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Abstract: Spatial and temporal variation in diet composition of invertivore fishes in a tropical stream,
Venezuela. Invertivores fishes are an important component of neotropical streams and they represent a link
between aquatic invertebrates and piscivorous species. This study evaluated the breadth diet and interspe-
cific food overlap of nine invertivores fish species during three consecutive hydrological phases: falling
(December/07, January/08, February/08 and March/08), low (April/08) and rising waters (June/08), in two
sections of a Venezuelan neotropical stream, which were located at different elevation, high watershed (HW)
and low watershed (LW). The fishes were collected with a beach seine (Smm mesh) between 8:00 and 11:00
hours. The diet of each species was evaluated using an index of relative importance (IRI), which includes as
variables the number, weight and occurrence frequency of food items consumed. The Levin’ index (B ;) and
Morisita (IM) were used to estimate the breadth diet and interspecific food overlap, respectively. All estimations
were made using the numeric proportion of preys. Nine fish species were captured, eight Characiformes, of
which three were captured in HW (Knodus deuteronoides, Creagrutus bolivari and C. melasma) and five in LW
(Thoracocharax stellatus, Moenkhausia lepidura, Cheirodon pulcher, Ctenobrycon spilurus and Aphyocharax
alburnus), and one Cyprinodontiformes (Poecilia reticulata), which was also found in HW. In HW aquatic
insects were the main resource consumed by fishes while plant material and terrestrial arthropods were second-
ary resources. In LW the fishes ingested all of these items in addition to zooplankton (Copepoda, Cladocera and
larval stages of Decapoda). However, there was a temporal replacement with a predominance of zooplankton
in falling and low water. In general, the breadth diet decreased during the falling water in both sections and
increased in rising water. However, the average breadth diet was higher in HW. The interspecific food overlap
was high in HW while low values were more frequent in LW and its temporal variation was opposed in both
sections during almost all the sampling period. Rev. Biol. Trop. 59 (3): 1217-1231. Epub 2011 September O1.
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La ictiofauna invertivora es un compo-
nente conspicuo e importante de los rios neo-
tropicales ya que estd conformado por un
gran nimero de especies que ejercen una
permanente presion depredadora sobre sus pre-
sas y representan una importante fuente de
alimento para los piscivoros (Zaret & Rand
1971, Winemiller 1990, Flecker 1992, Ortaz
1992, Taphorn 1992, Machado-Allison 2005,
Winemiller 2005, Pouilly et al. 2006, Trujillo-
Jiménez & Toledo-Beto 2007).

En muchos rios, los invertebrados presas
estan representados por una diversa comunidad
de insectos que depende del material orgdni-
co autdctono (perifiton y otras comunidades
asociadas) y aloctono (Vannote et al. 1980,
Wootton 1990, Allan 1995, Wetzel 2001, Bar-
bee 2005). La disponibilidad de esta materia
orgdnica varia tanto a escala espacial como
temporal, y estd regulada por la disponibilidad
de nutrientes, el tipo, desarrollo y fenolo-
gfa de la vegetacion riberefa, las diferencias
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hidrogeomorfoldgicas del canal y las fluctua-
ciones en la descarga hidradlica, entre otros
(Vannote et al. 1980, Merritt & Cummins 1984,
Welcomme 1985, Lowe-McConnell 1987).

De manera general, se considera a la época
de aguas bajas como la de menor disponibili-
dad de alimento para los peces invertivoros.
Sin embargo, esto no necesariamente ocurre a
todo lo largo de una cuenca ya que dependerd
de las diferencias que existan en el gradiente
altitudinal. Al respecto, en muchos rios de
tierras bajas se reduce en ésta época el trans-
porte de materia orgdnica desde rio arriba y su
importacién local directa, lo cual produce una
disminucion en las abundancias poblacionales
de los insectos bentdnicos, ademads del efecto
negativo directo de algunas variables ambien-
tales (Thorp & Delong 1994, Allan 1995). Sin
embargo, en una seccioén de tierras altas con
un bosque riberefio, los cambios pueden ser
inclusive opuestos, de modo que las condi-
ciones pueden favorecer el incremento en las
abundancias de los insectos benténicos (Lowe-
McConnell 1987, Allan 1995, Ortaz 2001). Es
de esperar que esta variacion altitudinal en la
disponibilidad del bentos afecte las interaccio-
nes intra e interespecificas de sus consumido-
res a través, por ejemplo, de la variacién en
la amplitud y la sobreposicién de dieta de los
peces invertivoros. Esta reduccién en la ampli-
tud y sobreposicion de dieta en la zona del rio
donde disminuye la disponibilidad del bentos
comenzaria al inicio de descenso de aguas y
su menor valor debiera ocurrir cuando el rio
presenta su menor nivel hidrométrico. Adicio-
nalmente, pueden ocurrir cambios importantes
en la composicién de la dieta ya que las condi-
ciones ambientales podrian favorecer algunas
comunidades de presas en particular.

Con base en lo anterior, en el presente tra-
bajo se evalud en un rio neotropical en el que
existe un evidente gradiente altitudinal (Ortaz
2001, Ortaz & Rocha 2001, Martin 2007) si
en la ictiofauna invertivora ocurre un cambio
importante, a escala espacial y temporal, tanto
en la composicién de dieta como en su ampli-
tud y sobreposicién interespecifica.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: Se evaluaron dos seccio-
nes del cauce principal del rio Orituco, ubicado
en el centro-norte de Venezuela. Una de ellas
correspondié a la subcuenca alta del rio (SA,
c.a 800msnm) cerca del limite con el Parque
Nacional Guatopo (10°00°16.1°* N-66°2530.1"
W) y la otra se ubicé en la subcuenca baja (SB,
c.a 100msnm), aproximadamente a 167km
aguas abajo y en linea recta de SA (8°48°45.8”
N-67°22°31” W). En SA el rio es uno tipico de
piedemonte de zona montafiosa boscosa con
un exuberante bosque de galeria, el canal es
permanente y su lecho estd constituido por un
sustrato inorganico variado (Ortaz 2001). En
SB el rio drena en los Llanos altos venezola-
nos, la vegetacion boscosa riberefla se reduce
y predominan gramineas y ciperdceas en algu-
nas zonas, el canal es transitorio y su lecho
estd constituido principalmente por un sustrato
areno-fangoso, con muy pocos cantos rodados
y por la presencia de conglomerados ferrugino-
sos (ripio) (Machado-Allison & Moreno 1993).

