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Resumen

En este trabajo se han analizado la dieta y los patrones morfométricos
de las larvas de anchoa europea Engraulis encrasicolus de manera compa-
rativa entre el mar Cantábrico y el mar Catalán. También se ha estudiado
la incidencia del formaldehído y el etanol en las relaciones morfométricas
de las larvas de anchoa del mar Cantábrico.

La dieta de las larvas de anchoa está basada principalmente en di-
ferentes estadios de copépodo, aunque también aparecen en menor medida
cladóceros y eventualmente tintínidos y dino�agelados. La dieta de los esta-
dios iniciales se compone principalmente de huevos y náuplios de copépodo,
que van dejando paso sin desaparecer de la dieta, principalmente a post-
náuplios de calanoide y a otros postnáuplios de copépodo, y al menos en el
mar Catalán, a cladóceros.

El cambio en la composición de la dieta y en la selectividad de las
presas está asociado a la �exión de la notocorda más que a la talla larvaria.
Los datos muestran una dieta similar para las larvas en estadio de pre�exión
en ambas regiones, pero a partir de que ocurre la �exión, se produce una
diferenciación de la dieta que se ha manifestado claramente en las larvas del
mar Catalán, pero no ha podido constatarse de manera especí�ca en el mar
Cantábrico, probablemente debido a que en esta región la �exión ocurre a
tallas superiores y los datos de larvas en este estadio fueron escasos.

Los patrones morfométricos de las larvas de anchoa di�eren notable-
mente entre el mar Cantábrico y el mar Catalán, así como entre estadios de
�exión. Las larvas del mar Catalán muestran una cabeza proporcionalmen-
te mayor que las del mar Cantábrico, y esa diferencia parece atribuible a
la diferenciación genética. Por otro lado, las larvas en estadio de pre�exión
muestran una cabeza y un pedúnculo caudal menor pero un tronco mayor.
En las larvas en estadio de post�exión una cabeza proporcionalmente ma-
yor facilita la captura e ingesta de presas mayores, y un pedúnculo caudal
también proporcionalmente mayor parece estar asociado a la mejora de la
capacidad natatoria.

El formaldehído y el etanol inciden de manera diferente en los patro-
nes morfométricos de las larvas de anchoa europea, por lo que es un factor
que debe tenerse en consideración a la hora de trabajar conjuntamente con
muestras �jadas en distintas soluciones. Las larvas en formaldehído mues-
tran una cabeza proporcionalmente mayor y las larvas �jadas en etanol
muestran un pedúnculo caudal y un tronco proporcionalmente mayor.

xix





Estructura de la tesis

xxi





Estructura de la tesis

Este trabajo está organizado en nueve capítulos. El primer capítulo
presenta una introducción general y el estado de la cuestión de la temática
que se aborda y el segundo capítulo recoge la hipótesis y los objetivos. El
tercer capítulo presenta las dos áreas de estudio además de la metodolo-
gía de toma de muestras. A continuación, en el cuarto capítulo se recogen
unas consideraciones generales sobre el tratamiento comparado de los datos
obtenidos.

El capítulo quinto presenta el estudio comparativo de la alimentación
de las larvas de anchoa europea en el mar Cantábrico y el mar Catalán. Para
ello, recoge la metodología especí�ca utilizada para el análisis de la dieta
larvaria, los resultados obtenidos y una discusión al respecto. El capítulo
sexto trata de la morfometría comparada de las larvas de anchoa europea
del mar Cantábrico y del mar Catalán. Se recoge la metodología especí�ca
para el estudio morfométrico de las larvas, los resultados obtenidos y su
correspondiente discusión.

El capítulo séptimo recoge el análisis comparativo de la morfome-
tría respecto a la solución de �jación y conservación en las larvas del mar
Cantábrico. Este capítulo de carácter metodológico presenta sus objetivos
especí�cos, la procedencia de su material de estudio, los materiales y méto-
dos, los resultados y su discusión.

El capítulo octavo presenta la discusión de síntesis y por último, el
capítulo noveno recoge las conclusiones del trabajo.
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1.1. La anchoa europea

1.1. La anchoa europea

La anchoa europea o boquerón, Engraulis encrasicolus es una especie
pelágica de la familia de los engráulidos que forma grandes cardúmenes y
cuya distribución principal se extiende por toda la costa del Atlántico Este,
desde Bergen (Noruega) hasta Ciudad del Cabo (Sudáfrica), así como por
el Mediterráneo y por el mar Negro. Tiende a desplazarse hacia el norte y
a aguas super�ciales en verano y a volver al sur y a aguas más profundas
(150 - 400 m) durante el invierno. La anchoa es una especie de alto interés
comercial y la �ota española es una de las principales productoras a nivel
europeo.

La anchoa es una especie de vida corta (máximo 5 años) ponedora
múltiple, con un pico de puesta al año en los meses cálidos. El periodo de
desove de esta especie está entre marzo y noviembre, presentando un pico
entre mayo y junio en el Golfo de Bizkaia (Motos et al. 1996) y entre mayo
y julio dependiendo de la zona de puesta en el mar Catalán (Palomera
1992). Debido al amplio rango de tolerancia a la salinidad que posee (5
- 41) desova en zonas de alta productividad biológica (Motos et al. 1996)
tales como lagunas costeras y estuarios. Sus huevos tienen un desarrollo
embrionario muy rápido (entre las 24 y las 65 horas) y eclosionan del huevo
con un saco de vitelo que les proporciona alimento en las primeras horas de
vida.

El hecho de tener un ciclo de vida corto implica que la población de-
penda en gran medida del reclutamiento anual, y por tanto el suministro de
un buen consejo cientí�co de gestión para esta especie de interés comercial,
depende en gran medida de la capacidad de previsión de ese reclutamiento
anual (esto es, el número de ejemplares de una determinada especie que se
incorporan anualmente a las clases de talla que pueden ser comercialmente
explotadas).

1.2. El periodo larvario de los peces

Kendall et al. (1984) distinguen tres periodos en el desarrollo de los
peces hasta su edad adulta:

(i) El huevo, desde la fertilización hasta la eclosión

3



1. Introducción

(ii) La larva, desde la eclosión hasta el inicio de la metamorfosis, y
dentro del periodo larvario podemos distinguir:

(a) La fase alimentación endógena o fase lecitotró�ca

(b) La fase de alimentación exógena

(iii) El juvenil, desde el inicio de la metamorfosis hasta la edad adulta

En la gran mayoría de las especies de peces, la larva eclosiona con
una reserva alimentaria en forma de saco vitelino que le garantiza el abas-
tecimiento energético durante las primeras horas de vida hasta que alcanza
el desarrollo morfo-�siológico y de comportamiento adecuados para pasar
a la fase de alimentación exógena. Una vez se ha producido la absorción
de este saco, las larvas comienzan a alimentarse del zooplancton disponible
en el medio. En esta segunda fase podemos clasi�car las larvas en estadios
respecto a la �exión de la última vértebra de la notocorda, debido a la
importancia de este cambio en el desarrollo de otras estructuras motoras:
larvas en estadio de pre�exión, larvas en estadio de �exión y larvas en
estadio de post�exión.

Existen numerosas evidencias que demuestran que la mortalidad du-
rante los estadios iniciales condiciona el éxito del reclutamiento (Cushing
1990; Houde 1989) y para entender la variabilidad del reclutamiento es ne-
cesario conocer los factores que determinan la supervivencia en las primeras
fases de vida de las larvas de los peces (Chícharo 1998) ya que en estas fa-
ses iniciales de desarrollo, son muy vulnerables y presentan unos índices de
mortalidad muy elevados.

1.3. Factores que afectan a la supervivencia de las larvas

de los peces

Los factores que afectan a la supervivencia de las larvas son diversos
e inciden de manera combinada. Entre los factores abióticos, cabe destacar
la in�uencia que ejercen la temperatura (Houde 1989; Koumoundouros et
al. 2001; Miranda et al. 1990), la salinidad (Boeuf y Payan 2001; Sampaio
y Bianchini 2002; Woo y Kelly 1995), la luz (Boeuf y Le Bail 1999; Saka et
al. 2001), la turbulencia (MacKenzie 2000) o el transporte (Hjort 1914;
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1.3. Factores que afectan a la supervivencia de las larvas de los peces

Olivar y Shelton 1993; Pedersen et al. 2009) debido a diversos fenómenos
hidrográ�cos de mayor entidad.

