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Estructura trofica de las comunidades de peces durante
un ciclo hidrolégico en dos lagunas inundables de la
cuenca del bajo Rio Orinoco

Nirson Gonzalez, Carlos Lasso y Judith Rosales

Resumen. Se estudi6, durante un ciclo hidrolégico, la estructura tréfica de las comunidades de peces
en dos lagunas situadas en la margen derecha del rio Orinoco: Los Cardonales, frente a una laguna
de lodos rojos en una zona urbano-industrial y la otra, Laguna Las Arhuacas, ubicada en el sector Las
Galderas (zona rural). Se analizaron 725 ejemplares correspondientes a 34 especies (de las 149 especies
presentes en ambas lagunas). Los hébitos alimenticios fueron determinados a través del Indice de
Importancia Alimentaria (IIA). Se encontraron siete gremios tréficos para ambas lagunas. De los
recursos mas explotados, la herbivoria y la entomofagia fueron los patrones tréficos mas comunes
encontrados para Las Arhuacas y la piscivoria y herbivoria para Los Cardonales. En general, la
mayoria de las especies presentes en las lagunas presentaron tendencias hacia la especializacion en el
uso de los recursos. Sin embargo, hubo mas especies con tendencia generalista y con mayor amplitud
de nicho en Los Cardonales, lo cual podria interpretarse como respuesta a una menor disponibilidad
aparente del recurso inferido por la baja diversidad y nimero de items consumidos en esta laguna.
Igualmente, la sobreposicién alimenticia relativamente mayor en Los Cardonales (0.26 vs 0.23 en
Arhuacas) pudiera corroborar también menor disponibilidad en los recursos.

Palabras clave. Estructura tréfica. Ictiofauna Neotropical. Lagunas inundables. Bajo rio Orinoco.
Venezuela.

Trophic structure of fish communities overa hydrologic cycle in two lagoons in the lower
Orinoco Basin

Abstract. During an hydrologic cycle the trophic structure of the fish communities in two lagoons
located in the right margin of the Orinoco river were studied: Los Cardonales, in front of a red mud
lagoon in a urban-industrialist zone and the other lagoon, Lagoon Las Arhuacas, located in the sector
Las Galderas (countryside). 725 stomachs corresponding to 34 species were analyzed (of the 149
species presents in both lagoons). The nutritional habits were determined through Alimentary
Importance Index (IIA). For both lagoons seven trophic guilds were obtained. Of the most exploited
resources, the herbivory and the entomophagy was the trophic pattern more common found for Las
Arhuacas and the piscivory and the herbivory for Los Cardonales. In general, the majority of the
present species in the lagoons displayed tendencies towards the specialization in the use of the
resources. Nevertheless, there were more species with generalist tendency and with greater niche
breadth in Los Cardonales, which could be interpreted as a response to a minor apparent availability
of the resource inferred by the low diversity and number of items consumed in this lagoon. Also, the
relatively greater food overlap in Los Cardonales (0,26 versus 0,23 in Arhuacas) could also corroborate
minor apparent availability in the resources.

Key words. Trophic structure. Neotropical ichthyofauna. Floodplain lagoon. Lower Orinoco Basin.
Venezuela.
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Introduccién

Los conocimientos sobre la estructura y relaciones tréficas de las comunidades de
peces de agua dulce Neotropical, que incluye el uso del recurso y la influencia espacio-
temporal de los componentes alimenticios, han venido desarrollandose en los ultimos
20 afios (Prejs y Prejs 1987, Goulding et al. 1988, Aratjo-Lima et al. 1995, Winemiller
yJepsen 1998, Lowe-McConnell 1999, Gaspar da Luz et al. 2001, Casattii 2002, Hahn
et al. 2004, Mérona et al. 2003, Mérona y Mérona 2004, Pouilly et al. 2004, Loureiro-
Crippa y Hahn 2006, Novakowski et al. 2008). Sin embargo, dichos conocimientos
todavia siguen fragmentados, concentrandose ciertas contribuciones importantes en el
Amazonas central, Parana y, mas recientemente, del Orinoco (Pouilly et al. 2004).

Particularmente la cuenca del Orinoco, con su gran diversidad y complejidad
ecoldgica, alberga todavia especies sin informacién bioecoldgica y las generalizaciones
en las caracteristicas ecoldgicas de muchas especies siguen siendo prematuras, por lo
que es necesario fortalecer ain mas tales conocimientos para comprender mejor la
dinamica ecoldgica de las comunidades de peces. Los estudios realizados hasta el mo-
mento sobre estructura tréfica en comunidades de peces en la cuenca del Orinoco no
son suficientes para comprender tal dinamica (Novoa y Ramos 1982, Perez 1984,
Machado-Allison 1987, Nico y Taphorn 1988, Winemiller 1989, Machado-Allison
1994, Lasso 1996, Marrero et al. 1997, Willians et al. 1998, Lasso et al. 1999, Ramirez-
Gil et al. 2001, Barbarino y Winemiller 2003, Gonzalez y Vispo 2003, 2004; Layman
y Winemiller 2005, Montafia y Winemiller 2009, Roach et al. 2009), particularmente
en planicies inundables como las lagunas de inundacién, a excepcién de algunos de los
trabajos mencionados que se desarrollaron en estos ultimos ambientes.

La necesidad de los conocimientos bioecoldgicos en las comunidades de peces de
estos ecosistemas inundables del Orinoco, radica también en el importante aporte de
estos ambientes a la pesca comercial continental. Estos ecosistemas, a pesar de estar
sometidos a severas fluctuaciones hidroldgicas, forman gran cantidad de hébitats hete-
rogéneos que sirven como criaderos, refugios contra depredadores y alimentacién de
muchos peces de importancia comercial (Goulding 1980, Lowe-McConnell 1987,
Machado-Allison 1987, Machado-Allison 1994, Marrero et al. 1997). Asi mismo estos
ecosistemas, en la cuenca del Orinoco, todavia siguen siendo “pristinos”, a pesar de
enfrentar amenazas de contaminacion y/o intervencién antrépicas que conllevan a la
degradacién del ambiente fisico, incremento de la sedimentacién y pérdida de la cali-
dad fisica, quimica y biolégica del agua (Vasquez 1989, Colonnello 1990, Machado-
Allison 1994, Marrero et al. 1997, Miranda et al. 1998), tal como ha venido sucediendo
en una de las lagunas estudiadas (Los Cardonales).

Estas amenazas son cada vez mas progresivas, haciendo mas urgente la realizacién
de estudios que ayuden a precisar mejor la dindmica de las comunidades de peces. Por
lo que, el interés del presente trabajo es conocer los habitos alimenticios en 34 especies
y, por consiguiente, los diversos gremios tréficos presentes en estas dos lagunas
inundables sometidas a diferentes niveles de intervenciéon antrépicas. Todo esto,
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abarcando las dimensiones espaciales y temporales durante un ciclo anual para
entender mejor las estrategias alimentarias y la reparticion del recurso.

Materiales y Métodos
Area de estudio

Las dos lagunas inundables en estudio se encuentran ubicadas a la margen
derecha del Orinoco. La primera laguna se encuentra al noroeste de Puerto Ordaz
(Lagunas Los Cardonales; 08°19’38”N-62°47°36") a 38 kilémetros rio abajo de la otra
laguna, especificamente frente a una laguna de lodos rojos de una empresa de alumi-
nio (zona urbano-industrial), con profundidad maxima de 4,6 m y superficies de 15y
12,7 Ha. La otra laguna (Laguna Las Arhuacas; 08°18’14”N-63°06°24") se encuentra
ubicada en el sector Las Galderas entre Puerto Ordaz y Ciudad Bolivar (zona rural),
especificamente frente a la isla del cafio Corrientoso, con profundidad maxima de 6,0
m y superficies de 25,8 y 23,8 Ha. durante aguas altas y bajas respectivamente (Figura
1). La laguna Los Cardonales presenta mayor tiempo de conexién con el rio Orinoco,
aproximadamente seis meses (a partir de los primeros dias de junio hasta las dltimas
semanas de noviembre). La otra laguna obtuvo menor tiempo de conexién, aproxi-
madamente cuatro meses y medio (finales de junio hasta primeras dos semanas de
noviembre). De acuerdo a Vasquez y Sanchez (1984), el sector del bajo Orinoco
comienza en la confluencia del rio Apure con el Orinoco y se extiende hasta el Delta
Amacuro, especificamente en Barrancas. Sin embargo, Colonnello (1990) indica que
el bajo Orinoco nace a partir de los raudales de Atures, cerca de Puerto Ayacucho.
Ademas sefiala que a partir de la poblacién de Caicara es donde se comienza a denotar
el complejo sistema de lagunas con planicies de inundacién. Hamilton y Lewis (1990)
destacan que el bajo Orinoco forma una planicie de inundacién que cubre unos 7.000
km?, la cual contiene unas 2.294 lagunas permanentes dentro de dicha planicie.

