observaron perifiton, 

macroalgas y plantas acuáticas (Fig. 2). La comunicación con el acuífero de estos cenotes es reducida por 

la acumulación de la materia orgánica en la parte inferior. En su alrededor, estos cenotes presentan un 

área conformada por vegetación semiacuática (“rozadera” o “cortadora”, Cladium sp.) (Lot y Novelo, 

1986). Al CJS y CVS no se les midieron la batimetría ni se les realizaron a los peces análisis de 

contenidos puesto que fueron incorporados al final del estudio. 
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Fig. 2. Cenotes muestreados en Quintana Roo: a. Cenote Tres Reyes, b. Cenote Santa María, c. Cenote Joven Sur y 

Viejo Sur, d. Cenote Límite y e. Cenote Norte. Las fotos aéreas (aˋ, cˋ, dˋ y eˋ) fueron tomadas de Google Earth 2013. 
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La forma y dimensión de los cenotes fueron obtenidas con base en la longitud máxima, la anchura 

máxima, la profundidad máxima, la profundidad media, el área, el perímetro y el desarrollo de costa 

(Torres y García, 1995) (Capítulo I). 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 orientó una cuerda 

previamente marcada (a cada metro) sentido N-S con ayuda de un GPS (Marca Garmin), a esta cuerda se 

fijó en sus extremos colocándose por encima de la superficie del agua. Posteriormente con otra cuerda, 

marcada cada 20 cm y con una plomada, se empezó a medir la profundidad. De igual manera se procedió 

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 mencionó anteriormente a los cenotes Joven Sur y 

Viejo Sur no se les realizaron mediciones morfométricas.     

 

 
 

 
 

Fig. 3. Perfiles batimétricos realizados a cuatro de los seis cenotes: a. Tres Reyes, b.  Santa. María, c. Norte y d. 

Límite. Las dos líneas representan los dos perfiles batimétricos realizados en 1. dirección N-S y 2. en dirección E-W. 
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Para la captura de los peces se utilizaron mallas (2.4 m x 38 m, con apertura de malla de 1, 1.5, 2, 2.5 y 3 

pulgadas), anzuelos, y 2 tipos de nasas las plásticas (20 x 20 x 40 cm, 5 cm de apertura) y metálicas (20 x 

30 cm, con 2.5 cm apertura de) con la finalidad de obtener el mayor número de especies de peces y tallas. 

A los peces de los cenotes Joven Sur y Viejo Sur no se les realizó análisis de contenidos estomacales ya 

que estos se incorporaron mucho después y sólo se utilizaron para obtener datos de firmas isotópicas 

(enero del 2008). Para el análisis de contenidos estomacales se muestrearon un total 216 individuos que 

pertenecieron a los cenotes Tres Reyes, Sta. María, C. Límite y C. Norte (Tabla 2). Las muestras se 

tomaron en octubre del 2004; abril, julio y octubre del 2005. El número de muestras y las especies a las 

que se les realizó el análisis de contenidos estomacales dependió de la captura de las mismas, ya que en 

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

Tabla 2. Características generales de peces a los que se les realizó los análisis de contenidos estomacales (octubre del 

2004, abril, julio y octubre del 2005). 

 

Cenote Especie 
Longitud DS de la Mínimo Máximo Número de 

promedio (mm) Longitud (mm) (mm) muestras 

Tres  Reyes 
Cichlasoma friedrichsthali  85.1 32.1 54 212 21 

Rhamdia guatemalensis 144.2 29.8 110 222 21 

Santa. María 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 Límite 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 5.1 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 análisis de contenidos estomacales, los peces fueron eviscerados en el laboratorio, se les extrajo 

el estómago y el intestino y se midieron con un Vernier (180 mm + 0.005). Los estómagos e intestinos se 

colocaron bajo el microscopio estereoscopio. Se separaron los ítems alimenticios: insectos terrestres, 

insectos acuáticos, peces, algas, vegetales terrestres, semillas, materia orgánica no identificada (moni) y 

perifiton. Cada item fue pesado individualmente (peso húmedo) en una balanza analítica (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 taxonómicas (Merritt y Webb, 2008; Díaz Valenzuela, 2010). 

Posteriormente con los géneros y especies obtenidas se determinó el tipo de ambiente en el que se 

desarrolla (terrestre o acuático) en el que se encontraba cuando fue consumido por el pez. Algunos 

órdenes de insectos terrestres presentan estadios acuáticos como es el caso de los odonatos, llamados 

comúnmente “libélulas” o “caballitos” (Merritt y Webb, 2008). Para determinar la composición del moni 

se tomó una pequeña muestra (0,5 g) a la cual se le agregó 0,5 mililitro de agua, se homogenizó y 

posteriormente se observó al microscopio a tres submuestras.  

  

Con los pesos de los items obtenidos se determinó:  

El porcentaje de alimento de origen alóctono mediante la fórmula: 

% alóctono = (Al/At)*100 

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

por los peces (alimento de origen alóctono más el autóctono).  

 

Los cálculos 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 autóctonos al fitoplancton, fitobentos, perifiton, algas, plantas 

acuáticas, zooplancton, larvas de insectos acuáticos, caracoles acuáticos y peces. Se consideraron ítems de 

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

 

También se utilizó el índice de Lauzanne que analiza la importancia de cada ítem alimenticio.  

 

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

 

donde, P = medición del peso por cada grupo o ítem en un volumen total y F = frecuencia de 

ocurrencia: se calcula a través del número de estómagos que contienen uno o más individuos 
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de la especie-presa en relación con el total de estómagos con contenido. 

 

Para este índice 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 calculó la diversidad trófica que es fundamentalmente el índice de Shannon Winner, considerando al 

estómago del pez como unidad en la comunidad de ítems consumidos. Este índice relaciona los ítems 

encontrados y su abundancia. 

Diversidad trófica (H):  H = -Σi=1 pi Ln pi;  

  

También se determinó el Índice trófico (Rt) que es la relación 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 índice permite ver si los peces son carnívoros, herbívoros u omnívoros. Los valores menores al 100 

indican especies que son carnívoras. Valores entre 100 y 200 son especies omnívoras y valores mayores a 

200 son herbívoros (Nikolsky, 1963). 

 

Cuantificación de firmas isotópicas de δ13C y δ15N  

Para conocer las firmas isotópicas de las especies, se realizaron un total de 272 análisis de δ13C y δ15N de 

los peces de los seis cenotes (Tabla 3). Los peces de los cenotes Tres Reyes, Santa María, Límite 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. Características generales de los peces a los que se les realizó los análisis de δ13C y δ15N. 