No obstante, existe un amplio consenso en que los factores bióticos
son los que mayor efecto tienen sobre la mortalidad larvaria: principalmente
la depredación (Bailey y Houde 1989; Cochrane y Hutchings 1995; Fortier
y Villeneuve 1996; Taggart y Leggett 1987) y la alimentación (Cushing
1990; Dickmann et al. 2007; Hjort 1914; May 1974), además de la mortalidad
por enfermedad y parasitismo. Asimismo, la depredación y la alimentación
están a su vez estrechamente ligados. Al crecer en talla, permanecen menos
tiempo en tallas vulnerables a la depredación tal como sugiere la hipótesis
Bigger is better, (Butler y Pickett 1988; Miller et al. 1988) y se reduce así el
riesgo por inanición, por no estar su�cientemente desarrolladas y no tener
su�cientes habilidades de captura de presas adecuadas.

La importancia de la alimentación en la supervivencia larvaria se ba-
sa en el éxito alimentario, que va más allá de la mera disponibilidad de
su�cientes presas adecuadas en el paso entre la alimentación endógena y exó-
gena que proponía Hjort en su teoría del Periodo Crítico (1914), y que May
(1974) extendió a la fase larvaria completa, o en el modelo Match/Mismatch
de Cushing (1990; 1972) que propone que para el éxito del reclutamiento es
necesario el acoplamiento espacio-temporal entre la producción zooplanc-
tónica y el desarrollo larvario. La detección de la presa y su identi�cación
(Fortier y Harris 1989; Govoni et al. 1986b), su patrón natatorio (Buskey et
al. 1993), su capacidad de escape (Petrik et al. 2009), así como el adecuado
desarrollo del aparato bucal de la larva y su capacidad natatoria (Rønnes-
tad et al. 2013) entre otros factores, condicionan el éxito alimentario. Esto
nos lleva a entender que, tal como propuso Hjort (1914), la variabilidad en
las tasas de mortalidad de las poblaciones, así como la robustez de la gene-
ración reclutada anualmente han de estar necesariamente asociadas al éxito
alimentario de las larvas. Por tanto, se hace necesario el conocimiento del
comportamiento alimentario de éstas para poder comprender los factores
que afectan a su mortalidad en el medio natural (Last 1980).
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1.4. La alimentación en la fase larvaria

A pesar de que las estrategias alimentarias de las larvas de peces son
complejas (Iles y Sinclair 1982) factores tales como las características mor-
fológicas y �siológicas de las larvas, así como sus preferencias alimentarias
innatas, juegan un papel muy importante (Sánchez-Velasco 1998). En la fase
de alimentación exógena el alimento básico de estas larvas son diversos es-
tadios de desarrollo de los copépodos (Arthur 1976; Hunter 1980), aunque
también se han encontrado otros grupos planctónicos, tales como cladó-
ceros, tintínidos o larvas de moluscos (Govoni et al. 1983; Jenkins 1987).
Asimismo, los cambios en la dieta parecen estar determinados por las ca-
racterísticas morfo-�siológicas de las larvas, principalmente el tamaño de la
boca y las habilidades natatorias y perceptivas; así como la perceptibilidad,
la respuesta de huida y los patrones natatorios de las presas (Buskey et
al. 1993; Pepin y Penney 1997). Junto con esto, existen claras evidencias
de selección de presas más allá de una densidad adecuada de zooplancton
con un tamaño adecuado para ser ingerido (Hillgruber et al. 1995; Jenkins
1987; Lehtiniemi et al. 2007), por lo que la alimentación larvaria no pue-
de ser descrita únicamente en términos de tamaños de presa disponible y
capturada.

1.5. Las variaciones morfométricas en larvas de los peces

Los cambios morfométricos de las larvas tienen especial importancia
ecológica debido a que en el desarrollo ontogénico se debe dar respuesta al
reto de desarrollar los órganos y mecanismos necesarios para evitar la inani-
ción y la depredación. Tal como se ha indicado anteriormente, el desarrollo
de las estructuras bucales junto con el desarrollo de las habilidades nata-
torias son cruciales para el éxito alimentario. Junto con la alimentación, la
capacidad de escape de los depredadores es la otra gran prioridad de las
larvas. Es para dar respuesta a las necesidades prioritarias que a su vez
van cambiando a lo largo de la ontogenia (Osse y Van den Boogaart 2004),
por lo que el crecimiento larvario no es isométrico. En los estadios larvarios
iniciales el rápido desarrollo de la cabeza en su conjunto prepara a la larva
para la captura de presas (Osse y Van den Boogaart 2004), y el desarrollo
de la región postanal la prepara para ejecutar e�cientemente las funciones
locomotoras necesarias para la captura de presas o la huida de depredadores
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(Osse et al. 1997). Con todo ello cabe esperar que a lo largo del desarrollo
ontogénico haya una evolución de la trofodinámica de las larvas.

1.6. El efecto de la solución de �jación en la morfometría

de las larvas de los peces

En el ámbito de la biología, y más concretamente en la investiga-
ción del ictioplancton, frecuentemente se requiere la �jación y conservación
de muestras obtenidas en el campo para su posterior procesamiento en el
laboratorio. La �jación y conservación mediante formaldehído, etanol o con-
gelación son los procedimientos más habituales. El formaldehído es el �jador
recomendado para estudios generales de ictioplancton (Ahlstrom 1976) pero
para estudios de crecimiento se recomienda el uso etanol o la congelación
para evitar la decalci�cación de los otolitos que produce el formaldehído
(Brothers 1987). Para estudios bioquímicos el procedimiento habitual es la
congelación (Buckley y Bulow 1987).

No obstante, el proceso de �jación y conservación produce un cons-
treñimiento en la talla que está bien documentado (Al-Hassan 1993; Gomez
et al. 2014; Hay 1982; Kristo�ersen y Salvanes 2012; Moku et al. 2009;
Quiñonez-Velázquez 1996; B. B. Smith y Walker 2003) aunque excepcional-
mente también ha mostrado efectos de elongación (Al-Hassan et al. 2000).
Conocer cómo cambia la morfometría larvaria de una especie en particular
en función del método de �jación y establecer factores de interconversión que
hagan comparables los datos obtenidos con diferentes soluciones de �jación,
son por tanto de utilidad a la hora de describir y comparar la morfometría
de poblaciones larvarias de esa especie, conservadas en cualquiera de las
soluciones �jadoras.

1.7. Interés de los estudios comparativos

Mayr (1985) propone el método comparativo y el método experimen-
tal como los dos grandes métodos de la ciencia. El método comparativo
parece el más adecuado particularmente en situaciones no susceptibles de
experimentos controlados, por lo que el ámbito de la investigación marina
ofrece un contexto especialmente favorable para trabajar con él. Además,
el método comparativo es una herramienta muy útil a la hora de identi�car
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factores que modelan la historia vital de las especies objeto de estudio y
para investigar esos factores de manera cuantitativa (Brander 1994).

El estudio comparativo interregional en peces tiene como objeto pro-
porcionar un marco para sistematizar la información fragmentaria que es-
tablezca generalizaciones respecto al impacto de las diversas variables am-
bientales sobre el reclutamiento. A su vez permite detectar relaciones que a
priori podrían ser más débiles pero que por repetición en distintos entornos
pueden tener un interés especí�co (Bakun 1985).

En los estudios ecológicos de especies tan ampliamente distribuidas,
el abordaje desde una perspectiva comparativa resulta de especial interés
para poder discriminar la variabilidad propia de la especie de aquella deri-
vada de las características ambientales (Ratti 1986), dado que nos permite
entender la relación entre las poblaciones y las variables ambientales que
a menudo son difíciles de estudiar experimentalmente (Bakun y R. Parrish
1982). Esta información puede resultar relevante en investigaciones futuras,
a la hora de considerar las poblaciones locales como unidades investigación
aisladas (Ratti 1986) y para tener en cuenta que poblaciones similares en
regiones diferentes deben resolver problemas ambientales similares y que
los diferentes efectos ambientales en diferentes regiones, analizados desde
un mismo marco conceptual, pueden proporcionar una visión de conjunto
más útil (Bakun y R. H. Parrish 1991).

1.8. Estado de la cuestión

1.8.1. Ecología tró�ca comparada de las larvas de anchoa
europea

Existen diversos estudios sobre la alimentación de las larvas de la an-
choa europea, mayormente en el Mediterráneo (Borme et al. 2009; Catalán
et al. 2010; Conway et al. 1993; Morote et al. 2010; Tudela et al. 2002), pero
también en el Báltico (Raab et al. 2011).

