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RESUMEN. El objetivo del presente estudio fue desarrollar un modelo troéfico (ECOPATH con ECOSIM)
para caracterizar la estructura y funcion de la trama alimentaria de Bahia Magdalena. El modelo consta de 24
grupos funcionales, siendo dominado por grupos de niveles troficos secundarios y terciarios, que generan un
tercio de los flujos de biomasa total. Los flujos totales del sistema y la eficiencia de transferencia promedio
entre niveles troficos, encajan bien en el rango reportado para otros ecosistemas costeros tropicales del mundo.
Una fraccion alta de los flujos totales se destina para el mantenimiento de la estructura de la red trofica. El
indice de conectancia (IC) fue igual a 0,2, esto significa que s6lo hay 20% de las conexiones totales posibles
en la trama alimentaria. Una jerarquizaciéon de los diversos componentes del sistema en términos de su
contribuciéon a la funcion del sistema reveld que los productores primarios bentdnicos y los detritos
contribuyen 53% al total de la ascendencia. La idea de un control de la energia de arriba hacia abajo (a través
de los principales depredadores) es consistente con otros hallazgos, dicho resultado sugiere que las especies de
nivel trofico superior afectan negativamente a otros componentes del ecosistema. Se sugiere emplear el
modelo en el corto plazo, para realizar aproximaciones exploratorias que pongan a prueba hipotesis
relacionadas con los mecanismos bidticos y abidticos que ocasionen cambios en la estructura y funcioén de la
red trofica a través del tiempo, y por tanto contribuyan a entender como la estructura de la trama trofica puede
contribuir a la resiliencia de las comunidades bioldgicas marinas.

Palabras clave: control top-down, flujos tréficos, ECOPATH, atributos ecoldgicos.

Functional analysis of the food web of Bahia Magdalena, Baja California
Sur, Mexico

ABSTRACT. In the present study we developed a trophic model (ECOPATH with ECOSIM), to describe the
structure and functioning of Bahia Magdalena estuarine ecosystem. The model, constituted by 24 functional
groups, indicates that one third of the total ecosystem biomass is produced by secondary and tertiary trophic
levels. The magnitude of total flows in the system and the transfer efficiency among trophic levels, are similar
to those observed in other tropical systems around the world. A large proportion of the total flows are directed
to the maintenance of the trophic web structure. The value of the connectance index (CI) was 0.2, meaning
that there is only 20% of realized connections within the web. Benthic primary producers contribute with 53%
of the total ascendency. We believe that the energy control in this particular ecosystem is top-down type
(through the main predators), suggesting that high-trophic level species negatively affect other groups in the
system. This trophic model can be used for exploring different hypothesis concerning the biotic and abiotic
mechanisms that modify the structure and functioning of the Bahia Magdalena ecosystem, with the ultimate
goal of understanding how this attributes determine the resilience of marine communities.
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INTRODUCCION

Para entender la dindmica de un ecosistema, es
fundamental conocer la estructura y funcion de las
comunidades que lo componen (Proulx et al., 2005).
Se han desarrollado diversos enfoques metodologicos
para cuantificar la magnitud de las relaciones entre las
especies o grupos de especies, y evaluar la impor-
tancia relativa que cada componente tiene en el
mantenimiento general del sistema (Becker &
Ghimire, 2003). Estos enfoques permiten estudiar los
atributos relacionados con los flujos de energia que se
mueven dentro de una red trofica, la direccion y
magnitud del transito de la biomasa y el impacto
reciproco entre las especies ante una perturbacion
externa; todos ellos representados e interpretados en
un contexto de gestion de recursos naturales
(Plaganyi, 2007).

Las aportaciones mas importantes al desarrollo y
evolucion de los enfoques trofodinamicos en las
ultimas décadas, se han dado principalmente en el
campo de la ecologia acuatica (Lindeman, 1942;
Ulanowicz, 1986; Nielsen & Ulanowicz, 2000;
Abarca-Arenas & Ulanowicz, 2002; Heymans et al.,
2002); siendo el modelo de balance de masas
ECOPATH con ECOSIM (EwE) el mas extensamente
utilizado para el andlisis de redes troficas (Polovina,
1984; Christensen & Pauly, 1992). Este modelo
describe de forma cuantitativa los flujos de materia
(biomasa) dentro de la trama alimentaria, y ofrece un
panorama general y comprensible de la estructura y
funcionamiento del sistema. Adicionalmente, las
salidas del modelo permiten calcular diversos
indicadores ecoldgicos como la ascendencia, superavit
y capacidad de desarrollo (Ulanowicz, 1986; Libralato
et al., 2002), que sirven para dar seguimiento al
desarrollo de un ecosistema a través del tiempo y
compararlos en términos de la madurez ecologica
(Christensen, 1995).

En México la aplicacion del modelo EwE ha sido
amplia. Hasta el momento existen cerca de 50
modelos desarrollados y publicados, de los cuales al
menos 10 corresponden al Pacifico (incluyendo el
golfo de California), y cerca de 30 al golfo de México.
La mayoria de estos modelos han sido desarrollados
en ambientes costeros (90%), mas que en ambientes
ocednicos o lacustres. Para la costa oeste de la
peninsula de Baja California existen s6lo dos modelos
conocidos: golfo de Ulloa (Del Monte-Luna et al.,
2007) y Bahia Tortugas (Morales-Zarate et al., 2011).

Especificamente, para Bahia Magdalena, Chavez-
Rosales (2006) desarrollé un modelo ecotrofico para
evaluar el papel de los mangles en la productividad
general de la region. Sin embargo, no existe un

analisis que ponga de manifiesto la estructura y
atributos ecologicos relevantes de este ecosistema, a
pesar de ser considerado como uno de los habitats
litorales mas importantes de México, asi como una
region prioritaria hidroldgica y area prioritaria para la
conservacion de la biodiversidad (Anénimo, 2006;
Ruiz-Luna & Acosta-Veladzquez, 2009). Con el fin de
obtener una descripcion detallada de la estructura
trofica del sistema lagunar de Bahia Magdalena, en el
presente trabajo se integra un modelo ecotrofico con la
informacion bioldgica y pesquera generada en la zona
de estudio desde la década de los 80’s. Este modelo
podria usarse para representar una linea de base del
ecosistema de Bahia Magdalena en las dos ultimas
décadas, asi como también explorar hipotesis sobre los
mecanismos bidticos y abidticos que se relacionan con
el cambio en la estructura y funcion del ecosistema a
través del tiempo.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

Bahia Magdalena es parte del complejo lagunar
denominado Bahia Magdalena-Almejas (Fig. 1).
Cuenta con un area aproximada de 1.200 km? (Funes-
Rodriguez et al., 2007). Es el mayor ecosistema de
humedales en la costa oeste de la peninsula de Baja
California (Morgan et al., 2005) y se clasifica dentro
de la zona de transicion templada tropical (Norton et
al., 1985). Este sistema ha sido frecuentemente
considerado como la frontera entre las condiciones
templadas de la Corriente de California (CC) y el area
subtropical (Parrish ef al., 1981). La region también se
ha reconocido como el limite sur de distribucion
geografica de numerosas especies de afinidad
templada, incluyendo invertebrados de aguas someras
(Brusca & Wallerstein, 1979).