Entre diciembre/07 y junio/08 se realizaron
seis muestreos de campo, con una frecuencia
mensual, que incluyeron las fases hidrolégicas
de descenso de aguas (diciembre/07, enero/08,
febrero/08 y marzo/08), aguas bajas (abril/08) e
inicio de ascenso de aguas (junio/08), las cuales
se definieron de manera preliminar con base a
la informacién meteoroldgica disponible. Para
confirmar la fase hidrolégica de cada seccion,
en cada muestreo se midi6 el ancho del canal
(precisién: 0.01m), el perfil de profundidad
(precisién: 0.01m) y la velocidad superficial de
la corriente (m/s), con el método del flotador,
con lo cual se calcul la descarga hidrdulica
(m?/s) (Wetzel & Likens 2000).

Para la recolecta de los peces se empled
una red de cerco (0.5cm de abertura entre
nudos). El esfuerzo de pesca en cada seccion
vari6 entre cuatro y diez lances, siendo seis el
nimero mds frecuente. La captura se realiz6
entre las 8:00 y 11:00 horas. En cada mues-
treo se realizé primero el trabajo en SA y al
dia siguiente en SB. Los peces recién captu-
rados se preservaron en frio hasta su muerte,
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posteriormente en una solucién de formol téc-
nico al 10% y para su preservacion definitiva
en etanol técnico al 70%.

Métodos: Los peces se identificaron segin
Géry (1977) y Taphorn (1992). Para cada ejem-
plar se estimd: la longitud estdndar (precision:
0.05mm) y el peso corporal himedo (precision:
0.01g). Posteriormente bajo lupa se extrajo el
tracto digestivo. Se describié la composicién
de la dieta y se cuantificaron los distintos items
para lo cual se emplearon las variables: presen-
cia del item, nimero de individuos por item y
peso de cada item (precisién: 0.001g), con las
que se estim6 un indice de importancia relativa
(ITIR) (Hyslop 1980, Ortaz et al. 2006). Los
insectos acudticos consumidos se identificaron
seglin Merritt & Cummins (1984), Roldédn
(1996) y Fernandez & Dominguez (2001).

Se estimé la amplitud de dieta con el indice
de Levin (Bi=1/2Pij2) (Chesson 1978, Pouilly
et al. 2003, Pouilly et al. 2006). Pij=proporcién
numérica de la presa “j” en la dieta de la
especie “i” y N=nimero de tipos de presas
consumidas. La sobreposicién tréfica interes-
pecifica se estim6 con la modificacién de Horn
(1966) del indice de Morisita IM=22(Piijj)[Z
(PU2+ij2)]'l (Zaret & Smith 1984, Smith 1985).

1314

Pij=pr0porci(’)n numérica del item “j” en la dieta

[73%)

de la especie “i” y ij=prop0rc10n numérica del

[A34L)

item “j” en la dieta de la especie “k”.

RESULTADOS

Composiciéon de la dieta: Las especies
analizadas fueron: Knodus deuteronoides (SA)
(n=224), Creagrutus bolivari (SA) (n=116),
Creagrutus melasma (SA) (n=60), Poecilia
reticulata (SA) (n=49), Thoracocharax stella-
tus (SB) (n=112), Moenkhausia lepidura (SB)
(n=90), Cheirodon pulcher (SB) (n=38), Cte-
nobrycon spilurus (SB) (n=38) y Aphyocharax
alburnus (SB) (n=28).

La dieta de las especies en SA estuvo cons-
tituida por invertebrados acudticos (insectos,
gastréopodos y ostrdcodos), artrépodos terres-
tres y material vegetal aléctono. Los insectos
representaron el grupo mds importante ya que

los otros aparecieron ocasionalmente en la dieta
de s6lo una especie (K. deuteronoides). Los
6rdenes Coleoptera, Diptera, Ephemeroptera y
Trichoptera fueron los mas consumidos por los
cardcidos evaluados y sélo Diptera y Epheme-
roptera fueron consumidos en una proporcién
importante por P. reticulata (Cuadro 1). Los
artrépodos terrestres fueron un componente
importante en C. bolivari y K. deuteronoides,
mientras que en C. melasma y P. reticulata su
consumo fue insignificante. El consumo de
material vegetal aloctono fue alto en las cuatro
especies y a lo largo del lapso evaluado. K. deu-
teronoides consumi6 el mayor niimero de items
(13), seguida por C. bolivari (11), C. melasma
(8) y P. reticulata (5). El consumo promedio
de insectos acudticos fue parecido entre los
cardcidos y bajo en P. reticulata. El consumo
promedio de invertebrados terrestres fue muy
bajo en C. melasma, represent6 cerca del 15%
del consumo total en C. bolivari y K. deutero-
donoides y no fue una presa depredada por P.
reticulata. El consumo promedio de material
vegetal aloctono fue alto en P. reticulata y
menor en los cardcidos.