En el Golfo de Bizkaia, se han llevado a cabo diversos estudios para
investigar diferentes aspectos del reclutamiento de esta especie, tales como la
descripción y modelado de la distribución y el crecimiento (Aldanondo et al.
2010; Cotano et al. 2008; Irigoien et al. 2008; Irigoien et al. 2007; Urtizberea
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y Fiksen 2013; Urtizberea et al. 2008), la condición nutricional (Bergeron
2009; Díaz et al. 2008; Díaz et al. 2009), el condicionamiento ambiental
(Borja et al. 2008; Borja et al. 1996) o la ecología tró�ca de juveniles y
adultos (Bachiller e Irigoien 2012; Bachiller e Irigoien 2012; Chouvelon et
al. 2014; Plounevez y Champalbert 2000; Plounevez y Champalbert 1999),
pero solo existe un trabajo previo no publicado de Munuera (2006) sobre la
alimentación de las larvas de anchoa.

Tampoco se han encontrado estudios comparados de la variabilidad
alimentaria y morfométrica de esta especie en diferentes entornos ambien-
tales dentro de su amplio rango de distribución geográ�ca, ni estudios que
relacionen la alimentación con la morfometría larvaria. Por tanto, este tra-
bajo pretende abordar esas cuestiones tomando como objeto de estudio las
poblaciones larvarias de anchoa del mar Cantábrico, en el Golfo de Bizkaia,
y del mar Catalán, en el Mediterráneo. Por otro lado, también se pretende
dar también respuesta a ciertas demandas de la comunidad cientí�ca, que
reclama información más detallada sobre la trofodinámica de las larvas de
los peces con especial énfasis en la taxonomía de las presas y los patrones de
selección de éstas, para determinar de manera más precisa la in�uencia de
la disponibilidad de presas adecuadas en la supervivencia larvaria (Robert
et al. 2014).

1.8.2. Análisis comparativo de las relaciones morfométricas de
las larvas de anchoa europea

Son diversos los autores que han utilizado las relaciones morfométri-
cas para diferenciar poblaciones de peces (Murta 2000; Pollar et al. 2007;
Silva 2003) y especí�camente poblaciones de la anchoa europea (Bembo et
al. 1996; Caneco et al. 2004; Tudela 1999; Turan et al. 2004), pero de ellos
son pocos los referidos a la fase larvaria. De hecho, para larvas de anchoa
europea únicamente se ha encontrado un trabajo que estudia la estructura
poblacional larvaria en el estrecho de Sicilia incluyendo mediciones morfo-
métricas (Cuttitta et al. 2015).
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1.8.3. Análisis comparativo de los efectos morfométricos de la
solución de �jación en larvas de anchoa europea

El enfoque de las investigaciones sobre el efecto de la solución de
�jación y conservación se ha centrado muy mayoritariamente en la com-
paración del constreñimiento respecto a la talla en vivo, tanto en larvas
(Cunningham et al. 2000; Fisher et al. 1998; Fowler y S. Smith 1983; Fox
1996; Gomez et al. 2014; Hay 1982; B. B. Smith y Walker 2003) como en
adultos (Ajah y Nunoo 2003; Buchheister y M. Wilson 2005; Jawad 2003;
Kristo�ersen y Salvanes 2012). También ha sido habitual la búsqueda de
factores o ecuaciones de corrección para retrocalcular la talla en vivo de los
especímenes �jados (Buchheister y M. Wilson 2005; Fox 1996; Hjoeleifsson
et al. 1992; Santos et al. 2009; Theilacker 1980).

No obstante, son escasos los trabajos que inciden en la in�uencia del
�jador en otras dimensiones del cuerpo aparte de la talla, como puede ser la
cabeza o la anchura del cuerpo, tanto en larvas (Theilacker 1980) como en
adultos (Al-Hassan 1993; Al-Hassan et al. 2000); y son igualmente escasos
los que analizan el efecto del �jador en las relaciones morfométricas de los
que únicamente se ha encontrado un trabajo con peces adultos de Martínez
et al. (2012).
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2. Hipótesis y objetivos

La hipótesis de partida de este trabajo establece que

La alimentación de las larvas de anchoa varía con el desa-
rrollo ontogénico pero que presentará diferencias locales,
que se manifestarán también en la morfometría larvaria,
derivadas de las condiciones ambientales. Por esta razón,
los patrones alimentarios y morfométricos de las larvas di-
ferirán entre las poblaciones del mar Cantábrico en el in-
terior del Golfo de Bizkaia y del mar Catalán en el Medi-
terráneo noroccidental, donde las condiciones ambientales
y por ende, el ambiente nutricional son diferentes.

De esa hipótesis de partida se desprende el objetivo general de

Analizar de manera comparada la dieta, el patrón morfo-
métrico y la relación entre ambos en larvas de anchoa del
mar Cantábrico y del mar Catalán para determinar posibles
diferencias ecotípicas en la ecología tró�ca

de las larvas de ambas regiones como consecuencia de las diferencias am-
bientales.

Los objetivos especí�cos derivados del objetivo general son:

(a) Caracterizar la evolución ontogénica de la dieta en las pobla-
ciones larvarias de anchoa de las dos zonas estudiadas.

(b) Describir y comparar la morfometría y las relaciones alométri-
cas durante la evolución ontogénica de las larvas de anchoa
de ambas zonas.

(c) Determinar la relación entre la dieta y la morfometría lar-
varia.

A ellos se añade un objetivo metodológico:

(d) Comparar la incidencia de la solución de conservación en el
constreñimiento de los tejidos y en las relaciones alométricas.
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3.1. Mar Cantábrico

Este trabajo se ha llevado a cabo con muestras y datos obtenidos en
el mar Cantábrico (Figura 3.1), en el interior del Golfo de Bizkaia y en el
mar Catalán (Figura 3.2), al noroeste del mar Mediterráneo.

3.1. Mar Cantábrico

El mar Cantábrico se caracteriza por una plataforma continental
estrecha, de entorno a las 15 - 20 millas náuticas y la ausencia de desem-
bocaduras de ríos importantes (Prego y Vergara 1998). La anchura de la
plataforma continental disminuye hacia su extremo oriental y a la altura de
la costa vasca varía entre 7 km en cabo Matxitxako y 20 km frente a Orio
(Uriarte 1998), en la proximidad de los puntos de muestreo de este estudio
(Figura 3.1).

Las características de las masas de agua presentes en el Golfo de
Bizkaia son similares a las del Atlántico Noreste (Vangrieshem 1985). Las
masas de agua principales presentes en la parte interior del Golfo de Bizkaia
provienen de las Aguas Centrales del Este del Atlántico Norte (ENACW),

Bilbao San Sebastián
Orio

Baiona

         río Adour

100 m200 m

Cañón de Capbreton

Meseta oceánica 
de las Landas

Cabo Matxitxako

Estuario del Nervión
Estuario del Oka D1

D2

D3

-3.0º -2.0º -1.5º-2.5º -1.0º

44.0º

43.5º

         río Adour

Figura 3.1: Estaciones de muestreo para este trabajo en el mar Cantábrico.

17



3. Áreas de estudio y toma de muestras

de las Aguas del Mediterraneo (MW) y de las Aguas Profundas del Norte
Atlántico (NADW) (Valencia et al. 2004).

En las aguas de la costa cantábrica pueden identi�carse tres frentes
(Motos et al. 1996), de los cuales dos enmarcan el área de estudio: el frente
a lo largo del eje del Cañón de Capbreton, que divide las aguas de la plata-
forma continental francesa y de la meseta oceánica de las Landas respecto
a las aguas de la plataforma española y su talud, y el frente entre el Cabo
Matxitxako y el estuario del Oka (Borja et al. 2000a), que separa las aguas
más saladas del oeste respecto a aquellas continentalizadas, principalmente
por la in�uencia del Adour.

El mar Cantábrico muestra un patrón biogeográ�co típico de los
mares templados, caracterizado por picos de producción primaveral (Bo-
de y Fernández 1992) y unas condiciones hidrológicas muy variables debido
a que la plataforma continental es muy estrecha, por lo que concurren ca-
racterísticas tanto de aguas costeras, como de la plataforma continental e
incluso de aguas abiertas.

La climatología afecta de manera signi�cativa a la hidrografía de la
plataforma continental, especialmente a las aguas super�ciales (Díez et al.
2000), siendo los patrones de los ciclos estacionales y anuales similares a
los descritos para otras áreas del Atlántico (Lavín et al. 1998). La tempe-
ratura super�cial muestra un claro ciclo estacional con dos estaciones bien
de�nidas (invierno y verano) y otras dos más irregulares (primavera y oto-
ño) (Valencia et al. 2004). El rango de temperaturas super�ciales promedio
tiene un mínimo de 12◦C y un máximo de entre 21 y 22◦C (Borja et al.
2000b). Por otro lado, la temperatura media de la columna de agua hasta
los 100 m muestra un patrón estacional algo más irregular que el de la tem-
peratura super�cial, con un promedio plurianual de 13.9◦C. Junto con esto,
la salinidad super�cial y la salinidad promedio de la columna de agua mues-
tran mucha distorsión en los patrones estacionales y anuales debido a la alta
variabilidad de las precipitaciones, el balance precipitación-evaporación y la
entrada de agua dulce desde ríos y escorrentía (Valencia et al. 2004).