La precipitacién, en la cuenca del Orinoco, tiende a aumentar hacia el sur. En
algunas areas del norte y, precisamente, en el bajo Orinoco donde esta ubicado el sitio
de estudio, las lluvias solo alcanzan 1000 mm/afio, mientras que mas hacia el sur de la
cuenca pueden alcanzar los 6000 mm/ano (Ewel et al. 1976). Segun Vasquez y Sanchez
(1984) en la zona del bajo Orinoco que comprende las lagunas estudiadas, las dife-
rencias del nivel hidrométrico entre aguas altas y bajas pueden ser de 10 a 12 m, donde
el periodo de aguas altas se extiende desde junio a noviembre.

La escogencia de las lagunas se debe a los diferentes niveles de intervenciéon antré-
picas a las que estan sujetas (Gonzalez 2006). Por ejemplo, la primera laguna obtuvo
los niveles mas altos de intervencién y/o contaminacion debido principalmente a alte-
raciones fisico-quimicas del agua ejercidas por percolacién de soda cdustica de una
laguna de lodos rojos de las empresas procesadoras de aluminio (Narayan 2004). La
otra laguna (Las Arhuacas) presenté bajo niveles de intervencién, aun cuando existe
alta intensidad de la pesca comercial, principalmente durante aguas bajas y actividades
ganaderas y/o porcinas en zonas aledanas.
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Localizacion geografica de las dos lagunas estudiadas en la margen derecha del Bajo Orinoco, entre las ciudades de Puerto Ordaz y Ciudad
Bolivar, Estado Bolivar, Venezuela. Las flechas indican las lagunas; en el recuadro izquierdo Laguna Las Arhuacas y en el derecho Los

Cardonales.

Figura 1.
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Recolectas y preservaciéon de muestras

En cada laguna se realizaron cuatro jornadas de campo, desde noviembre 2003
hasta septiembre 2004, alternadas con las cuatro fases hidrolégicas (bajadas de agua,
aguas bajas, subidas de agua y aguas altas), de al menos tres dias de pesca continuos
para cada una. Para las recolectas de peces en cada laguna, se utilizaron 10 redes de
ahorque (< 50 m de largo) de varios tamafios y aberturas de mallas (5-12,5 cm entre
nudos opuestos o aberturas de malla) colocadas aleatoriamente durante 70 horas conti-
nuas, con revisiones cada siete horas, en los diversos microhabitats presentes como:
Herbazal Inundado (HI), Zona Litoral y Aguas Abiertas (ZLAA), Zona Litoral con
Troncos Caidos (ZLTC), Bosque Inundable (BI) y Afloramientos Rocosos (AR). Se
muestrearon también ejemplares con tallas generalmente inferiores a los 10 cm LE en
los habitat de Playas (P) y Vegetacion Acuatica (VA) utilizandose una red de malla fina
tipo mosquitero (1 mm de malla) de 6,5 m x 1,5 m (ver Gonzélez et al. 2009 para mas
detalle).

Tamafio de muestra y cuantificacion del contenido estomacal

Una vez realizada la identificacién taxonémica de las especies, éstas se seleccio-
naron de acuerdo al tamafio de muestra obtenida, principalmente > 5 cm de longitud
estandar (LE). El tamano de muestra o nimero maximo de estomagos analizados para
cada especie fue establecido en funcién de curvas de saturacién o frecuencia acumu-
lada de items, es decir, graficando el nimero de items alimenticios vs. el nimero de
estomagos analizados, obteniéndose una curva. Una vez que esta curva alcanzé el
plateau (asintota) fue entonces el nimero méaximo adecuado de muestras de estdbmagos,
el cual varié de una especie a otra de acuerdo a la diversidad de su dieta. Subjetiva-
mente se escogié como numero minimo de muestras, cuatro estomagos con contenido
alimenticio. Los items alimenticios encontrados fueron identificados hasta el menor
nivel taxonémico posible.

La metodologia usada para la cuantificacién del contenido estomacal fue el méto-
do volumétrico de Goulding et al. (1988) y el método de frecuencia de aparicién
(Hyslop 1980, Prejs y Colomine 1981). Posteriormente, estas mediciones se combina-
ron para obtener un Indice de Importancia Alimentaria (IIA) propuesto por
Kawakami y Vazzoler (1980), expresado como: ITAi = (Fi xVi)/Y, (Fi xVi) donde i= 1, 2,
... n item alimenticio; Fi= Frecuencia de aparicién (%); Vi= Volumen (%).

Analisis estadisticos

La determinacioén de la categoria tréfica de las especies se realiz6 a partir del item
predominante en los estomagos, es decir con un IIA = 60%. Cuando los items de una
especie determinada no lograban obtener tal valor, se escogid el item con el mayor
valor de ITA para determinar la categoria tréfica (Kawakami y Vazzoler 1980, Merona
y Rankin de Merona 2004, Silva et al. 2008). La estrategia alimentaria se evalué
usando el método grafico de Costello (1990) con modificaciones de Amundsen et al.
(1996). Este método consiste en representar para cada componente de la dieta su
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frecuencia de ocurrencia frente a su abundancia especifica (% volumen en este caso).
La importancia de cada recurso, la estrategia alimentaria y la contribucién fenotipica
a la amplitud del nicho tréfico puede ser interpretada a lo largo de las diagonales
ilustradas en la figura 2. Esta evaluacién se hizo solamente para 13 especies, quienes
estuvieron presentes en las dos lagunas y tuvieron, al menos, cuatro estbmagos con
contenido alimenticio. Igualmente, para este analisis los items alimenticios se clasifi-
caron en ocho gremios tréficos.
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Figura 2. Representacion grafica de las estrategias alimenticias propuesta por Costello (1990) y
modificada por Amundsen et al. (1996). Ver texto para explicacién.

Fue aplicado un ANOVA para evaluar las variaciones de la abundancia y biomasa
de los gremios tréficos dentro y entre lagunas. En este caso, se incluyeron también
especies con tallas pequefias no examinadas (< 5 cm) y especies cuyo numero de esto-
magos con alimento fue < 4; en tal sentido fue necesario realizar las comparaciones
entre las comunidades de peces obtenidas con los diferentes artes de pesca de manera
separada. Esto nos podria dar una mejor aproximacién de los gremios tréficos en-
contrados en las lagunas. Los habitos alimenticios de estas tltimas especies fueron
obtenidos y/o complementadas con informaciones de otros trabajos. De todos estos, se
seleccionaron solo seis gremios tréficos (carcinéfagos, detritivoros, entomoéfagos,
herbivoros, piscivoros y zooplanctéfagos), excluyendo los gremios malacofagos y
mucoéfagos, representados por una especie y generalmente con una sola muestra. Los
datos de abundancia y biomasa de los gremios tréficos fueron transformados a Log
(x+1), con el fin de lograr las asunciones de normalidad y homocedasticidad en los
datos.

La amplitud de nicho tréfico fue calculada usando el indice de Levins (1968),
B :1/31}’;" en donde P es la proporcion en volumen del item 1 en la dieta y n es el nimero

=

o



—p—

Mem. Fund. La Salle de Cienc. Nat. 173-174 45

total de item alimenticios en la dieta de la especie respectiva. Los valores de B oscilan
de 1, cuando la especie usa solamente un item, a n, cuando todos los items son usados
en igual proporciéon por la especie (Adite y Winemiller 1997).

El célculo de la diversidad de items encontrados se realiz6 por el indice de
Shannon-Wiener (H"), donde pi= % volumen de items.

Asimismo, para evaluar la importancia relativa de los principales recursos usados
por la comunidad de peces en ambas lagunas, fue calculado el porcentaje de cada re-
curso (ITA) con respecto a todos los recursos usados por todas las especies analizadas
durante cada una de las fases hidrolégicas. Esto, nos puede dar una aproximaciéon de
la disponibilidad alimentaria temporal en ambas lagunas. Tal afirmacién se basa en la
hipétesis de que la comunidad de peces, que comprenden gran diversidad de morfo-
tipos y gremios troficos, pueden acceder a todos los recursos susceptibles a la ingestién
presentes en el ambiente (Winemiller 1989, Winemiller y Kelso-Winemiller 1996,
Merona et al. 2003).

La sobreposicion alimenticia se analizo a través del indice de Morisita, modificado
por Horn (Zaret y Rand 1971), Cyu=, %}5 donde pi y pji son el porcentaje en
volumen del item 1 en la dieta de las espécies k y j. Este indice genera valores de
sobreposicion que oscilan de 0 a 1, los valores considerados significativos fueron aque-
llos = 0,58 (Linton et al. 1981).

Para determinar las variaciones estacionales de la dieta, se analizaron entre las dos
fases mas marcadas: aguas altas (agrupando las fases de aguas altas y bajadas) y aguas
bajas (agrupando las fases de aguas bajas y subidas). Para esto, se seleccionaron
especies que tuvieran, por lo menos, dos o mas estomagos con mas de dos items
alimenticios en cada una de las dos fases.

Resultados

Se analizaron las dietas de 34 especies, que representan 725 ejemplares. De estos,
171 se encontraron vacios (7, 38, 52 y 74 para aguas altas, aguas bajas, descenso y
subidas de agua, respectivamente). Estos estaban representados por 25 especies (423
ejemplares) para Las Arhuacas y 22 especies (302 ejemplares) para Los Cardonales.