Desde el punto de vista ecologico, Bahia
Magdalena-Almejas es considerada como un Centro
de Actividad Biologica (BAC), presentando hasta
cuatro veces la productividad primaria y secundaria de
otras areas costeras del Pacifico peninsular (Nienhuis
& Guerrero-Caballero, 1985; Garate- Lizarraga et al.,
2000; Lluch-Belda et al., 2000). Este atributo permite
la existencia de altas densidades de especies de
importancia comercial y ecoldgica, que tienden a
transitar hacia ecosistemas aledafios (Lluch-Belda et
al., 2000).

Dada la relevancia biolégica y econdémica que
representa Bahia Magdalena, diversos equipos multi-
disciplinarios han generado cantidad de informacion
durante los ultimos cuarenta afios; caracterizacion del
marco fisico-ambiental, estudios ecologicos sobre
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Figura 1. Ubicacion geogréafica del sistema Lagunar de Bahia Magdalena en Baja California Sur, México.

diferentes grupos taxondmicos y evaluaciones deta-
lladas de recursos pesqueros (Funes-Rodriguez et al.,
2007).

Grupos funcionales

Una de las razones para integrar varias especies en un
grupo es la dificultad que existe para identificarlas o
separarlas fisicamente, de ahi que sea mas practico
agruparlas en compartimentos tomando como crite-
rios, por ejemplo, su hébitat y papel trofico. La biota
de Bahia Magdalena fue asignada a uno de los 24
grupos bioldgicos funcionales sobre la base de sus
similitudes ecoldgicas tales como habitat preferencial,
modo de alimentacién, dieta, tasa de produccion y tasa
de consumo (Tabla 1). Los grupos son: cinco grupos
de productores primarios: Chlorophyta, Phaeophyta,
Rodhophyta, fanerégamas marinas y microfitobentos;
ocho grupos de invertebrados: Echinodermata, Palinu-
ridae, Galatheidae, Penaeidae, Haliotidae, otros
crustaceos, invertebrados suprabenténicos (Amphi-
poda, Cumacea, Decapoda, Mysidacea) y zoo-
plancton; cinco grupos de peces: Batoideos, Pleuro-
nectiformes, Gerreidae, Serranidae y Sciaenidae, tres
grupos de mamiferos marinos: ballena gris (Eschri-
chtius robustus), lobo marino (Zalophus -califor-

nianus) y delfin comdn (Tursiops truncatus), un grupo
de tortuga marina: Chelonia mydas, un grupo de aves:
Branta bernicla nigricans y uno de detritos.

Para la construccion del modelo también se
utilizaron diversas fuentes de informacion biol6gico-
pesqueras recolectadas en las Ultimas cuatro décadas
en el area de estudio (Anexo 1). Sobre esta base se
disefid una matriz de dietas DC;j (donde DC; es la
proporcion del grupo i en la dieta del depredador j) y
gue en su conjunto representa las relaciones troficas
en el sistema modelado (Tabla 1). Todas las estima-
ciones del modelo fueron transformadas en unidades
estandarizadas acorde a los requerimientos de
ECOPATH (ton km™ afio™).

Modelo ECOPATH con ECOSIM

ECOPATH con ECOSIM (EwE) consiste en un
conjunto de ecuaciones lineales acopladas, donde cada
una representa un grupo funcional en la trama trofica.
El conjunto de ecuaciones describe el balance entre el
aumento de biomasa por produccion y las pérdidas por
depredacion y exportacion, incluyendo la pesca
(Polovina, 1984; Christensen & Pauly, 1992). La
ecuacion general del modelo es:
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donde B; es la biomasa del grupo funcional i en un
determinado periodo, para i = 1...n grupos funcio-
nales; (P/B); es la tasa de produccion/biomasa para i
(equivalente a la mortalidad total — Z — del grupo;
Allen, 1971); EE; es la eficiencia ecotrofica (fraccion
de la produccién utilizada en el sistema). Y; es
rendimiento pesquero para i; B; es la biomasa del
depredador j, (O/B); la tasa consumo/biomasa del
grupo j y DCj; la fraccion de las presas i en la dieta del
depredador j. De esta ecuacion surgen los datos que se
requieren para parametrizar el modelo ECOPATH.
Asi, es posible obtener una descripcion trofica para
cada uno de los componentes del modelo (grupos
troficos) y de propiedades globales (tamafio,
capacidad de desarrollo, superavit) propias de ese
nivel de organizacion. Adicionalmente, ECOPATH
proporciona el nivel tréfico (NT) fraccionario y
adimensional (Odum & Heald, 1975) de cada grupo,
excepto para los productores primarios y detritos a los
cuales se les asigna arbitrariamente un nivel igual a 1.
Para el resto de los grupos considerados todos como
consumidores, el NT se estima segun la ecuacion:

NT, =1+ DC, * NT,

Ji

donde, n es el numero de grupos funcionales; NT; es el
nivel tréfico del grupo i; N7; es el nivel trofico del
grupo j, DCj; es la proporcion de la presa j en la dieta
del depredador i.

Balance del modelo

Uno de los supuestos basicos en ECOPATH es el
balance de masas (materia) en el ecosistema, esto es,
que la biomasa (energia) que se produce en el sistema
es exactamente la misma que la que se consume,
libera y exporta. Una vez completados los datos
requeridos, el modelo debe “balancearse” de tal
manera que se cumpla la condicién antes referida. En
este sentido, la busqueda del primer modelo en
balance de masas se realizd manualmente, hasta
obtener valores de Eficiencia Ecotrofica, EE < 1, bajo
la premisa que la produccion en un grupo cualquiera
debe ser igual a las pérdidas (Polovina, 1984).

Asi mismo, se busco que la Eficiencia de
Conversion de Alimento Bruta (ECAB) fuera <0,5
(generalmente >0,1 y <0,35, con excepcion de algunas
especies de rapido crecimiento). También se procuro
que los valores del cociente Respiracion/Biomasa
(R/B) fueran consistentes con la actividad metabolica
de cada grupo, con valores altos para los organismos

pequenos y depredadores tope (Christensen &
Walters, 2004). Para esto, la matriz de dietas, By P/B
se fue ajustando iterativamente hasta obtener un
modelo balanceado. A partir de éste se realizaron
analisis para obtener informacion acerca de cinco
aspectos fundamentales: 1) indices ecoldgicos, 2)
propiedades estructurales, 3) agregacion trofica dentro
de la red, 4) estados del ecosistema, y 5) especies
clave de la red trofica.

indices ecoldgicos

Los resultados de la parametrizacion del modelo EwE
permiten realizar una caracterizacion de la estructura
trofica del ecosistema mediante el analisis de atributos
derivados de la teoria ecoldgica clasica y que son
estimados para cada uno de los grupos funcionales del
modelo, como a continuacion se detalla:

indice de omnivoria

El indice de omnivoria (sensu Pauly et al., 1993) es
estimado por el modelo como la varianza del nivel
trofico de las presas de un consumidor. Se representa
mediante la siguiente ecuacion:

IOZZ”:(NT; _(NTi _1)2)*Dci/'
Ji

Este indice es adimensional y describe la distri-
bucién de las interacciones troficas en cada NT.
Cuando el valor de /10 = 0, el consumidor se considera
especialista (i.e., se alimenta de un solo nivel tréfico);
por el contrario, si el valor de /O es elevado, el
consumidor se alimenta de varios niveles troficos.

Flujos totales

La suma total de flujos del sistema (F7T) es estimada
como la suma total de los cuatro componentes de
flujos de un ecosistema: consumo, exportacion, flujos
totales a detritus y respiracion. Esta suma es un
atributo importante para la comparacion de tramas
alimenticias ya que representa el tamafio total del
sistema en términos de flujos (Ulanowicz, 1986).

