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RESUMEN

La especie de pez Salvelinus alpinus (L.) exhibe una alta plasticidad fenotipica y
frecuentemente forma subgrupos que difieren en su comportamiento y aparato alimenticio,
asi como en su eficiencia de busqueda de alimento. Se estudiaron 35 individuos de esta
especie alimentados con diferentes tamarios de presas; se registraron sus comportamientos,
latencia, tasa de consumo y nUmero de presas consumidas para relacionarlas con la
variacion individual en la forma de la cabeza. EI comportamiento alimenticio no mostro
relacion con el tamafio maximo de la presa consumida ni con la morfologia de la cabeza.
Los peces se alimentaron de todo el rango de tamafos de presas; no obstante, hubo una
leve tendencia a consumir presas grandes. La forma de la cabeza no predijo el tamafio
méaximo de la presa preferida; los peces se alimentaron de la mayoria de las presas de cada
categoria de tamafo; sin embargo, el tiempo que se demoraron en consumirlas vario
considerablemente. Adicionalmente, la latencia y la eficiencia en el consumo del alimento
no estuvieron relacionadas con la morfologia de la cabeza. Estos resultados indican que los

peces estudiados son parte de un solo grupo trofico.
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ABSTRACT

The fish Salvelinus alpinus (L.) exhibits a high phenotypic plasticity and it frequently
forms subgroups that differ in their behaviour, feeding apparatuses, and foraging
efficiency. This study analyzed 35 individuals fed with different sizes of prey. Their
behaviour, latency, consumption rate, and number of prey consumed were registered to
relate them with the individual variation in their head shape. Feeding behaviour did not
show any relation with the maximum size of consumed prey nor with head morphology.
The fish fed off the whole available size range; nevertheless, there was a modest bias to
consume big prey. The head shape did not predict the maximum size of preferred prey; the
fish ate most of the prey within each size category; however, the time they took to
consume them varied considerably. Additionally, latency and foraging efficiency were not
related with morphology of the head. These results indicate that the fishes were part of a

single trophic group.
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1. INTRODUCCION

La teoria de busqueda Optima de alimento se define como la estrategia mas eficaz en
términos de la cantidad de energia gastada en buscarla, (movilizacion o caza) en
comparacion con la energia que obtiene el animal de esta comida (Schoener 1971). Esta
teoria se encarga de explicar como los organismos aumentan al maximo la red de ganancia
de energia (Harrel y Dibble 2001). Segun ésta, los animales buscaran el alimento que 1) se
puede conseguir mas facilmente; 2) se puede consumir mas facilmente, y/o 3) que tiene
méas contenido nutritivo. La energia obtenida es ocupada para el mantenimiento y
supervivencia del individuo y también para su éxito reproductivo. De esa manera, el
animal que puede optimizar su estrategia de busqueda, o que puede minimizar el esfuerzo
de bdsqueda y maximizar la energia obtenida, tendrd& mas energia para destinarla a la

reproduccion (Schoener 1971).

Cada individuo busca una dieta conveniente de acuerdo a las actividades que realiza, es
decir, sus necesidades energéticas; Yy evita gastar energia en buscar dicha dieta. La teoria
de busqueda Optima de alimento es la via para predecir la dieta del animal. Esta es
determinante para la comprobacién de cualquier uso de habitat donde exista alimento para
los organismos como una funcion del modelo del recurso; asi, se puede conocer la
abundancia de la presa, y la disponibilidad para el consumidor. Esta teoria es capaz de
traducir a las proporciones reales los procesos que se dan en la naturaleza y encontrar una

opcion de alimento para un consumidor individual (Mittelbach 1981).

Las relaciones depredador — presa se pueden evaluar al estudiar las necesidades intrinsecas
y extrinsecas de un depredador para intuir la importancia de varios tipos de presa. Cada

acercamiento a la presa muestra un mecanismo diferente para evaluar las opciones del



depredador dependiendo de la fisiologia de este y su energia (bio-energia), su conducta y
sus necesidades fisicas (Mason et al. 1998). La variacion individual en la proporcion de
ingestion de alimento en animales crece en grandes proporciones de acuerdo a la variacion
de dos caracteristicas: su habilidad intrinseca para buscar alimento en ausencia de
competidores (eficiencia en busqueda de alimento) y el efecto perjudicial de los
competidores en la proporcién de ingestion (susceptibilidad a la interferencia) (Stillman

2000).

La energia obtenida por el alimento esta disponible para el crecimiento del individuo, pero
el crecimiento estd determinado por la energia de ingestion y el costo enérgico; es decir, la
energia total en la comida consumida menos el costo de la energia total del metabolismo, la
energia de sus actividades y la energia de los productos excretorios. La ingestion de una
determinada cantidad de energia es un producto de la abundancia de comida y su
disponibilidad (que tan facil sea obtenerla), el volumen de energia de la presa, y la

ocurrencia de competidores (Forseth et al. 1994).

El cambio en la eficiencia de busqueda de alimento de una especie, que lleva a la seleccion
natural divergente, entre y dentro de poblaciones que se aprovechan de recursos diferentes
se piensa que es una causa primaria del polimorfismo trofico y la radiacion adaptativa
(Svanbéck y EkIov 2003). Entre los peces, el polimorfismo trofico involucra a menudo
diferencias en caracteristicas morfoldgicas usadas en la busqueda, captura 0 manipulacién
de la presa (Adams y Huntingford 2002). Un estudio en un grupo de peces realizado por
Svanbéck y Ekldv (2003) encontrd fuertes relaciones entre la morfologia de los peces y la

eficiencia en busqueda de alimento en los grupos estudiados en laboratorio.



La importancia de la morfologia y el comportamiento en promover la coexistencia de las
especies a traves de dividir los recursos de alimento ha sido reconocida hace mucho
tiempo. Entre los peces, se piensa a menudo en diferencias dietéticas entre especies
simpatricas donde se observa que morfoldgicamente y comportamentalmente son
diferentes debido a diferencias en su capacidad de alimentacion (Keast 1978; Malmquist
1992). La polimorfia es un medio probable para la selecciébn que actia en el
comportamiento alimenticio, debido a la posibilidad de generar estrategias alternativas
para el éxito en la basqueda de alimento y su potencial efecto sobre el éxito reproductivo
(Adams et al. 2003). Es probable que la plasticidad fenotipica juegue un papel importante

en el proceso de diversificacion (Day y McPhail 1996; Svanbéack y EkIov 2003).