Recursos alimenticios y el aprovechamiento temporal en toda la
comunidad

Se encontré un amplio espectro alimenticio en los contenidos estomacales, por lo
cual fue necesario categorizar los items alimenticios en nueve grandes grupos. Estos
estan organizados de acuerdo a la importancia volumétrica:

e Material vegetal: incluye restos vegetales, flores, frutas, semillas, plantas acuaticas
y microalgas, siendo los restos vegetales (hojas, raices y tallos), semillas y flores,
mas importante para Las Arhuacas. En Los Cardonales los items mas importantes
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fueron plantas acuaticas (principalmente Azolla filiculoides, Utricularia sp.,
Paspalum repens, Panicum sp., Mimosa sp.), restos vegetales, semillas y microalgas
(principalmente del grupo Cloroficeas y Cianoficeas).

Peces: en esta categoria se ubicaron restos de peces no identificables, tales como
musculatura, huesos, aletas y escamas. Se asocian también peces parcialmente
completos que pudieron identificarse, obteniéndose un total de 15 familias:
Apteronotidae, Auchenipteridae, Characidae, Chilodontidae, Cichlidae, Clupei-
dae, Ctenoluciidae Curimatidae, Doradidae, Engraulidae, Erithrynidae, Hemio-
dontidae, Loricariidae, Prochilodontidae y Sternopygidae, como peces presa.
Detritus: Engloba todo el material organico, principalmente de origen vegetal, fi-
namente particulado y en estado avanzado de descomposicién. Solamente fue
importante en volumen para Las Arhuacas.

Insectos: Fue mas importante en Las Arhuacas con un 9,6% en volumen total con-
sumido, con predominio en las especies Leporinus fasciatus, Orinocodoras
eigenmanni, Potamotrygon sp.l y Triportheus venezuelensis. Esta representado
por diversos 6rdenes, generalmente acuaticos, entre estos estan:

Orthopthera: representados por insectos terrestres de la familia Acrididae.
Hymenoptera: fue el mas consumido de los insectos terrestres, estuvo confor-
mado principalmente por hormigas (Formicidae) y avispas (Vespidae).

Odonata: incluye dos subdrdenes, Zygoptera representado por la familia
Coenagrionidae y el suborden Anisoptera compuesto por las familias Libellu-
lidae, Gomphidae (Aphylila sp. y Progomphus sp.) y Aeschnidae.

Lepidoptera: se encontr6 una larva y setas de un gusano acuatico.

Trichoptera: fue posible identificar para esta categoria especies de la familia
Limnephilidae y Hydropsychidae, los cuales en su mayoria se encontraban dentro
de sus habitaculos.

Hemiptera: dentro de esta categoria los mas comunes fueron miembros de las
familias Notonectidae (Buenoa sp.), Belostomatidae, Corixidae, Gerridae,
Nepidae (Ranatra sp.).

Ephemeroptera: fueron los insectos mas frecuentemente consumidos en Las
Arhuacas y en segundo lugar para Los Cardonales. Estuvo representado por larvas
o ninfas de la familia Polymitarcyidae (géneros Campsurus y Asthenopus).
Diptera: fue el segundo grupo de insectos mas consumidos en Las Arhuacas y el
primero en Los Cardonales. Incluye principalmente larvas y adultos de la familia
Chironomidae, ademas de las familias Chaoboridae (Chaoborus sp. larvas y
pupas) y Ceratopogonidae.

Coleoptera: estuvo compuesto por coledpteros acuaticos y terrestres, siendo los
primeros mas frecuentes. Incluyen las familias Ditiscidae, Elmidae, Gyrinidae,
Hidrophylidae (adulto), Hydrochidae, Amphizoidae y Gurculionidae.

Restos de insectos: Se incluyen en esta categoria, restos no identificados como
patas, antenas, alas, etc., de origen acuatico y terrestre, que no pudieron ser
asignados a ninguna de las categorias anteriores.
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* Otros invertebrados: en esta categoria se ubicaron principalmente camarones de
la familia Palaemonidae y, en menor proporcion, cangrejos no identificados
(Brachyura), poliquetos (Annelida) y restos de invertebrados que no pudieron
identificarse.

* Moluscos: incluyen restos de moluscos bivalvos de la familia Sphaeridae (en-
contrados principalmente en la especie Loricaria sp.2 “gr. cataphracta”) y gaste-
répodos principalmente de la familia Amnicolidae y Planorbidae.

* Restos de animales terrestres: fueron consumidos exclusivamente por Pygocentrus
cariba. Se ubican en este renglon restos de aves (dedos y plumas) y restos de otro
animal terrestre, posiblemente un ratén.

e Zooplancton: incluye cladéceros de las familias Bosminidae, Sididae, Chidoridae,
Macrothricidae y Daphnidae; copépodos principalmente del grupo Calanoidea;
ostracodos de la familia Cypridae; branquiépodos de la familia Limnadidae y
Argulus sp. de la familia Argulidae (consumidos por S. macrurus).

* Aracnidos: incluyen el Orden Araneae de origen terrestre e Hydracarina de origen
acuatico.

* Restos de material de origen animal no identificado: en este se incluyeron todos
los restos de material de origen animal que no se pudo identificarse.

En la figura 3 se muestra la variacion temporal de los recursos alimenticios apro-
vechados por toda la comunidad de peces durante las cuatros fases hidrolégicas en
ambas lagunas, evaluadas a través del IIA. En Los Cardonales, los recursos peces
(34,1%), material vegetal (26,6%), insectos (14,2%), otros invertebrados (9,8%) y
zooplancton (8,5%) fueron los mas importantes y aprovechados durante todas las fases.
De estos, los recursos peces fueron mas explotados durante bajadas y aguas altas; ma-
terial vegetal en aguas altas y bajas; insectos en subidas y aguas bajas; detritus en aguas
bajas; otros invertebrados en subida de aguas; zooplancton en bajadas de agua y mo-
luscos en subidas de aguas. Para Las Arhuacas, los recursos material vegetal (35,3%),
insectos (41,7%), detritus (12,7%) y peces (6,4%), fueron los mas importantes durante
todas las fases hidroldgicas. El material vegetal fue consumido principalmente durante
subidas y aguas altas; los insectos durante bajadas y aguas bajas, detritus durante aguas
bajas y subidas y, finalmente, peces durante aguas altas. El resto de los recursos como
moluscos, zooplancton y otros invertebrados fueron consumidos en muy baja propor-
cién (= 0,9%) principalmente en aguas bajas, aguas altas y subida de aguas, respec-
tivamente.

En la tabla 1 se presenta la diversidad de item consumidos por laguna. Las
Arhuacas present6 la mayor diversidad y un mayor nimero de items aprovechados por
los peces durante todas las fases hidrolégicas (a excepcién de aguas bajas), a pesar de
encontrarse un menor volumen en los items consumidos comparado con Los Cardo-
nales. Este alto volumen se debe principalmente a la alta proporcién de peces
consumidos en esta ultima laguna (Figura 3).
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Tabla 1. Diversidad de items alimenticios encontrados en los contenidos estomacales a través del
indice de Shannon (H ), incluyendo volumen (Vol.) y numero de items durante las fases
hidrolégicas (AA = Aguas altas, BA = Bajadas de agua, AB = Aguas bajas y SA = Subidas de agua). Los
Cardonales (Car) y Las Arhuacas (Arh).

AA BA AB SA Total

H' 1,37 1,52 2,06 2,12 1,97

Car Vol. (ml) 402,7 95,8 69,6 146,5 714
No. items 22 31 20 21 36

H’ 1,64 2,36 2,02 2,11 2,38

Arh Vol. (ml) 116,1 49,2 39,3 30,9 935,4
No. items 29 32 18 23 42

Subida de
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c
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A
@
o j ; Animal Terrest
w» Aguas bajas n:lma errestre
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2 Insectos
Subida de I”“”””””” Otros Invertebrados
aguas : % Molluscos
§ Bajada de [ ] 2ooptancton
o aguas
<
< -
@ Aguas bajas
.

Aguas altas | |

0% 20% 40% 60% 80% 100%

Figura 3. Variacién de los componentes alimenticios consumidos por las comunidades de peces
durante las cuatro fases hidrolégicas en ambas lagunas, segtn el indice de importancia
alimentaria (ITA).
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Variacion de la abundancia y biomasa de los gremios tréficos

En la tabla 2 y Figura 4 se muestran las variaciones (ANOVA) de la abundancia y
biomasa de los gremios tréficos dentro y entre lagunas. Las comunidades de peces
obtenidas en los diferentes artes de pesca mostraron variaciones significativas en los
gremios tréficos dentro de cada laguna tanto en abundancia como en biomasa. Por
ejemplo, en Las Arhuacas para las redes de ahorque, los detritivoros obtuvieron abun-
dancia y biomasa significativamente mayores (p < 0,05) con respecto a los otros
gremios. Asimismo, los entomofagos, herbivoros y piscivoros presentaron mayor
abundancia y biomasa con respecto a los carcinéfagos y zooplanctéfagos. En Los
Cardonales solamente se presenté mayor abundancia de detritivoros con respecto a los
entomofagos, herbivoros y zooplanctéfagos. Las variaciones de los gremios tréficos en
la comunidad de peces obtenidas con la red de malla fina fueron méas marcadas en Los
Cardonales, encontrandose una mayor abundancia y biomasa de entoméfagos y
zooplanctéfagos con respecto a los demas gremios. En Las Arhuacas, también sucedi6
el mismo patrén pero en la abundancia solamente.