Produccion Primaria / Respiracion Total (PP/RT)

Este cociente es considerado por Odum (1971) como
un pardmetro Util para describir el estado de madurez
de un ecosistema. En estados tempranos de desarrollo
se espera que la produccion exceda la respiracion,
obteniendo un cociente P/R mayor que 1. En estados
maduros, el cociente P/R debe ser cercano a 1, ya que
la energia fijada (P) es equilibrada por el costo de
mantenimiento (R). Este cociente es adimensional y
puede tomar cualquier valor en el dominio de los
nameros positivos.
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Produccion primaria / Biomasa total (PP/BT)

El cociente entre la produccidn primaria del sistema y
la biomasa total también se espera que sea una funcioén
del estado de madurez del ecosistema. En estados
inmaduros, la produccion supera la respiracion en la
mayoria de los grupos (i.e., mayor PP/BT) y como
consecuencia se espera una acumulacion de biomasa a
lo largo del tiempo. En estados maduros del eco-
sistema, por el contrario, el cociente PP/BT es menor
que en estados iniciales de desarrollo. Para este
estudio los valores del cociente PP/BT son reportados
en unidades por afio.

Biomasa total / Flujos totales (BT/FT)

Segun Odum (1971) la biomasa total del sistema que
es sostenida por el flujo de energia disponible, tiende a
hacerse maxima en los estados mas avanzados de
madurez del ecosistema. Este cociente puede tomar
cualquier valor positivo y también tiene unidades de
tiempo.

Produccion neta del sistema (PPN)

La produccion neta del sistema se estima como la
diferencia entre la produccion primaria total y la
respiracion total del sistema. Esta produccion serd alta
en estado inmaduro, y cercana a 0 en los estados
maduros.

Respiracion total / Biomasa total (RT/BT)

El cociente respiracion total/biomasa total (R7/BT)
puede ser considerado una funcién de orden termo-
dindmico (Odum, 1971). Los sistemas biologicos en
presencia del sol (o cualquier otra fuente primaria de
energia), deben extraer continuamente energia en un
estado “desordenado” para mantener en “orden” su
estructura y funcion, tendiendo a maximizar su
relacién R/B en una escala de tiempo evolutivo. Este
cociente puede tomar cualquier valor positivo y se
expresa en unidades de tiempo (i.e., afo).

Indice de conectividad (IC)

El indice de conectividad (/C), para una determinada
red trofica, es el cociente entre el numero real de
conexiones posibles entre los grupos funcionales
presentes, excluyendo el canibalismo (N—l)z, y donde
N es el nimero de grupos. Se espera que, a medida
que el ecosistema transita hacia un estado maduro
(sensu Odum, 1971), las relaciones troficas evolu-
cionen de cadenas alimenticias lineales simples a
redes troficas intrincadas, aumentando el valor de /C.
Sin embargo, puesto que el /C depende del nivel de
agregacion que se use para representar la trama tréfica
(composicion de los grupos funcionales), su

interpretacion es limitada cuando se compara entre
modelos. Como alternativa, se estima el indice de
Omnivoria del Sistema (/0OS).

Indice de omnivoria del sistema (10S)

El I0S es definido como el promedio del indice de
omnivoria de todos los consumidores y es ponderado
por el logaritmo de la ingesta de alimento de cada
grupo (B * O/B). Se espera que las tasas de ingesta se
distribuyan dentro del sistema de forma aproxima-
damente log-normal (Christensen & Pauly, 2004), por
lo que se usa el logaritmo como un factor de
ponderacion. El /OS es una medida de como se
distribuyen las interacciones alimentarias entre los
niveles troficos y caracteriza la complejidad de la red
del sistema.

Propiedades estructurales
Fuerza de interaccion

Adicionalmente y siguiendo el método propuesto por
Bascompte et al. (2005), se estimaron las fuerzas de
interaccion per cdpita de los depredadores sobre sus
presas como una medida estandarizada del efecto de
los depredadores sobre la estructura de las tramas
troficas. Una vez estimadas las fuerzas de interaccion
para cada grupo funcional, se implement6 una rutina
de remuestreo (1000 interacciones), para generar una
distribucion tedrica (log normal) de frecuencias de la
fuerza de interaccion.

Otros atributos estructurales

También se estimo el nimero total de conexiones en el
sistema modelado (L), la densidad de las conexiones
(L/S), la longitud promedio de las cadenas (LPCT), la
fraccion de omnivoros (FO) fraccion de grupos
basales (FGB), fraccion de grupos intermedios (FGI),
fraccion de grupos tope (FGT), fraccion consumidores
primarios (FCP) y el cociente entre grupos presa y
grupos depredadores (GP/GD = GB + 1/GT + 1)
implementadas en el paquete de distribucion libre
foodweb, Version 1-0 (Perdomo et al., en revision). El
cociente GP/GD es una medida de la forma de la
trama trofica, valores altos definen formas mas
triangulares, valores bajos definen formas mas
cuadradas, cuando el cociente GP/GD es <1 la trama
trofica tiene una estructura invertida que puede indicar
cierto grado de inestabilidad del ecosistema.

Agregacion trofica
En ECOPATH los niveles troficos no son

necesariamente discretos (enteros) segun lo propuesto
por Lindeman (1942), sino fraccionados segun lo
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sugerido por Odum & Heald (1975). Para esto se
asigna el nivel trofico 1 a los productores y detritos, a
los que posteriormente se les suma el nivel trofico
promedio ponderado de las presas es decir, el nivel
trofico efectivo (NTE). El proceso se realiza
sucesivamente hasta llegar al tope de la red trofica
(Field et al., 1989; Christensen et al., 2005). Con esta
informacién se construyd un diagrama (de espina), en
el que se muestra el modelo tréfico simplificado en
una cadena alimenticia lineal con niveles troficos
discretos.

Impactos troficos mixtos ()

Otro método empleado para la descripcion de las
interacciones troficas es el analisis de los impactos
troficos mixtos (Leontief, 1951), modificado por
Ulanowicz & Puccia (1990). Este método permite
observar con mayor claridad el tipo de impacto
(positivo o negativo) que cada grupo funcional tiene
sobre los demas componentes del ecosistema. Dicha
matriz se representa a través de la ecuacion:

q; = dcij _fcji

donde #j representan la interaccion entre el grupo que
impacta i y el grupo impactado j, de forma que, dc;; es
el término de composicion de dieta y representa qué
tanto de j contribuye en la dieta de i. fc;; representa la
proporcion de la depredacion sobre j que se debe al
depredador i.

Estado del ecosistema

El analisis de las redes troficas y de sus atributos en
términos de cantidad de informacién ofrece otro tipo
de enfoque para caracterizar un ecosistema. Esta
herramienta, basada en la teoria de sistemas propuesta
por Ulanowicz (1986), permite cuantificar la organi-
zacion de un ecosistema, rescatando los conceptos de
madurez y desarrollo mediante varios indices de flujos
de la red trofica.