La dieta de los invertivoros en SB consistié
de invertebrados bentdnicos (principalmente
insectos), zooplancton (copépodos, cladéceros
y estadios preadultos de crusticeos Decapo-
da), artrépodos terrestres y material vegetal
al6ctono (Cuadro 1). En general, aunque en
SB la dieta estuvo constituida por un nimero
parecido de items al encontrado en SA (12 en
SB vs 13 en SA), hubo un cambio importante
en su composicién ya que sélo el 47% de las
presas consumidas fueron comunes para ambas
secciones. En SB no se consumieron presas
como Ephemeroptera, Gastropoda, Megalopte-
ra, Odonata y Plecoptera, algunas de las cuales
fueron importantes en SA. Adicionalmente, en
SB se consumieron otros grupos como Clado-
cera, Copepoda, Collembola y Decapoda. El
consumo promedio de insectos acudticos en
SB fue menor al encontrado en SA y repre-
sentd aproximadamente el 19% del total de
items consumidos. Entre los insectos, Diptera
fue el méds consumido tanto por los valores de
consumo como por el nimero de especies que
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CUADRO 1
Porcentaje IIR de los items alimenticios por especie

TABLE 1
Percentage IRI of food item for each species

Item Cbo Cme Kde Pre
At 149 0.6 132 0
Ca 0 0 0 0
Cl 0 0 0 0
Co 11.1 0.7 4.1 0
Cp 0 0 0 0
De 0 0 0 0
Di 153 17.7 22.8 142
Ef 149 215 15.7 14.1
Ga 0 0 0.5 0
He 0.8 1.5 1.6 0

Is 03 0 03 0
Ma 29 382 313 7175
Me 03 0 1.1 0
Od 0.6 0 0.8 0.5
Os 0 0 03 0
Pl 03 1.5 14 0
Tr 154 18.3 72 0.8

Cts Mol Apa Chp Ths
0 14.1 34 0 86.5
25.6 21.3 283 41.6 0
0 1.5 34 0 0
54 44 0 0 54
4.1 1.0 159 0 0
0.3 1.0 84 0 0
6,0 8.4 14.5 19 2.0
0 0 0 0 0
0 0 0 0 0
0 24 0 0 1.1
0 04 0 0 0
50.9 42.6 21.2 50.5 24
0 0 0 0 0
0 0 0 0 0
03 28 0 4.1 2.6
0 0 0 0 0
7.3 0 0 19 0

Cbo: C. bolivari. Cme: C. melasma. Kde: K. deuteronoides. Pre: P. reticulata. Cts: C. spilurus. Mol: M. lepidura. Apa:
A. alburnus. Chp: C. pulcher. Ths: T. stellatus. At: artrépodo terrestre. Ca: cladécero. Cl: colémbolo. Co: coledptero. Cp:
copépodo. De: larva decdpodo. Di: diptero. Ef: efemerdptero. Ga: gastrépodo. He: hemiptero. Is: isépodo. Ma: material
aloctono vegetal. Me: megaldptero. Od: odonato. Os: ostracodo. Pl: plecéptero. Tr: tricoptero.

lo depredaron. Otro componente benténico
que apareci6 con cierta frecuencia fueron los
ostrdcodos, cuyo consumo en SA fue muy bajo
y lo ejercid K. deuteronoides y s6lo en un mes.
En SB la depredacién sobre el zooplancton
fue importante en buena parte del registro, el
cual nunca form¢é parte de la dieta en SA. El
consumo promedio de zooplancton nunca fue
inferior al 25 % en cuatro de las cinco especies
evaluadas y este fue parecido en A. alburnus y
C. pulcher. S6lo en T. stellatus no se encontrd
evidencia de depredacidn sobre el zooplancton.
Los cladéceros fue el grupo del zooplanc-
ton mds depredado en las cuatro especies y
s6lo en A. alburnus los copépodos llegaron
a representar un porcentaje alto. El consumo
de preadultos de Decapoda fue bajo en las
especies evaluadas. Los artrépodos terrestres

representaron en SB un recurso relativamente
poco importante en la mayoria de las especies
con excepcion de T. stellatus para la cual repre-
sentd su principal fuente de alimento. Al igual
que en SA, en SB el material vegetal al6ctono
fue un recurso importante y su promedio global
no fue inferior al 25 %, con excepcion de lo
obtenido en T. stellatus. De hecho en especies
como C. pulcher llegd a representar hasta la
totalidad de su dieta (junio/08). M. lepidura fue
la especie que consumi6 el mayor nimero de
tipos de presas y en casi la totalidad del registro
consumid, de manera simultdnea, presas del
bentos, plancton, artrépodos terrestres y mate-
rial vegetal aléctono. Por el contrario, las die-
tas de C. pulcher y T. stellatus fueron las mds
estrechas mientras que las de A. alburnus 'y C.
spilurus mostraron una condicion intermedia.
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En SA se observé un consumo alto de
insectos acudticos a lo largo de las fases eva-
luadas y el consumo de invertebrados terrestres
se mantuvo bajo y poco variable (Fig. 1). Por el
contrario, en SB hubo una progresiva disminu-
cién en el consumo de insectos acudticos desde
el inicio de descenso de aguas hasta aguas
bajas con un posterior incremento en ascenso
de aguas. El zooplancton representé en SB la
principal comunidad depredada en buena parte
del registro y su consumo disminuy6 progresi-
vamente hasta desaparecer al inicio de ascenso
de aguas. El consumo de invertebrados terres-
tres mostré un ligero incremento en el lapso

evaluado y resulté mayor al obtenido en SA,
fundamentalmente debido a T. stellatus.