Tabla 2. ANOVA de abundancia y biomasa por lagunas y categorias tréficas, sefialando también
los promedios que difieren significativamente entre las categorias tréficas. Los valores
subrayados corresponden al test de Kruskal-Wallis, debido a que no hubo normalidad en
los datos. * =p <0.05 y ¥ =p < 0.001.

Red de malla fina Redes de ahorque
Lagunas Gremios tréficos Lagunas Gremios tréficos
F P F P F P F P

Abund Arh 1438 001 1944 0,001%*
Biom Arh 8,63 0.12NS 2011 0,001**
Abund Car 20,07 0,001%* 11,64 0,04*
Biom Car 18.98  0.001** 8.80 0.1INS
Abund ArhXCar DET 3,00 0,08NS 5,33 0,02*
Abund ArhXCar ENT 2,80 0,15NS 1,33 0,25NS
Abund ArhXCar HER 0,09 0,76NS 2,26 0,18NS
Abund ArhXCar CAR 0,86 0,35NS 4,34 0,04*
Abund ArhXCar PIS 0,29 0,60NS 0,18 0,68NS
Abund ArhXCar ZOO 0,15 0,70NS 2,47 0,17NS
Biom ArhXCar DET 11,76 0,01* 5,33 0,02%
Biom ArhXCar ENT 023  0,65NS 1,33 0,25NS
Biom ArhXCar HER 0,52 0,49NS 2,21 0,19NS
Biom ArhXCar CAR 2,86 0,09NS 429 0,04
Biom ArhXCar PIS 0,92 0,37NS 0,75 0,38NS
Biom ArhXCar ZOO 0,01 0,92NS 1,8 0,22NS
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Figura 4. Valores promedios (* desviacion estandar) de abundancia y biomasa (transformados a
Logj(x+1) de los gremios tréficos entre lagunas, representando toda la comunidad de peces
recolectados con los diferentes artes de pesca utilizados. CAR= Carcinéfagos, DET= Detritivoros,
ENT= Entomoéfagos, HER= Herbivoros, PIS= Piscivoros y ZOO= Zooplanctéfagos.

Las diferencias de la abundancia y biomasa entre lagunas, para las redes de ahor-
que, sucedieron solamente entre los gremios detritivoros y carcinéfagos, siendo el
primero significativamente mayor en Las Arhuacas y el segundo para Los Cardonales.
Con respecto a las comunidades recolectadas con malla fina, hubo solamente dife-
rencias significativas en la biomasa de detritivoros, la cual fue significativamente
mayor en Las Arhuacas.

Composicion de las dietas, habitos y estrategias alimentarias

Se estudié la dieta de las especies separadas por lagunas con el fin de conocer
diferencias en los habitos alimenticios entre ellas. En la tabla 3 se presenta el analisis
de las dietas en 34 especies de acuerdo al ITA.
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Tabla 3.  Analisis de las dietas de 34 especies para ambas lagunas con cuatro o mas estbmagos con alimento de acuerdo al Indice de Importancia
Alimentaria. ET/EA= estémagos totales/estémagos con alimento; B= Amplitud de nicho. Zooplancton (ZOOP), Moluscos (MOLU), Otros invetebrados (OINV), Insectos
(INSE), Aracnidos (ARAC), Peces (PEC), Restos animal terrestre (RANT), Material animal no identificado (MANI), Material vegetal (MATV) y Detritus (DET). Arh= Las
Arhuacas y Car= Los Cardonales. LE= Longitud estandar. “0”= Especies con menos de cuatro estomagos con alimento; “-”= Especie ausente.
Habito
Especie Laguna RangoLE ET/EA alimenticio B yAel0) 4 MOLU OINV INSE ARAC PEC RANT  MANI MATV DET
Achirus Arh 5-13,5 11/8 Entoméfago 2,74 83,31 12,52 0,83 3,34
novae Car 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Aphanotorulus Arh 172-29,2 18/16 Detritivoro 1,02 0,00002 0,0000009 0,14 99,85
ammophilus Car 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Boulengerella Arh 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
cuvieri Car 8,6-21 8/5 Piscivoro 1,00 100
Caquetaia Arh 7,1-18,5 5/5 Carcinéfago 1,06 99,00 0,28 0,72
kraussii Car 7,0-13 9/8 Piscivoro 4,22 13,22 2,05 3,24 62,82 2,81 15,87
Colossoma Arh 13,8-33,5 4/4 Herbivoro 2,09
macropomus Car 9,3-28,5 18/17 Herbivoro 4,01 17,45 4,32 0,02 0,71 3,40
Hemisorubim Arh 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
platyrhynchus Car 19,5-28,5 9/5  Carcinéfago-piscivoro 1,66 63,90 36,10
Hydrolycus Arh 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
armatus Car 17,8-38 51/31 Piscivoro 1,35 6,46 0,06 93,43 0,04
Hypopthalmus Arh 25-34,5 11/10 Zooplanctéfago 1,53 89,10 0,488 9,62 0,32 0,47
edentatus Car 21-34,5 24/17 Zooplanctéfago 1,38 95,23 1,31 0,08 3,09 0,29
Hypopthalmus Arh - - - - - - - - - - - - - -
marginatus Car 34-37 6/5 Zooplanctéfago 1,70 90,56 9,27 0,17
Hypostomus Arh 17-20,5 6/5  Herviboro-detritivoro 1,98 54,65 45,35
plecostomoides  Car - - - - - - - - - - - - - -
Hypostomus gr. Arh 15-23,7 46/27 Detritivoro 1,01 0,006 0,0006 0,01 99,97
plecostomus Car 14,5-19 22/13 Detritivoro 1,02 0,03 99,97
Leporinus aff. Arh 7,4-23 9/5 Herbivoro 2,20 0,91 23,19 75,99
friderici Car 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Leporinus Arh 5-19,9 7/5 Entomdéfago 1,39 0,05 0,38 98,66 0,92
fasciatus Car 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Liposarcus Arh 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
multiradiatus Car 15-24,5 13/5 Detritivoro 1,34 0,04 0,014 7,65 92,29
Loricaria sp.1 Arh 26,5-28 16/15 Detritivoro 2,19 1,22 0,21 0 98,57
“diente cuchara”  Car - - - - - - - - - - - - - -
Loricaria cf. Arh 20-29.9 42/29 Malacéfago 1,67 88,77 3,76 0,67 8,80
cataphracta Car - - - - - - - - - - - - - -
Lycengraulis Arh 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
batessii Car 5,6-16,9 717 Piscivoro 1,00 100
Mylossoma Arh 8,3-21,5 43/33 Herbivoro 3,28 4,67 0,11 95,22
duriventre Car 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
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Tabla 3.  (Continuacién)
Habito
Especie Laguna RangoLE ET/EA alimenticio B ZOooP MOLU OINV INSE ARAC PEC RANT MANI MATV DET
Orinocodoras Arh 14,5-20 6/6 Entomofago 1,93 7,04 92,96
eigenmanni Jar 5,5-17 6/5 Entomoéfago 1,23 0,43 0,15 99,36 0,06
Oxydoras Arh 16-32,5 717 Entomoéfago 1,72 0,35 1,22 86,86 11,57
niger ar 41-41 23120 Entomiiofago 411 1,83 3,89 0,86 72,41 0,006 17,46 0,53
Pellona Arh 16,5-30,5 717 Piscivoro 1,81 3,12 1,19 3,54 91,86 0,30
flavipinnis Jar 18-40 14/14 Piscivoro 1,58 15,85 0,14 83,82 0,19
Piaractus Arh 8,5-26,5 12/12 Herbivoro 1,69 3,61 96,39
brachypomus Car 8,2--26 13/13 Herbivoro 1,61 0,88 0,04 0,46 0,28 0,54 97,80
Pimelodus Arh 8,6-18,5 6/6 Entomoéfago 3,41 0,00002 3,95 87,51 0,76 7,77
blochii Car 6,1-16,8 717 Entomoéfago 4,99 0,33 16,13 63,87 18,96 0,71
Plagioscion Arh 20,5-33 6/5 Piscivoro 1,40 1,03 9,29 89,67
casattii Car 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Plagioscion Arh 21,5-34 10/7 Piscivoro 1,42 10,71 0,08 88,47 0,74
squamosissimus ~ Car 11/7  Carcinéfago-Piscivoro 1,76 68,25 31,75
Potamotrygon sp.1 Arh 717 Entomoéfago 2,56 95,26 4,53 0,21
Jar - - - - - - - - - - - - -
Pscudoplatystoma  Arh 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
tigrinum Jar 26-39 10/7 Piscivoro 1,76 24,40 75,14 0,46
Pterodoras Arh 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
rivasi Jar 9,0-32 14/13 Herviboro 2,06 0,03 99,97
Pygocentrus Arh 9,5-19 22/19 Piscivoro 2,15 1,15 1,09 83,84 0,10 13,83
cariba Car 10,5-22 15/15 Carnivoro 3,77 9,62 48,63 40,19 1,56
Schizodon Arh 7,5-30,5 21/12 Herbivoro 2,30 0,00002 0,012 0,01 99,98
scotorhabdotus ~ Car 6,1-29 6/6 Herbivoro 1,67 100
Serrasalmus Arh 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
rhombeus Car 8,5-14,2 6/6  Piscivoro-pterigitfago 2,11 0,04 99,42 0,54
Sternopygus Arh 35-40,7 8/7 Entomofago 3,31 27 71,93 0,26 0,81
macrurus Jar - - - - - - - - - - - - -
Trachelyopterus Arh 14,5-18 10/9 Herbivoro 1,39 0,00002 2,03 97,96
cf. galeatus Car 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Triportheus Arh 5,2-18,5 70/60 Entomoéfago 4,53 84,99 0,18 14,83
venezuelensis Car 8,5-19,5 10/10 Entomofago 6,32 6,44 80,18 0,78 12,60
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En general, cast no hubo variacién en los habitos alimenticios de las especies
presentes en ambas lagunas. Las especies que mostraron variacion fueron Caquetaia
kraussii y Plagioscion squamosissimus. La primera especie fue carcinéfaga (consumi-
dor de camarones) en Las Arhuacas, complementando con peces y material vegetal.
En contraste en Los Cardonales fue piscivora, complementado su dieta con material
vegetal, camarones, insectos y aracnidos. La otra especie (P. squamosissimus) fue pisci-
vora y complement6 su dieta con camarones, material vegetal e insectos en Las
Arhuacas mientras que en Los Cardonales fue carcinéfaga, alternando con peces.