La Informacion Mutua Promedio (/MP) de la red
de flujos (Rutledge et al., 1976; Scotti et al., 2009),
cuantifica el grado en que la estructura de flujos del
sistema depende de la autocatalisis:

mp= % (17 )oglty/7,1;)
i=1,j=1
La IMP es una medida de la organizacion del
sistema en términos del arreglo de la red. Este
concepto asume que dentro de una red organizada
existe menos incertidumbre en cuanto a las rutas que
seguiran los flujos. La IMP escalada por el tamafio del

sistema en términos de flujos (7), aporta una medida
de la Ascendencia (4) de la red (Ulanowicz, 1986). 4

es un atributo que conjuga entonces el tamafio y la
organizacion del sistema:

n
A= Ti=1§ . (1517 hoglry/7,7;)

Teéricamente en ausencia de perturbaciones, los
sistemas tienden a evolucionar en la direccion que
produzca el maximo incremento en la 4 (Ulanowicz,
2004); ésta tiende a presentar valores elevados en los
sistemas maduros. Si la ascendencia es proporcional al
grado de madurez de un ecosistema y suponiendo que
éste no puede crecer indefinidamente, entonces es
posible concebir un limite para su crecimiento y
desarrollo. Este limite se define como Capacidad de
Desarrollo (CD; Ulanowicz, 1986), que es expresado
como:

C=T3(1/T)log(T;/T)
i=l
donde T representa los flujos totales del ecosistema y
T; es el flujo de energia del grupo ;.

En realidad los ecosistemas nunca llegan a su CD 'y
siempre permanecera una diferencia positiva entre la
CD y A, a la cual se le ha denominado superavit
(overhead; Ulanowicz, 1986). En virtud de que 4 es
una medida de la cantidad de informacion contenida
en el ecosistema y que la CD representa la maxima
ascendencia posible, el cociente entre ellos (4/CD) se
ha considerado como un indicador del estado general
del ecosistema.

indice de especie clave (EC)

Adicionalmente a los ya mencionados, se calcul6 el
indice de especie clave (EC) de acuerdo a la
metodologia propuesta por Libralato et al. (2006). EC
(adimensional) fue calculado como EC; = log [€(1-
pi)]. Donde p; es la fraccion relativa de la biomasa
viva en el ecosistema conformada por el grupo (i) y €;
es el impacto total del grupo (i) sobre los otros grupos
vivos en la trama trofica (mas no sobre si mismo) y
m’;; es la matriz de impactos mixtos estimada en

ECOPATH: €, = Y m; .
i=j

Utilizando el efecto total €; (adimensional) es
posible identificar a las especies claves como aquellas
especies 0 grupos que muestran una biomasa
relativamente baja, pero que son de gran importancia
ecologica en el ecosistema (Power et al., 1996;
Libralato et al., 2006). Las especies clave se
identifican representando graficamente el efecto total
€;y el indice EC;, y son las que presentan los mayores
valores de €;y EC..
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RESULTADOS

Balance del modelo

En la Tabla 2 se presentan los pardmetros de entrada
incluidos en el modelo ECOPATH, que representa de
manera sintética el ecosistema de Bahia Magdalena.
El supuesto de balance de masa (0 < EE < 1 para todo
i) no se cumplié para varios de los grupos y por lo
tanto, fue necesario realizar algunos cambios en sus
parametros de entrada y asi cumplir con el supuesto
béasico de balance de masas.

Diagrama conceptual de flujos

En la Figura 2 se representa la distribucion de los
principales flujos de materia entre los grupos
funcionales que constituyen de manera sintética el
ecosistema de Bahia Magdalena. Estos grupos estan
organizados de acuerdo a los niveles troficos
estimados por el programa y se ordenan desde los
productores primarios y detritos (NT = 1), hasta los
depredadores tope (NT > 4). Los grupos zooplancton
(NT = 2), ganso de collar amarillo (NT = 2,05),
Haliotidae (NT = 2,06), tortugas marinas (NT = 2,12) e
invertebrados suprabenténicos (NT = 2,19), se
ubicaron alrededor del segundo nivel tréfico debido a
su alta depredacion sobre el primero. Luego, se
ubicaron los grupos: Gerreidae, Galatheidae, Palinu-
ridae, el grupo de otros crustaceos y el grupo
Penaeidae los cuales presentaron un consumo alto de
invertebrados suprabentdnicos. El resto de los grupos
se ubicaron en niveles cercanos a NT = 4 debido a que
son principalmente carnivoros.

indices ecoldgicos

Los flujos totales en el ecosistema (FTS) sumaron
3.361 ton km? afio’ de los cuales 52% fueron
destinados a consumo, 26% a procesos de respiracion,
19% a detritus y 3% son exportados. La proporcion
entre la produccion primaria total (PPT) y la biomasa
total (BT, excluyendo aquella proveniente de detritos)
fue de 9,26. El cociente produccion primaria
total/respiracion total (PPT/RT) fue equivalente a
1,14. En la Tabla 3 se resumen las estadisticas para el
ecosistema de Bahia Magdalena.

Los flujos originados a partir de los productores
primarios sumaron 1.903 ton km™ afio™, mientras que
los flujos a partir del detrito contribuyeron con poco
menos de 1.600 ton km™ afio™. Los grupos con mayor
contribucién al detrito fueron los invertebrados
suprabenténicos (132 ton km? afio™), Pleuronec-
tiformes (7 ton km? afio™), la ballena gris (6,3 ton km™
afio™), Serranidae (4,5 ton km?afio™) y equinodermos
(3,5 ton km™ afio™). Los flujos reciclados hacia el
interior del ecosistema incluyendo los derivados via

detritos, sumaron poco menos de 290 ton km™ afio™.
Esta fraccion expresada a partir del indice de reciclaje
de Finn (Finn, 1976), equivale al 8,6% del total de
flujos. La longitud promedio de la ruta que representa
el nimero promedio de grupos por los que pasa un
flujo fue igual a 3,4, mientras que el indice de
conectancia (IC) de la red fue equivalente a 0,2; lo que
significa que solo hay un 20% de las posibles
conexiones en la trama trofica. El indice promedio de
omnivoria del sistema (10S) fue 0,18. La tasa entre los
flujos totales a consumos (FTC) y los flujos totales del
sistema (FTS) fue igual a 0,50; lo que implica que una
fraccion de los flujos totales es destinada al manteni-
miento de la organizacion de la red.

Propiedades estructurales

Con respecto a las fuerzas de interaccion per capita de
los depredadores sobre sus presas, los resultados
expresados en forma de distribucidon de frecuencias,
muestran en términos generales una mayor proporcion
de fuerzas débiles de interaccion y unas pocas fuerzas
de interaccion fuertes (Fig. 3). El ndmero de
conexiones totales estimadas para el sistema fue igual
a L= 101, con una densidad promedio L/S = 4,2. La
longitud promedio de las cadenas fue LPCT = 5. La
fraccion de omnivoros FO = 0,7; la fraccion de grupos
basales FGB = 0,2; la fraccion de grupos intermedios
FGI = 0,66 y la fraccidn de grupos tope FGT = 0,04.
El cociente GP/GD estimado para el ecosistema de
Bahia Magdalena fue igual a 1,22.

Agregacion trofica

Los resultados de la agregacion de los flujos de
biomasa en los niveles tréficos fraccionales del
sistema muestran la existencia de ocho compar-
timentos tréficos. Del total de los flujos tréficos mas
del 90% se concentraron en los tres primeros
compartimentos (Fig. 4). En el primero los flujos
corresponden a los productores primarios y detritos;
en el segundo compartimento (detritéfagos y consu-
midores primarios) los flujos estan representados por
el grupo de aves marinas, tortugas marinas,
Haliotidae, Galatheidae, zooplancton, invertebrados
suprabenténicos y Gerreidae. En el tercer compar-
timento los flujos estuvieron definidos principalmente
por Penaeidae, Palinuridae, Pleuronectiformes, Equi-
nodermos, Serranidae, Batoidea y la ballena gris. El
cuarto nivel se constituyd por los consumidores
terciarios representados por otras familias de teleds-
teos. Los niveles superiores estuvieron caracterizados
por los mamiferos marinos (delfines y lobo marino),
sumando apenas el 0,4% de los flujos. La eficiencia de
transferencia promedio del sistema (calculada como la
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Tabla 2. Valores parametrizados para el modelo trofico de Bahia Magdalena, Baja California Sur, México.