Este polimorfismo tréfico esta relacionado con el nivel de plasticidad que pueden tener los
animales. El crecimiento de la mayoria de los vertebrados terrestres esta determinado; es
decir ellos no asignan ninguna cantidad de energia en el crecimiento somatico cuando se
alcanza la adultez, el tamafio del adulto est& principalmente determinado por componentes
heredados. En contraste, la mayoria de peces teledsteos tienen un crecimiento plastico
indeterminado; ellos retienen este potencial de crecimiento a lo largo de su vida, y una gran
magnitud de crecimiento esta determinada a traves del ambiente (Forseth et al. 1994). Tal
plasticidad puede ser a menudo una estrategia adaptativa importante para manifestarse por
la variabilidad ambiental. El trabajo tedrico sugiere que la plasticidad evoluciona
dependiendo de la proporcion a la que los fenotipos pueden responder a las sefales

ambientales (Day y McPhail 1996).

La plasticidad morfologica y el comportamiento son importantes en la busqueda de

alimento, y hacen pensar en una dicotomia entre las dos: la predominante plasticidad del



comportamiento afecta la eficiencia en la busqueda y la predominante plasticidad
morfolégica afecta la eficiencia en la manipulacion de la presa (Day y McPhail 1996). La
asignacion diferencial de recursos puede producir gran variabilidad en el crecimiento y
aptitud de miembros diferentes en la poblacion (Metcalfe 1986). Por consiguiente, el
cambio morfolégico inducido por la dieta esta acompafiado por un cambio de la eficiencia
en la basqueda de alimento. ElI cambio morfoldgico inducido por la dieta probablemente
resulta de las respuestas plasticas en los masculos 0 huesos; ambas substancias pueden
cambiar de tamafio y forma bajo una nueva tension mecénica prolongada. Por ejemplo, la
tension mecanica que crece por las formas especificas de bisqueda de alimento es la causa
inmediata de la plasticidad en Gasterosteus aculeatus, una especie muy estudiada de pez

(Day y McPhail 1996).

La exposicion a largo plazo a una presa particular no sélo puede alterar la morfologia
tréfica sino también la morfologia nerviosa, produciendo cambios indirectos del
comportamiento (Day y McPhail 1996). Ademas, la plasticidad del comportamiento puede
ser dependiente de la morfologia. Es decir, sus efectos en la eficiencia en bldsqueda de
alimento pueden cambiar si la morfologia cambia. Por consiguiente, no es posible separar
completamente los efectos de la plasticidad morfolégica y la plasticidad del
comportamiento. Con base en esto, el efecto de la plasticidad morfoldgica es el efecto
usual de cambios inducidos por la dieta en la morfologia tréfica mas cualquier efecto en el
cambio del comportamiento que es resultado de la exposicion de una presa por largo plazo

(Day y McPhail 1996).

Una especie de pez de agua dulce que exhibe un grado muy alto de plasticidad fenotipica

es Salvelinus alpinus (L.) y frecuentemente forma subgrupos que coexisten y que explotan



un rango relativamente estrecho entre varios tipos de presas y que difieren en varios
aspectos como tamario del cuerpo (Adams et al. 2003; Nordeng 1983; Hindar y Jonsson
1993; Adams y Huntingford 2002) y su aparato alimenticio: tamarfio y forma de la cabeza,
tamafio de la mandibula, nimero de agallas, y didmetro del ojo, asi como la opcién del
habitat de busqueda de alimento y su comportamiento de alimentacién (Hindar y Jonsson
1993; Adams et al. 1998; Adams et al. 2003; Adams y Huntingford 2002a; Adams y
Huntingford 2002b). Aunque la significancia funcional de muchos polimorfismos es dificil
de ser probada, un numero grande de polimorfismos descritos son el resultado de la
variacion en la anatomia del aparato alimenticio (polimorfismo trofico) claramente
indicando un papel funcional en la busqueda dptima de alimento (Adams et al. 2003;

Adams y Huntingford 2002a; Malmquist 1992).

La mayoria de casos de polimorfismo por el recurso se encuentran en organismos que
usan so6lo su boca durante el proceso de dominar y manipular a la presa (Adams et al.
2003). Un estudio realizado por Adams y Huntingford (2002) muestra la importancia
funcional de las diferencias en la boca; ésta fue probada comparando el méximo tamafio de
la presa que podria ser manejada por cada uno de los peces que habitan en un habitat
pelagico o béntico. Una boca méas grande permite comer las particulas de comida més
grandes. Cuando ofrecieron una opcion entre una presa tipica béntica y una presa de origen
pelagico, los individuos de Salvelinus alpinus de origen béntico estuvieron mas dispuestos
a alimentarse de presas bénticas, mientras que aquéllos de origen planctivoro se
alimentaron de presas de origen pelégico. Las diferencias sobre la forma de la boca estan
asociadas con las necesidades de busqueda de alimento y preferencias en la dieta. Este
estudio concluyd que la importancia funcional de la especializaciéon en la busqueda de

alimento indica una presion de seleccion fuerte para la evolucion divergente y propone que



el crecimiento heterocrénico es el mecanismo que produce la divergencia de la anatomia

tréfica (Adams y Huntingford 2002).

La anatomia de Salvelinus alpinus para la alimentacién es fenotipicamente plastica y esa
variacion en el comportamiento de busqueda de alimento produce una especializacion
alimenticia y una variacion en la anatomia (Adams et al. 2003). Los individuos de esta
especie que provienen del morfotipo bentivoro tienen una boca mas ancha en relacion a la
longitud del cuerpo con relacion de aquéllos que provienen del morfotipo planctivoro. El
morfotipo planctivoro tiene un cuerpo aerodinamico, fusiforme, con coloracion brillante
durante la época de desove, tiene una ligera construccion de la mandibula, boca terminal,
aletas pectorales cortas, y unas largas y densas agallas; en el campo se alimenta
exclusivamente en zooplancton. EI morfotipo bentivoro tiene colores cripticos, es méas
robusto en la cabeza y el cuerpo, boca subterminal, aletas pectorales largas, y relativamente
cortas y espaciadas agallas y se alimenta de macro-invertebrados bénticos (Malmquist

1992; Adams y Huntingford 2002).