Sin embargo, algunas especies, a pesar de que el analisis global mostrara el mismo
habito alimenticio en ambas lagunas, presentaron variaciones especificas en los items
complementarios o con segundo lugar de importancia. Por ejemplo, las especies
Colossoma macropomum vy Schizodon scotorhabdotus fueron exclusivamente herbi-
voras en Las Arhuacas y Los Gardonales, respectivamente. No obstante, en Los Cardo-
nales C. macropomum obtuvo mayor diversidad de items consumidos conjuntamente
con otra especie herbivora (Piaractus brachypomus), predominando el zooplancton
como segundo item importante.

Orinocodoras eigenmanni obtuvo como segundo item importante el zooplancton
en Los Cardonales y moluscos en Las Arhuacas.

Oxydoras niger obtuvo como segundo item importante el detritus en Las Arhuacas
y material vegetal en Los Cardonales (principalmente hojas y raices), incluyendo tam-
bién una alta proporcién de zooplancton y moluscos.

Pellona flavipinnis complement6 su dieta con insectos, moluscos, camarones y
material vegetal en Las Arhuacas, mientras que en Los Cardonales el consumo de ca-
mardén fue su segundo item importante con elevada proporcién, ademas de insectos y
material vegetal.

Pimelodus blochii acompané su dieta con material vegetal como segundo item
importante en ambas lagunas, seguido de moluscos y peces para Las Arhuacas,
mientras que los camarones en alta proporcién, zooplancton y detritus fueron los com-
plementos en Los Cardonales.

Pygocentrus cariba en la laguna Las Arhuacas complement6 su dieta también con
material vegetal como segundo item importante, seguido de otros invertebrados
(camarones), insectos y restos de animal terrestre; en Los Cardonales el segundo item
importante y con mayor proporcién fue restos de animales terrestres, seguidos por
otros invertebrados (camarones), y material vegetal.

Con respecto a las estrategias alimentarias, en la figura 5 se presentan las 13
especies evaluadas en ambas lagunas. Seis de éstas (Hypophthalmus edentatus,
Hypostomus gr. plecostomus, Orinocodoras eigenmanni, Pellona flavipinnis,
Plagioscion brachypomus y Plagioscion squamosissimus) presentaron tendencias a
especializarse generalmente por un tipo de recurso alimenticio en las dos lagunas, lo
cual es corroborado con la baja amplitud de nicho (Tabla 3). La especie P.
squamosissimus presentd tendencias a especializarse en el consumo de peces y
camarones, los cuales variaron entre las lagunas. Estas diferencias podrian estar en
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funcién de la disponibilidad temporal de estos recursos en el ambiente. Las siete
especies restantes obtuvieron mayor amplitud de nicho. De estas, cinco presentaron
estrategias generalistas (Caquetaia kraussii, Colossoma macropomum, Oxydoras
niger, Pimelodus blochii y Triportheus. venezuelensis) en Los Cardonales y dos
(Pygocentrus cariba y Schzodon scotorhabdotus) presentaron estrategias “oportu-
nisticas” (alta competencia interfenotipica) en las dos lagunas. Las sugerencias oportu-
nisticas para P. cariba se debe a que el alto volumen (> 50%) de los recursos explotados
como aletas de pez y restos de animal terrestre en Las Arhuacas y Cardonales
respectivamente, estuvieron presentes en menos del 20% (Frecuencia de aparicién) de
los ejemplares analizados. En el caso de S. scotorhabdotus presentan tendencias a
especializarse en consumo de material vegetal, sin embargo la explotaciéon de los diver-
sos items de origen vegetal lo hacen de manera oportunistica. Por ejemplo, el alto
volumen (> 60%) de hojas y raices de plantas en ambas lagunas fueron aprovechados
por menos del 40% de los ejemplares, sin embargo mas del 50% de los ejemplares
también consumieron en menor volumen (< 20%) plantas acuaticas y microalgas (en
Los Cardonales). En las Arhuacas, aparentemente la tnica especie con tendencia
generalista, fue también 1. venezuelensis, mediante el consumo de una gran gama de
insectos (acuaticos y terrestres) y otros invertebrados. Las especies que fueron genera-
listas en Los Cardonales tuvieron tendencias a especializarse por un tipo de recurso en
Las Arhuacas. Por ejemplo, la especie C. kraussii se especializé en consumir camarones
en esta laguna, tal como se mencioné anteriormente; C. macropomus se especializo en
consumir frutas y/o semillas y restos vegetal como hojas y raices; O. niger y P. blochii
demostraron tendencias a la especializacion en el consumo de insectos acuaticos.

Variacion estacional de las dietas en algunas especies

En la figura 6 se presenta la composiciéon de la dieta para algunas especies
presentes en las dos lagunas. En Las Arhuacas, las especies Oxydoras niger y
Plagioscion squamosissimus fueron las que presentaron diferencias estacionales muy
marcadas en sus dietas; por ejemplo, O. niger consumié principalmente restos de
insectos en aguas altas y detritus durante aguas bajas y, P. squamosissimus cambi6 su
dieta de peces en aguas altas a camarones en aguas bajas. En el resto de las especies
tales como: Caquetaia kraussii, Schizodon scotorhabdotus, Leporinus cf. friderici,
Piaractus brachypomus, Orinocodoras cigenmanni y Triportheus venezuelensis,
mantuvieron sus dietas sin mucha variacién durante todas las fases hidrolégicas.
Mylossoma duriventre, Pimelodus blochii, Plagioscion casattii y Pigocentrus cariba
con habitos similares en todas las fases, st mostraron pequenas variaciones estacionales.
Por ejemplo, M. duriventre complement? su dieta con restos de insectos en aguas altas;
P. blochii complement6 con material vegetal en aguas altas y peces en pequeiias
proporciones en aguas bajas; P. casattil alterné con camarones en aguas altas y con
nsectos en altas proporciones durante aguas bajas y, P. cariba complement6 con insec-
tos y material vegetal durante aguas bajas y aguas altas, respectivamente.
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Figura 5.  Diagrama del porcentaje frecuencia de ocurrencia (eje x) versus el porcentaje volumen

(eje y) donde se evidencian las estrategias alimentarias, contribucién a la amplitud de
nicho e importancia del recurso alimenticio para 13 especies presentes en las dos lagunas
y con cuatro o mas estémagos con alimento. El recuadro superior pertenece a Las
Arhuacas y el inferior a Los Cardonales.
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En Los Cardonales, igualmente P. squamosissimus conjuntamente con Golossoma
macropomum, presentaron cambios estacionales en sus dietas. Por ejemplo, P.
squamosissimus consumio principalmente camarones en aguas altas y peces en aguas
bajas, mientras que C. macropomum consumi6 principalmente moluscos en aguas
altas y zooplancton en aguas bajas, complementando con material vegetal durante esta
ultima fase. Todo lo anterior es contrario a lo sucedido en Las Arhuacas. El resto de
las especies no presentaron muchas variaciones en sus dictas durante las fases, sobre
todo las especies Hypophthalmus edentatus (posiblemente también H. marginatus
como zooplanctéfago, a pesar de no presentar muestras representativas durante las
fases), Piaractus brachypomus y Serrasalmus rhombeus. Sin embargo, las especies H.
armatus, O. niger, P. flavipinnis y P. cariba, presentaron pequeas variaciones en los
items complementarios. Por ejemplo, Hydrolycus armatus complement6 su dieta con
el consumo de camarones en aguas altas; Oxydoras niger acompané su dieta con mo-
luscos en aguas altas y con material vegetal y zooplancton en aguas bajas; Pellona
flavipinnis complement6 con camarones en aguas altas y con insectos en alta propor-
ci6n durante aguas bajas y, Pygocentrus cariba complementé con animales terrestres y
material vegetal en aguas altas y camarones en alta proporciéon durante aguas bajas.