Amplitud de dieta: En C. bolivari, la
menor amplitud se obtuvo en aguas bajas
(abril/08) y la mayor en descenso de aguas
(enero/08). La menor amplitud no correspon-
di6 con una reduccién general del consumo de
presas y, por el contrario, el promedio de presas
consumidas en este mes fue elevado (X: 7.1
presas/pez), y solo superado por el obtenido en
marzo (X: 8.2 presas/pez). En este caso sélo
un tipo de presa (Trichoptera) representd el
72% de todas las consumidas, que en este mes
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Fig. 1. Porcentaje 1IR de los items consumidos por la ictiofauna invertivora. ArT: artrépodos terrestres. Ben: Bentos. Pla:
Plancton. MaV: Material vegetal aléctono. DA: descenso de aguas. AB: aguas bajas. AA: ascenso de aguas.
Fig. 1. Percentage IRI of food items ingested by invertivores fishes.
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incluyé a Ephemeroptera (9.8%), Artrépodos
terrestres (5.5%), Coleoptera (4.5%), Diptera
(3.2%), Odonata (2.5%) y Hemiptera (2.5%).
El mayor valor correspondié con un bajo con-
sumo de presas (X: 3.8 presas/pez) pero de
manera mas proporcional y varié entre 2.2%
(Megaloptera y Plecoptera) y 26.7% (Diptera
y Artrépodos terrestres). En C. melasma, el
menor valor se obtuvo en marzo/08 (descenso
de aguas) y el mayor en junio/08 (ascenso de
aguas) (Cuadro 2). La tendencia general obte-
nida consistié en un descenso progresivo de
diciembre/07 hasta marzo/08, con excepcién
de febrero/08 y a partir de marzo/08 incre-
menté hasta ascenso de aguas (junio/08). La
menor amplitud obtenida correspondié con
un elevado promedio de presas consumidas
(X: 20.2 presas/pez) pero de manera poco
proporcional ya que s6lo Diptera representd
casi el 90% del total de presas consumidas
(89.1%) mientras que el 10% restante quedd
repartido entre Trichoptera (6.9%), Epheme-
roptera (2.9%) y Artrépodos terrestres (1.1%).
La mayor amplitud obtenida correspondié con
un bajo promedio de presas consumidas (X:
1.3 presas/pez) de manera mds proporcional y
vari6 entre 25 %, para Ephemeroptera y 37.5%
para Diptera y Trichoptera. En K. deuteronoi-
des la tendencia general fue una disminucién

progresiva a lo largo de descenso de aguas, con
excepcion de un leve incremento en enero/08,
con un incremento importante en aguas bajas
y una nueva disminucion en ascenso de aguas.
En esta especie la menor amplitud de dieta se
obtuvo en marzo/08 (descenso de aguas) y la
mayor en abril/O8 (aguas bajas). En el mes de
menor amplitud de dieta el consumo de presas
fue elevado (X: 7.1 presas/pez) y el consumo
de las presas fue poco proporcional ya que s6lo
Diptera representd el 67% del total y el resto
qued6 repartido entre Ephemeroptera (12 %),
Artrépodos terrestres (9%), Trichoptera (6%)
y un tdltimo grupo constituido por Coleoptera,
Hemiptera y Odonata (6% restante). La mayor
amplitud correspondid, igualmente, con un
elevado consumo de presas (X: 5.1 presas/pez)
pero mas uniforme ya que la variacién de la
proporcion de las cuatro presas mas depredadas
fue de s6lo 9 % (Trichoptera: 16%, Diptera:
21%, Artrépodos terrestres: 22% y Ephemerop-
tera: 25%) mientras que el resto representaron
en conjunto el 16% del total. P. reticulata fue
el invertivoro con el consumo mdas bajo de
invertebrados acudticos y terrestres y, entre
diciembre/07 y febrero/08, su dieta consistio
exclusivamente de material vegetal al6ctono
y s6lo entre marzo/08 y junio/0O8 depredd
insectos acudticos pero sin excluir al material

CUADRO 2
Amplitud de dieta por especie (B;) en el periodo muestral (abreviatura en Cuadro 1)

TABLE 2
Breadth diet values for each species (B,) in sampling period (abbreviation in Table 1)

Dic/07 Ene/08 Feb/08

Cbo 448 5.76 445
Cme 2.66 1.71 2.24
Kde 3.66 4.05 3.62
Pre ne ne ne
Cts 147 1.01 1.03
Mol 1.81 1.38 1.19
Apa ne 1.11 146
Chp ne 1.01 1.25
Ths 3.13 10 1.14

ne: no estimado.
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Mar/08 Abr/08 Jun/08
3.59 1.87 4.68
1.25 2.05 291
2.05 5.10 331

10 20 2.32
ne ne Ne
1.63 1.22 355
1.01 ne 30
ne 1.0 Ne
1.17 10 1.0
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vegetal. La menor amplitud de dieta se obtuvo
en marzo/08, en el que fue alto el consumo de
insectos acudticos (X: 4.5 presas/pez). Este
bajo valor coincidi6 con el consumo de un solo
tipo de presa (Diptera). La mayor amplitud de
dieta se obtuvo en junio/08 y coincidié con un
consumo relativamente alto (X junio* 3 presas/
pez) y un incremento en la variedad de presas
que incluyé Diptera (50%), Ephemeroptera
(41%) y Trichoptera (9%).

La amplitud de dieta obtenida en C. boliva-
ri fue superior a la del resto de las especies de
SA, con excepcién de lo obtenido en abril/08.

En C. spilurus, la menor amplitud de
dieta se obtuvo en enero/08 y la mayor en
diciembre/07 (ambas en descenso de aguas).
Esta especie no se capturd entre marzo/08 y
junio/08. La baja amplitud en enero/08 corres-
pondi6 con un elevado consumo de Cladocera,
quien representd el 99.5% de su dieta, mientras
que el resto de las presas representaron el 0.5
% (Decapoda: 0.1%, Copepoda: 0.2%), Diptera:
0.1% y Ostracoda: 0.1%). La mayor amplitud
correspondié con el consumo de s6lo 2 presas
pero en proporciones distintas (Trichoptera:
80% y Cladocera: 20%). En A. alburnus la
menor amplitud se obtuvo en marzo/08 (aguas
bajas) y la mayor en junio/0O8 (ascenso de
aguas). Esta especie no se capturd en diciem-
bre/07 y abril/08. La reduccién de la amplitud
en marzo/08 correspondié con el consumo de
s6lo 2 tipos de presas y en proporciones muy
distintas (Copepoda: 99.4% del total y Clado-
cera: 0.6%), mientras que la mayor amplitud no
correspondié con un incremento importante en
el nimero de tipos de presas consumidas (Dip-
tera, Collembola y Artrépodos terrestres) pero
si en la proporcién de consumo (33.3% para
cada una). En M. lepidura, la minima amplitud
se obtuvo en febrero/08 (descenso de aguas) y
la maxima en junio/O8 (ascenso de aguas). La
baja amplitud no correspondi6 con una dismi-
nucién del nimero de tipos de presas consumi-
das sino con la variacién en sus proporciones,
que en este caso fue elevada para Cladocera
(91.66%) y muy baja para el resto (Ostracoda:
4.16%, Diptera: 2.77% y Artrépodos terrestres:
1.41%). La mayor amplitud correspondié con