Los habitos alimenticios y el uso del habitat de Salvelinus alpinus son variables (L'Abee et
al. 1993). El hecho de que S. alpinus planctivoros tienen una mandibula méas pequefia para
un tamafio dado, hace que tengan lugares limitados por el mayor tamafo de la presa que
pueden comer. S. alpinus de origen béntico consumen presas bénticas mas rapidamente que
los de origen planctivoro y, reciprocamente, los S. alpinus de origen planctivoro consumen
presas plancténicas mas rapidamente (Adams y Huntingford 2002). Los resultados
sugieren que la morfologia béntica es fenotipicamente inferior en usar el nicho de
alimentos peldgicos. La morfologia plancténica ataca presas a proporciones

significativamente mas altas y tiene mas éxito en la captura. Los individuos con



morfologia béntica son mas renuentes a empezar a alimentarse del zooplancton y el tiempo
de reacciéon es mas largo que en los de morfologia plancténica (Malmquist 1992). La
divisién del recurso disponible entre morfotipos simpétricos esta asociado con diferencias
heredadas en la anatomia trofica y el comportamiento de alimentacion (Adams y

Huntingford 2002).

Existen relaciones fuertes entre el comportamiento de busqueda de alimento en un hébitat
especifico, la proporcion de la captura y la morfologia en el grupo. Se produce una
combinacién entre la busqueda de alimento y la morfologia del pez que fuertemente
corresponden a diferencias en el crecimiento y dieta de grupos pelagicos y bénticos
(Svanback y Ekl6v 2003). Un estudio realizado por Schluter (1993) muestra resultados
similares en G. aculeatus, el grupo béntico tiene un cuerpo mas robusto, una boca mas
grande y una proporcion de captura de presas mas alta que el grupo del litoral cuya forma

del cuerpo es poco robusta.

El hecho de que los morfotipos usen el mismo habitat pero que raramente se solapen con
respecto a la dieta da la idea de que morfolégicamente y comportamentalmente las
preferencias basadas en la presa, en lugar de ser interacciones competitivas o depredadoras,
pueden ser un mecanismo primario para mantener la separacion ecoldgica (Malmquist
1992). El nicho trofico potencial de un individuo es finalmente determinado por los limites
de su comportamiento, habilidades morfoldgicas y fisiologicas relacionadas con su
alimentacion (Malmquist 1992; Arnold 1983). La baja eficiencia de S. alpinus bentdnico
para alimentarse de zooplancton y su desinterés general para reaccionar frente a esta presa
puede reflejar limitaciones morfoldgicas y de comportamiento. Como los S. alpinus

bentonicos s6lo consumen raramente zooplancton en su ambiente natural, la ausencia de



zooplancton de su dieta debe relacionarse a limitaciones morfologicas. Por consiguiente, la
segregacion trofica observada entre las formas bentdnica y planctonica podria mantenerse
a través de la seleccion natural y podria proporcionar una eficiencia en blsqueda de

alimento que afecta el éxito reproductivo de cada morfotipo (Malmquist 1992).

Los individuos deben ser libres para seleccionar el habitat y el alimento basados en sus
propios requisitos (Forseth et al. 1994). Cuando los recursos son abundantes, los peces,
para encontrar su Optimo, deben concentrarse en la mayoria de sus presas favoritas,
resultando en un estrecho rango de alimentacion (Robinson y Wilson 1998). La naturaleza
de la seleccién de la presa se presenta como un modelo; el modelo asume una especie
multiple de presas agrupadas dentro de una clasificacion por tamafios y condiciones para
que la estrategia 6ptima de alimentacién de la presa pueda expresarse como el rango de la
dieta (Eggers 1977). En este contexto, el objetivo del presente estudio fue evaluar en qué
medida en S. alpinus, una especie polimdrfica, los comportamientos alimenticios, y la
preferencia de tamafio del alimento consumido varian de acuerdo a la forma de la cabeza;
se busco también evaluar la relacion entre la eficiencia en el consumo de alimento y la

morfologia.

2. JUSTIFICACION

Los estudios de ecologia del comportamiento estan encaminados a entender cuales fueron
los procesos evolutivos que determinaron la aparicion de los comportamientos y cémo
estos contribuyen al éxito reproductivo de los individuos de una especie. Este estudio
pretende evaluar en qué medida la supervivencia y el éxito reproductivo de los individuos

determinan la busqueda de mecanismos para aprovechar los recursos que estan disponibles.



En todas las especies de seres vivos ha existido una continua tension por obtener los
recursos necesarios y suficientes que aseguren la supervivencia y reproduccion de los
individuos. Cada individuo trata de maximizar sus recursos con diferentes
comportamientos; asi, la bldsqueda Optima de alimento genera comportamientos que
permiten aumentar el éxito reproductivo y utilizar la energia disponible de la alimentacion

para generar descendencia (Schoener 1971; Harrel y Dibble 2001; Adams et al. 2003).

La teoria de busqueda 6ptima de alimento se ha enfocado en comprender qué, cuando y
donde los organismos obtienen comida, y cuando cambian entre los tipos de comida y los
parches donde buscan alimento. Este estudio es importante porque pretende evaluar si la
disponibilidad de recursos, en este caso de alimentos, genera conflicto entre los individuos
de la misma especie hasta tal punto que éstos adquieren morfologias diferentes, gracias a
su plasticidad fenotipica, para poder adaptarse a un nicho nuevo y obtener alimento y
energia (Adams et al. 2003). Estos datos resultarian interesantes porque eventualmente se
podrian tomar como modelo de la manera en que actGan los individuos de una especie
frente a una rango de alimentos dado, partiendo del conocimiento de que cada especie
desarrolla adaptaciones que les permiten a los individuos mantenerse y sobrevivir (Dufty et

al. 2002).

La seleccion natural elegird los modelos de busqueda de alimento que sean econdémicos
para una especie (Schoener 1971). Asi, un estudio cuidadoso de los comportamientos que
existen en esta especie de pez, debe indicar alguna tendencia hacia las estrategias optimas
en el proceso de busqueda de alimento. Su utilidad, sin embargo, depende de qué tan bien

los estudios consideren la naturaleza de costos, beneficios, y necesidades en una situacion
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dada, si estos pardmetros estan bien estimados, se pueden construir relaciones tedricas

acerca del rango de la dieta de S. alpinus.

Donde el polimorfismo es simpétrico, las diferencias funcionales de la morfologia tréfica
permiten que la presion de seleccion conduzca a una evolucion de la especializacion de la
alimentacién que, con estudios como este, puede ser examinada sin las confusas
influencias de la filogenia. Los efectos del comportamiento y la plasticidad morfoldgica
son a menudo dificiles de distinguir. La plasticidad morfoldgica es relativamente facil de
medir pero su efecto en la eficiencia en busqueda de alimento es mas dificil de cuantificar
(Day y McPhail 1996), es por esto que este estudio facilita la compresion sobre la
seleccion que los peces realizan para obtener la mayor cantidad de energia considerando el

gasto energético que implica conseguirla.