El ciclo hidrográ�co anual puede resumirse casi como una secuen-
cia estacional de estrati�cación y homogeneidad en la columna de agua
modulada por mecanismos de a�oramiento que preservan e intensi�can la
estrati�cación y la estabilidad de la columna, además de fenómenos de hun-
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dimiento que favorecen la mezcla y la homogeneidad de las capas superiores
(Valencia et al. 2004).

La comunidad mesozooplanctónica de la plataforma cantábrica orien-
tal está dominada por copépodos (60-70%), pero debido a su estrechez,
concurren tanto especies costeras como del talud continental o incluso es-
pecies oceánicas. Esta comunidad nerítica sigue un patrón de abundancia
y composición estacional con máximos en primavera y mínimos en invierno
(Villate et al. 2004).

En primavera, coincidiendo con el calentamiento de la columna de
agua y el aumento de la densidad de zooplancton tiene lugar la puesta de
la anchoa europea en este área de estudio, que abarca de marzo a agosto
pero con mayor intensidad entre mayo y junio (Motos et al. 2004).

3.2. Mar Catalán

El mar Catalán es un mar templado limitado al norte por la costa
suroeste francesa, al oeste por la costa noreste española, y al sureste por
las Islas Baleares (Figura 3.2). En él desemboca el río Ebro con un caudal
promedio de en torno a los 600 m3s−1. La plataforma continental de la costa
peninsular es más estrecha al norte y se amplia considerablemente desde la
desembocadura del Ebro hacia el sur, donde se sitúa el área de estudio,
alcanzando una anchura máxima de en torno a las 38 millas náuticas.

La circulación super�cial está condicionada por el frente Catalán,
situado sobre el talud continental y que separa la masa de Aguas Atlánticas
(AW) más antiguas y saladas de las aguas costeras menos salinas (Font et al.
1988); y del frente Balear, situado sobre el talud insular Balear y que separa
las AW más antiguas de las AW más cálidas y menos saladas provenientes
de los canales de las Islas Baleares. La circulación del agua está conducida
por fenómenos de mesoescala, principalmente eddies (Tintoré et al. 1990).

El mar Catalán muestra un patrón bioclimático propio de las áreas
templadas pero inusual en el mar Mediterraneo (Siokou-Frangou et al.
2010), en el que hay un bloom que dura más de tres meses entre el in-
vierno tardío y la primavera, debido al enriquecimiento producido por las
descargas del Ródano (Cruzado y Velasquez 1990) y del Ebro (Cruzado et
al. 2002).
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La estructura de la columna de agua tiene un fuerte componente es-
tacional. Los procesos de estrati�cación que se prolongan desde primavera
hasta noviembre-diciembre (Saiz et al. 2007) evitan la mezcla en los meses
de verano, pero esa mezcla se da con facilidad en los meses de otoño-invierno
(Salat et al. 2002). A pesar del carácter oligotró�co del mar Mediterraneo
en su conjunto, el mar Catalán es un entorno relativamente productivo (Es-
trada y Margalef 1988). La comunidad zooplanctónica no tiene un marcado
componente estacional en términos de abundancias aunque existe un claro
patrón de sucesión de especies (Calbet et al. 2001).

La puesta de la anchoa europea en el Mediterráneo se extiende de
abril a octubre y tiene lugar principalmente en áreas de plataforma conti-
nental in�uidas por la descarga de agua dulce, siendo una de las principales
la plataforma del mar Catalán en la vecindad de la desembocadura del Ebro
(Tudela y Palomera 1997), que es donde se sitúa nuestra área de estudio.
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Figura 3.2: Estaciones de muestreo para este estudio en el mar Catalán.
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3.3. Trabajo de campo

Las muestras y datos para este trabajo se obtuvieron en las campañas
oceanográ�cas que se detallan en la Tabla 3.1. En el mar Cantábrico se
llevaron a cabo cuatro campañas oceanográ�cas, tres de ellas en mayo, junio
y julio de 2000 y una cuarta en junio de 2001. Las muestras se tomaron en
tres estaciones dispuestas en un transecto perpendicular a la plataforma
continental frente a Donostia-San Sebastián y con una distancia entre ellas
de aproximadamente seis millas náuticas (Figura 3.1).

En el mar Catalán se llevaron a cabo tres campañas oceanográ�cas
entre mayo y junio de 2003. Se tomaron muestras en una cuadrícula de
27 estaciones dispuestas en cuatro transectos perpendiculares a la platafor-
ma continental frente al delta del Ebro y con una distancia entre ellas de
aproximadamente 6 millas náuticas (Figura 3.2).

Tabla 3.1: Detalles de las campañas oceanográ�cas en las que se obtuvieron las
muestras y los datos para este estudio.

Área de estudio Campaña Fecha de inicio Fecha �nal Buque

Mar Cantábrico VAR2000-05 07/5/2000 07/5/2000 Investigador
VAR2000-06 14/6/2000 15/6/2000 Ortze
VAR2000-07 05/7/2000 06/7/2000 Ortze
VAR2001-06 12/6/2001 14/6/2001 Ortze

Mar Catalán SAVOR 1 03/6/2003 04/6/2003 García del Cid
SAVOR 2 17/6/2003 19/6/2003 García del Cid
SAVOR 3 02/7/2003 04/7/2003 García del Cid

3.3.1. Obtención de información oceanográ�ca

Los datos oceanográ�cos se obtuvieron mediante lances verticales de
una sonda multiparamétrica CTD SeaBird (Figura 3.3) en las estaciones
previamente de�nidas con la que se obtuvieron datos de temperatura y
salinidad.
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Figura 3.3: Lance de CTD para toma de datos hidrográ�cos.

3.3.2. Muestreo de ictioplancton

Las larvas de anchoa se muestrearon mediante lances oblicuos de una
red Bongo con una boca de 40 cm de diámetro y una luz de malla de 335 µm
(Figura 3.4). El volumen de agua �ltrado se midió utilizando un �ujómetro
General Oceanics en la boca de cada red. Todos los lances se llevaron a cabo
durante el día y por encima de la termoclina para maximizar la captura de
larvas de anchoa (Hjort 1926), para ello se determinó previamente la pro-
fundidad de la termoclina a partir del lance de CTD. La muestra obtenida
en cada lance se �jó en formaldehído al 5% para su posterior análisis en el
laboratorio.

3.3.3. Muestreo de zooplancton

Las muestras de zooplancton se obtuvieron mediante lances vertica-
les de una red Calvet doble de 20 cm de diámetro y con mallas de 20 y
200 µm de luz en cada manga para obtener muestras representativas tan-
to de microzooplancton como de mesozooplancton respectivamente (Figura
3.5). Los lances se realizaron por encima de la termoclina. Cada una de las
mangas llevaba en la boca un �ujómetro General Oceanics para determinar
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Figura 3.4: Lance red Bongo para muestreo de ictioplancton.

Figura 3.5: Preparación del lance de la red Calvet doble para toma de muestras

de zooplancton.
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3. Áreas de estudio y toma de muestras

el volumen de agua �ltrado. Las muestras obtenidas con la manga de 20
µm se tamizaron a través de una malla de 200 µm para aislar la fracción
del microzooplancton (20 µm - 200 µm) y las muestras de 200 µm fueron
tamizada a través de una malla de 2 mm para aislar la fracción del meso-
zooplancton (200 µm - 2 mm). Una vez tamizadas, las muestras se �jaron
con formaldehído al 5% para su posterior análisis en el laboratorio.
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4. Consideraciones generales para el tratamiento de datos

Debido al carácter comparativo de este trabajo, se consideraron di-
ferentes agrupaciones de datos dependiendo del interés en cada caso. Para
la comparación entre poblaciones larvarias se establecieron dos grupos refe-
ridos a la procedencia geográ�ca de las muestras:

• mar Cantábrico

• mar Catalán

Para el análisis de las diferencias asociadas al desarrollo ontogénico
larvario se utilizaron dos criterios: el evento de la �exión de la notocorda y
la talla larvaria. Para la comparación en relación a la �exión de la notocorda
se establecieron dos categorías:

• larvas en estadio de pre�exión

• larvas en estadio de post�exión

La talla promedio de �exión se estableció revisando la literatura dis-
ponible al respecto. Dado que se ha descrito que la �exión en las larvas de
anchoa del mar Catalán se da en tallas entre 6.6 y 8.9 mm (Maynou et al.
2008; Morote et al. 2008), se estableció una talla promedio de 7.7 mm como
límite entre las categorías de pre�exión y post�exión para las larvas de esta
zona. En cambio, Ré (1986) indica que la �exión se da entre los 9 y los 10
mm en larvas del Atlántico (en el estuario del Mira), por lo que se estableció
una talla promedio de 9.5 mm para las larvas del mar Cantábrico.