Sobreposicion alimenticia

Las tablas 4 y 5 presentan los valores de sobreposicién alimenticia entre las espe-
cies en Las Arhuacas y Los Cardonales, respectivamente. La sobreposicion alimenticia
promedio en toda la comunidad de peces fue baja en Las Arhuacas (Cma = 0,23). En
22 de las 25 especies se presentaron sobreposiciones alimenticias significativas,
correspondientes a 52 combinaciones pares (17% de los casos). Entre las especies ento-
moéfagas se encuentran Achirus novoae, Leporinus fasciatus, Orinocodoras
eigenmanni, Oxydoras niger Pimelodus blochi, Potamotrygon sp.l Sternopygus
macrurus y Triportheus venezuelensis, con las mismas preferencias en consumir
insectos acuaticos (principalmente larvas de dipteros y efemerdpteros). Los valores de
sobreposicion entre estas especies estuvieron en su mayoria por encima de 0,90. Del
mismo modo, los herbivoros con preferencias alimenticias similares fueron Colossoma
macropomum, Mylossoma duriventre, Piaractus brachypomus, Trachelyopterus cf.
galeatus, Leporinus friderici y Schizodon scotorhabdotus, con iguales preferencias en
el consumo de semillas, frutas y restos de hojas. Las dos tltimas especies coincidieron
solamente en el consumo de restos de hojas (Cmna = 0,69), consumiendo también
plantas acuaticas en moderada proporcién. Las mayores sobreposiciones sucedieron
entre C. macropomum vs P. brachypomus y T. cf. galeatus con CmH = 0,91 y 0,90. Con
respecto a las especies piscivoras, Pellona flavipinnis, Pygocentrus cariba, Plagioscion
casattii y Plagioscion squamosissimus coincidieron en el consumo de peces y cama-
rones como segundo item importante. La mayores sobreposiciones estuvieron entre P,
flavipinnis vs P. casattii con CmH = 0,94; P. casattii vs P. squamosissimus con CmH =
0,94 y P. squamosissimus vs P. cariba con CmH = 0,90. Para las especies detritivoras, no
pudo realizarse analisis exhaustivos a los contenidos de detritus, sin embargo las
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Tabla 4. Valores de sobreposicién alimenticia entre las 25 especies analizadas en Las Arhuacas. Los valores en negrilla (> 0,58) son considerados
significativos. Anov (A. novae), Ckra (C. kraussii), Cmac (C. macropomum), Hede (H. edentatus), Hamo (H. ammophilus), Hplm (H. plecostomoides), Hple (H.
plecostomus), Liri (L. aff. friderici), Lfas (L. fasciatus), Lorl (Loricaria spl), Lor2 (Loricaria sp.2), Mdur (M. duriventre, (O. eigenmanni), Onig (O. niger), Pfla (P.
flavipinnis), Pbra (P. brachypomus), Pblo (P. blochii), Pcas (P. casattii), Psqu (P. squamosissimus), Pota (Potamotrygon sp.1), Pcar (P. cariba), Scor (S. scotorhabdotus), Smac
(S. macrurus), Tgal (T. galeatus) y Tven (I. venezuelensis).

Anov Ckra Cmac Hede Hamo Hplm Hple Lfri Lfas Lorl Lor2 Mdur Oeig Onig Pfla Pbra Pblo Pcas Psqu Pota Pcar Scot Smac Tgal

Ckra 0

Cmac 0,16 0,33

Hede 0,13 0,01 0,02

Hamo 0,17 0 0,02 0

Hplm 0,17 0 0 0 1,00

Hple 0,17 0 0 0 1,00 1,00

Lfri 015 015 02 002 0 0 0

Lias 0,93 008 002 014 0 0 0 020

Lorl 026 00l 00l 00l 088 086 087 016 0,0

Lor2 0,26 0 0 0,03 039 038 038 003 0,19 0,51

Mdur 027 010 080 002 0 0 0 0,63 019 005 0,04

Oeig 092 0 0 013 0 0 0 012 0,99 010 050 0,14

Onig 0,78 0 0 015 0,68 067 068 009 065 0,76 048 0,10 0,64

Pfla 034 007 00l 0035 0 0 0 024 022 004 020 004 023 016

Pbra 028 003 091 00l 0 0 0 016 012 002 002 082 01 007 0,04

Pblo 0,98 0 0,10 0,14 0 0 0 0,16 0,96 0,09 0,24 022 0,95 0,66 040 0,22

Peas 045 031 0 005 0 0 0 02 035 003 007 005 035 025 094 004 049

Psqu 0,12 046 004 0 0 0 0 035 004 00l 0 01l 0 0 087 003 016 0,92

Pota 092 0 0 013 0 0 0 012 099 009 018 014 099 064 022 01 095 033 0

Pear 016 015 008 00l 007 006 006 047 006 009 004 021 003 008 08 007 019 086 090 003

Scot 004 007 010 0 016 016 016 069 005 046 008 0,31 0 013 0 008 0 0 008 00 014

Smac 093 017 001 013 0 0 0 018 099 009 019 018 0,9 065 023 012 096 039 008 096 007 0,03

Tgal 022 0,001 0,90 0,01 0 0 008 005 00 001 077 004 003 002 099 015 00l 00l 004 006 004 005

Tven 0,92 00l 023 012 003 003 0003 019 0,87 012 019 03 084 064 021 033 091 032 002 084 010 005 0,8 0,30
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Tabla 5. Valores de sobreposiciéon alimenticia entre las 22 especies analizadas en Los Cardonales. Los valores en negrilla (2 0,58) son considerados
significativos. Beuv (B. cuvieri), Ckra (C. kraussii), Cmac (C. macropomum), Hpla (H. platyrhynchus), Harm (H. armatus), Hede (H. edentatus), Hmar (H. marginatus),
Hple (H. plecostomus), Lmul (L. multiradiatus), Lbat (L. batessii), Oeig (O. eigenmanni), Onig (O. niger), Pfla (P. flavipinnis), Pbra (P. brachypomus), Pblo (P. blochii), Psqu
(P squamosissimus), Ptig (P. tigrinum), Priv (P. rivasi), Pcar (P. cariba), Scot (S. scotorhabdotus), Srho (S. rhombeus) y Tven (1. venezuelensis).

Bcuv  Ckra Cmac Hpla Harm Hede Hmar Hple Lmul Lbat Oeig Onig Pfla Pbra Pblo Psqu Ptig Priv Pcar Scot Srho

Ckra 0,61

Cmac 013 016

Hpla 0,79 0,69 0,2

Harm 0,88 0,72 0,14 0,98

Hede 0 001 0,73 001 00l

Hmar 0 0,02 0,69 0 0 0,98

Hple 0 0 0 0 0 0 0

Lmul 0 001 014 0 0 001 001 091

Lbat 1,00 0,61 0,13 0,79 0,88 0 0 0 0

Ocig 0 009 0,1 0 0,01 017 028 0 0 0

Onig 0 012 025 0 002 028 036 016 022 0 0,87

Pfla 0,71 0,74 014 094 092 002 005 0 002 0,71 024 027

Pbra 0,10 0,11 0,21 0,10 0,11 018 0,18 0 005 010 005 012 012

Pblo 0 020 003 029 021 008 018 007 0,10 0 0,79 0,79 050 006

Psqu 0,68 0,63 011 098 093 0,01 0 0 0 0,68 0 0 0,92 0,09 036

Ptig 08 0,72 014 099 1,00 001 0 0 0 0,85 0 001 093 010 023 095

Priv 0 015 018 0 0,01 0 0 0,01 0,12 0 001 019 008 019 009 0 0,03

Pear 0,76 0,73 014 090 0,91 0 0 0 002 0,76 0 004 089 012 020 085 091 0,09

Scot 0 015 02 0 0 0 0 0 0,07 0 001 006 002 009 0,04 0 004 083 003

Stho 099 0,65 019 08 090 007 007 0 0 0,99 00l 00l 074 0,12 0 0,69 0,87 002 080 004

Tven 04 025 046 0 017 034 037 0 000 014 040 060 032 035 042 0 016 027 021 0,11 0,17
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especies con preferencias alimenticias similares fueron Aphanotorulus ammophilus,
Hypostomus plecostomoides, Hypostomus plecostomus, Loricaria sp.l, y O. niger,
sobre todo Aphanotorulus ammophilus vs H. plecostomoides y H. plecostomus e H.
plecostomoides vs H. plecostomus todos con total sobreposicion (Cmu= 1). La sobre-
posicion entre Loricaria sp.l y O. niger con Cmu= 0,76, se refiere a la misma
coincidencia en el consumo de detritus y moluscos en baja proporcién, aunque para
esta ultima especie el consumo de detritus y moluscos fueron complementarios.