B

P/B Q/B

Grupo funcional (ton km) (afi0™) (ano™) EE
Eschrichtius robustus 3,62 0,02 8,58

Zalophus californianus 0,625 0,16 35,1

Tursiops truncates - Delphinus spp. 0,004 0,16 11,48

Branta bernicla nigricans 0,066 0,85 45

Chelonia mydas 0,2 3,5

Peces Batoideos 1,7 0,2 1,294
Pleuronectiformes 435 1,3 7,04

Gerreidae 1,781 2,73 11,17
Serranidae 1,92 2,5 8,54
Sciaenidae 2,83 1,7 9,53
Echinodermata 4,195 1,5 4
Palinuridae 1,2 1,28 7,48
Galatheidae 1,33 12,4 0,95
Penaeidae 3.8 8,75 38,65

Otros crustaceos 3 6,5 20

Haliotidae 2,85 0,76 12,5
Invertebrados suprabentonicos 12 16,33 48,3
Zooplancton 6,5 40 80

Chlorophyta 1,82 20

Phaeophyta 1,96 12,87

Rhodophyta 9,6 5

Faner6gamas marinas 1,095 0,85
Microfitobentos 102 0,75
Detrito 100 0,904

Biomasa (B), Tasa Produccion / Biomasa (P/B), Tasa Consumo /Biomasa (Q/B) y Eficiencia
Ecotréfica (EE) utilizados en el modelo de balance de biomasas del ecosistema de Bahia
Magdalena para el periodo 1990-2000. Los valores faltantes fueron estimados por el modelo
ECOPATH. En el Anexo 1 se describen las fuentes de los datos.

media geométrica de los flujos derivados del nivel 11
al IV) fue menor al 20%.

Los efectos troficos mixtos (MTI), directos e
indirectos (matriz de impactos) del total de los
componentes del ecosistema de Bahia Magdalena se
muestran en la Figura 5. En términos generales los
lobos marinos ejercieron un efecto negativo sobre
otros tetrdpodos como la ballena gris y tortugas
marinas. También lo hicieron sobre Batoidea,
Pleuronetiformes, Serranidae y Sciaenidae. Por otra
parte influyeron de manera positiva sobre las aves
marinas, Gerreidae, Equinodermos, Palinuridae,
Penaeidae y otros crustdceos lo que evidencia un
control ecosistémico de arriba hacia abajo (Fig. 5).

Estado del ecosistema

En la Tabla 3 se muestran los valores relacionados al
tamario del ecosistema. La CD fue estimada en 4,141
flowbits y la A en cerca de 900 flowbits. En este caso
se encontr6 al 20% de su CD. El superdvit fue
estimado en 3,233 flowbits, con un valor de 1,3 bits
por contenido de informacion.

Especies clave

El indice de especies clave alcanzé los valores mas
altos en los grupos lobos marinos (EC = 0,12),
fanerogamas (EC = 0,56) y Sciaenidae (EC = 0,55).
Mientras los correspondientes valores de impacto
relativo total fueron lobos marinos €i 1,
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Tabla 3. Atributos ecoldgicos calculados para el sistema trofico de Bahia Magdalena, Baja California Sur, México (1990-

2000).
Indices ecologicos Unidad Valor
Flujos totales del sistema (F7S) ton kmafio™ 3361
Consumos totales (FCT) ton km™ afio™ 1713,622
Exportaciones totales (FET) ton km™ afio™ 126,908
Suma de todos los flujos a respiracion (FTR) ton km™ afio™ 849,95
Suma de todos los flujos a detritos (F7D) ton km™ afio™ 670,927
Biomasa total excluyendo detritos (BT) ton km™ 105,452
Suma de toda la produccion (PT) ton km™ afio™ 1536
Biomasa total / Flujos totales (BT / FTS) afio 0,031
Produccion Primaria Total / Respiracion Total (PP/RT) 1,149
Produccion Neta del Sistema (PP-RT) ton km™ afio™! 126,908
Produccién Primaria Total / Biomasa Total (PPT / BT) afio 9,264
Captura total (CT) ton km™ afio™ 62,623
Produccién primaria neta total calculada (PPN) ton km™ afio™ 976,857
Eficiencia bruta (Captura / Produccion Primaria Neta) 0,064107
Nivel tréfico medio de la captura (N7C) 1,62
Indice de omnivoria del sistema (I0S) 0,176
Indices de reciclaje
Flujos totales reciclados (incluyendo detritos) ton km ? afio”! 289,97
indice de reciclaje de Finn % 8,6
Longitud promedio de la ruta de Finn 3,441
Finn's straight-through path length 2,213
Finn's straight-through path length 3,145
indice de Conectancia 0,195
Indices de teoria de informacion
Ascendencia Flowbits 908,9
Superavit Flowbits 3233,1
Capacidad Flowbits 4142

fanerégamas €1 = -0,24 y Sciaenidae €i = -0,147. Los
valores mds bajos del indice de especies clave e
impacto relativo total fueron los observados para los
grupos de las tortugas marinas (EC = 0,095 y €i =
-1,89) y delfin comin (EC = 0,086; €i = -1,94) (Fig.
6).

DISCUSION

Con la finalidad de entender la contribucion relativa
de los procesos que mantienen a los ecosistemas, ha
sido necesario sintetizar los datos bioldgicos en forma
de tramas troficas mediante las cuales se ilustra
cuantitativamente cémo se conectan los componentes
comunitarios a través de los flujos de materia. Hasta
ahora ha sido précticamente imposible estimar todos
estos flujos a partir de mediciones directas en campo,
debido a las dificultades metodologicas que representa

dicha variable (Plaganyi, 2007). Para enfrentar esta
problematica, en las ultimas décadas se han desarrollo
varias aproximaciones de modelacion enfocadas al
analisis descriptivo de los flujos de materia y energia
en los ecosistemas acuaticos, una de las mas utilizadas
han sido los modelos de balance de biomasas (Coll et
al., 2009; Christensen, 2009), a partir de los cuales es
posible estimar los flujos de materia entre los compo-
nentes que son dificiles de determinar directamente y,
por lo tanto, estimar cuantitativamente la totalidad de
flujos dentro de la red tréfica.

El andlisis trofico para el ecosistema de Bahia
Magdalena muestra resultados similares a los
encontrados en sistemas del mismo tipo por
Manickchand-Heileman et al. (1998); Zetina-Rejon et
al. (2003); Lin et al. (2009); Milessi et al. (2010) y
Frisk et al. (2011), particularmente en cuanto a los
valores elevados de EE, que indican que Ia
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Figura 3. Histograma de frecuencias de las fuerzas de
interaccidn per capita observadas en la trama trofica de
Bahia Magdalena (n = 101). Para la trama tréfica de
Bahia Magdalena la distribucién de las frecuencias de las
fuerzas de interaccion esta fuertemente desviada hacia las
interacciones débiles.

depredacién es un mecanismo importante para la
regulacion de la biomasa. Sin embargo, los valores de
EE para los grupos sometidos a presion pesquera
resultaron comparativamente bajos con respecto a
especies similares en sistemas diferentes (Zetina-
Rejon et al., 2003; Milessi et al., 2010; Frisk et al.,
2011) y ninguna de las poblaciones incluidas en el
modelo muestra a la fecha, indicios claros de
sobrepesca. Las razones consumo total/biomasa,
produccién/biomasa y produccién/respiracion, son
relativamente bajas en comparacién con otros sistemas
lagunares similares de México y otras regiones del
mundo (Tabla 4).