Para la comparación por tallas se establecieron tres clases de talla
diferentes:

• larvas menores de 6.5 mm

• larvas entre 6.5 y 9 mm

• larvas mayores o iguales a 9 mm

Todos los análisis estadísticos de este trabajo se llevaron a cabo en
SPSS 17, a excepción de los Análisis de Componentes Principales (ACP),
para los que se utilizó CANOCO 4.5 y de los Análisis de la Covarianza
(ANCOVA) para testar diferencias entre los coe�cientes de las regresiones
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4. Consideraciones generales para el tratamiento de datos

lineales, que se llevaron a cabo en R. Cuando fue necesario, se elimina-
ron los valores extremos de los conjuntos de datos mediante el test z y se
constató la normalidad de los datos mediante el test de Shapiro -Wilk. Las
diferencias entre los conjuntos de datos se testaron según la necesidad y la
naturaleza de los mismos mediante la prueba t de Student, el ANOVA o
la prueba U de Mann-Whitney. El nivel de signi�cación mínimo para los
análisis estadísticos se estableció en p < 0.05.
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5.1. Materiales y métodos especí�cos

La comprensión de los patrones de la alimentación larvaria es cru-
cial para entender los procesos que determinan su supervivencia. Las larvas
de peces pelágicos son mayoritariamente depredadoras (Hunter 1980) y a
lo largo del proceso ontogénico su dieta cambia con la talla (Govoni et al.
1986a). Uno de los factores clave en la supervivencia larvaria es la dispo-
nibilidad de presas adecuadas (Voss et al. 2009) para cada momento del
desarrollo. En este capítulo se compara el patrón alimentario de las larvas
de anchoa europea del mar Cantábrico y del mar Catalán durante su desa-
rrollo ontogénico, tanto por clases de talla como por estadios de �exión, y
en relación a las presas disponibles en el medio.

5.1. Materiales y métodos especí�cos

5.1.1. Análisis de contenidos estomacales

El análisis de contenidos estomacales se llevó a cabo mediante un mi-
croscopio invertido Olympus para posibilitar la manipulación del material
biológico. Se extrajo el tracto digestivo completo de cada larva y se depositó
sobre un porta con una gota de solución de glicerina al 50% para su ma-
nipulación. Cada tracto digestivo fue diseccionado longitudinalmente y las
presas contenidas fueron extraídas. Se identi�có cada presa a la categoría
taxonómica más precisa posible, se fotogra�ó y se midió su longitud (PL) y
su anchura (PW) con una precisión de 0.025 mm.

El análisis de los contenidos estomacales se llevó a cabo en 244 larvas
del mar Cantábrico (con un rango de tallas de entre 2.75 y 16.6 mm, y larvas
con contenidos estomacales con un rango de tallas de entre 3.75 y 16.6 mm)
y 318 larvas del mar Catalán (con un rango de tallas de entre 2.7 y 21 mm,
y larvas con contenidos estomacales con un rango de tallas de entre 2.75 y
16.9 mm).
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5.1.2. Análisis del zooplancton

El análisis del zooplancton se realizó en un microscopio estereoscópi-
co Olympus utilizando placas de contaje Bogorov. Cada muestra se diluyó
a 100 ml y se tomaron alícuotas hasta contar al menos de 100 individuos del
taxón más abundante y 50 individuos del siguiente taxón más abundante.
La identi�cación se realizó a la menor categoría taxonómica posible. Pos-
teriormente, los datos obtenidos se transformaron a número de individuos
por metro cúbico (ind m−3).

El análisis del zooplancton se llevó a cabo en las estaciones en las
que se hallaron larvas con contenidos estomacales. Se analizaron 9 pares
de muestras del mar Cantábrico (9 de microzooplancton y 9 muestras de
mesozooplancton) y 18 pares de muestras del mar Catalán.

5.1.3. Tratamiento de datos

Entorno tró�co: zooplancton

El muestreo del zooplancton en dos fracciones diferenciadas se realizó
para obtener una representación real de la comunidad. El rango de tamaños
de las presas halladas en los contenidos estomacales abarcaba las dos frac-
ciones zooplanctónicas estudiadas (apartado 5.2.2 de este capítulo), por ello
y con el objeto de caracterizar el entorno tró�co, se agregaron los datos de
las dos fracciones de cada estación de muestreo y se establecieron 21 grupos
zooplanctónicos:

• Dino�agelados del orden de los peridiniales

• Dino�agelados del género Prorocentrum

• Otros dino�agelados

• Tintínidos

• Cnidarios

• Poliquetos

• Quetognados

• Huevos de copépodo
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• Náuplios de copépodo

• Postnáuplios de copépodo del orden de los calanoides

• Postnáuplios de copépodo del orden de los cicloipoides

• Postnáuplios de copépodo del orden de los harpacticoides

• Postnáuplios de copépodo del orden de los poecilostomatoides

• Cladóceros de los géneros Evadne y Podon

• Cladóceros del género Penilia

• Otros crustáceos

• Bivalvos

• Gasterópodos

• Apendiculariáceos

• Taliaceos

• Equinodermos

• Otros

Posteriormente los datos agregados de cada estación se promediaron
para cada región de estudio y las diferencias entre las regiones estudiadas
tanto en términos de abundancias como en términos de contribución relativa
a la comunidad zooplanctónica fueron testados con la prueba U de Mann-
Whitney.

Alimentación larvaria

Las diferencias en el número de presas ingeridas entre regiones se
testó con la prueba t de Student y las diferencias en el tamaño de presas
ingeridas en las distintas clases de talla y en los estadios de �exión de las
dos regiones se testaron con ANOVA. Se utilizaron regresiones lineales para
estudiar las siguientes relaciones:

• el número de presas y la longitud estándar de la larva
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• la anchura de presa y la longitud estándar de la larva

• la anchura de presa y la anchura de mandíbula de la larva

Las diferencias entre las regresiones lineales para cada área de estudio
se testaron mediante ANCOVA.

La amplitud del nicho tró�co se calculó siguiendo el procedimiento de
Pearre (1986): se clasi�caron las larvas en clases de talla que contuvieran al
menos 3 presas y se calculó como la medida de la amplitud del nicho tró�co
la desviación estándar de la transformación logarítmica de la anchura de
presa en cada clase de talla.

La dieta se describió utilizando el índice de importancia relativa (IRI)
propuesto por Sassa y Kawaguchi (2004) y calculado como el producto de
la frecuencia porcentual de aparición de una presa en los tractos de las
larvas de anchoa (%F) y el porcentaje respecto al número total de presas
examinadas (%N). También se calculó el índice de diversidad de Shannon
(1948) para el conjunto de presas ingeridas.

Adicionalmente se realizó un ACP para las diferentes clases de talla
y estadios de �exión de las dos áreas de estudio, utilizando como variables
los IRI de cada grupo de presas.

La selectividad de presas se calculó utilizando el índice α de Cheeson
(1978):

αi =

ri
pi

m∑
j=1

rj
pj

Donde r i y pi son las proporciones de una presa i en la dieta larvaria
y el entorno tró�co respectivamente. El rango de valores de α oscila entre
0 y 1 y se desvía asimétricamente respecto al inverso del número m de
clases de presas disponibles (tenidas en cuenta). Los valores menores indican
una tendencia al rechazo y los valores mayores indican una tendencia a la
selección positiva. El valor crítico es determinado por el inverso del número
m de clases de presas disponibles.
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5.2. Resultados

Tras el análisis de los contenidos estomacales se determinaron 10
clases de presas, por lo que el valor crítico α que indica la selectividad se
estableció en 1/10 = 0.1.

También se realizó un ACP para las diferentes clases de talla y esta-
dios de �exión de las dos áreas de estudio, utilizando como variables los α
de cada grupo de presas.

5.2. Resultados

5.2.1. Zooplancton disponible

La comunidad zooplanctónica del mar Cantábrico estuvo dominada
por dino�agelados y mostró densidades más altas que la del mar Catalán que
estuvo dominada por los primeros estadios de desarrollo (huevos y nauplios)
de copépodo (Figura 5.1). Todos los grupos mostraron densidades más altas
en el mar Cantábrico excepto los poliquetos, los huevos de copépodo y los
equinodermos.

Respecto a la disponibilidad de presas, considerando como tales só-
lo los grupos zooplanctónicos presentes en la dieta de las larvas de anchoa
(apartado 5.2.3 de este capítulo), tanto en términos de densidad como de
contribución porcentual (abundancia relativa) al zooplancton total (Tabla
5.1), los dino�agelados del orden de los peridiniales fueron más abundantes
y mostraron mayor contribución porcentual al zooplancton en el mar Can-
tábrico que en el mar Catalán, siendo esta diferencia signi�cativa (M-W U,
p < 0.0001).