La sobreposicion alimenticia promedio en la comunidad de peces de Los Cardo-
nales fue relativamente mas alta (Cmu = 0,26), sin embargo se considera baja. En 21 de
las 22 especies se presentaron sobreposiciones alimenticias significativas, corres-
pondientes a 54 combinaciones pares (23% de los casos). Dentro de éstas se encuentran
las especies carcinéfagas Plagioscion squamosissimus y Hemisorubim platyrhynchos
(Cmu = 0,95), que coincidieron en el consumo de camarones y en segundo lugar peces.
Las sobreposiciones alimenticias entre P. squamosissimus y H. platyrhynchos vs
Caquetaia kraussii, Hydrolycus armatus, Pellona flavipinnis, Pygocentrus cariba y P.
tgrinum se deben también a la coincidencia en el consumo de camarones y peces, sin
embargo el consumo de camarones fue el segundo item mas importante en estas
ultimas cinco especies, precedido por peces. Las sobreposiciones mas importantes su-
cedieron con H. platyrhynchos vs P. tigrinum, H. armatus y P. flavipinnis con CmH =
0,99; 0,98; 0,94 y P. squamosissimus vs P. flavipinnis con Cmu = 0,92. Las especies
entomofagas Orinocodoras eigenmanni, Oxydoras niger, P. blochii, Triportheus
venezuelensis tuvieron igual preferencia en el consumo de efemerdpteros y dipteros
principalmente, con sobreposiciones entre 0,60 y 0,87. Las especies herbivoras
Pterodoras rivasi y Schizodon scotorhabdotus presentaron sobreposicion alta con un
Cmu = 0,83 con preferencia en el consumo hojas y plantas acuaticas. Las especies
zooplanctéfagas, Hypophthalmus edentatus y H. marginatus presentaron alta
sobreposicion (Cma = 0,98), compartiendo casi los mismos recursos zooplanctonicos
como cladéceros y copépodos, seguidos por larvas de dipteros, aunque H. marginatus
consumi6 ostracodos en mayor proporciéon y en H. edentatus fue frecuente el consumo
de moluscos gasteropodos pequeiios ausentes en la otra especie. Las especies con la
misma preferencia en el consumo de peces principalmente, ademas de las ya mencio-
nadas, estuvieron también Boulengerella cuvieri, Lycengraulis batessii y Serrasalmus
rhombeus. De estas, B. cuvieri y L. batessii presentaron total sobreposicion (Cma = 1).
B. cuvieri vs S. rhombeus también presentaron alta sobreposicién (CmH = 0,99). Por
ultimo, las especies detritivoras Hypostomus plecostomus y Liposarcus multiradiatus
obtuvieron alta sobreposicién (CmH = 0,91) por consumo de detritus.
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Discusiéon
Composicion de los gremios tréficos y explotacion de los recursos

En las regiones tropicales con planicies de inundacién, la mayoria de las especies
exhiben gran plasticidad en sus dietas producto de las inundaciones temporales que
sufren tales ambientes (Hahn et al. 1997, Lowe McConnell 1999). Dicha variabilidad
temporal dificulta muchas veces la colocacién de determinada especie en un gremio
trofico, ya que pueden explotar diferentes recursos de acuerdo a su disponibilidad en
la época hidrolégica. Esta plasticidad, por lo tanto, constituye una interaccién entre la
calidad/cantidad del alimento disponible en el ambiente y/o el grado de las restric-
ciones morfolégicas de las especies, tal como lo han sefialado muchos autores (Lagler
et al. 1977, Hahn et al. 1997, Wootton 1999, Gaspar da Luz et al. 2001).

Hubo un patrén casi similar en la estructuracion los gremios tréficos en ambas
lagunas. Tal estructuracién se verifica por la mayor contribucién relativa (abundancia
y biomasa) de detritivoros y piscivoros en las recolectas con las redes de ahorque vy,
entomofagos y zooplanctéfagos en las comunidades de recolectadas con la red de malla
fina. La gran contribucién de detritivoros (principalmente en Las Arhuacas), con-
cuerda con un estudio preliminar de cuatro lagunas inundables del bajo Orinoco
(Pérez 1983), una laguna inundable de la cuenca del rio Apure en los llanos de
Venezuela (Lasso 1996) y otras dreas inundables en Argentina (Bonetto et al. 1970) y
Brasil (Araujo-Lima et al. 1995). Lasso (1996) y Lasso et al. (1999) sugirieron que las
lagunas mas cercanas al cauce principal del rio, con mayor influencia del pulso de
inundacién, presentan alta ictiomasa de detrtitivoros, mientras que las lagunas mas
alejadas y menos sometidas al efecto de la inundaciéon tienden a presentar mayor
ictiomasa de piscivoros. Esta afirmacién corrobora los resultados obtenidos en este
trabajo, ya que las lagunas estudiadas se encuentran relativamente cercanas al cauce
principal.

De acuerdo a la disponibilidad aparente de los recursos, inferida por el uso del
recurso en la comunidad de peces examinados, se ha podido evidenciar una mayor
importancia de los recursos aléctonos en la laguna Las Arhuacas, principalmente el
consumo de material vegetal (frutas/semillas, flores, hojas) e insectos terrestres. Estos
ultimos recursos estarian vinculados a la alta cobertura de bosques alrededor de toda
esta laguna, ya que fue muy baja la cobertura de vegetacién acuatica (P. repens y
Nymphaea cf. novo-granatensis), que ocasionalmente se desarrollaron en aguas altas.
Asimismo, la importante contribucién de detritus en esta laguna en forma de mi-
croalgas perifiticas y fango o auwfush (principalmente de material organico en des-
composicion de origen vegetal), podria relacionarse a la mayor presencia de troncos
caidos, hojarascas en el margen de la laguna y afloramientos rocosos, lo cual son
substratos que contribuyen al crecimiento del perifiton. En Los Cardonales, el bajo
consumo de detritus, a pesar de la mayor cobertura de vegetacion acuatica presente en
esta laguna que también contribuye a la produccién de detritus organico, se debe al
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menor numero de especies detritivoras analizadas (dos de las seis especies analizadas).
Esto altimo, quizas esta relacionado a la sensibilidad de las especies Aphanotorulus
ammophilus, Hypostomus plecostomoides, Loricaria sp.l y Loricaria sp.2 (ausentes en
Los Cardonales) a las alteraciones de la calidad de agua (Rodriguez-Olarte y Taphorn
1995, Agostinho et al. 1997, Usma-Uviedo 2000), como sucedié en Los Cardonales
producto de la percolacion de hidréxido de sodio proveniente de una laguna de
oxidacién cercana perteneciente a una de las empresas bdasicas procesadoras de
aluminio (Narayan 2004, Gonzalez 2006).

En Los Cardonales, la mayor depredaciéon en peces se justifica por el mayor na-
mero de peces piscivoros analizados: ocho especies vs cuatro especies en Las Arhuacas.
En Las Arhuacas hubo mas diversidad (35 spp. vs 16 spp. en Los Cardonales) de peces
piscivoros que contribuyeron relativamente en una mayor la abundancia y biomasa de
piscivoros. No obstante, la dominancia estuvo representada por al menos ocho
especies, de las cuales cuatro (H. malabaricus, Hydrolycus armatus, R. vulpinus y
Satanoperca sp.) presentaron casi todos los estémagos sin alimento. Mago (1970) y
Taphorn y Lilyestrom (1984) atribuyen la dominancia de los ictiéfagos a la abundancia
y diversidad de las especies presa vinculadas a la vegetacién acuatica. Esto ultimo
pudiera corroborar la dominancia de piscivoros en la laguna Los Cardonales que
presenté mayor cobertura de vegetacion acuatica, aunque la abundancia y biomasa de
peces pequenios o peces presa, fue relativamente mas baja en esta laguna con respecto
a Las Arhuacas (Gonzalez et al. 2009). La baja depredacién de peces en Las Arhuacas
de acuerdo a los analisis estomacales, a pesar de existir mayor oferta de peces presa,
pudiera estar relacionado a dos cosas: a la regurgitacién que generalmente ocurre en
la mayoria de los peces piscivoros una vez atrapados en la red, debido a la alta cantidad
de estdmagos sin alimento o el estrés que pudieran ocasionarles la intensidad de pesca
ejercida (mayormente en aguas bajas) tanto por pobladores locales como por
pescadores foraneos en esta laguna. Ya que en la pesca generalmente extraen muchos
peces pertenecientes al gremio de los piscivoros (Pseudoplatystoma spp., Cichla spp.
Plagioscion spp., Hydrolycus spp., etc), lo cual pudiera contribuir a que se presenten
altas abundancias de peces presa. En los Cardonales no hubo presencia importante de
pesca por comunidades locales, quizas esto favoreci6 la mayor presencia de piscivoros.