un consumo mads proporcional de las presas
(Artrépodos terrestres: 37.5%, Diptera: 25%,
Coleoptera: 25% y Collembola: 12.5%). En
este mes, el nimero de tipos de presas consu-
midas fue similar al encontrado en el mes con
la dieta mas estrecha. La menor amplitud en C.
pulcher se obtuvo en aguas bajas y se debi6 al
consumo de un solo tipo de presa (Cladocera).
Esta especie no se capturé en todo el registro
evaluado. La mayor amplitud se obtuvo en
descenso de aguas y fue consecuencia del
consumo de una mayor variedad de presas con
intensidades de depredacién parecidas (Clado-
cera: 44.9%, Diptera: 7.7%, Ostracoda: 7.7%
y Trichoptera: 7.7%). La dieta de T. stellatus
fue la més especializada, como en C. pulcher,
pero en un mayor nimero de meses (enero/08,
abril/08 y junio/08), su amplitud de dieta fue
minima debido al consumo de un solo tipo de
presa. Su mayor amplitud se obtuvo al inicio
de descenso de aguas y fue consecuencia del
consumo de una mayor variedad de presas con
intensidades de consumo variables (Hemiptera:
6.8%, Diptera: 12.2%, Coleoptera: 32.1% y
Artrépodos terrestres: 34.3%).

En la mayor parte del registro, la amplitud
de dieta de M. lepidura fue superior, con excep-
cién de T. stellatus en diciembre/07 y A. albur-
nus en febrero/08. En general, la variacién
en A. alburnus y M. lepidura fue parecida y
consistié en una disminucién progresiva desde
descenso hasta aguas bajas, con excepcion de
un comportamiento opuesto en febrero/08, para
luego incrementar en ascenso de aguas.

La variacién general de la amplitud de
dieta fue parecida en varias especies y consistio
en una disminucién a medida que progresaron
las fases de descenso y aguas bajas, con un
minimo que varié dependiendo de la especie
y no de la seccién. En C. bolivari en SA este
minimo ocurrié en aguas bajas, mientras que
en el resto de las especies de esta seccidén y en
M. lepidura en SB este ocurri6 en descenso
de aguas. En el resto de las especies de SB la
menor amplitud se obtuvo tanto en descenso
como en aguas bajas. Otro resultado parecido
en ambas secciones fue el incremento impor-
tante en la amplitud de dieta en ascenso de
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aguas lo cual ocurri6 en todas las especies, con
excepcion de T. stellatus. La amplitud prome-
dio de dieta resulté mayor en SA (Fig. 2).

Sobreposicion interespecifica de dieta:
Los valores de sobreposiciéon de dieta en SA
resultaron altos (>50%) en buena parte del
registro (Cuadro 3). En esta seccién, la sobre-
posicion tendio a ser alta entre los cardcidos (C.
bolivari, C. melasma y K. deuteronoides) y baja
entre éstos y P. reticulata, de hecho el menor
valor se obtuvo entre C. bolivari y P. reticulata
en aguas bajas (abril/08). La sobreposicion
no fue recurrentemente alta en un Unico par
de especies y por el contrario se obtuvieron

valores altos en todos los pares comparados.
Los bajos valores se obtuvieron en enero/08
y abril/08 (IM .- 57.1% y IM _ .. 52%,
respectivamente), y el mayor se obtuvo al ini-
cio del descenso de aguas (diciembre/07) (IM
media- 21-6%) (Fig. 3). La variacion en los pares
C. bolivari - C. melasma y C. bolivari - K.
deuteronoides fue parecida entre diciembre/07
y febrero/O8 y opuesta en el resto del periodo.
En el par C. melasma - K. deuteronoides y en
el periodo diciembre/07 - marzo/08 la varia-
cién fue mds parecida a la que ocurrié entre
C. bolivari - C. melasma en el mismo lapso,
mientras que en abril/08 y junio/08 vari6 tal y
como ocurri6 en C. bolivari - K. deuteronoides.
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Fig. 2. Amplitud de dieta (valor medio de B,).
Fig. 2. Breadth diet (median values of B)).
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CUADRO 3
Sobreposicién de dieta entre pares de especies (abreviatura en el Cuadro 1)

TABLE 3
Interspecific food overlap between pair of species (abbreviation in Table 1)

Dic/07 Ene/08
(Cbo-Cme) 90.9 354
(Cbo-Kde) 90.5 872
(Cbo-Pre) ne ne
(Cme-Kde) 933 48.7
(Cme-Pre) ne ne
(Kde-Pre) ne ne
(Apa-Cts) 0 99.7
(Apa-Mol) 184 98.8
(Apa-Chp) ne 99.7
(Apa-Ths) 253 0
(Cts-Mol) 0 98.3
(Cts-Chp) ne 99.9
(Cts-Ths) 0 0
(Mol-Chp) ne 98.3
(Mol-Ths) 76.6 09
(Chp-Ths) ne 0

ne: no estimado.