Por el contrario, los cladóceros de los géneros Evadne y Podon fueron
el único grupo que mostró una densidad signi�cativamente mayor (M-W
U, p < 0.0047) y una contribución porcentual también signi�cativamente
mayor (M-W U, p < 0.0001) en el mar Catalán que en el mar Cantábrico.

Tanto los huevos como los náuplios de copépodo mostraron en am-
bas regiones densidades similares aunque su contribución porcentual fue
signi�cativamente mayor (M-W U, p < 0.0001) en el zooplancton del mar
Catalán. De igual forma, las contribuciones porcentuales de postnáuplios
de harpacticoide (M-W U, p < 0.0001), postnáuplios de calanoide (M-W U,
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5. Análisis comparativo de la alimentación de las larvas de anchoa europea

p = 0.0350) y de los cladóceros del género Penilia (M-W U, p = 0.0047)
también fueron signi�cativamente mayores en el mar Catalán a pesar de que
sus densidades no fueran signi�cativamente diferentes entre ambas regiones.
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Figura 5.1: Abundancias promedio y desviaciones estándar de los grupos zoo-
planctónicos identi�cados en el mar Cantábrico y en el mar Catalán. Codi�cación:
Per: Peridiniales; Pro: Prorocentrum sp.; Din: otros dino�agelados; Tin: tin-
tínidos; Cni: cnidarios; Pol: poliquetos; Cha: Quetognados; Hco: huevos de co-
pépodo; Nau: náuplios de copépodo; Cal: postnáuplios de calanoide, Cyc: post-
náuplios de ciclopoide; Har: postnáuplios de harpacticoide; Poe: postnáuplios de
poecilostomatoide; EvP: cladóceros de los géneros Evadne y Podon; Pen: Pe-
nilia sp.; Cru: otros crustáceos; Biv:bivalvos; Gas: gasterópodos; Ape: apendi-
culariáceos; Tha: taliaceos; Ech: equinodermos; Otr: otros.

5.2.2. Incidencia alimentaria, número y tamaño de presas y
amplitud del nicho tró�co

Las larvas con contenidos estomacales supusieron el 34% de las es-
tudiadas en el mar Cantábrico, mientras en el mar Catalán ese porcentaje
fue algo mayor (37%). El número de presas por larva en el mar Cantábrico
osciló entre 1 y 4, con un promedio de 1.22 ± 0.6, y resultó signi�cativa-
mente menor (t-test, p < 0.01) que en el mar Catalán que osciló entre 1 y
12 presas con un promedio de 1.71± 1.6. No se observó correlación entre el
incremento de la talla de larva y el número de presas ingeridas en ninguna
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de las regiones estudiadas. A pesar de que en el mar Catalán se observó una
tendencia a incrementar el número de presas ingeridas con el incremento de
talla de la larva, la regresión lineal no resultó signi�cativa (Figura 5.2).

El tamaño promedio de presa (en términos de anchura máxima) re-
sultó signi�cativamente mayor en las larvas del mar Catalán (196.58 µm ±
96.67, rango: 27.5 - 500 µm) que en el caso de las larvas del mar Cantábrico
(97.33 µm ± 53.96, rango: 37.5 - 370 µm).
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Figura 5.2: Relación entre la longitud estándar (SL) de la larva y el número
de presas ingeridas en el mar Cantábrico y en el mar Catalán con sus correspon-
dientes líneas de regresión. Los coe�cientes de las líneas de regresión, su índice de
correlación y su nivel de signi�cación se ha indicado en la Tabla 5.2.

Junto con esto, el tamaño de presa aumentó signi�cativamente con
la talla larvaria en las dos regiones, tanto en términos de longitud estándar
(SL) (Figura 5.3), como de anchura de mandíbula (JW) (Figura 5.4), pero
esta tendencia fue signi�cativamente más pronunciada en las larvas del mar
Catalán tanto en términos de pendiente e intercepto en el caso de SL (AN-
COVA, p < 0.001), como en términos de mayor intercepto en el caso de JW
(ANCOVA, p < 0.001). A pesar de todo ello, las larvas de mayor talla no
dejaron de ingerir presas de tamaños menores.
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Figura 5.3: Relación entre longitud estándar (SL) de la larva y el tamaño de
presa (anchura máxima) en el mar Cantábrico y en el mar Catalán con sus co-
rrespondientes líneas de regresión. Los coe�cientes de las líneas de regresión, su
índice de correlación y su nivel de signi�cación se ha indicado en la Tabla 5.2.
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Figura 5.4: Relación entre anchura de la mandíbula (JW) de la larva y el tamaño
de presa (anchura máxima) en el mar Cantábrico y en el mar Catalán con sus
correspondientes líneas de regresión. Los coe�cientes de las líneas de regresión, su
índice de correlación y su nivel de signi�cación se ha indicado en la Tabla 5.2.
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5.2. Resultados

La diferencia en el tamaño máximo promedio de presas fue signi�ca-
tivamente diferente para las tres clases de talla tanto en el mar Cantábrico
(ANOVA, p = 0.002) como en el mar Catalán (ANOVA, p < 0.001) (Figura
5.4). Por otro lado, el tamaño máximo promedio de las presas no mostró
diferencias signi�cativas entre las dos regiones en el caso de las larvas de
la clase de talla menor (< 6.5 mm), ni en el de las larvas en estadio de
�exión. En cambio, si que resultaron signi�cativas (ANOVA, p < 0.001) las
diferencias en el caso de las larvas de las clases de talla intermedia (6.5 -
9 mm) y mayor (≥ 9 mm), así como en el caso de las larvas en estadio de
post�exión (Figura 5.5).

Mar Catalán
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<6.5 6.5 – 9 ≥ 9 Preflexión Postflexión
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Figura 5.5: Valores promedio (barras) y desviaciones estándar (líneas) de la
anchura máxima de las presas (PW) para cada clase de talla y estadio de �exión de
las larvas del mar Cantábrico y del mar Catalán. La Tabla 5.3 recoge los resultados
de los ANOVA para cada conjunto de datos.

Respecto a la amplitud del nicho tró�co (Figura 5.6), cabe destacar
que en el caso de las larvas del mar Cantábrico, se fue ampliando de manera
signi�cativa con la talla larvaria (SL). En cambio, en el caso de las larvas
del mar Catalán no se observó ningún patrón signi�cativo pero sí una ligera
tendencia a reducir la amplitud del nicho tró�co con el aumento de talla.
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5. Análisis comparativo de la alimentación de las larvas de anchoa europea

Tabla 5.2: Coe�cientes, índices de regresión y valores de p de las regresiones
lineales del apartado 5.2.2.

Regresión b a r2 p

Figura 5.2, SL vs N.◦ de presas
Mar Cantábrico −0.0139 1.3293 0.0037 n.s.
Mar Catalán 0.1181 0.7028 0.0471 n.s.

Figura 5.3, SL vs PW
Mar Cantábrico 9.4205 30.4210 0.1985 < 0.001
Mar Catalán 19.8530 15.1620 0.3484 < 0.001

Figura 5.4, JW vs PW
Mar Cantábrico 0.2192 19.1280 0.2341 < 0.001
Mar Catalán 0.2351 92.3700 0.1068 < 0.001

Figura 5.6, SL vs DE log PW
Mar Cantábrico 0.0257 0.0535 0.3268 0.0327
Mar Catalán −0.0054 0.2480 0.0608 n.s.
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Figura 5.6: Relación entre la longitud estándar (SL) de la larva y la amplitud del
nicho tró�co en el mar Cantábrico y el mar Catalán con sus correspondientes líneas
de regresión. Los coe�cientes de las líneas de regresión, su índice de correlación y
su nivel de signi�cación se ha indicado en la Tabla 5.2.
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5.2. Resultados

5.2.3. Composición de la dieta

Se identi�caron nueve grupos de presas en el mar Catalán y siete
en el mar Cantábrico. En términos de riqueza especí�ca, la dieta de las
larvas del mar Catalán resultó más diversa que la del mar Cantábrico. Estas
diferencias entre las dos áreas de estudio se mantuvieron tanto para las clases
de talla como para los estadios de �exión. En la �gura 5.7 se pueden ver
algunas de las presas halladas en el análisis de contenidos estomacales.