Cenote Especie Longitud Total DS Mínimo Máximo Número 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 María C. urophthalmus  208.6 20.8 195.0 242.0 5.0 

  G. yucatana  45.6 5.2 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. Límite 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 21.2 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 5.5 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 músculo del área debajo de 

la aleta dorsal, se colocó en viales con capacidad de 1.5 y 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 Biología se 

colocaron en el congelador a -10°C hasta su preparación para el análisis. Para la preparación de los 

tejidos, los métodos que se describen a continuación corresponden a los lineamientos del Laboratorio de 

Isótopos 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 metodología de la Universidad de California Davis (EEUU), 

lugar a donde se enviaron para su análisis δ13C y δ15N. 

 

Se obtuvo la composición isotópica de las muestras mediante un espectrómetro de masas de radio de 

isótopos 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 1000⁰C en un 

reactor cargado con óxido de cromo, óxido de plata y cobre. Después de la combustión, los óxidos se 

eliminan en un reactor de reducción (reducción 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 

análisis de N). El N2 y CO2 se separan en una columna de Carbosieve GC (65°C, 65 mL / min) antes de 

entrar en el IRMS. Durante el análisis, las muestras se intercalan con varias repeticiones de al menos dos 

estándares de laboratorio diferentes. Estos estándares de laboratorio, que son seleccionados por ser de 

composición similar a las muestras que se analizaron, se han calibrado previamente frente NIST 

Materiales estándar 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 δ13C y δ15N respecto a los estándares 

internacionales empleados de V-PDB (Viena PeeDee Belemnite) para el C y aire para el N. Las 

cantidades requeridas para la determinación de isótopos estables fueron: tejido animal entre: 1 mg + 0.2. 

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

 

http://stableisotopefacility.ucdavis.edu/13cand15n.html
http://stableisotopefacility.ucdavis.edu/13cand15n.html
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La caracterización trófica se realizó graficando los valores promedio y la desviación estándar de las 

firmas isotópicas (δ13C y δ15N) de cada uno de los peces colectados (Fry, 2006).  

El análisis de envoltura convexa (polígono) se realizó de acuerdo con el procedimiento establecido por 

Bearhop et al., (2004) y Layman et al. (2007), que consiste en graficar las firmas isotópicas de cada uno 

de los componentes y trazar un polígono utilizando los valores de los componentes externos para encerrar 

a todos los elementos del sistema. Con los valores de δ13C y δ15N se determinó el nicho trófico (TA) por 

cenote y por especie de pez de cada cenote. Mediante la amplitud del nicho trófico se podría estimar qué 

especies son más generalistas o especialistas. Para la determinación de TA, CR, NR y CD  (Layman et al., 

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

 

Se evaluaron las diferencias entre las firmas isotópicas 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 isotópicas 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 utilizó para evaluar las diferencias de las firmas isotópicas 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 utilizó la prueba de Levene para determinar la 

igualdad de las varianzas, cuando no lo eran se empleó la prueba de Dunnett (1995) para comparar los 

diferentes variables (índice trófico).   

 

 

 

 

 



 
69 

 

 

RESULTADOS 

 

Contenidos estomacales 

Las diferentes especies de peces contaron con una gran variedad de items consumidos (Tabla 4). La 

dominancia de los items cambia dramáticamente entre especies e incluso, existen diferencias en la misma 

especie en diferentes tipos de cenotes (por ejemplo Cichalsoma urotphtamlmus en la Tabla 4). Los 

insectos fueron el ítem 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 arañas (Aracnidos), seguidos de frutos (Higo) 

y restos vegetales no identificados. Los peces del CL y CN consumieron perifiton, macroalgas (Chrara 

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

Tabla 4. Índice de Lauzanee, donde se representa la importancia de las presas. P = medición del peso total por cada 

grupo o ítem en un volumen total y F = frecuencia de ocurrencia. *Estómagos que se encontraron vacíos. 

CENOTE ESPECIE ITEM P F 

Índice Importancia 

del item 
Lauzanne 

C. Tres   Rhamdia guatemalensis Algas 1.4 5.4 0.1 Secundarias 

 Reyes (TR)   Caracoles 0.6 2.7 0.0 Secundarias 

    Insectos 63.2 35.1 22.2 Moderada 

    Moni 16.5 21.6 3.6 Secundarias 

    Peces 4.1 13.5 0.6 Secundarias 

    

Restos 

vegeta 9.3 18.9 1.8 

Secundarias 

  

  Semillas 4.8 2.7 0.1 Secundarias 

Cichlasoma friedrichsthali  Insectos 99.9 95 94.9 Dominantes 

  Moni 0.01 5.2 0.0 Secundarias 

Santa María Gambusia yucatana Algas 29.9 30.6 9.1 Secundarias 

 (SM)   Copépodos 1.6 2.8 0.0 Secundarias 

    Insectos 57.5 41.7 24.0 Moderada 

    Moni 9.4 22.2 2.1 Secundarias 

    Rotíferos 1.6 2.7 0.0 Secundarias 

  Rhamdia guatemalensis Frutos 16.5 11.1 1.8 Secundarias 

    Insectos 40.3 33.3 13.4 Moderada 
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    Moni 8.2 11.1 0.9 Secundarias 

    Peces 32.5 33.3 10.8 Moderada 

    Semillas 2.4 11.1 0.3 Secundarias 

  Cichlasoma urophthalmus Algas 3.0 14.3 0.4 Secundarias 

    Frutos 46.3 28.6 13.2 Moderada 

    Insectos 48.7 42.9 20.9 Moderada 

    Peces 1.2 14.3 0.2 Secundarias 

C. Limite Thorichthys meeki Caracoles 11.1 6.2 0.7 Secundarias 

 (CL) Insectos 0.2 6.2 0.0 Secundarias 

  Moni 42.8 81.2 34.7 Dominantes 

  Perifiton 45.9 6.2 2.8 Secundarias 

  Petenia splendida Insectos 74.8 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 2.0 14.3 0.3 Secundarias 

   Insectos 74.6 28.6 21.3 Moderada 

   MONI 9.7 28.6 2.8 Secundarias 

   Perifiton 10.2 14.3 1.5 Secundarias 

   

Restos 

vegeta 3.5 14.3 0.5 Secundarias 

  Astyanax aeneus Copépodos 0.3 4.3 0.0 Secundarias 

    Insectos 48.1 47.8 23.0 Moderada 

    Moni 8.7 4.3 0.4 Secundarias 

    Ostracodos 0.5 8.7 0.0 Secundarias 

    Perifiton 42.2 34.8 14.7 Moderada 

C. Norte Gambusia yucatana* - 0.0 0.0 0.0 - 

 (CN) Thorichthys meeki Caracoles 7.3 18.2 1.3 Secundarias 

   Insectos 0.2 4.5 0.0 Secundarias 

   Moni 65.6 63.7 41.8 Dominantes 

   Peces 7.1 4.5 0.3 Secundarias 

   Perifiton 19.7 5.3 1.0 Secundarias 

   

Restos 

vegeta 0.3 4.5 0.0 

Secundarias 

  Cichlasoma urophthalmus Caracoles 20.1 25.9 5.2 Secundarias 

    Insectos 45.2 44.4 20.1 Moderada 

    Moni 6.0 14.8 0.9 Secundarias 

    Peces 5.1 7.4 0.4 Secundarias 

    Perifiton 23.6 7.4 1.7 Secundarias 

 

 

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

cenote, se encontró que en TR, SM y CL el principal ítem 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).  