Pocos estudios han enfocado directamente la relacion entre rasgos fenotipicos y hébitos
alimenticios (Malmquist 1992). Los peces utilizan los comportamientos alimenticios mas
adecuados para perfeccionar la ganancia de energia (Svanback y Ekl6v 2003; O'Brien et al.
1976; Werner y Hall 1974). Los pardmetros estan basados en las respuestas individuales,
pero los resultados pueden extrapolarse a niveles de la comunidad, manteniendo la vision
de rentabilidad en hébitats con recursos variados. Las respuestas inmediatas dadas por un
pez individual pueden determinar la importancia de las variables del habitat para el éxito
en la badsqueda Optima de alimento (Stillman et al. 2000). Con base en estos criterios,
considero que es sumamente importante el desarrollo de este estudio, no solamente porque
puede proporcionar evidencias que soporten la existencia de adaptaciones con respecto a la
busqueda y seleccion del alimento sino que también permite extrapolar esta informacion a

otras especies.
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3. AREA DE ESTUDIO

El estudio se realizo en Scene (Scottish Centre for Ecology & the Natural Environment),
estacion de campo de la University of Glasgow — Escocia, a orillas del lago Loch Lomond

durante los meses de junio, julio y agosto del 2007.

4. METODO

Se utiliz6 un total de 48 individuos juveniles de S. alpinus en los experimentos, sin
embargo, solamente a 35 de ellos se los analizé debido a que los restantes se mostraron
renuentes a alimentarse con las presas. Se observd a cuatro peces diariamente,
colocandolos en un tanque (volumen: 23.5 cm. x 38.5 cm. x 26.5 cm.) de manera
individual. El agua se obtenia naturalmente de Loch Lomond, la temperatura se registro
constantemente y se mantuvo alrededor de 15° y 16° centigrados. El laboratorio contaba
con las medidas necesarias de seguridad y se controlaban artificialmente las condiciones de
luz. Antes de las observaciones a cada pez se o mantuvo en el tanque durante un periodo
de 36 horas aproximadamente, sin alimentacion de ningln tipo para que se acostumbrara al

nuevo ambiente y se encontrara predispuesto a los experimentos.

El analisis de la variacion en la forma de la cabeza de cada pez se realizd utilizando
TPSRW (Thin-Plate Spline Relative Warp), digitalizando 20 puntos de la forma general
del cuerpo de cada individuo. Para ello, después de las observaciones comportamentales se
anestesiaba al pez y se lo fotografiaba con una vista lateral (Fig 1). Se utilizé TPR Rel para
obtener los valores de los componentes principales de cada fotografia digitalizada. Esta es

una técnica flexible y poderosa para el analisis morfométrico de la variacién en la forma de
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cada individuo (Svanbéck y Eklév 2003). El anélisis de los componentes principales es una
herramienta para simplificar la variacion entre individuos, se producen un nuevo grupo de
variables que son combinaciones lineares de las variables originales que permiten estudiar

los patrones visualmente.

Cada pez fue observado durante un dia entero, a lo largo del estudio se los alimenté con un
solo tipo de presa (larvas de mosquitos), de diferentes tamafios. A las presas se las midié y
se las categoriz6 en una de cinco clases de tamafio: clase 1 (5-6.9 mm.), clase 2 (7-8.9
mm), clase 3 (9-10.9 mm), clase 4 (11-12.9mm), y clase 5 (13-14.9 mm). Durante cada
observacion, en un pequefio plato transparente con agar se colocaron 10 presas de una sola
categoria que fueron dadas a cada pez para que se alimente. La observacion de la
alimentacion para cada clase de presa se realizd durante cinco minutos. Los
comportamientos registrados fueron: “espera - después come” (el animal se mantenia
inmévil y luego se dirigia directamente a consumir la presa), “busca - después come” (el
animal permanecia en movimiento constante hasta dirigirse a consumir la presa) o “ignora
completamente” la presa. Se registrd también la latencia (tiempo desde que el plato con
presas topaba el fondo del tanque hasta que el pez consumia la primera presa), la categoria
de tamafio de la presa (clase 1, 2, 3, 4, 5), la tasa de consumo, y el nimero de presas
consumidas. La tasa de consumo se registraba a partir de que el pez ingeria su primera
presa hasta un minuto después para registrar el nimero de presas consumidas por minuto;
si el pez se demoraba menos de un minuto en terminar las 10 presas, se registraba el

tiempo exacto que se demoraba en realizar esto.

Diariamente a cada pez se le ofrecian los cinco tamafios diferentes de larvas de mosquitos

para evaluar si tenia preferencia en algun tamafio de presa. Las observaciones se realizaron
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cada 2 horas para que el animal tuviera tiempo de relajarse del estrés producido por la
anterior observacién. El orden de los platos con los diferentes tamafios de presa estuvo

determinado por nimeros randémicos.

Los analisis estadisticos que se emplearon fueron pruebas de t-Student pareadas para
analizar la preferencia de tamarfio de presas de cada individuo y regresiones simples para
analizar la relacion existente entre las diferentes variables de consumo de alimento y la

morfologia de la cabeza.

5. RESULTADOS

5.1 Morfologia de la cabeza

Los valores morfoldgicos (PC1 y PC2) que se obtuvieron del andlisis de componentes
principales de las 20 variables morfométricas, explican el 33.77% y 17.69%
respectivamente de la variabilidad de cada pez. Los otros componentes principales
explican menos del 10% de la variabilidad por lo que no fueron tomados en cuenta dentro
de este analisis. ElI primer componente principal (PC1) es una medida general de la
robustez de la cabeza y el segundo componente principal (PC2) es una medida de la

profundidad de la cabeza (HDO y HDE; Fig 2) y del ancho del hocico (SW; Fig 2).