Composición de la dieta por clases de talla

Como se muestra en la Tabla 5.1 y en la Tabla 5.3, en la dieta de la cla-
se de talla menor (SL < 6.5mm) del mar Cantábrico se identi�caron clara-
mente tres grupos de presas, siendo los huevos de copépodo (IRI = 1538.46)
y los náuplios de copépodo (IRI = 1266.97) los principales componentes de

A

C

B

D

0.1 mm

0.1 mm0.1 mm

0.1 mm

Figura 5.7: Muestra de lo cotenidos estomacales y presas en las larvas de anchoa
europea. Huevo de copépodo (A) y calamoide (B) en el tracto intestinal; cladócero
de Evadne o Podon(C) y nauplio de copépodo (D).
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5. Análisis comparativo de la alimentación de las larvas de anchoa europea

Tabla 5.3: Resultados de los ANOVA del tamaño de presa (PW) por clases de
talla, estadios de �exión y regiones de estudio.

Factor Conjunto de datos p

Entre clases de tallas Mar Cantábrico 0.002
Mar Catalán < 0.001

Entre estadios de �exión Mar Cantábrico < 0.001
Mar Catalán < 0.001

Entre regiones larvas < 6.5 mm n.s.
larvas 6.5 - 9 mm < 0.001
larvas ≥ 9 mm < 0.001
larvas en pre�exión n.s.
larvas en postlexión < 0.001

la dieta. En el caso de la clase de talla menor del mar Catalán se identi�-
caron cinco grupos de presas. De entre ellos, los náuplios de copépodo (IRI
= 2355.07) fueron el componente más importante de la dieta, seguidos de
los huevos de copépodo (IRI = 422.71). Los postnáuplios de calanoide y de
ciclopoide así como los dino�agelados del orden de los peridiniales también
aparecieron en la dieta de esta clase de talla en el mar Catalán pero con
frecuencias inferiores al 10%.

Adicionalmente, en esta clase de talla y para las dos áreas de estudio
se pudo observar que los dos grupos principales de la dieta fueron los huevos
y los náuplios de copépodo, representando ente ambos más del 60% de las
presas ingeridas (Tabla 5.4, Tabla 5.5 y Figura 5.8). No obstante, mientras
en el mar Cantábrico ambos grupos mostraron contribuciones similares, en
el caso del mar Catalán, los náuplios de copépodo supusieron más del 40%
de las presas ingeridas y los huevos de copépodo no alcanzaron el 20%.

La clase de talla intermedia (SL entre 6.5 y 9 mm) mostró la mayor
riqueza especí�ca de presas en las dos regiones estudiadas. Se identi�caron
nueve grupos de presas en las larvas del mar Catalán y siete en las del
mar Cantábrico. El grupo de presas más importante en la dieta de la clase
de talla intermedia del mar Cantábrico fue el de los náuplios de copépodo
(IRI = 1773.84) seguido de los postnáuplios de calanoide y los huevos de co-
pépodo (IRI = 184.77), y los postnáuplios de ciclopoide (IRI = 118.26). Los
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5. Análisis comparativo de la alimentación de las larvas de anchoa europea

postnáuplios de harpacticoide, los tintínidos y los dino�agelados del orden
de los peridiniales también formaron parte de la dieta pero con frecuencias
inferiores al 5%.

Por el contrario, en la dieta de las larvas de la clase de talla intermedia
del mar Catalán los postnáuplios de calanoide fueron el grupo más impor-
tante (IRI = 1301.374) seguidos de los náuplios de copépodo (IRI = 730.59)
y los cladóceros de los géneros Evadne yPodon (IRI = 239.73). El resto de
grupos apareció con frecuencias inferiores al 10%.

Peridiniales

< 6.5 6.5 - 9 ≥9 < 6.5 6.5 - 9 ≥9

Mar Cantábrico Mar Catalán
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Figura 5.8: Composición de la dieta larvaria expresada en porcentajes para las
tres clases de talla (< 6.5, 6.5 -9 y ≥ 9 mm) en cada una de las áreas de estudio.
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5.2. Resultados

Porcentualmente, en la dieta larvaria de la clase de talla intermedia
del mar Cantábrico los náuplios de copépodo supusieron casi el 40% de las
presas ingeridas y los distintos grupos de postnáuplios de copépodo supu-
sieron casi el 25%. En cambio, en el mar Catalán los náuplios de copépodo
supusieron entorno al 22% de las presas ingeridas, un porcentaje similar
a la contribución total de los grupos de cladóceros (algo mayor del 20%),
mientras los distintos grupos de postnáuplios de copépodo alcanzaron más
del 45%.

En la dieta de las larvas pertenecientes a la clase de talla mayor (SL ≥
9 mm) del mar Cantábrico, únicamente se identi�caron tres grupos de pre-
sas. Los huevos de copépodo resultaron el grupo más importante de la dieta
(IRI = 2556.82), seguido de los postnáuplios de calanoide (IRI = 795.45) y
de los náuplios de copépodo (IRI = 454.55). En el caso de las larvas del mar
Catalán de esta clase de talla, sin embargo, fueron los postnáuplios de cala-
noide el grupo más importante de la dieta (IRI = 747.07), seguidos por los
cladóceros de los géneros Evadne y Podon (IRI = 592.45), los náuplios de
copépodo (IRI = 351.56) y los cladóceros del género Penilia (IRI = 87.89).
El resto de los grupos identi�cados aparecieron con frecuencias inferiores al
10%.

Porcentualmente, la dieta de las larvas del mar Cantábrico de esta
clase de talla se compuso de huevos de copépodo en un 45%, postnáuplios
de calanoide en casi el 32% y náuplios de copépodo en prácticamente el
20%. Por el contrario, en las del mar Catalán, los postnáuplios de copépodo
fueron las presas más consumidas (algo más del 21%), pero casi al mismo
nivel que los cladóceros Evadne y Podon (algo más del 20%). En este caso,
los náuplios de copépodo perdieron importancia en la dieta con respecto a
la clase de talla anterior, y los cladóceros del género Penilia prácticamente
doblaron su presencia con respecto a la dieta de la clase de talla anterior.

La diversidad de presas en la dieta, según el índice de Shannon (Tabla
5.4 y Tabla 5.5), fue mayor en el mar Catalán que en el mar Cantábrico
tanto para la población larvaria total como para cada clase de talla. Por
otro lado, en la dieta de las larvas del mar Catalán la diversidad de presas
aumentó progresivamente de la clase de talla menor a la clase de talla mayor.
Sin embargo, en la dieta de las larvas del mar Cantábrico la diversidad de
presas aumentó de la clase de talla menor a la clase de talla intermedia,
pero mostró su valor más bajo en la clase de talla mayor.
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5.2. Resultados

Composición de la dieta por estadios de �exión

El análisis de la composición de la dieta por estadios de �exión (Tabla
5.6 y Figura 5.9) mostró siete grupos de presas en la dieta de las larvas en
estadio de pre�exión del mar Cantábrico y ocho grupos en la dieta de las
del mar Catalán. En las larvas en estadio de pre�exión del mar Cantábrico,
los náuplios de copépodo fueron el grupo de presas más importante de la
dieta (IRI = 1380.56), seguido de los huevos de copépodo (IRI = 769.77)
y del de los postnáuplios de calanoide (IRI = 214.75). Para las larvas en
estadio de pre�exión del mar Catalán, los náuplios de copépodo también
fueron el grupo más importante de la dieta (IRI = 1882.76), pero en este
caso seguidos por los postnáuplios de calanoide (IRI = 209.67) y luego por
los huevos de copépodo (IRI = 149.76).

En el caso del estadio de post�exión, en la dieta de las larvas del mar
Cantábrico únicamente se identi�caron tres grupos de presas. El grupo de los
huevos de copépodo resultó ser el más importante (IRI = 3333.33), seguido
del de los náuplios de copépodo (IRI = 535.71) y del de los postnáuplios
de calanoide (IRI = 238.10). En la dieta de las larvas del mar Catalán,
sin embargo, se identi�caron ocho grupos de presas. Los postnáuplios de
calanoide resultaron ser el grupo más importante de la dieta (IRI = 961.54)
seguido por los cladóceros Evadne y Podon (IRI = 527.07) y los náuplios
de copépodo (IRI = 403.85).

La contribución porcentual conjunta de los huevos y náuplios de co-
pépodo supuso más del 50% de las presas ingeridas por las larvas en estadio
de pre�exión tanto en el mar Cantábrico como en el mar Catalán. Por con-
tra, en el estadio de post�exión esa contribución conjunta supuso más del
75% de las presas en las larvas del mar Cantábrico pero menos del 20%
en el mar Catalán. En este último caso, más del 60% de las presas fueron
postnáuplios de copépodo, principalmente calanoides y cladóceros, mayori-
tariamente Evadne y Podon, que mostraron una contribución similar.