 

  

 

   

 

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

  

El análisis de contenido estomacal mostró resultados variados entre moni y perifiton. Por ejemplo, lo 

consumido por T. meeki en CL y CN el moni y el perifiton fue prácticamente igual, lo único que lo 

diferenciaba era el grado de degradación. Al analizar las muestras al microscopio se observó 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), cladóceros, rotíferos, ostrácodos 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,  

l. Insectos de origen terrestre encontrado en P. splendida, y m. Alga encontrada en C. urophthalmus.   

 

En cuanto al análisis de la diversidad de los alimentos que consumió cada pez, la mayor diversidad trófica 

(H’) se presentó en R. guatemalensis y la más baja en C. friedrichsthali (Fig. 6). No hubo diferencia 

significativa (p = 0.74) en el índice de diversidad trófica (H’) de los ítems consumidos por las especies de 

peces entre los cenotes “jóvenes” (=1.59 bel nat) y los cenotes “viejos” (=1.41 bel nat).  

a b c 

d e 

j 

k l 

f g 

h i 
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Fig. 6. Diversidad trófica (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. splendida y  Rg = R. 

guatemalensis. 

 

En cuanto al índice trófico, la mayoría de las especies de peces presentaron valores menores a 100, 

indicando que son especies carnívoras (Gerking, 1994) (Fig. 7). Sin embargo, hay algunas especies con 

cierta tendencia a ser omnívoras 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 índice trófico de R. guatemalensis 

de los cenotes TR y SM.  
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Fig. 7. Valores promedio del índice trófico (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. splendida y  Rg = R. guatemalensis. Las líneas verticales indican la desviación estándar. 

 

Al realizar el análisis de contenido estomacal dividiendo a los cenotes “jóvenes” de los “viejos” se 

encontró que el porcentaje de alimento alóctono es más importante para los peces de los cenotes 

“jóvenes” (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 variación (mayor DS) de alimento de origen alóctono en los cenotes “viejos”. 

Al comparar estos cenotes la mayoría presentó diferencia significativa (P < 0.015), los únicos que no 

presentaron diferencia significativa, fue el CL vs. SM y CN. 

Tres Reyes 

Sta. Maria 

C. Límite 

C. Norte 

p = 0.00 
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Fig. 8. Porcentaje de alimento de origen alóctono consumidos por los peces en los cenotes, teniendo en cuenta todos 

los individuos por cenote, sin tener en cuenta la especie. Las líneas verticales corresponden a la desviación estándar. 

 

El porcentaje de alimento alóctono 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 más recursos de origen alóctono que el resto (Fig. 9). 

 

Fig. 9. Porcentaje de alimento de origen alóctono 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  líneas verticales corresponden 

a la desviación estándar. 
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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 demás especies. 

 

Firmas isotópicas de los peces 
 

Aún cuando las figuras que se presentan incluyen ambas firmas isotópicas, a continuación se realiza una 

descripción de cada firma isotópica por separado, puesto que indican diferentes dinámicas en la red 

trófica.  

 

Valores de δ13C 

Los valores de las firmas isotópicas de cada especie en cada cenote surgieren una fuente similar de 

alimentación 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 estadísticos en el Anexo I).  

En el CN las especies A. aeneus vs. T. meeki y C. urophthalmus (Fig. 10; ver más detalle Anexo III).  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 más detalle Anexo IV). En los demás cenotes (TR y CL) no hubo diferencia 

significativa para los valores de δ13C para los peces encontrados en estos cenotes. 
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a.                                                         b. 

    

c.             d. 

   

e.             f. 

Fig. 10. Valores promedio de δ13C (‰) y δ15N (‰) para los peces en los cenotes a. Tres Reyes (TR), b. Santa María 

(SM), c. Cenote Joven Sur (CJS), d. Cenote Límite (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 líneas horizontales y verticales indican la desviación estándar. También se incluyen 

los valores estadísticos de las comparaciones.  

 

Tres Reyes 

Cenote Joven Sur 

Santa Maria 

C. Límite 

C. Norte C. Viejo Sur 
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Los valores δ13C 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 

CJS y CVS; T. meeki en CJS vs. CN, CL y CVS (Fig.11, ver más detalle en el Anexo V). En estas 

especies, los valores de δ13C del CJS fueron menos enriquecidos. Sin embargo, esta misma tendencia no 

se observó en la especie G. yucatana del cenote SM la cual mostró un valor promedio de δ13C intermedio 

entre CL, CN y CVS (Fig. 11, ver más detalle Anexo VI). El valor promedio más enriquecido en δ13C 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 más detalle en el Anexo VII). Para el caso de A. aeneus se encontró diferencia del mismo grupo de 

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

 

Al analizar los valores de la firma isotópica cada especie dentro del mismo tipo de cenote se encontró que 

existieron diferencias significativas en R. guatemalensis (Fig. 11) de los cenotes “jóvenes” (TR y SM). Lo 

mismo ocurrió en los cenotes “viejos” (CL, CN y CVS) en T. meeki del CL vs CN (ver Anexo V), G. 

yucatana (ver Anexo VI) 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 δ13C entre sí (ver Anexo IX).  
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a.                                                                 b 

     

c.        d. 

       

e.              f. 

 

g.                                                             h. 

δ13C, t = -13,37, Gl =5, P < 0.00 

δ15N, t = 2,96, Gl =5, P < 0.03 
 

δ13C, t = -4,14, Gl =10, P < 0.00 

δ15N, t = 5,27, Gl =13, P < 0.00 
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i. 

 

 

Fig. 11. Valores promedio de δ13C (‰) y δ15N (‰) para las especies de peces que se comparten. Cenotes Tres Reyes 

(TR), cenote Sta. María (SM); cenote Joven Sur (CJS); cenote Límite, (CL);  cenote Norte (CN) y viejo Sur (CVS). 

Las líneas horizontales y verticales indican la desviación estándar. También se incluyen los valores estadísticos de las 

comparaciones.  

 

Agrupando a las comunidades de peces de cada cenote en una solo valor de δ13C se encontró que hay 

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

más detalle). Los valores isotópicos promedio de los peces en el CJS, fue los menos enriquecidos en δ13C. 

La mayor variación se presentó en los peces del cenote TR, y la menor variación en el CVS (Fig. 12).   

δ13C, t = -2,17, Gl = 11, P < 0.05 

δ15N, t = 2,28, Gl =11, P < 0.05 
 

δ13C, P > 0.05 

δ15N, P > 0.05 
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Fig. 12. Valores δ13C (‰) y δ15N (‰) para los peces de cenotes: TR, Tres Reyes; SM, Sta. María; CJS, Cenote Joven 

Sur; CL, Cenote Límite; CN, Cenote Norte y CVS, cenote viejo Sur. Las líneas horizontales y verticales indican la 

desviación estándar. También se incluyen los valores estadísticos de las comparaciones.  