En C. bolivari - C. melasma la sobreposicion
fue alta al inicio de descenso (diciembre/07)
y en aguas bajas (abril/08) y sé6lo en enero/08
fue menor del 50%. Entre C. bolivari - K. deu-
teronoides fueron frecuentes los valores altos
(>80% en todos los meses evaluados), con
excepcion de aguas bajas (abril/08) (<50%).
Al igual que entre C. bolivari'y C. melasma, la
sobreposicién fue alta al inicio de descenso de
aguas (diciembre/07) pero también en descenso
(febrero/08) y ascenso de aguas (junio/08). La
sobreposicion entre C. melasma y K. deutero-
noides tendié a ser menor ya que fueron mads
frecuentes los valores menores al 60%, sin
embargo, también fue alta al inicio de descenso
(diciembre/07) y en aguas bajas (marzo/08).
En P. reticulata y debido a que no consumié
invertebrados entre diciembre/07 y febrero/08,
sOlo se pudo estimar la sobreposicién de dieta
con los cardcidos capturados en el resto del
periodo. Su dieta tendi6 a ser diferente a la
de C. bolivari por su baja sobreposicion y fue
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Feb/08 Mar/08 Abr/08 Jun/08
59.2 78.1 94.8 74.8
94.6 874 44.8 91.2

ne 68.7 12.6 68.5
47.6 95.1 56.7 62
ne 99 353 80.7
ne 91.1 67.5 729
13.4 0 ne Ne
89 0.6 99.3 814
89 ne 100 Ne
0 0 0 499
14 2.5 ne Ne
14 ne ne Ne
0 0 ne Ne
99.8 ne 99.3 Ne
19 122 0 58.5
0.3 ne 0 Ne

parecida a la de C. melasma 'y K. deuteronoides
en marzo/08 y junio/08 y baja en abril/08. No
se observé una relacion entre la sobreposicion
y el porcentaje de presas comunes ya que,
por ejemplo, en meses en los que éste fue
bajo, como entre C. bolivari y C. melasma en
diciembre/07, enero/08, febrero/08 y abril/08,
se obtuvieron por igual valores bajos y altos de
sobreposicién. Lo mismo ocurrié en otros pares
como C. melasma y K. deuteronoides, en los
que el porcentaje de presas comunes fue pare-
cido en parte del lapso evaluado (ca 40%), y
sin embargo la variacién de la sobreposicion de
dieta fue grande. Aunque no se obtuvo relacion
entre estas variables, el porcentaje de presas
comunes siempre fue alto entre C. bolivariy K.
deuteronoides y bajo entre P. reticulata y los
cardcidos. Tampoco se observé una relacion
entre la sobreposicion de dieta y el promedio de
presas consumidas/especie, ya que, por ejem-
plo, el mayor promedio obtenido en marzo/08,
no correspondié con una alta sobreposicion
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Fig. 3. Sobreposicién tréfica interespecifica (valor medio de IM).
Fig. 3. Interspecific food overlap (median values of IM).

de dietas. Igualmente, los bajos promedios de
presas consumidas no correspondieron nece-
sariamente con bajos valores de sobreposicion.

En SB se obtuvieron, al igual que en SA,
valores de sobreposicién superiores al 50%,
sin embargo lo frecuente fueron valores bajos.
En enero/08 (descenso de aguas) se obtuvieron
valores altos en la mayoria de los pares compa-
rados asi como entre A. alburnus y M. lepidura
en abril/08 (aguas bajas) y junio/08 (ascenso
de aguas), el cual fue consecuencia del con-
sumo simultdneo y elevado de claddceros. Lo
mismo ocurri6 en abril/O8 entre A. alburnus y

M. lepidura. La variacioén de la sobreposicion
de dieta entre diciembre/07 y marzo/08 fue
parecida en los pares A. alburnus - C. spilurus,
A. alburnus - M. lepidura y C. spilurus - M.
lepidura (Cuadro 3) y fue baja al inicio de
descenso de aguas (diciembre/07), increment6
en enero/08 y disminuy6 hasta marzo/08. La
sobreposicion entre A. alburnus 'y M. lepidura
fue alta en descenso, aguas bajas y ascenso de
aguas. En el par M. lepidura - C. pulcher, todos
los valores fueron altos, sin embargo en este
caso el nimero de individuos analizados de C.
pulcher en abril/08 fue bajo y probablemente
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no representd el comportamiento de la pobla-
cién. La dieta de 7. stellatus fue la mas disimil
en SB lo cual produjo muy bajos valores de
IM e inclusive en muchas comparaciones se
obtuvo el minimo valor posible. S6lo con M.
lepidura, esta especie sobrepuso su dieta en
mas del 50% pero sélo al inicio de descenso y
ascenso de aguas.

En SA ca del 80% de los estimados de
IM fueron superiores al 50% mientras que en
SB esto se obtuvo sélo en el 28% de los casos
(Fig. 3). En SB tampoco se obtuvo una relacién
entre la sobreposicion de dieta y el porcentaje
de presas comunes y el promedio de presas
consumidas. En casi todo el periodo evaluado
se encontrd una tendencia opuesta en la varia-
cién temporal de la sobreposicidn tréfica inte-
respecifica promedio entre secciones.

DISCUSION

En descenso y aguas bajas, las presas
mds consumidas en SB, con excepcién de T.
stellatus, no fueron los insectos acudticos sino
el zooplancton. Esto podria ser consecuencia
de la disminucién en la disponibilidad de
insectos acudticos bentdnicos por condiciones
ambientales adversas como la reduccién del
nivel hidrométrico del canal y la difusién de
oxigeno por la disminucién de la turbulencia,
entre otros. Por el contrario, el consumo de
zooplancton en estos meses, podria deberse
al incremento en su densidad (abundancia/
volumen) por la disminucién del volumen de
agua transportada, sumado al aumento en la
abundancia del alimento, ya que en estos meses
se observaron mantos perifiticos en las riberas
del canal los cuales pueden ser una fuente
adicional de alimento junto al fitoplancton
en transito (Calow & Petts 1992, Allan 1995,
Wetzel 2001). Otro factor favorable para el
zooplancton en estas fases fue la disminucién
considerable del caudal, de modo que las tasas
de recambio poblacional podrian superar las
pérdidas de individuos por efecto del arrastre.
Este resultado coincide parcialmente con el
obtenido por Martin (2007) para la misma
seccién quien reporté bentos, plancton, necton