Entre los S. alpinus analizados no existid6 mucha variacion de la forma de la cabeza. El
analisis de componentes principales (Fig 3) muestra que los 35 individuos presentaron
practicamente las mismas caracteristicas en cuanto a la robustez de la cabeza y la
profundidad de ésta, asi como el ancho del hocico. EI PC1 mostré muy poca variacion, con

una media de -0,00093 (d.e. = 0,015 n = 35); el PC2 mostrd también una variacion muy
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pequerfia, con una media de 0,003045 (d.e. = 0,012 n = 35). Los analisis muestran cuatro
morfotipos diferentes, aunque poco variables que fueron obtenidos utilizando el valor de
los componentes principales 1 y 2. Los valores de PC1 negativos muestran una menor
robustez de la cabeza (Fig 4), mientras que los valores de PC1 positivos indican que los
peces presentan una mayor robustez (Fig 5). Por otro lado, los valores del anélisis de PC2
negativos muestran un mayor ancho del hocico (Fig 6) y los valores de PC2 positivos

muestran mayor profundidad de la cabeza (Fig 7).

5.2 Comportamiento de alimentacion

A pesar de que cada pez mostré la mayoria de los comportamientos registrados en el
estudio, 16 de los 35 peces reportaron el comportamiento “espera-despues come”, 4 peces
presentaron el comportamiento “busca-después come” y 15 peces ignoraron la presa como
comportamientos que se presentaron con mayor frecuencia durante sus cinco comidas para
cada categoria de tamafio. Sin embargo, el comportamiento que se registrd6 con mayor
frecuencia para cada pez no muestra relacion con el tamafio maximo de la presa consumida
(r* = 0.242; n = 35). Adicionalmente, estos comportamientos tampoco muestran relacién

con la morfologfa de la cabeza dada por PC1 y PC2 para cada pez (r* = 0.030; n = 35).

5.3 Preferencia del tamafio de la presa

No se evidencio una clara preferencia con respecto al tamafio de las presas, los peces
consumieron de manera similar todos los tamarios de presa. Los animales mostraron que
suelen alimentarse de todo el rango disponible de presas, desde las mas pequefias (5 mm)
hasta las mas grandes (14.9 mm). Se observo que 21 individuos de los 35 analizados
consumieron la totalidad de las presas de mayor tamafio, esto sugiere que existe una

tendencia a alimentarse de presas de mayor tamafio; sin embargo, no hubo una diferencia
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significativa que muestre que los peces prefieren un tamafio cuando seleccionan mas de 5 o
mas de 9 presas consumidas dentro de una categoria de tamafio (tp706 = 1.433; g.l. = 34; P

= 0.161).

La forma de la cabeza no predijo el tamafio maximo de la presa preferida. No existio
relacion entre el tamafio maximo de presa de las que se alimentaron los peces y los
componentes principales de la forma de la cabeza, la regresion entre estas dos variables fue
baja y no significativa (r = 0.19; r* = 0.36; F137s = 0.597; P = 0.557). De la misma manera,
no existio una relacién significativa entre el componente principal 1 y el tamafio méximo
de la presa (r = 0.089; r> = 0.008; F1375 = 0.264; P = 0.611; Fig 8) o0 entre el componente
principal 2 y el tamafio méximo de la presa para cada pez (r = 0.169; r* = 0.029; Fi37g =
0.972; P = 0.332; Figura 9); sin embargo, 21 de los 35 individuos analizados ingirieron
presas del maximo tamafio (14.9 mm), por lo se presume que estos son capaces de

alimentarse de todas las categorias de tamafio.

5.4 Eficiencia en el consumo de alimento

Durante el tiempo de observacion, los peces se alimentaron de alrededor de 8.53 presas
(d.e. = 2.482; n = 112); cada pez consumid un promedio de 0,316 presas por segundo (d.e.
= 0,263; n = 112). Estos valores muestran que los peces se alimentaron de la mayoria de
las 10 presas colocadas para cada categoria; sin embargo, el tiempo que se demoraron en
consumirlas vario considerablemente. Un andlisis de los peces que se alimentaron de las 10
presas de todas las categorias de tamafio mostr6 que el tiempo en consumirlas tiene una
media de 28.818 segundos (d.e. = 13.122; n = 66). Adicionalmente se encontr6 que cuando

los peces consumian las 10 presas ofrecidas para cada categoria de tamafio, se demoraron
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menos tiempo que cuando consumian un menor numero de presas, las diferencias fueron

significativas (t.g467 =-3.916; g.I. = 16; P = 0.0012).

El tiempo en que cada pez se demord hasta ingerir el alimento (latencia), no presentd una
relacion significativa con la eficiencia en el consumo de alimento (nimero de presas
ingeridas por segundo) (r = 0.251; r* = 0.063; Fozrs = 2.226; P = 0.145; Fig 10);
adicionalmente se analiz6 la cantidad de biomasa (tamafio X peso X numero de presas)
consumida por segundo para cada pez, la cual, tampoco tuvo una relacion significativa con

la latencia (r = 0.201; r* = 0.040; Fo0017 = 1.390; P = 0.247; Fig 11).

Se observaron variaciones en la latencia para cada pez; es decir, el tiempo que se
demoraban los peces hasta consumir la primera presa en cada categoria de tamafio fue
diferente, se encontr6é que en 16 (45.7 %) de los 35 peces analizados, la primera latencia
fue mayor que la Gltima latencia; en 12 peces (34.3 %), la Gltima latencia fue mayor que la
primera; en 1 pez (2.8 %), las latencias fueron similares; para el resto de los peces no se
pudo realizar este analisis porque solo registraron una latencia. Como el 45.7 % de los
peces mostré que la primera latencia era mayor que la Gltima, se puede presumir algin tipo

de aprendizaje en estos individuos.

Para controlar que los cambios en la latencia fueran resultado del aprendizaje de los peces
para encontrar una presa mas rapido, en otros analisis se usé solo la primera latencia para
cada pez; en este caso tampoco se vio una relacion significativa con respecto al nimero de
presas consumidas por segundo y la latencia (r = 0.283; r* = 0.080; Fgas = 1.570; P =

0.226; Fig 12). De la misma manera, tampoco existio una relacion significativa entre la
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latencia y la biomasa por segundo consumida (r = 0.332; r* = 0.110; Fooo2 = 2.236; P =

0.152; Fig 13).

La latencia de los peces no estuvo relacionada con la morfologia de la cabeza (determinado
por PC1y PC2) (r = 0.241; r* = 0.058; F = 0.987; P = 0.384); adicionalmente, el analisis
utilizando la primera latencia y los valores de componentes principales PC1 y PC2
tampoco mostré una relacion significativa (r = 0.237; r* = 0.056; F = 0.507; P = 0.611).
Finalmente, la eficiencia en el consumo de alimento (biomasa/segundo) no presentd una
relacion significativa con la morfologia de la cabeza (PC1y PC2) (r = 0.109; r* = 0.012; F

=0.193; P = 0.825).