 

 

Agrupando todos los valores de δ13C de los peces encontrados en los cenotes “jóvenes” y “viejos” se 

observa un enriquecimiento significativamente mayor en los peces de los cenotes “viejos” que en los 

“jóvenes” (Fig. 13).  

 

Fig. 13. Valores promedio de todos los peces de δ13C (‰) y δ15N (‰) para los peces de los dos grupos de cenotes 

“jóvenes” (CJ) y “viejos” (CV). En estos resultados se incluyen dos cenotes más. Uno de cada grupo: CJS, cenote 

Joven Sur y CVS, cenote Viejo Sur. Las líneas horizontales y verticales indican la desviación estándar. También se 

incluyen los valores estadísticos de las comparaciones. T = prueba no paramétrica de  Kruskal-Wallis. 
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Los peces de los cenotes “jóvenes” presentaron mayor amplitud de intervalo de δ13C (5.7 ‰) que los 

cenotes “viejos” (3.6 ‰). Las especies con mayor amplitud de intervalo de este isótopo fueron C. 

friedrichsthali (10.81 ‰) del cenote TR; R. guatemalensis (10.12 ‰) del cenote SM y P. splendida (8.48 

‰) del CN. Haciendo un análisis de la comunidad de peces, (agrupando a todas las especies en cada 

cenote), los datos indican que TR cuenta con un intervalo más amplio (12.77 ‰), seguido de SM (10.44 

‰) y CN  (8.48 ‰) (Fig. 14). 

 

 

Fig. 14. Amplitud de intervalos del  δ13C (CR, ‰) y de δ15N (NR, ‰) para las especies de peces encontradas en los 

cenotes Tres Reyes (TR), Sta. María (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 

 

Cenotes 
Viejos 

Cenotes 
Jóvenes 
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Valores de δ15N 
 

La especie con el valor promedio en δ15N más alto fue T. meeki en el cenote CJS (Fig. 10), sugiriendo que 

podría ser de las especies que se encuentran en los niveles tróficos más altos. Ahora bien, comparando los 

valores δ15N de las especies de peces encontradas para cada cenote, se encontró valores no esperados. Por 

ejemplo, el cenote SM G. yucatana, un poeciilido pequeño, presentó valores significativamente más 

enriquecidos que C. urophthalmus y R. guatemalensis  que son dos típicos depredadores de mayor tamaño 

(ver más detalle en el Anexo XI). Para el cenote CL hubo defenecías entre: A. aeneus y las todas las 

especies; B. belizanus contra C. urophthalmus; C. urophthalmus contra G. yucatana (ver más detallen en 

el Anexo XII). Para el CN, las diferencias entre los valores de firmas isotópicas 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 más detallen en el Anexo XIII). Finalmente en el CVS existieron diferencias entre A. 

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

 

Las especies de peces que se comparten en los dos grupos de cenotes con morfología diferente 

presentaron diferencias significativas en los valores δ15N en todos los casos (Fig. 11, ver Anexo XI, XVI 

y XVII). En general  para las especies de los cenotes “jóvenes” sus firmas isotópicas de nitrógeno fueron 

más enriquecidos (Fig. 11). 

 

Para el caso de las especies que pertenecen al mismo grupo de cenotes se presentó diferencia significativa 

en G. yucatana del CL vs. CN y CVS (ver Anexo XVI); 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 mayoría 

de los cenotes “viejos”, como es el caso de T. meeki, A. aeneus y P. splendida.  
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El análisis individual de los cenotes para los valores de δ15N de los peces arrojó que TR, SM y CJS fueron 

los más enriquecidos, presentando una mayor desviación estándar en comparación con los valores 

isotópicos 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 sí. Además de estos cenotes, también 

presentaron diferencias significativas: CJS vs. los demás; el CL vs. CJS; el CN vs. CJS y CVS (para más 

detalle ver Anexo XX). 

 

Cuando se agruparon todos los valores entre cenotes “jóvenes” y “viejos” se encontraron diferencias 

significativas entre los valores de δ15N de los peces, siendo más enriquecidos los cenotes “jóvenes” (Fig. 

13). 

 

Considerando la amplitud de intervalo por cada especie, se encontró que las especies con mayor amplitud 

de intervalo fueron G. yucatana. (6.32 ‰) y R. guatemalensis (5.72 ‰) del cenote SM, y C. 

friedrichsthali (5.89 ‰) del TR (Fig. 14). Teniendo encueta todas las especies de cada cenote, el CL 

presentó la mayor amplitud de intervalo (7.65 ‰), seguido de SM (6.67 ‰) y CVS con (6.56 ‰). 

Finalmente, el mayor valor de la amplitud del δ15N (NR) se presentó en los peces de los cenotes “jóvenes” 

(3.7 ‰) y en los cenotes “viejos” el más bajo (2.3 ‰).  

 

Nicho trófico 
 

El análisis de nicho trófico 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. Análisis de envoltura convexa para cada una de las especies de peces encontrados en cada cenote estudiado, 

representando el nicho trófico (TA). Los puntos indican los valores δ13C (‰) y δ15N (‰) de capa pez. TR = Tres 

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

 

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

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

 

Tabla 5. Valores para NR (intervalo del isótopo de nitrógenos), CR (amplitud de intervalo del isotopo de Carbón), TA 

(área), 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 más altos están 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 isótopo de nitrógenos), CR (amplitud de intervalo del isotopo de Carbón), TA 

(área), CD (Media de la distancia del centroide) para las especies de peces del cenote Sta. María: C. urophthalmus 

(Cu); G. yucatana (Gy) y R. guatemalensis (Rg), por el método propuesto por Layman et al., 2007. Los valores más 

altos están 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 
 

 

TR 

SM
M 

CVS 

CL 

CN 

CVS 
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Tabla 7. Valores para NR (intervalo del isótopo de nitrógenos), CR (amplitud de intervalo del isotopo de Carbón), TA 

(área), CD (Media de la distancia del centroide) para las especies de peces del cenote Límite: 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 más altos están 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 isótopo de nitrógenos), CR (amplitud de intervalo del isotopo de 

Carbón), TA (área), 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 más altos están en negrilla. 

  Aa Cm Cu Gy Po Ps 

NR  3.508 1.390 2.473 2.553 2.177 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 isótopo de nitrógenos), CR (amplitud de intervalo del isotopo de 

Carbón), TA (área), 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 más altos están en negrilla. 