y material de origen terrestre en la dieta de A.
alburnus, C. spilurus 'y M. lepidura en ascenso
y aguas bajas mientras que en descenso no
hubo un consumo de zooplancton. En SA, con-
diciones como la mayor variedad de sustratos
inorgdnicos, producen un lecho fisicamente
mds heterogéneo, una menor reduccién tem-
poral del caudal, una permanente turbulencia
que garantiza la adecuada oxigenacion de los
distintos estratos y el permanente ingreso de
materia orgdnica. Estas condiciones son ade-
cuadas para la comunidad de insectos acudti-
cos bentdnicos, los cuales representan en esta
seccién la principal fuente de alimento de los
invertivoros. Ademds, en descenso y aguas
bajas se reduce el arrastre de individuos por la
menor descarga (Moyle & Senanayake 1984,
Allan 1995, Ortaz 2001).

Los cambios observados indican que den-
tro de un mismo gremio tréfico y en el mismo
ambiente puede ocurrir una variacién impor-
tante en el tipo de presa consumida y en
su intensidad de depredacién. Estos cambios
ocurren tanto a una escala espacial (altitudinal)
como temporal (entre fases hidroldgicas) y
en buena medida son inducidos inicialmente
por los cambios en la descarga hidrdulica, los
cuales pueden resultar parcialmente amorti-
guados por la importacion de material orgdnico
terrestre que representa un pulso importante
de alimento para algunas presas de los peces
invertivoros como los insectos acudticos y/o
una fuente directa de alimento para los propias
invertivoros como fue el caso de T. stellatus
quien consumié fundamentalmente insectos
terrestres. Una especie abundante en SB fue
M. lepidura la cual si bien consumid princi-
palmente presas autdctonas, depredd, como
T. stellatus, a los invertebrados terrestres y de
hecho, fue la que sobrepuso mds su dieta con
ésta (IM .. - 18%) y compartié el mayor por-
centaje de presas comunes (X : 29%).

Si bien los invertebrados son un recurso
de uso frecuente, su importancia varia depen-
diendo del ambiente. Pouilly et al. (2006)
encontraron en la cuenca amazénica del rio
Beni (Bolivia) que aunque los invertivoros fue
el grupo que dominé o co-doming junto con los
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detritivoros, su nimero de especies se redujo
con la disminucién de la altitud e incrementd el
nimero de detritivoros, algivoros y piscivoros.
Por otra parte, los autores no encontraron un
consumo importante de zooplancton, contrario
a lo reportado para otros ambientes (Mérigoux
& Porton 1998), incluyendo el presente estudio.

En SB, M. lepidura fue la que mostrd la
dieta mas amplia debido a la mayor variedad
de tipos de presas ingeridas y a la mayor inten-
sidad y proporcionalidad en su consumo. Este
resultado fue equivalente al obtenido en SA
para K. deuteronoides y C. bolivari. C. pul-
cher fue un caso interesante y un ejemplo de
una especie con una gran plasticidad de dieta
que consume invertebrados acudticos, material
vegetal y perifiton (Angermeier & Karr 1983,
Pouilly et al. 2006).

En ambas secciones la amplitud promedio
de dieta disminuy6 a medida que progresaron
las fases de descenso y aguas bajas, con un
incremento importante en ascenso de aguas,
que en SB consistié en un reemplazo del zoo-
plancton por los insectos acudticos. Ademas,
los valores fueron mayores en SA. La variacion
en el nimero y en la proporciéon de consumo
de las presas no tuvo el mismo efecto sobre el
estimado de amplitud de dieta. Por ejemplo, la
amplitud en C. bolivari en abril/08 disminuyd
considerablemente, y no se debi6 a una reduc-
cioén del consumo de presas, ya que inclusive
éste fue proporcionalmente mayor al de otros
meses en los que su dieta fue mds amplia. La
causa de esta reduccion fue el consumo menos
equitativo de las presas puesto que seis de ellas
representaron el 22% de su dieta y sélo una
(Trichoptera) el 72%. Algo parecido ocurrié
con K. deuteronoides en marzo/08, mes en el
que, aunque el promedio de presas consumidas
fue el mas alto del registro (X: 7 presas/pez),
éste fue desproporcionado. El elevado consu-
mo de sélo un tipo de presa también explicé la
reduccién de la dieta de C. melasma y A. albur-
nus en marzo/08 (Diptera: 89.1%, Copepoda:
99.4%, respectivamente), de C. spilurus en
enero/08 (Cladocera: 99.5%) y de M. lepidura
en febrero/08 (Cladocera: 91.7%). La reduc-
cién extrema en C. pulcher en abril/08 y en T.

stellatus en enero/08, abril/08 y en junio/0O8 se
debid al consumo de un solo tipo de presa (cla-
déceros en C. pulcher y artrépodos terrestres en
T. stellatus). Esto indica que una reduccién en
la amplitud de dieta no necesariamente estara
asociada a una disminucién del consumo de
presas sino a una variacion en las proporciones
de consumo.

Los resultados mostraron que en SA los
invertivoros dependen de la misma comuni-
dad de presas (insectos acudticos) ya que el
ambiente mantiene su condicidn 16tica mientras
que en los invertivoros de SB ocurrié un reem-
plazo importante de presas posiblemente como
consecuencia de las condiciones ambientales
adversas para un grupo (insectos acudticos)
pero favorables para otro (zooplancton).