6. DISCUSION

La teoria de busqueda optima de alimento se ha centrado en entender las maneras por las
que los individuos pueden aumentar al maximo la eficiencia en el consumo de alimento
(Metcalfe 1986). El uso de modelos de optimizacion en los animales ha llevado a una
mayor comprension de los factores que controlan la proporcion de ingestion del recurso, el
crecimiento y/o el éxito reproductivo. Este modelo de busqueda éptima de alimento fue
tratado con animales en aislamiento por lo que no se tomaron en cuenta las necesidades de
busqueda de alimento impuestas por el comportamiento social, que podrian explicar los
resultados obtenidos en este estudio. Se ha demostrado que los individuos mas
competitivos o dominantes en una poblacion pueden influir considerablemente en la
obtencidn de alimento de aquéllos de menor rango por la incapacidad de estos Gltimos para

competir con éxito sobre las mejores areas de alimento (Metcalfe 1986).
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Los resultados de este estudio muestran que no existe una preferencia del tamafio de presa
por parte de S. alpinus; no obstante, se observa una leve tendencia en los individuos a
consumir las presas mas grandes. Los resultados de experimentos realizados por Werner y
Hall (1974) muestran que a baja densidad de la presa, los peces no son selectivos y toman
la presa segun la van encontrando, pero a altas densidades de la presa, los peces consumen
presas mayores. Se conoce que los peces pueden tomar presas mas grandes para satisfacer
el costo de mantenimiento, natacion y alimentacion; o incluso, que los peces prefieren
presas grandes debido al aumento del costo para capturarlas a medida que el pez va
creciendo (Forseth et al. 1994). Por otro lado, segin Werner (1992), la alimentacién no
selectiva es la primera experiencia para los peces jovenes cuando el apetito es alto; antes
de manejar su capacidad sensorial, deben diferenciar entre particulas potenciales de
alimento, para evitar un gasto de energia excesivo en la localizacion, captura de particulas
muy pequefias o un largo tiempo de manipulacién con particulas grandes. Con el
desarrollo, la discriminacion sensorial ayuda al pez, junto con los reflejos de busqueda

quimicos o visuales a ser mas selectivo.

Escoger la presa mas grande podria aumentar la energia obtenida versus la energia gastada
en la busqueda (O'Brien et al. 1976). La maximizacion de proporciones de retorno
energético que contribuyen a la busqueda Optima de alimento es dependiente de la
disponibilidad de tamaiios de presas (Harrel y Dibble 2001). Cuando las densidades de la
presa aumentan, los peces pueden localizar mas de una presa y hacen una seleccion
(O'Brien et al. 1976); la razon por la que ellos hacen esta seleccién es importante en el
modelo de busqueda 6ptima de alimento. Bajo estas condiciones, que un pez consuma una

presa cualquiera no es una explicacion satisfactoria para la basqueda de alimento.
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Debido a que la mayoria de individuos consumieron la totalidad de las presas de mayor
tamano, se asume que estos animales tienen la capacidad de alimentarse de presas de
mayor tamafio ya que éstas les representarian un mayor porcentaje de biomasa consumida.
Esto se puede traducir en una mayor cantidad de energia para ocuparla en las actividades
del pez, pero también hace suponer que los peces estan adaptados a consumir todos esos

tamarios de presas.

El problema para este tipo de estudios es escoger un rango 6ptimo de dieta cuando el
animal selecciona tamafios diferentes que estan disponibles en densidades diferentes
(Werner y Hall 1974). Los grupos de presas deben ser construidos de acuerdo a una
ponderacion del tamafio, si las proporciones de los experimentos son correctas, el pez
deberia encontrar los tamafios de presas en iguales proporciones en su habitat natural
(Werner y Hall 1974). Solo entonces podremos conocer las preferencias de los individuos.
En este contexto, los resultados de este estudio apuntan a la necesidad de realizar

experimentos utilizando un rango mucho mayor de tamafio de presas.

El tamafio del cuerpo de la presa, por otro lado, también influira en cuénta visibilidad tenga
el pez sobre ésta y por consiguiente en el consumo eficiente de una clase de tamafio dada.
Considerando que la teoria se preocupa por una opcién del rango de la dieta basada en la
presa encontrada, se debe determinar las proporciones eficaces de presas en ese sistema
(Werner y Hall 1974). La importancia del tamafio de la comida también aparece
repetidamente en la literatura del crecimiento de peces (Werner y Hall 1974) y se ha visto
una correlacion entre la tasa de crecimiento y el tamafio del alimento (Werner y Hall

1974).
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Muchas especies de peces planctivoros se alimentan de las especies mas grandes de
zooplancton independientemente de la densidad de estos en el ambiente (O'Brien et al.
1976); estos resultados evidencian que la depredacion de peces planctivoros tiende a ser
selectiva en cuanto al tamafio. El pez Lepomis macrochirus, por ejemplo, escoge las presas
mas grandes bajo toda condicion, la alteracion en la composicion de la dieta depende de la
abundancia de la presa. Cuando la presa es abundante, esta especie predominantemente
selecciona la presa con el tamafio méas grande disponible; cuando la presa grande escasea,
la presa menos pequefia tiene una mayor posibilidad de parecer grande, y los peces tienden
a comer mas presas de las clases de tamafio mas pequefio (O'Brien et al. 1976). Esta
seleccion del tamafio se relaciona a la asignacion optima de tiempo gastado en la busqueda

y la manipulacion de la presa (O'Brien et al. 1976).

Se vio que los comportamientos alimenticios variaron entre los peces estudiados. La
mayoria presentaron mas frecuentemente el comportamiento “espera — después come” y el
“ignora la presa”; es decir, que los animales se mantuvieron quietos durante toda la
observacion hasta que consumieron la presa en el caso del primer comportamiento citado.
Esta reaccion hace pensar que los peces analizaron el plato con las presas que se les coloco
y cuando descubrieron que eran alimento se aproximaron a éstas. Debido a que el medio
acuatico permite transmitir mensajes quimicos a grandes distancias por medio de
sustancias (Boujard y Leatherland 1992), la percepcion olfativa y gustativa es muy fuerte
(Pitcher y Parrish 1993), por lo cual los peces pudieron haber reconocido el alimento sin

necesidad de gastar energia en el movimiento para la busqueda.