 

  Aa Cs Tm Cu Gy Po Ps 

NR  0.667 2.615 3.748 3.225 1.013 2.571 2.022 

CR 0.918 0.750 5.296 1.599 3.083 1.564 1.801 

TA 0.304 0.985 3.062 2.496 1.307 1.246 0.131 

CD 0.384 1.017 1.826 0.854 0.906 1.245 0.940 
 

 

 

Haciendo un análisis por comunidad para cada cenote se encontró que el mayor valor de TA se presentó 

en los cenotes TR, seguido del CL. Las menores aéreas del nicho trófico se presentaron en  CJS y en CVS 

(Fig. 16; Tabla 10).  
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Fig. 16. Análisis de envoltura convexa incluyendo todos los individuos de peces encontrados en cada cenote 

estudiado, representando el nicho trófico (TA) y el traslape. Los puntos indican los valores δ13C (‰) y δ15N (‰) de 

capa pez. TR = Tres Reyes; SM = Sta. = María, CJS = Joven Sur; CL = Límite; CN - Norte y CVS = Viejo Sur. 

 

Tabla 10. Valores para NR (intervalo del isótopo de nitrógenos), CR (intervalo del isotopo de Carbón), TA (área), CD 

(Media de la distancia del centroide) para los cenotes Tres Reyes (TR), Sta. María (SM), Cenote Joven Sur (CJS), 

cenote Límite (CL), cenote Norte (CN) y cenote viejo sur (CVS), por el método propuesto por Layman et al., 2007. 

Los valores más altos están 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 28.124 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 trófico (TA) de los peces 

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

diferente (t = 1.342, Gl. 23, P = 0.193).  
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Tabla 11. Valores para NR (intervalo del isótopo de nitrógenos), CR (intervalo del isotopo de Carbón), TA (área), CD 

(Media de la distancia del centroide) los cenotes “jóvenes” (CJ) vs. “viejos” (CV), por el método propuesto por 

Layman et al., 2007. Los valores más altos están en negrilla.  

 

  CJ 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 más alto de TA se presentó 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 isótopos estables  
 

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

trófico, teniendo en cuenta todas la especies de peces por cenote (Fig. 17). 

 

 

Fig. 17. Porcentaje promedio y DS del traslape de los valores δ13C (‰) y δ15N (‰) de todos los peces en los cenotes: 

TR = Tres Reyes; SM = Sta. María, CJS = Joven Sur; CL = C. Límite; CN = C. Norte y CVS = C. Viejo Sur. El valor 

del CJS, se debe al bajo número de muestras (2) que no permitió formar el polígono 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 

polígono.  
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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 demás especies.  

 

    

 

 

 

Fig. 18. Porcentaje promedio y DS del traslape de los valores δ13C (‰) y δ15N (‰) de los peces del cenote Tres 

Reyes, Sta. María, Límite, Norte y Viejo Sur. T = prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis.  

P = 0.301 
P = 0.362 

T = 0.03 

C. Sta. María 

C. Límite C. Norte 

C. Viejo Sur 

C. Tres Reyes 
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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 demás especies (p < 0.05), pero no entre sí. 

 

 

Diversidad trófica (CD) 
 

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

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

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

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

trófica se dieron en los peces de los CJS y CVS (Fig. 19).  

 

 

 

Fig. 19. Valores de diversidad trófica (CD) mediante δ13C (‰) y δ15N (‰) de los peces encontrados en cada cenote 

estudiado. TR = Tres Reyes; SM = Sta. = María, CJS = Joven Sur; CL = Límite; CN = Norte y CVS = Viejo Sur. 
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DISCUSION 

 

 

Origen del alimento 
 

En la mayoría de los lagos, los productores primarios acuáticos soportan más del 84% de la producción de 

heterótrofos (Jansson et al., 1999). Sin embargo, hay sistemas acuáticos en los que el recurso alóctono es 

la base de las redes tróficas (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 oxígeno disuelto en la columna de agua forman una oxiclina 

(Camargo et al., 2013), lo que indica que la respiración sobrepasa la producción primaria (Kritzberg et al., 

2004). Por consiguiente, es posible considerar que los peces podrían 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 tróficas en algunos sistemas acuáticos como es el 

caso de los ríos de aguas “negras” del Amazonas. Estas aguas “negras” se originan en la planicie selvática 

y se caracteriza por presentar altos contenidos de substancias húmicas, ser muy trasparentes, con baja 

conductividad y bajos cantidad de nutrientes, características muy similares a las de los cenotes jóvenes 

(Sioli, 1967; Nakano y Murakami, 2001; Sabo y Power, 2002). Los recursos de origen alóctono son más 

importantes cuando los cuerpos acuáticos son pequeños (Mehner et al., 2007), oligotróficos, y no 

presentan perifiton ni vegetación acuática y rodeados por bosque (Hodgson et al., 1993; Hodgson y 

Hansen, 2005), como es el caso de los cenotes “jóvenes” (TR y SM). Sin embargo, el consumo de 

insectos terrestres no es exclusivo de los peces de los cenotes “jóvenes”. En los cenotes “viejos”, el ítem 

dominante de la especie P. splendida se basó 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 alóctona puede ser un factor de 

entrada de energía muy importante para la estructura de la comunidad de peces también en los cenotes 

viejos. Sin embargo, el mayor porcentaje de alimento autóctono consumido por los peces de los cenotes 

“viejos” (CL y CN) está relacionado con la abundancia y variedad de productores primarios autóctonos 

como las microalgas bentónicas, perifiton, plantas acuáticas y macroalgas (Ver Capítulo I). En conjunto 

con las macrófitas, estos productores primarios incrementan la heterogeneidad espacial, que proporciona 

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

 

La heterogeneidad espacial está 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 trófica. Por ejemplo, la riqueza y la diversidad de insectos acuáticos están directamente 

relacionados con la cobertura de perifiton en estos sistemas (Díaz, 2010). Este patrón es similar a nuestros 

hallazgos sobre la riqueza de especies de peces para los dos grupos de cenotes (Capítulo I), pudiéndose 

incluir los resultados del número 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; Suárez et al., 2001). Por ejemplo, Gibba sp. y 

Chara sp. son abundantes en cenotes “viejos” (CL y CN) y son utilizados por los cíclidos, como P. 

splendida, C. friedrichsthali, C. urophthalmus, y T. meeki, para refugiarse y anidar (observaciones 

personales). Este es un comportamiento muy común en los cíclidos ya que presentan cuidado parental. Al 

haber una mayor disponibilidad recursos, no solamente alimenticios, es posible la existencia de un mayor 

número de nichos que se vería reflejado en una mayor riqueza de peces.   

 

Los valores promedios de δ13C de una gran parte de los peces podrían indicar el consumo de alimento de 

origen terrestre en casi todos los cenotes estudiados, puesto que los valores isotópicos de C de las plantas 
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C3 presentan valores δ13C entre -34 a -22 ‰  y valores medios de -27 ‰  (Schmidt y Gleixner, 1998). 