Otro de los patrones emergentes de la trama trofica
de Bahia Magdalena a partir del analisis de las fuerzas
de interaccion, muestra que la mayoria de las especies
estan conectadas (interactian) solamente con unas
pocas; mientras que una fraccion pequefia tiene mas
interacciones de lo que se esperaria al azar (Fig. 3).
Diversos estudios han demostrado que las fuerzas de
interaccion débiles e intermedias son importantes en la

promociéon de la persistencia y estabilidad de Ia
comunidad (McCann et al., 1998) y que tienden a
amortiguar las variaciones entre los consumidores y
los recursos. Aunque se dispone de pocas estima-
ciones cuantitativas en campo sobre las fuerzas de
interaccion, los datos indican inequivocamente que la
distribucion de estas estd fuertemente sesgada hacia
las interacciones débiles (Paine, 1992; Wootton, 1997,
Bascompte et al., 2005).

Se encontraron diferencias en algunas propiedades
estructurales y funcionales de la trama trofica de
Bahia Magdalena con respecto a otros ecosistemas
marinos; por ejemplo la conectividad y la omnivoria
fueron bajas en comparacion con lo reportado para
ecosistemas similares (Dunne ef al., 2004). Proba-
blemente, esto se deba a que la mayor parte de los
grupos funcionales incluidos ocupan la base de la
trama trofica (98% de los flujos se concentran en los
tres primeros compartimentos; Figs. 3 y 4); por lo
tanto, estos resultados podrian variar si se incluyeran
grupos funcionales diferentes. Sin embargo, otras
propiedades estructurales observadas en la trama
alimentaria de Bahia Magdalena se ajustan a algunos
patrones identificados en ecosistemas de diferente
latitud, complejidad y dimension.

Dunne et al. (2004) encontraron proporciones
similares de taxones en tres tramas troficas marinas
con caracteristicas distintas (FGT = 0-4%, FGI = 92-
94%, FGB = 4-7%, FO = 76-86%); resultados
parecidos a los reportados para este estudio (FGT =
0,04; FGI = 0,66; FGB = 02% y FO = 70%).
Consistente con la actual teoria sobre las tramas
troficas, Dunne et al. (2004) también observaron que
la densidad de conexiones (L/S) y la longitud de la
cadena trofica varian fuertemente entre redes
alimentarias; siendo €stas dependientes del numero de
taxones que conforman la trama. Ademas,
determinaron que en tramas troficas con un menor
numero de componentes (i.e., el ecosistema de
afloramiento de la corriente de Benguela = 29
taxones) se registran los valores mas bajos en dichos
atributos (L/S = 7,9 y LPCT = 6,5), contrastando
fuertemente con aquellas con un mayor nimero (i.e.,
plataforma continental del noroeste de Estados Unidos
=179 taxones, L/S=18,1 y LPCT = 15,5).

Otras propiedades estructurales de la trama trofica
de Bahia Magdalena también son similares a las de los
ecosistemas mencionados anteriormente; la longitud
promedio de la ruta mas corta entre todos los pares de
taxones fue casi idéntica (L/S = 4,2 conexiones) y la C
se encontrd en el intervalo 0,22 a 0,27. Investigaciones
recientes muestran que las distancias promedio
obtenidas en los andlisis de redes troficas asociadas a
ecosistemas acuaticos son muy similares a las
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Figura 4. Agregacion flujos troficos (Espina de Lindeman) por niveles troficos discretos para el sistema de Bahia
Magdalena (ton km™ afio™). Los flujos saliendo de la parte superior del compartimento representan las exportaciones y los
flujos saliendo del fondo del compartimento representan la respiracion. El reciclaje de la materia no viva es a través del
compartimento D (detritos). Los porcentajes en las cajas representan las eficiencias troficas anuales.

esperadas para redes tipo mundo pequeiio. Esto
significa que por distintos que sean los ecosistemas,
existe por lo general un numero acotado de niveles
troficos a través de los cuales puede fluir la energia
(Dunne et al., 2002).

Un consenso al que se ha llegado a partir de estas
propiedades estructurales es que existe una relacion
directa entre la riqueza de especies y las fracciones de
grupos funcionales; a medida que el nlimero de grupos
aumenta en la trama trofica la fraccion de
componentes tope y basales disminuye, mientras que
hay un incremento de la fraccion de especies
intermedias (Riede et al., 2010). Asi mismo se
argumenta que algunos indices metabodlicos del
ecosistema, tales como las tasas de produccion y
respiracion y el balance entre estos procesos, aportan
pistas sobre su funcionamiento. Sin embargo, muchos
de estos datos son de caracter preliminar por lo que se
recomienda tomar con precaucion sus interpretaciones
o alcances.

Existe fuerte controversia en ecologia acerca de
cuales son las caracteristicas estructurales mas
importantes en las tramas troficas y si estas
propiedades son invariantes (May, 1986; Pimm et al.,

1991). Parte de la polémica se basa en la calidad de
los datos (baja resolucion taxondémica y tamafio de las
redes estudiadas) y en la confianza de las conclusiones
alcanzadas a través del uso de los mismos. No
obstante, en la actualidad se dispone de mas y mejores
datos (Dunne et al., 2004) lo cual ha permitido el uso
de herramientas del andlisis de redes, obteniendo
resultados interesantes imposibles de realizar utili-
zando las aproximaciones convencionales en ecologia
clasica. Si bien estos resultados estan lejos de ser
definitivos, muestran la potencia de la herramienta
cuando es aplicada a problemas propios del nivel de
organizacion ecoldgico. Esto es relevante en términos
teodricos y empiricos ya que al realizar predicciones
sobre las respuestas funcionales de sistemas reales
ante cambios estructurales, se puede realizar a cabo un
mejor manejo del ecosistema. Esto en términos de
conservacion no so6lo es necesario, también es urgente
(Megrey et al., 2009).

Por otro lado, el andlisis de impactos troficos
mostrd que los efectos negativos mas notables se
presentan en los mamiferos, particularmente lobos
marinos sobre otros grupos. Esto es consistente con el
resultado del andlisis de especies clave el cual mostro



532 Latin American Journal of Aquatic Research

Q.
g Impactado
2
w = 23 »
g £ §¢ g £
3 'E ?, £ 3 %) 5 g
k=] z
88 %5 E g g 8 2 8
s § £ g % 2 o © E o o g 8 § o g E &
2 5, & § E g o 8 & 58 8§ 8§ o 5 g8 35 = £ 2§ 3
§ 2238885882 gs 86225885 8 & 3
S 8 5§ 8 5 3 2 % § & 8 £ 3 3 v Bt 2 2 g8 5 B =2
TS e 5 s g3 s Ese=E2S g B8 8o g8 25§ O Proi
U NEE @ 8@ 0w »® WwoaaoodENdSdaigxe L = a
{2 3 4 5 6 7 8 9 10 112 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 @ Negatvo
0O o . . e e . O . e « 1 Eschrichtius robustus
00 o Qo e O Oe® - ¢« o . ° 2 Zalophus californianus
. e e & + & & s+ e & s . -« T Pleuronectiformes
s o e o o o © o . . 9 Serranidae
(]
¢ W @ o 0 (O ¢ o0 O =« e o . . 10 Sciaenidae T
8
: g i@ & 4 & = & & . e - s 11 Echinodermata 8
Q.
® o ¢« 0 e e+ © 0 + s+ O o o e 13 Palinuridae £
. e . o . e e« - 0O - o « « « 14 Peneidae
. . o . e . e o o (o) . o - 15 Otros crustaceos
e s+ s . e O « o . 16 Haliotidae
® - e @ 0o @ o o O +« - QO o + o (O 17 Invert-suprabentonicos
. . . e . . . . . O . . O + 18 Zooplancton
o . O o O 21 Rhodophyta
. . ) . . o 22 Fanerogamas marinas
o e e e ¢ - @ . . e o o ® - « (O -+ 23 Microfitobentos
@ o . . . ® o . [ ] . [ ] L] . -} . . . 24 Detritus