El comportamiento alimenticio en las diferentes especies esta estimulado por sustancias

quimicas variadas (Pitcher y Parrish 1993). Sin embargo, no se puede concluir la razén
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exacta para el comportamiento de los peces; por ejemplo, estudios tedricos asumen que el
pez se mueve tranquilamente en busca de alimento o permanece quieto esperando la
llegada de la presa (Kooi y Hanegraaf 2001). Se ha visto también que los peces que
consumen plancton reaccionan con movimientos bruscos que suspenden sUbitamente,
alternan su velocidad de movimiento producto de los cambios en el tamafio de la presa
cuando consumen presas grandes, y hacen una pausa al encontrarlas, lo que puede estar
relacionado con la facilidad con que las presas grandes son identificadas (Browman et. al

1990).

No existid ninguna relacion significativa entre el tamafio de las presas consumidas y la
morfologia de la cabeza de cada individuo; sin embargo, el polimorfismo de la anatomia
oral es mas comun que ocurra cuando existe una clara alternativa; es decir, tipos de presas
que coexisten (Adams y Huntingford 2002). Las diferencias morfoldgicas heredadas
determinan algun aspecto de la capacidad de la boca; por ejemplo, S. alpinus bentivoro
tiene una mayor capacidad para ingerir presas grandes, mientras que S. alpinus planctivoro
tiene una tendencia a seleccionar presas mas pequefias que el maximo de lo que ellos
pueden consumir fisicamente (Adams y Huntingford 2002). Debido a que no existié mucha
variabilidad en la morfologia del grupo de peces estudiados, se puede pensar que los peces
analizados pertenecen a un solo grupo con comportamientos alimenticios similares.
Considerando lo citado anteriormente, podria asumirse que los individuos estudiados
tienen comportamientos bentivoros por su tendencia a consumir presas de mayor tamafio,
junto con el hecho de que las larvas de mosquito son presas benténicas (Gilbert y Granath

2003).



22

No existié tampoco relacion entre la eficiencia en el consumo de alimento y la morfologia
de la cabeza representada por el analisis de componentes principales. Estos resultados son
opuestos a los reportados en un estudio de un grupo de peces de laboratorio realizado por
Svanbéck y EKIov (2003) en el cual se encontraron relaciones fuertes y significativas entre
la morfologia de los peces y la eficiencia en el consumo de alimento. En ese estudio se
determind que las necesidades enérgicas aumentan debido a un aumento en los costos de
mantenimiento; asi, los peces muestran un aumento en la ingestion de alimento para
mantener la masa del cuerpo, sus requerimientos fisiolégicos y sus actividades. Cuando el
suministro de comida es limitado, los peces con las demandas mas grandes de comida son
los primeros en descubrir la escasez de comida, y se produce una inflexion en su tasa de

crecimiento (Forseth et. al 1994).

En este estudio fue paraddjico observar que cuando los peces se alimentaron con las 10
presas de una categoria dada, las consumieron mucho mas rapido que cuando los peces se
alimentaron de menos de 10 presas. Adicionalmente, los resultados sugieren que los peces
mostraban algun tipo de aprendizaje porque la latencia hasta consumir el alimento
disminuyé en comparacion con la primera latencia que se obtuvo para cada pez. En varios
experimentos con peces, el éxito en la basqueda de alimento se ha visto mejorado a través
del aprendizaje (Mittelbach 1981; Malmquist 1992). Para poder optimizar la busqueda de
alimento, el pez debe aprender sobre su presa y la manera de atacarla; lo que mejora con el
entrenamiento. A pesar de esto, no todos los individuos mejoran en igual escala, el grado
de aprendizaje es proporcional al grado de hambre (Ettinger y Staddon 1983);
considerando esto, se observa en este estudio que la latencia no disminuyé para la totalidad

de los peces a lo largo de las experimentaciones.
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Los resultados del presente estudio son contrarios a varios estudios anteriormente
realizados con S. alpinus, una especie polimdrfica, cuya forma de la cabeza especialmente
varia de acuerdo a la dieta que consume (Adams et al. 2003; Adams y Huntingford. 2002b;
Adams et al. 1998; Hindar y Jonsson 1993; L'Abee et al. 1993; Malmquist 1992). Las
razones de estas diferencias pueden deberse a dos factores, el primero es la baja
variabilidad entre las formas de los individuos de S. alpinus estudiados. El analisis de
componentes principales mostré que el rango de variacion en cada pez analizado fue
bastante pequefio; es decir, los peces eran morfolégicamente muy parecidos, por lo que
resulta razonable no encontrar relacion entre las variaciones morfométricas y el tamafio de

las presas consumidas.

Aunque en este estudio no se analizaron diferencias entre grupos plancténicos y benténicos
de S. alpinus, los resultados pueden inducir la existencia de solamente un grupo
morfoldgico que esta relacionado con algin comportamiento alimenticio no estudiado en
este trabajo. Los S. alpinus plancténicos atacan el zooplancton en proporciones
significativamente mas altas que los S. alpinus benténicos y, la proporcién de ataque de los
peces bentonicos sigue una forma exponencial con el tiempo desde que empiezan a
alimentarse (Malmquist 1992). Ademas, los S. alpinus plancténicos son significativamente
mas exitosos en capturar presas que los bentdnicos, por lo tanto, el éxito de la captura de
estos Gltimos disminuye significativamente con el tiempo que pasa desde que empiezan a

alimentarse (Malmquist 1992).

El sequndo factor relacionado con la diferencia entre los resultados de este estudio con los
de estudios anteriores puede ser que debido a que los individuos analizados fueron criados

en laboratorio a partir del desove de sus padres, no tuvieron a disponibilidad un rango de
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dieta que incluyera varios tipos de presas o tamafos diferentes de ésta y por lo tanto no
desarrollaron plasticidad en sus fenotipos, lo cual determind que no se mostraran
dispuestos a alimentarse de una presa aparentemente nueva y que les costara trabajo
habituarse a ella. Esta podria ser una posibilidad considerando que un experimento
realizado por Day y McPhail (1996) en peces G. aculeatus produjo una plasticidad
inducida por la dieta que mejoraba la eficiencia en la busqueda de alimento a los 72 dias de
exposicion de una presa. Esto probablemente se debe a la plasticidad de la morfologia
tréfica externa pero los resultados también sugieren una interaccion compleja entre la

morfologia y el comportamiento.