Algunos productores primarios como las algas acuáticas pueden tener valores isotópicos menores a -30 ‰  

(Rosenfeld y Roff, 1992). Los valores de δ13C de las macrófitas pueden proporcionar una estima del 

origen terrestre o autóctono del carbono (LaZerte y Szalados, 1982). Las macrófitas sumergidas presentan 

valores isotópicos de carbono más altos (-14 a -28 ‰; LaZerte y Szalados, 1982) que las plantas terrestres 

superiores C3 (Boutton, 1991). Los valores de δ13C de la macrófitas comparándolos con los obtenidos en 

la mayoría 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 análisis de los contenidos estomacales realizados para la mayoría de las 

especies de peces no se encontró restos de macrófitas, pero si macroalgas.  

 

Al analizar las figuras del área que generan todos los cenotes a partir de las firmas isotópicas, es muy 

claro que existe una convergencia de valores de nitrógeno en los cenotes “jóvenes” y “viejos” cuando los 

valores de carbono se acercan a -24‰. Sin embargo, cuando los valores están cercanos al -35‰  en 

carbono, existe una separación muy clara en la firma isotópica de los cenotes “jóvenes” que llega a 14‰, 

mientras que las firmas de los cenotes “viejos” está cerca de 6‰. 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 (prácticamente dos niveles tróficos) entre cenotes. Esta diferencia se puede 

interpretar a partir de los peces de los cenotes “viejos” se están alimentando de organismos que obtienen 

su energía de las algas, y por ello tienen valores menores en nitrógeno, mientras que los organismos de 

cenotes “jóvenes” obtienen su alimento de organismos que tienen como base las plantas C3 que se 

encuentran fuera del sistema (como los árboles). La diferencia en los valores de nitrógeno estaría dado por 

una variación en el tipo de nitrógeno con que las diferentes productores primarios utilizan para hacer 

fotosíntesis o porque las presas de ambos tipos de cenotes están en diferentes niveles tróficos.  
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Traslape de dietas 
 

En la mayoría de los casos no hubo un traslape del nicho trófico entre las especies de peces que se 

encuentran en el grupo de cenotes “jóvenes” (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 

mayoría de las especies de peces que se comparten y pertenecen a diferente tipo de cenote. Lo contrario 

ocurrió 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 sí se encontró un traslape. 

Estas tendencias se pueden explicar en la similaridad y disponibilidad de recursos entre los cenotes de 

cada grupo. Esto también explicaría el mayor traslape presentado entre las diferentes especies de peces 

dentro del mismo grupo de cenotes.     

 

Amplitud del nicho trófico 
 

La mayor amplitud de nicho trófico se encuentra en los cenotes “jóvenes” (excepto CJS). Esto sugiere que 

los peces dentro del sistema podrían ser generalistas o a consumir mayor variedad de recursos 

alimenticios con diferentes valores isotópicos. 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 

características típicas de un carnívoro: ojos grandes, aletas para nados veloces y dientes para la captura de 

las presas (Stearns, 1992). El comportamiento de esta especie en el cenote es muy característico, 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 tróficos, lo que ocasiona que haya una mayor variación isotópica. 

 

Contrariamente, una menor amplitud del nicho trófico, 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 explicaría el margen reducido entre las firmas isotópicas de cada organismo (Flaherty 

y Ben-David, 2010). 2) Las especies son generalistas, en ese caso, el nicho trófico reducido refleja en las 

firmas isotópicas es el promedio de la variedad de items asimilado en el músculo de cada pez (Flaherty y 

Ben-David, 2010). Para que esta explicación sea certera existen dos supuestos fundamentales: que la 

variedad de ítems a consumir esté a disposición de todos los peces y que la proporción 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 explicación 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 

podría explicar por el hecho de que las especies de peces de estos cenotes tienen una mayor posibilidad de 

escoger varios tipos de recursos alimenticios.  

 

Aún 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 

morfológicos 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 ítem 

dominantes: insectos y peces. Según Schmitter (1998), ésta especie es netamente piscívora, un depredador 

innato que se encuentra en el nivel trófico más alto. La razón por la que se encontraron principalmente 

insectos y peces es el resultado de la selección del tamaño de las presas. Los peces de esta especie 

menores de 50 mm prefirieron consumir insectos y los peces de más de 120 mm, peces. Sin embargo, se 

observó a varios individuos de esta especie de mayor tamaño, sobrepasando los 350 mm, alimentándose 

de peces.    
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El tamaño de la cadena trófica 
 

Los cenotes “jóvenes” pueden contar con organismos que están en posiciones más altas de la estructura, 

puesto que las firmas isotópicas de nitrógeno están más enriquecidas. Sin embargo, no necesariamente 

implica que las cadenas tróficas sean más largas en estos cenotes, sino los primeros niveles son muy 

débiles o no existen, ocasionando que la red trófica sea menos compleja. Para los cenotes “viejos” los 

valores promedio de δ15N fueron muy similares y con menor variación, lo que sugiere una estructura 

trófica con fuentes de alimento más homogénea.  

  

Muchas especies de peces que pertenecen a un mismo cenote presentan valores de δ13C 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 

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

 

G. yucatana, un depredador pequeño en cenotes “jóvenes” 
 

En relación a los valores de δ15N de los peces en los cenotes “jóvenes”, G. yucatana del cenote SM fue la 

única que presentó diferencia significativa con respecto a las otras dos especies (C. urophthalmus y R. 

guatemalensis). Curiosamente los valores promedio de δ15N de G. yucatana están por encima de las otras 

dos especies. G. yucatana es una especie que no alcanza un gran tamaño (55 mm LT en machos y 80 mm 

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

otras dos especies que pueden llegar a tamaños 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). Según los reportes 

isotópicos de esta especie en sistemas kársticos como son los Envergadles (Florida), los valores de δ15N 

muy variables (5 a 14 ‰) (Kendall et al., 2013). Para esta firma isotópica de las especies se observó una 

correlación moderada (R2=0.6), entre los valores de δ15N con el perifiton. Sin embargo, de acuerdo a los 

http://www.fishbase.org/
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valores de δ13C, el perifiton no es el origen del carbono consumido por G. yucatana. Una explicación a los 

valores altos de δ15N en G. yucatana podría ser la desnitrificación en los sedimentos, lo que resulta en N 

inorgánico disuelto con los valores más altos δ15N. Este nitrato y amonio 15N enriquecido se incorpora 

luego a la biomasa (Kendall et al., 2013). Sin embargo, esta explicación no es muy aplicable a un cenote 

joven de acuerdo a las características morfológicas de este tipo de cenotes, y fisicoquímicas del agua. Una 

explicación posible podría estar en que los insectos que consume se encuentran en los niveles más altos 

dentro de la cadena trófica, independientemente del tamaño de estos. Esta especie también se alimenta 

principalmente de insectos terrestres, copépodos y según Mondragón y Rodas (2011) de dípteros (54 %) y 

como alimento secundario ostrácodos, gasterópodos e himenópteros. En los Everglades, esta especie se 

alimenta de plancton, material orgánico detrítico, o algún componente asimilados fácilmente dentro de la 

comunidad de perifiton (Kendall et al., 2013).  En los contenidos estomacales realizados a G. yucatana se 

encontraron algas filamentosas, estas algas además de estar en las raíces sumergidas de los árboles, 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 cíclido P. splendida (aunque no 

se evidenció en los resultados isotópicos, pero si por observaciones en su comportamiento) junto con el 

poecílido B. belizanus. Esta especie es la única de los poecílidos que presenta características 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 poecílido G. yucatana. 