Figura 5. Matriz de impactos troficos para el sistema de Bahia Magdalena, México.

que este grupo presentaba los valores mas altos,
mientras que los componentes de la parte inferior de la
cadena trofica parecen no figurar como especies clave,
no porque no sean importantes en el ecosistema
costero de Bahia Magdalena, sino porque hay una
mayor cantidad de especies que podrian estar
desempefiando papeles tréficos equivalentes, lo que es
consistente con el hecho de que existe una mayor
cantidad de flujos en los niveles tréficos mas bajos.

El efecto que ejercen los consumidores tope sobre
los demas grupos sugiere que la trama trofica esta
regulada de arriba hacia abajo y que los mamiferos
estan jugando un papel ecologico de regulacion de las
presas, lo cual ha sido registrado en diferentes
ecosistemas marinos (Estes et al., 1998; Worm &
Myers, 2003; Bascompte et al., 2005). No obstante,
observar este tipo de control en el medio natural es
cada vez menos frecuente debido a la reduccion

sistematica en el tamafio poblacional de grandes
depredadores como resultado de la sobrepesca. Se
argumenta que el efecto acumulado de la reduccion
poblacional de los niveles troficos superiores
contribuye a la pérdida de servicios ambientales, al
colapso de algunos sistemas costeros y a la transfor-
macién del control energético de tipo arriba hacia
abajo a uno de tipo abajo hacia arriba (Jackson et al.,
2001; Lotze et al., 2006, Pérez-Espafa et al., 2006;
Arreguin-Sanchez, 2011). Algunos autores afirman
que los sistemas costeros no perturbados debieran
desplegar un tipo de control top-down, en condiciones
de poca explotacion (Pérez-Espafia er al., 2006;
Arreguin-Sanchez, 2011). También se ha sefialado que
los ecosistemas pertenecientes a cuerpos de aguas
semicerrados someros, son sistemas complejos donde
los procesos ecoldgicos, biogeoquimicos y fisicos
influyen en la dinamica de nutrientes y al
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Figura 6. Indice de especies clave (sensu Libralato et al., 2006).

mismo tiempo, actian como "amortiguadores" a per-
turbaciones generadas en el continente (Nichols &
Boon, 1994).

Por ello, seria importante evaluar si la biomasa que
se extrae a través de pesquerias regionales (camaron,
langosta, escama, almejas, etc.), la existencia de una
estacion termoeléctrica hacia el interior de la laguna y
otras actividades humanas que se realizan en zonas
aledafias a Bahia Magdalena, pueden producir
cambios de régimen o estados alternos en la red trofica
los cuales podrian incluso ser irreversibles (Mangel &
Levin, 2005; Navia et al., 2012).

Desde el punto de vista de modelacion trofica
estatica, es posible sugerir que la intensidad de las
diversas actividades econdmicas que se desarrollan en
Bahia Magdalena no reflejan cambios evidentes en el
funcionamiento ni la integridad estructural del
ecosistema. Sin embargo, esto no es motivo de
complacencia ya que una imagen instantinea del
estado que guarda el ecosistema, dice poco acerca de
su desarrollo a lo largo del tiempo, imposibilitando
cualquier inferencia sobre la tendencia en la estructura

y funcion del mismo en horizontes de tiempo
interanuales o interdecadales. Un reto hacia el futuro
dentro del marco de la sustentabilidad a través del
manejo ecosistémico, es la generaciéon de modelos que
exploren la dinamica espacial y temporal del sistema
en funcion de la interaccidén entre sus componentes
bioticos (Berlow et al., 2004; Wootton & Emmerson,
2005) y las actividades economicas socialmente
relevantes.

Para mejorar el modelo de Bahia Magdalena es
necesario caracterizar las dietas de un mayor niimero
de componentes del sistema y asi conocer mejor la
estructura y funciéon de la trama trofica. Se requiere
también mejorar las estimaciones de biomasa con
series de tiempo mads largas para obtener un mejor
entendimiento de la dinamica de los manglares,
fitoplancton y zooplancton, grupos que juegan un
papel importante en la abundancia de recursos de
mayor importancia comercial en Bahia Magdalena
(sardinas y camarones). Finalmente, se aconseja
realizar aproximaciones exploratorias utili-zando el
modelo trofico, disefiadas de tal manera que pongan a
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prueba hipotesis que tengan como propdsito investigar
los mecanismos bidticos y abidticos que ocasionen
cambios en la estructura y funcion de la red trofica a
través del tiempo.
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Anexo 1. Fuentes de informacion para los parametros de entrada del modelo de balance de biomasas ECOPATH de Bahia
Magdalena, Baja California Sur, México para el periodo 1990-2000.

Groupo Funcional Parametro  Fuente

Ballena gris (Eschrichtius robustus) B

Mangels & Gerrodette (1992); Barlow & Forney (2007).

P/B Guénette & Diallo (2004); Field et al. (2006).

Q/B Sigurjonsson & Vikingsson (1997); Field et al. (2006); Barlow et al. (2008).

Diet Reeves & Mitchell (1988); Caraveo-Patifio et al. (2007); Barlow et al. (2008).
Lobos marino de California B Aurioles-Gamboa (com. pers.).

(Zalophus californianus) P/B Field et al. (2006)

Q/B Aurioles et al. (2003); Field et al. (2006)

Diet Espinosa de los Reyes Ayala (2007).
Tursiones (Tursiops truncatus, B Brandt ef al. (1990); Mangels & Gerrodette (1992); Diaz-Lopez (2006a); Diaz-
Delphinus spp.) P/B Loépez & Bernal Shirai (2007).

Q/B Espinosa (1986); Culik (2010).

Diet Shane (1990); Cockcroft & Ross (1990); Culik (2010).

Barros & Odell (1990); Mead & Potter (1990); Hanson & Defran (1993).

Ganso de collar amarillo (Branta B Derksen & Ward (1993); Conant & King (2006); Lercari-Berniere (2006);
bernicla nigricans) P/B Schamber et al. (2007).