Entre otros factores que pudieron haber influido en los resultados esta la temperatura
(Werner y Hall 1974). Debido a que el estudio se realizé durante el verano, se registrd un
aumentd en la temperatura del agua con respecto a las condiciones favorables de la
temperatura del agua en invierno para estos peces. Esto pudo resultar en una alteracion en
los hébitos alimenticios de los peces, incrementada por el estrés sufrido durante la
experimentacién. Por otra parte, la estructura del ambiente, temporal y espacialmente,
también podria tener un marcado efecto en el rango de la dieta; es posible que el rango de

la dieta cambie considerablemente durante un dia (Werner y Hall 1974).

7. CONCLUSIONES

La eficiencia en el consumo de alimento genera patrones de comportamiento y seleccion
de presas que dependen de los multiples factores del ambiente. Por este motivo, resulta
complejo determinar las variables que predicen con certeza los comportamientos

alimenticios. Asi, en este estudio, no se encontraron relaciones significativas entre la
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morfologia de la cabeza y la preferencia de tamafio de presa, su comportamiento
alimenticio, o la eficiencia en el consumo. Se conoce que la relacion predador — presa esta
determinada por caracteristicas propias de las presas y adaptaciones morfoldgicas y
comportamentales de los predadores, pero también esta determinada por relaciones
sociales y jerarquias dentro de un grupo (Stradmeyer 1989), las cuales no fueron tomadas
en cuenta dentro de este estudio, y que potencialmente pudieron reflejar los resultados
presentados. Adicionalmente, el analisis de componentes principales no mostr6 gran
variacion en la forma de la cabeza, cabiendo la posibilidad de que los peces analizados no
estén divididos en subgrupos con morfologias o0 comportamientos determinados debido a
que han crecido en un ambiente de laboratorio que no produjo suficiente induccion para
que cada pez potencialice su plasticidad en la busqueda éptima de alimento. Debido a que
diversos factores influencian en los habitos alimenticios de los peces, Stradmeyer (1989)
cuestiona la aplicacién de técnicas con modelos estaticos de busqueda y que no permiten
cambios en los estados de estimulacion del pez, en la capacidad de aprendizaje o la

experiencia, lo que modificaria considerablemente su resultado.

8. RECOMENDACIONES

e Se recomienda realizar un estudio que analice el comportamiento alimenticio de los
peces dentro de un grupo social para asi determinar la eficiencia en busqueda de

alimento considerando factores como competencia, agresividad y dominancia.

e El analisis de componentes principales se realizé utilizando solamente la morfologia de
la cabeza, seria interesante estudiar la eficiencia alimenticia con respecto a la forma de

la cabeza pero también a la morfologia general del cuerpo.
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e Se debe aumentar el rango de tamafio de las presas para ver si de esta manera existe
una preferencia alimenticia con respecto a los tamafios, tomando en cuenta que la
densidad de cada tamafio de presas debe ir de tal manera que todos los grupos de
tamafio representan la misma cantidad de biomasa para que el pez consuma en igual

proporcion.

e Se debe obtener y calcular la energia proporcional por cada tamafio de presa para ver si
existe un optimo consumo de alimento en cuanto a que los peces prefieren presas que

les proporcionan mas energia.

e Para un anlisis mas detallado seria conveniente que también se registraran variables
como velocidad a la que el pez nada desde el punto donde se encuentra hasta el punto

donde esta la comida y tiempo de manipulacion de la presa.

e Se debe utilizar un mayor tamafio de muestra y realizar réplicas de la experimentacion

para cada pez para garantizar la representabilidad y confiabilidad de los resultados.
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10. FIGURAS

Figura 1. Fotografia lateral de Salvelinus alpinus (Escala 2.4:1)

Figura 2. Nueve medidas morfométricas de la anatomia de la cabeza usadas en este estudio
(tomado de Adams et al. 2003). HDO - profundidad de la cabeza en el opérculo (puntos 1-2); HDE
— profundidad de cabeza en el ojo (puntos 3-4); HL — longitud de la cabeza (puntos 13-5); ED —
diametro del ojo (puntos 6-7); ML — longitud del hueso maxilar (puntos 8-5); LJL — longitud de la
mandibula baja (puntos 9-10); MW — ancho del hueso maxilar (puntos 11-12); SL — longitud del
hocico (puntos 3-5); SW — ancho del hocico: longitud de la méxima tangente desde la linea 3-5

hasta el borde de la parte méas alta de la cabeza.
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Figura 3. Valores del anélisis de componentes principales graficados (PC1 y PC2). Los puntos

rojos representan cada individuo analizado.
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Figura 4. Morfometria de un individuo con PC1 negativo. Este ejemplar muestra una cabeza poco

robusta.

Figura 5. Morfometria de un individuo con PC1 positivo. Este ejemplar muestra una cabeza

bastante robusta.
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Figura 6. Morfometria de un individuo con PC2 negativo. Este ejemplar muestra un hocico muy

ancho.

Morfometria de un individuo con PC2 positivo. Este ejemplar muestra una alta

Figura 7.

profundidad de la cabeza.
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Figura 8. Gréafico de regresion simple que muestra la relacion de PC1 y el tamafio méximo de la

presa consumida. Cada punto azul representa un individuo de S. alpinus.
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Figura 9. Gréafico de regresion simple que muestra la relacion de PC2 y el tamafio maximo de la

presa consumida. Cada punto azul representa un individuo de S. alpinus.
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Figura 10. Gréfico de regresion simple que muestra la relacion entre la latencia y el nimero de

presas consumidas por segundo. Cada punto azul representa un individuo de S. alpinus.
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Figura 11. Gréfico de regresion simple que muestra la relacion entre latencia y la cantidad de

biomasa consumida por segundo. Cada punto azul representa un individuo de S. alpinus.

Biomasa/segundo

Regression Plot
" 1 " 1

’045 ] 1 " 1 é 1 1
04 1 o ° -
,035 L
,03 ] .. L
,025 ] ° L
02 - o -
T )
,015 (R L
| » :
,01 (] ) §
1 ()
,005 1 4 '. ° ® L
0 9 0.0
-,005 T T T T T T T T T T
-50 0 50 100 150 200 250 300 350
Latencia

Y =,017 - 2,486E-5* X; R*2 = ,04



36

Figura 12. Gréfico de regresién simple que muestra la relacién entre la primera latencia del pez y

las presas consumidas por segundo. Cada punto azul representa un individuo de S. alpinus.
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Figura 13. Grafico de regresion simple que muestra la relacion entre la primera latencia del pez y

la cantidad de biomasa consumida por segundo. Cada punto azul representa un individuo de S.

alpinus.
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