Curiosamente, A. aeneus que presenta estructuras dentales de un depredador nato (muy veloz, aleta caudal 

delgada y horquillada, la forma y posición de los dientes, ojos grandes) y que se encuentra en los tres 

cenotes “viejos”,  se encontró en el nivel trófico más bajo de todas las especies de peces. En los 

contenidos estomacales de esta especie se encontraron restos de insectos, perifiton y ostrácodos. Según 

http://www.fishbase.org/
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Bussing (1998), esta especie se alimenta de algas, semillas, hojas, insectos acuáticos lo cual podría 

explicar los valores bajos de N15δ, pero también consume insectos terrestres y alevines de cualquier 

especie, indicando que es una especie omnívora. El resto de especies de peces la mayoría pertenecientes a 

la familia Ciclhidae, se encontraron en niveles tróficos intermedios entre B. belizanus y A. aeneus, siendo 

su alimentación variada. Por su parte, C. urophthalmus se alimentó de caracoles, insectos, perifiton, restos 

vegetales y peces. Según Conkel (1993) esta especie se alimenta de pequeños peces y macro-

invertebrados. Otro cíclido, T. meeki es omnívoro, pero la literatura sugiere que se alimenta 

principalmente de algas (Lee et al., 1980), en nuestro estudio se alimentó de caracoles, insectos, perifiton. 

C. salvini se alimenta de macro-invertebrados y peces pequeños. Nuestros resultados indican que la fuente 

de alimentación de estas especies es muy similar, quizá en donde cambian es en la proporción de cada 

alimento para cada especie.  

 

La estructura trófica en los cenotes 
 

El estudio de análisis de nicho en complemento con el análisis de cada una de estas especies sugiere que 

en estos cenotes las especies no presentan una especialización 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 alóctono 

(cenotes “jóvenes”), el origen del carbón puede venir de diferentes fuentes, lo que hace que haya una 

mayor variación en los valores δ13C.  

 

La hipótesis de que cada morfología de cenote esté promoviendo una estructura trófica diferente se 

corrobora con las firmas isotópicas de carbono de las mismas especies en tipos de cenote diferente. La 

mayoría 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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δ15N menos enriquecidos, lo que sugiere que en estos cenotes las especies consumen organismos de 

niveles más bajos en la estructura trófica. Quizá esto se debe a la cantidad de productores primarios en 

este tipo de cenotes que está muy por encima de los cenotes “jóvenes”, donde el alimento es básicamente 

alóctono. Los valores más altos de CR y NR  en los cenotes “jóvenes” podrían tener dietas amplias 

indicando una mayor plasticidad alimenticia (Zambrano et al., 2010) lo que les permite sobrevivir. Los 

depredadores punta generalmente tienen menos variación en la dieta que las especies de niveles tróficos 

más bajos (Hecky y Hesslein, 1995). Sin embargo, esto no parece que esté ocurriendo en las especies de 

los cenotes “jóvenes” ya que en su mayoría se comportan como depredadores y con variaciones altas. 

Pero bajo condiciones de escasez de recursos autóctonos se podrían convertir en omnívoros, dado por esa 

flexibilidad alimenticia. 
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CONCLUSIONES 

 

Los recursos de origen alóctono fueron más importantes para los peces que habitan los cenotes “jóvenes”, 

lo que se sugiere les permite sobrevivir, y donde los insectos terrestres fueron el principal aporte de 

proteína. En comparación, en la mayoría de los peces de los cenotes “viejos” el principal consumo de 

alimento fue de origen autóctono. Sin embargo, los recursos alóctonos también fueron importantes en 

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

 

Los valores de δ13C de los peces de los cenotes “jóvenes” fueron menos enriquecidos y con mayor 

variación, cuyo origen probablemente sea de fuentes C3, en comparación con los valores δ13C de los 

peces de los cenotes “viejos’.  En referencia a los valores de δ15N de los peces, éstos fueron más 

enriquecidos y más variables en los cenotes “jóvenes” que el los cenotes “viejos”. 

    

Para la mayoría de las especies que se comparten en los dos grupos de cenotes, se observaron diferencias 

significativas en los dos isotopos (δ13C y δ15N), lo que podría indicar diferencias en origen del carbono y 

en los diferentes niveles tróficos en el que se encuentran. 

 

No se encontró diferencia en la amplitud del nicho trófico ni en el traslape en las áreas obtenidas de los 

valores de δ13C y δ15N de los peces de los dos grupos de cenotes. 
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CONCLUSIÓN GENERAL 

 

La morfología de los cenotes juega un papel preponderante, tanto indirecta como directamente en las 

variaciones fisicoquímicas 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 tróficos. 

Esto repercute en el número de especies de peces que el sistema puede mantener. Con una menor cantidad 

de recursos hay menos especies de peces como en los cenotes “jóvenes”. Por el contario, donde hay 

mayor disponibilidad de recursos existió un mayor número de especies de peces como en los cenotes 

“viejos”.  
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ANEXOS 

 

Anexo I. Comparación entre los valores de δ13C de las especies de peces encontradas en el cenote Sta. 

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

diferencia significativa. 
 

ANOVA  

  

  Isótopo 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 

Especie Especies 

Mean 

Difference (I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

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 II. Comparación entre los valores de δ13C de las especies de peces encontradas en el cenote Límite. 

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

significativa. 

 
 

ANOVA  

Tukey HSD 
 

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

Between Groups 22.461 6 3.743 1.494 .162  

Within Groups 187.952 75 2.506      
Total 210.413 81        
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Anexo III. Comparación entre los valores de δ13C 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. 
ANOVA  

  

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

Between Groups 68.700 5 13.740 2.971 .019 
 

Within Groups 258.971 56 4.624      
Total 327.671 61        
 

 

Multiple Comparisons 

 

Tukey HSD 

Especie Especies 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

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 
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Anexo IV. Comparación entre los valores de δ13C 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  

  

  Isótopo 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 

Especie Especies 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

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 .727 -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. Comparación entre los valores de δ13C de las especie T. meeki, encontrada en el CJS, CL, CN y 

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

 

 

NOVA 

 

 Isótopo 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 

Cenote Cenotes 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

Lower Bound Upper Bound 

CJS 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 

CVS 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. Comparación entre los valores de δ15N 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  

  

  Isótopo 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 

Cenote Cenotes 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

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. Comparación entre los valores de δ13C de las especie C. urophthalmus, encontrada en 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  

  