Q/B Ward et al. (1997); Lercari-Berniere (2006); Mason et al. (2007); Landin (2010);

Diet Derksen & Ward (1993); Ganter (2000); Davis & Deuel (2008); Landin (2010).
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(Continuacion)
Groupo Funcional Pardmetro  Fuente
Tortugas marinas (Chelonia mydas) B Brooks (2005); Koch et al. (2007); Lopez-Castro et al. (2010).
P/B Seminoff et al. (2002a); Koch et al. (2007).
Q/B Polovina (1984); Salcido-Guevara (2006).
Diet Seminoff ef al. (2002b); Lopez-Mendilaharsu ef al. (2008); Senko et al. (2010);
Rodriguez-Barén (2010).
Peces batoideos (Dasyatis spp., B De la Cruz-Agiiero et al. (1994); Gutiérrez-Sanchez, et al. (2007);
Urolophus spp., Urotrygon spp.) P/B Bizzarro (2005); Smith et al. (2008); Lercari-Berniere (2006).
Q/B Valadez-Gonzalez (2000, 2007); Valadez-Gonzalez et al. (2001); Navarro-
Diet Gonzalez et al. (2012).
Pleuronectiformes (Paralichthyidae, B De la Cruz-Agiiero et al. (1994); Gutiérrez-Sanchez et al. (2007).
Bothidae, Pleuronectidae, Soleidae, P/B MacNair et al. (2001); Martinez-Muiioz & Ortega-Salas (2010).
Cynoglossidae) Q/B Lercari-Berniere (2006).
Diet Allen (1988); Plummer et al. (1983); De Martini & Allen (1984).
Gerreidae (Diapterus peruvianus, B De la Cruz-Agiiero et al. (1994); Gutiérrez-Sanchez et al. (2007).
Eucinostomus dowii, E. entomelas, P/B Zetina-Rejon et al. (2004).
Gerres cinereus) Q/B Zetina-Rejon et al. (2004).
Diet Moreno-Sanchez (2004); Ramirez-Luna et al. (2008).
Serranidae (Diplectrum labarum, D. B De la Cruz-Agiiero et al. (1994); Gutiérrez-Sanchez et al. (2007).
microsoma, D. pacificum, P/B Allen et al. (1995); Pondella et al. (2001).
Paralabrax maculatofasciatus) Q/B Lercari-Berniere (2006).
Diet Cruz-Escalona ef al. (2000a); Bocanegra Castillo et al. (2002); Mendoza Carranza
& Rosales-Casian (2000, 2002).
Sciaenidae (Bairdiella spp., B De la Cruz-Agiiero et al. (1994); Gutiérrez-Sanchez et al. (2007).
Micropogonia spp., Menticirrhus P/B Pondella et al. (2008); Miller ez al. (2011).
spp., Roncador spp., Umbrina spp.) Q/B Zetina-Rejon et al. (2004).
Diet Cruz-Escalona et al. (2000b); Bocanegra Castillo ef al. (2000); Ramirez-Luna et
al. (2008).
Echinodermata (Isostichopus fuscus, B Guzman del Préo (com. pers.).
Astropecten armatus) P/B* Guzman del Préo (com. pers.).
Q/B Guzman del Préo (com. pers.).
Diet Guzman del Préo (com. pers.).
Palinuridae (Panulirus interruptus, B Vega-Velasquez et al. (2008).
P. inflatus) P/B* Ayala et al. (1988); Vega-Velasquez et al. (2008).
Q/B Diaz-Arredondo & Guzman del Proo (1995).
Diet Castafieda-Fernandez et al. (2005); Powell et al. (2006).
Galatheidae (Pleuroncondes B Aurioles-Gamboa & Pérez-Flores (1997).
planipes) P/B* Rodriguez & Bahamonde (1986); Brey (1999); Alarcon et al. (2003).
Q/B Rizo Diaz-Barriga (1994).
Diet Aurioles-Gamboa Pérez-Flores (1997).
Penaeidae (Fartantepenaeus B Estimada por el modelo
californiensis, Litopenaeus P/B* Brey (1999); Ramos-Cruz et al. (2006); Rivera-Velazquez (2008).
stylirostris) Q/B Lercari-Berniere (2006).
Diet Lercari-Berniere (2006); Powell et al. (2006).
Otros crustaceos (Majidae, B Estimada por el modelo.
Parthenopidae, Grapsidae, P/B* Lorenzen (1996); Brey (1999); Fisher & Wolff (2006).
Ocypodidae) Q/B Lercari-Berniere (2006).
Diet Mantelatto & Christofolett (2001); Powell et al. (2006).
Haliotidae (Haliotis fulgens, H. B Guzman del Préo et al. (2004).
corrugata,) P/B* Brey (1999); Guzman del Proo et al. (2004); Leaft ef al. (2004); Rogers-Bennett
Q/B et al. (2007).
Diet Guzman del Préo (com. pers.).
Serviere et al. (1998); Guzman del Proo et al. (2003).
Invertebrados suprabentonicos B Schweers et al. (2006).
(Amphipoda, Cumacea, Decapoda;  P/B* Heip et al. (1982); Brey (1999); Petersen & Curtis Schweers et al. (2006).
Mysida) Q/B Guzman del Préo (com. pers.).
Diet Powell et al. (2006); Guzman del Proéo (com. pers.).
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(Continuacion)
Groupo Funcional Pardmetro  Fuente
Zooplancton (Acartia lilljeborgii, . B Palomares-Garcia & Gomez-Gutiérrez (1996); Gomez-Gutiérrez et al. (2001);
clausi, Paracalanus parvus, Calanus P/B* Hernandez-Trujillo et al. (2010).
pacificus, Corycaeus spp., Oithona  Q/B Reeve et al. (1995); Gomez-Gutiérrez et al. (1996); Brey (1999); Muxagata ef al.
spp., Euterpina acutifrons) Diet (2011). Lercari-Berniere (2006).
Feigenbaum (1979, 1982, 1991); Feigenbaum & Reeve (1977); Feigenbaum &
Maris (1984).
Chlorophyta (Ulvaceae, Codiaceac) B Dawson & Abbott (1978); Rodriguez-Barén (2010).
P/B Sfriso et al. (1993); Gao & McKinley (1994); Sfriso & Marcomini (1997).
Phaeophyta (Dictyotaceae) B Dawson & Abbott (1978); Rodriguez-Baron (2010)
P/B Gao& McKinley (1994); Sfriso & Marcomini (1997)
Rhodophyta (Corallinaceae B Dawson & Abbott (1978); Rodriguez-Baron (2010);
Rhodomelaceae, Ceramiaceae) P/B Gao& McKinley (1994); Sfriso & Marcomini (1997); Delgadillo-Garzén y
Neumark (2008); Nelson et al. (2009);
Faner6gamas marinas (Zostera B Santamaria—Gallegos et al. (2007); Lopez-Calderon et al. (2010);
marina, Ruppia maritima) P/B Cabello-Pasini et al. (2007)
Fitobentos (Chaetoceros spp., B Zuria-Jordan et al. (1995); Cervantes-Duarte et al. (2010)
Rhizosolenia spp., Coscinodiscus P/B Gaxiola-Castro & Alvarez-Borrego (1986); Lopez-Sandoval et al. (2009)

spp., Chrysophyceae, entre otras)

B

Detritos Estimada por el modelo

* log P/B = 8.256-2.226 log W — 2432.055(1/T + 273) + 0.239(1/Z) + 0.241(DE-Subt) + 0.203(DL In-Epi) + 0.242(DL ME) — 0.287(DT M) —
0.203(DT P) — 0.128(DT C) — 0.457(DT E) — 0.116(DH L). B: biomasa anual promedio; W: peso promedio individual; Wmax: peso individual
maximo; T: temperatura anual promedio (°C); Z: profundidad en m. Las siguientes variables del modelo empirico son cualitativas (0,1) variables: DE-
Subt: especies submareales; DL In-Epi: especies infauna-epifauna; DL ME: fauna mévil; DT M: Mollusca; DT P: Polychaeta; DT C: Crustacea; DT E:
Echinodermata; DH L: héabitat (Brey, 1999).