La sobreposicion de dieta obtenida puede
sub o sobreestimar la real debido a que no
considera la posible asimetria en el uso de los
recursos. Por ejemplo, el valor obtenido entre
K. deuteronoides y P. reticulata en marzo/08
fue IM: 0.9114. Sin embargo, K. deuteronoides
comparti6 con P. reticulata s6lo uno de los siete
tipos de presas consumidas (14% de ellas),
mientras que P. reticulata compartié el tnico
tipo de presa que consumi6 (100%), lo cual no
quedaria reflejado en el estimado. Al respecto,
una opcién podria ser incorporar al célculo de
sobreposicion, una variable, como el porcentaje
de presas comunes consumidas, que permitiria
obtener valores corregidos de sobreposicion y
un valor por especie. A continuacion se detalla
el procedimiento:

M =09114.

spA-spB

IM,,=0.9114x14%=0.1276
(14% representa el porcentaje de tipos de presas que la
especie A comparte con la especie B).
IMp=0.9114x100%=0.9114
(100% representa el porcentaje de tipos de presas que la

especie B comparte con la especie A).

Aunque en ambas secciones se obtuvieron
valores altos de sobreposicion tréfica, la ten-
dencia fue opuesta en casi todo el registro. Otra
diferencia fue que en SB pocas estimaciones
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resultaron mayores del 50% (28% del total),
lo que indica una tendencia a la diferenciacién
de dieta. Por el contrario, en SA, el 80% de
las estimaciones resultaron mayores al 50% de
sobreposicion, lo que indicaria la existencia de
dietas mds amplias. Esto muestra que hay un
gradiente de sobreposicién como el reportado
para otros ambientes (DeSilva & Kortmulder
1977, DeSilva et al. 1980, Atencio-Garcia
et al. 2005, Alford & Beckett 2007). Pouilly
et al. (2006) encontraron, en la cuenca alta
del rio Beni (Bolivia), que en aguas bajas los
peces consumieron los recursos autoctonos del
ambiente (invertebrados), con un bajo consumo
de recursos aléctonos (invertebrados terrestres,
frutos y semillas). Los autores consideraron
que en aguas bajas dominé la especializacion
hacia el consumo de invertebrados acuéticos.
Esto corresponde parcialmente con lo repor-
tado por Winemiller (1990) en la cuenca del
rio Orinoco, quien reportd el consumo de
recursos autéctonos en aguas bajas pero repre-
sentados principalmente por detritus y vegeta-
cién acudtica, mientras que en aguas altas los
recursos aldctonos (invertebrados terrestres,
frutos y semillas) resultaron ser una fuente
alimenticia importante.

La sobreposicion de dieta obtenida en SB
corresponde de manera parcial con reportes
de menor sobreposicion tréfica en aguas bajas,
considerada como la de menor disponibilidad
de alimento (Zaret & Rand 1971). Sin embar-
go, la mayor sobreposicion obtenida en SA
difiere de lo anterior (Goulding 1980, Lowe-
McConnell 1987, Ortaz 2001). Esto indica que
la interaccién dentro de la comunidad variard
no sélo por el efecto de la descarga sino tam-
bién de las caracteristicas particulares de cada
seccion que pueden amortiguar en grados varia-
bles el impacto de los cambios ambientales. Es
de esperar que las interacciones intragremio
sean intensas, sin embargo, como se encontrd
en SB, puede ocurrir diferenciacién tréfica
que reducirfa tal intensidad. Sin embargo, en
general, la competencia intragremio por el ali-
mento puede ser intensa por ocupar las especies
nichos tréficos parecidos, lo que se considera
como una poderosa fuerza selectiva que juega

un papel fundamental como reguladora de las
poblaciones y por medio de la cual se puede
promover la evolucién inter e intrapoblacional
(Ward et al. 2006).
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RESUMEN

La ictiofauna invertivora es un componente impor-
tante en los rios neotropicales y representa un enlace entre
los invertebrados acudticos y los piscivoros. En el presente
trabajo se evalud la amplitud y sobreposicion interespe-
cifica de dieta de nueve especies de peces invertivoros
durante tres fases hidrolégicas consecutivas: descenso
(diciembre/07, enero/08, febrero/08, marzo/08), aguas
bajas (abril/08) y ascenso de aguas (junio/08) en dos
secciones de un rio venezolano ubicadas a distinta altitud
(subcuenca alta, SA y subcuenca baja, SB). Los peces
se recolectaron con una red de cerco (0.5cm entrenudos)
entre las 8:00 y 11:00 horas. La dieta de cada especie se
evalud usando un indice de importancia relativa (IIR) que
incluyé el nimero, peso y frecuencia de ocurrencia de los
items consumidos. Para estimar la amplitud y sobreposi-
cién interespecifica de dieta se emplearon los indices de
Levin (B) y Morisita (IM), respectivamente. Todas las
estimaciones se realizaron con la frecuencia numérica
de las presas consumidas. Se capturaron nueve especies,
ocho Characiformes, tres en SA (Knodus deuteronoides,
Creagrutus bolivari y C. melasma) y cinco en SB (Tho-
racocharax stellatus, Moenkhausia lepidura, Cheirodon
pulcher, Ctenobrycon spilurus 'y Aphyocharax alburnus) y
un Cyprinodontiformes (Poecilia reticulata), capturada en
SA. En SA el principal recurso consumido fueron insectos
acudticos mientras que el material vegetal y los artrépodos
terrestres fueron recursos secundarios. En SB, las especies
consumieron estos items ademads de zooplancton (Copepo-
da, Cladocera y estadios larvales de crustdceos Decapoda),
pero hubo una sustitucion temporal con un predominio
de zooplancton en descenso y aguas bajas. En general,
la amplitud de la dieta disminuy6 en descenso de aguas
en ambas secciones e incrementé en ascenso de aguas.
Sin embargo, la amplitud promedio fue mayor en SA. La
sobreposicion interespecifica de dieta fue alta en SA mien-
tras que en SB fueron mds frecuentes los valores bajos y en
casi todo el registro su variacién temporal fue opuesta en
ambas secciones.
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