  Isótopo 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 

Cenote Cenotes 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

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 

CL -1.97636* .62364 .015 -3.6498 -.3029 

CN -.59833 .56645 .718 -2.1183 .9217 
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Anexo VIII. Comparación entre los valores de δ13C 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  

  

  Isótopo 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 

Cenote Cenotes 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

Lower Bound Upper Bound 

CL CN 2.90635* .68939 .000 1.2171 4.5956 

CVS -.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. Comparación entre los valores de δ13C 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  

  

 Isótopo 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 

Cenote Cenotes 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

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. Comparación entre los valores de δ13C 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 

 

  Isótopo 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 

Cenote Cenotes 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

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 4.5179 8.6617 

CL .30368 .46134 .986 -1.0214 1.6287 

CN 2.02648* .47942 .000 .6495 3.4034 

CVS 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 

CVS -.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. Comparación entre los valores de δ15N 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  

  

  

Isótopo 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 

Especie Especies 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

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. Comparación entre los valores de δ15N 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  

 
 

 Isótopo 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 

Especie Especies 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

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 .773 -.5953 1.6934 

Ps Aa 1.75444* .34173 .000 .7215 2.7874 

Bb -1.29000 .67115 .472 -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 .773 -1.6934 .5953 
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Anexo XIII. Comparación entre los valores de δ15N 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. 
ANOVA  

  

Isótopo 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 

Especie Especies 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

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. Comparación entre los valores de δ15N 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     

 
      

 Isótopo 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 

Especie Especies 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

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 .44774 .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 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
124 

 

Anexo XV. Comparación entre los valores de δ15N 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  

  

 Isótopo 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 

Cenote Cenotes 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

Lower Bound Upper Bound 

CJS CL 4.11152* .32078 .000 3.2565 4.9666 

CN 3.84667* .36260 .000 2.8801 4.8132 

CVS 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 

CVS 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. Comparación entre los valores de δ15N de las especie G. yucatana en SM, CL, CN y CVS. 

Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. 

 
ANOVA  

  

Isótopo 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 

Cenote Cenotes 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

Lower Bound Upper Bound 

SM CL 2.44967* .38792 .000 1.4049 3.4944 

CN 4.24800* .51723 .000 2.8550 5.6410 

CVS 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 

CVS SM -2.71300* .43850 .000 -3.8940 -1.5320 

CL -.26333 .45717 .939 -1.4946 .9679 

CN 1.53500 .57101 .051 -.0029 3.0729 
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Anexo XVII. Comparación entre los valores de δ15N de las especie C. urophthalmus SM, CL, CN y CVS. 

Utilizando la ANOVA y post-hoc la prueba de Tukey. 
 

ANOVA  

VAR00003  

 Isótopo 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 

Cenote Cenotes 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

Lower Bound Upper Bound 

SM CL 2.15985* .36755 .000 1.1801 3.1396 

CN 1.97817* .34464 .000 1.0595 2.8968 

CVS .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 

CVS -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 
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Anexo XVIII. Comparación entre los valores de δ15N de las especie A. aeneus en el CL, CN y CVS. 

Utilizando la ANOVA. 

 

 
ANOVA  
 

Tukey HSD  

 Isótopo 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        
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Anexo XIX. Comparación entre los valores de δ15N de las especie P. splendida en el CL, CN y CVS. 

Utilizando la ANOVA. 

 
ANOVA  

  

Isótopo 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        

       

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
129 

 

Anexo XX. Comparación entre los valores de δ15N 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  

  

 Isótopo 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 

Cenote Cenotes 

Mean Difference 

(I-J) Std. Error Sig. 

95% Confidence Interval 

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 

CVS -.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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CJS -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 II de suma de cuadrados gl Cuadrático promedio F Sig. 

Modelo corregido 

80058,692a 10 8005.869 62.253 .000 

Interceptación 

805523.252 1 805523.252 6263.681 .000 

ndice 
80058.692 10 8005.869 62.253 .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 múltiples 

Variable dependiente:  valor     

Dunnett C      

(I) indice Diferencia de medias (I-J) Error estándar 

Intervalo de confianza al 95% 

Límite inferior Límite superior 

AaCL CfTR 
-31.241 7.52 -63.11 0.63 

CmCL 
9.358 5.46 -28.65 47.36 

CmCN 
-6.885 4.50 -26.28 12.51 

CuCL 
-54.022 9.92 -145.27 37.23 

CuCN 
-38426883714711400 4.47 -57.84 -19.02 

GyCN 
25182696378591600 4.16 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 5.72 -54.53 -8.25 

CfTR AaCL 
31.241 7.52 -0.63 63.11 

CmCL 
40.599 7.27 -0.38 81.58 

CmCN 
24.357 6.58 -2.65 51.36 

CuCL 
-22.781 11.02 -113.12 67.56 

CuCN 
-7.186 6.56 -34.19 19.82 

GyCN 
56423812925794000 6.35 29.82 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 29.68 

CmCL AaCL 
-9.358 5.46 -47.36 28.65 

CfTR 
-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 -5.38 

CmCN AaCL 
6.885 4.50 -12.51 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 

GySM 
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 
22.781 11.02 -67.56 113.12 

CmCL 
63.380 9.73 -35.62 162.38 

CmCN 
47.138 9.23 -44.24 138.51 

CuCN 
15.595 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 4.47 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 41.09 

CuCL 
-15.595 9.21 -107.06 75.87 

GyCN 
63609580093303000 1.95 55.34 71.88 

GySM 
59699832113392000 1.93 52.56 66.84 

PsCL 
52.841 7.79 -212.44 318.12 
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RgSM 
22.709 10.13 -78.26 123.68 

RgTR 
7.038 4.38 -8.90 22.98 

GyCN AaCL 
-25182696378591600 4.16 -44.08 -6.29 

CfTR 
-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 

GySM 
-3.910 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 -71.76 -41.39 

GySM AaCL 
-21272948398680600 4.15 -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 
-59699832113392000 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 
-21.299 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 -292.24 200.63 

RgSM AaCL 
15.718 10.77 -84.99 116.43 

CfTR 
-15.524 11.79 -115.18 84.13 

CmCL 
25.075 10.60 -82.77 132.92 

CmCN 
8.833 10.14 -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 
31389043964917200 5.72 8.25 54.53 

CfTR 
0.148 7.47 -29.68 29.98 

CmCL 
40746852344920300 5.39 5.38 76.12 

CmCN 
24504477246338400 4.42 8.55 40.46 

CuCL 
-22.633 9.88 -112.53 67.26 

CuCN 
-7.038 4.38 -22.98 8.90 

GyCN 
56571740343508800 4.07 41.39 71.76 

GySM 
52661992363597800 4.06 38.02 67.30 

PsCL 
45.803 8.57 -200.63 292.24 

RgSM 
15.671 10.74 -83.80 115.14 

Se basa en las medias observadas. 

 El término de error es la media cuadrática(Error) = 128,602. 

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