Las abundancias e ictiomasa relativamente mas altas de zooplanctéfagos
(Hypophthalmus spp.) y carcindfagos (H. platyrhynchus y P. squamosissimus) en los
Cardonales también estaria vinculada a la amplia cobertura de vegetaciéon acuatica
presente en esta laguna, ya que son ambientes propicios para el refugio y criaderos de
tales recursos, tal como sefialan Scheffer (1998) y Gaspar da Luz et al. (2001).

Variacion espacio-temporal de las dietas y reparticion del recurso

Casi todas las especies presentaron los mismos habitos alimenticios en ambas
lagunas, exceptuando las especies C. kraussii y P. squamosissimus que alternaron en el
consumo de peces y camarones de acuerdo a la disponibilidad temporal de estos
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recursos en cada una de las lagunas. Estas conductas alimentarias ya han sido
documentadas por otros autores. Por ejemplo, C. kraussii ha sido sefialada por otros
autores como una especic omnivora oportunista que puede aprovechar tanto peces,
camarones, insectos y material vegetal de acuerdo a la disponibilidad (Senaris y Lasso
1993). La alta amplitud de nicho (B= 4,2) de esta tltima especie en Los Cardonales
confirma también la alta diversidad de recursos explotados. La otra especie P.
squamosissimus también es conocida por otros trabajos en rios de aguas blancas como
consumidora de peces y camarones alternando temporalmente de acuerdo a la
abundancia de estos recursos (Novoa y Ramos 1982, Novoa et al. 1982, Lasso 1996 y
Lasso-Alcald et al. 1998).

Las divergencias alimenticias en los items complementarios de algunas especies,
son atribuidas a las diferencias estacionales en la disponibilidad aparente del recurso.
Asi, por ejemplo, las especies C. macropomum y P. brachypomus con predominancia
herbivora, son catalogadas como consumidoras de frutas y semillas (frugivoras) por
otros autores (Novoa y Ramos 1982, Novoa et al. 1982, Lasso 1996, Knab-Vispo et al.
2003, Gonzalez y Vispo 2003, 2004), concordando con los resultados obtenidos en Las
Arhuacas. No obstante, en Los Cardonales si hubo discordancia con respecto a la dieta
mencionada en los trabajos previos, al menos para C. macropomum. Esta especie
consumi6 microalgas filamentosas (principalmente cloroficeas) y plantas acuaticas en
aguas altas y, exclusivamente plantas acuaticas en aguas bajas. Por su parte P.
brachypomus, ademas de consumir alta proporcion de semillas durante todas las fases
hidrolégicas (siendo mas importante durante aguas altas), aprovechando la pequena
cobertura de bosque inundable en esta laguna, también consumi6é en muy bajas
proporciones restos de hojas, raices, flores, microalgas, plantas acuaticas, otros
crustaceos (cangrejo) e insectos. Todo esto demuestra la separacioén de nichos tréficos
en la explotacion del recurso de estas dos especies en Los Cardonales, principalmente
durante aguas bajas donde fueron mas abundantes, afirmado por la baja sobreposicién
alimenticia (Cmn = 0,21; Tabla 5).

Asimismo, O. niger es catalogada como una especie benténica, que se alimenta
principalmente de insectos asociados al bentos, incluyendo detritus, material vegetal,
crustaceos y moluscos (Novoa et al. 1982, Junk 1985, Lasso 1996, Ramirez-Gil et al
2001). Esto concuerda con la dieta de esta especie en ambas lagunas. Sin embargo,
hubo diferencias en la explotacién espacial de los recursos, principalmente durante
aguas bajas. Por ejemplo, en Las Arhuacas hubo mayor consumo de detritus e insectos
asociados al bentos (principalmente larvas de efemerdpteros y dipteros), mientras que
en Los Cardonales disminuy6 el consumo de insectos (larvas de dipteros y efeme-
ropteros) aumentando el consumo de restos vegetal (principalmente hojas de planta
acuatica y raices). Todo esto confirma nuevamente la alta contribucién del detritus
vinculados a los diferentes substratos que aporta la cobertura de bosques en todo el
margen de la laguna Las Arhuacas y el aprovechamiento de la alta cobertura de
vegetacion acuatica en Los Cardonales.
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Trabajos como los de Jepsen et al. (1997), Merona y Rankin de Merona (2004) y
Merona y Vigoroux (2006) indican que las fluctuaciones estaciénales en la disponi-
bilidad del recurso generalmente modifica la reparticién del recurso entre las especies
en varios sistemas neotropicales, incrementandose durante los periodos de escasez, y
conllevando a altas sobreposiciones alimenticias, principalmente entre especies con
tendencias generalistas.

De acuerdo a la sobreposicién alimenticia, Longenecker (2001) indica que el
analisis de sobreposicion alimenticia va a depender de la resolucién taxonémica alcan-
zada en la identificacién de los items alimenticios, debido a que ciertamente puede
influenciar la interpretacién de c6mo ocurre la reparticion de recursos en la estruc-
turacién de la comunidad. En este estudio, se consideraron para el analisis items con
un mismo nivel de resoluciéon taxonémica de identificacién, con el fin de tener una
mejor aproximaciéon en la sobreposiciéon. Matthews (1998) indica que la alta diversidad
y disponibilidad de recursos contribuye a que muchos peces sean selectivos conlle-
vando a que exista mucho mas sobreposicién alimenticia entre las especies, lo cual no
necesariamente significa que pueda existir competencia debido a que existe suficiente
recursos. Ahora bien, cuando la disponibilidad del recurso es baja, las especies pueden
convergir en explotar recursos idénticos conllevando también a alta sobreposicién ali-
menticia y que probablemente pueda llevar a la competicién (Deus y Petrere Jr. 2003).
Estos ultimos autores también senalan que las especies tienden a ser gene-
ralistas, no por la diversidad de item disponibles, sino por la escasez de alimento.
Quizas lo dicho por Deus y Petrere Jr. (2003) esté relacionado con la mayor sobrepo-
sicion alimenticia ocurrida en las comunidades de peces de Los Cardonales, donde
hubo menor diversidad y numero de items consumidos (ver Tabla 1).

En general, la sobreposicién alimenticia, a nivel de las comunidades presentes en
ambas lagunas, fue relativamente baja (Cmt = 0,23 y 0,26), demostrando tendencias en
la separacion de nichos tréficos. De hecho, los valores mas altos de sobreposicién
alimenticia interespecifica (> 0,80) fueron observadas entre especies del mismo gremio
tréfico, generalmente con tendencias especialistas en el uso del recurso. Sin embargo,
la reparticién de los recursos fue mas definida en Los Cardonales, donde hubo mas
especies con tendencias generalistas y con la mayor amplitud de nicho. Esto pudiera
corroborar una menor disponibilidad aparente del recurso, quizas relacionado a las
mas altas alteraciones ambientales presentadas en esta laguna (Narayan 2004,
Gonzalez 2006).

En conclusién, los resultados de este estudio revelan la plasticidad tréfica en las
comunidades de peces estudiadas, en su mayoria con altas tendencias hacia la especia-
lizacién en el uso de los recursos. Tal estrategia es contraria a lo sefialado por Aradjo-
Lima et al. (1995), Lowe-McConnell (1999) y Abelha (2001) quienes consideran que la
especializacién no es una caracteristica adaptativa en comunidades de peces que ex-
ploran habitat efimeros como las planicies inundables. Asimismo, de acuerdo a
Wootton (1990), Matthews (1998) y Hahn et al. (2004) esto seria entonces una situacion
inusual en ambientes tropicales con fluctuaciones hidrolégicas, donde se esperaria que
la mayoria de los peces tengan estrategias generalistas y/o oportunisticas. Sin embargo,
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Novakowski (2008) encontré también tendencias a la especializacién tréfica en comu-
nidades de peces de planicies inundables del Pantanal en Brasil. Estas tendencias hacia
la especializacién en las dietas y los bajos valores en general de sobreposicion ali-
menticia, pueden reforzar la idea de que las especies evitan la competencia interes-
pecifica mediante la explotacion estacional de los recursos disponibles. No obstante, la
estrategia especialista se hace vulnerable en muchas especies cuando la disponibilidad
del recurso preferido se torna escaso, por lo cual las estrategias generalistas y/o oportu-
nisticas se hacen mas ventajosas en tales condiciones (Abelha 2001), tal como sucedi6
en Los Cardonales. Esto ultimo evidencia como los impactos o intervenciones ambien-
tales pueden alterar las estrategias alimentarias de las comunidades de peces en estos
ambientes inundables. Igualmente se demuestra el rol importante que tienen las plani-
cies inundables y sus bosques riberefios en el aporte de una gran diversidad de recursos
alimenticios para las comunidades de peces.
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