El índice de Shannon mostró una diversidad de presas en la dieta
mayor en las larvas del mar Catalán que en el mar Cantábrico para ambos
estadios de �exión (Tabla 5.6). Al pasar del estadio de pre�exión al estadio
de post�exión, dicha diversidad aumentó en el mar Catalán, mientras que
disminuyó en las del mar Cantábrico.
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Figura 5.9: Composición de la dieta larvaria expresada en porcentajes para los
estadios de pre�exión y post�exión en cada una de las áreas de estudio.

Relación entre composición de la dieta, clase de talla larvaria y fase
de desarrollo

El ACP llevado a cabo con los valores de importancia relativa de las
presas en la dieta (IRI) para cada clase de talla y para cada estadio de
�exión de las dos regiones estudiadas, separó en su primer eje las larvas en
estadio de post�exión junto con las de la clase de talla igual o superior a 9
mm del mar Cantábrico y los huevos de copépodo del resto de categorías
larvarias y grupos de presas (Figura 5.10).
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El segundo eje separó principalmente la clase de talla menor del mar
Catalán y los náuplios de copépodo de las otras dos clases de talla y del
estadio de post�exión de esa misma región, así como de los postnáuplios
de calanoide y harpacticoide y de los cladóceros. Las larvas en estadio de
pre�exión de las dos regiones, así como las larvas de las clases de talla
menor e intermedia del mar Cantábrico, aparecieron muy próximas entre sí

-1.3 1.3

-1
.2

1.
2

Nau

Per

Tin

Cyc

Poe

Cal

Hco

EvPHar
Pen

< 6.5 mm

Pre

6.5–9 mm 
≥ 9 mm
Post

< 6.5 mmPre

≥ 9 mm

Post

6.5–9 mm

Mar Catalán

Mar Cantábrico

Figura 5.10: Resultado del ACP de los valores IRI de los diferentes grupos
de presas en las clases de talla y estadios de fexión de las dos regiones de estu-
dio. Codi�cación: Per: Peridiniales, Tin: Tintínidos, Hco: huevos de copépodo,
Nau: náuplios de copépodo, Cal: postnáuplios de calanoide, Cyc: postnáuplios de
ciclopoide, Har: postnáuplios de harpacticoide; Poe: postnáuplios de poecilosto-
matoide; EvP: cladóceros de los géneros Evadne y Podon, Pen: cladóceros del
género Penilia. Los estadios de �exión se han codi�cado con Pre para pre�exión
y Post para post�exión. Las tallas se han indicado con sus respectivas medidas.
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5.2. Resultados

en el espacio con�gurado por los dos primeros ejes, al igual que las larvas
en estadio de post�exión y las clases de talla intermedia y mayor del mar
Catalán.

5.2.4. Selectividad de presas

En las dos áreas de estudio se detectaron patrones de selección de
presas tanto respecto a las clases de talla larvaria (Tabla 5.7) como respecto
a los diferentes estadios de �exión (Tabla 5.8).

Selectividad de presas por clases de talla y región

El análisis de los patrones de selección de presas llevado a cabo por
clases de talla larvaria (Tabla 5.7) mostró que para las larvas de menor
talla del mar Cantábrico los tres grupos de presas presentes en la dieta
fueron seleccionados, pero la selección a favor de los huevos de copépodo
(α = 0.444) y los náuplios de copépodo (α = 0.423) fue claramente mayor
a la selección de los postnáuplios de calanoide (α = 0.133). En cambio, en
el caso de las larvas de esa misma clase de talla del mar Catalán, solo dos
de los cinco grupos de presas presentes en la dieta fueron seleccionados: los
náuplios de copépodo preferentemente (α = 0.579) y los huevos de copépodo
en menor medida (α = 0.238).

Respecto a la clase de talla intermedia, en el mar Cantábrico los
náuplios de copépodo resultaron claramente seleccionados de nuevo (α =
0.468) mientras que otros tres grupos fueron seleccionados en menor medida:
los postnáuplios de calanoide (α = 0.148), los huevos de copépodo (α =
0.147) y los postnáuplios de ciclopoide (α = 0.143). Por el contrario, en el
mar Catalán los postnáuplios de copépodo se convirtieron en el grupo más
seleccionado por las larvas de esta clase de talla (α = 0.400), seguidos de
los náuplios de copépodo (α = 0.245) y de los cladóceros Evadne y Podon,
que fueron seleccionados en menor medida (α = 0.122).

En lo que se re�ere a la clase de talla mayor, las larvas del mar
Cantábrico seleccionaron los tres grupos de presas presentes en la dieta:
los huevos de copépodo de forma preferente (α = 0.527), seguidos de los
postnáuplios de calanoide (α = 0.250) y de los náuplios de copépodo (α =
0.223). En cambio, en la dieta de las larvas de esta clase de talla del mar
Catalán, solo tres fueron objeto de selección: los postnáuplios de calanoide
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(α = 0.333), los cladóceros Evadne y Podon, y los náuplios de copépodo
(α = 0.195), quedando justo en el valor crítico que implica selección los
postnáuplios de ciclopoide (α = 0.1).

Selectividad de presas por estadios de �exión y región

El análisis de la selección de presas respecto al estadio de �exión
(Tabla 5.8) mostró que las larvas en estadio de pre�exión de ambas regiones
seleccionaron los mismos tres grupos de presas y en el mismo orden de
preferencia: en primer lugar los náuplios de copépodo (α = 0.425 en el
mar Cantábrico y α = 0.465 en el mar Catalán), después los huevos de
copépodo (α = 0.304 en el mar Cantábrico y α = 0.135 en el mar Catalán)
y postnáuplios de calanoide (α = 0.164 en el mar Cantábrico y α = 0.189
en el mar Catalán).

Sin embargo, en las larvas en estadio de post�exión el patrón de
selección mostró diferencias entre áreas. En el mar Cantábrico los huevos de
copépodo resultaron ser las presas más seleccionadas (α = 0.583), seguidas
de los náuplios de copépodo (α = 0.250) y de los postnáuplios de calanoide
(α = 0.167), mientras que en el mar Catalán, los postnáuplios de calanoide
fueron las presas más seleccionadas (α = 0.368) y después los náuplios de
copépodo (α = 0.194) y los cladóceros Evadne y Podon(α = 0.183) con
unos valores α similares.

Relación entre selección de las presas, clase de talla larvaria y fase
de desarrollo

El primer eje del ACP realizado con los valores del índice de selección
α de cada grupo de presas para las clasea de talla larvaria y los estadios
de �exión en las dos regiones, separó claramente las larvas en estadio de
post�exión y las larvas de talla intermedia y talla mayor del mar Catalán
(por seleccionar preferentemente postnáuplios de calanoide y cladóceros) de
las larvas en estadio de post�exión y las larvas de talla menor y talla mayor
del mar Cantábrico (por seleccionar preferentemente huevos de copépodo)
(Figura 5.11).

El segundo eje separó las larvas de talla menor del mar Catalán, las
larvas de talla intermedia del mar Cantábrico y las larvas en estadio de
pre�exión de ambas áreas de las demás categorías larvarias, por seleccionar
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naúplios de copépodo y otras presas de pequeño tamaño como tintínidos y
dino�agelados del orden de los peridiniales.
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.2

1.
2

1.2

Mar Catalán

Mar Cantábrico

Nau
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Tin Cyc

Poe
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< 6.5 mm 

Pre

6.5–9 mm

≥ 9 mm 

Post

< 6.5 mm

Pre

≥ 9 mm
Post

6.5–9 mm

Figura 5.11: Resultado del ACP de los valores α de Cheeson para los diferentes
grupos de presas en las clases de talla y estadios de fexión de las dos regiones de
estudio. Codi�cación: Per: Peridiniales, Tin: Tintínidos, Hco: huevos de copépo-
do, Nau: náuplios de copépodo, Cal: postnáuplios de calanoide, Cyc: postnáuplios
de ciclopoide, Har: postnáuplios de harpacticoide; Poe: postnáuplios de poecilos-
tomatoide; EvP: cladóceros de los géneros Evadne y Podon, Pen: cladóceros del
género Penilia. Los estadios de �exión se han codi�cado con Pre para �exión y
Post para post�exión. Las tallas se han indicado con sus respectivas medidas.

57



5. Análisis comparativo de la alimentación de las larvas de anchoa europea

5.3. Discusión

5.3.1. Incidencia alimentaria, tamaño de presas y nicho tró�co

La incidencia alimentaria constatada en este estudio para las dos po-
blaciones larvarias es similar a la que se recoge en la literatura para los
clupeiformes (Arthur 1976; Munuera Fernandez y Gonzalez-Quiros 2007) y
especí�camente para larvas de anchoa europea (Conway et al. 1998; Morote
et al. 2010; Tudela et al. 2002). Estas incidencias tan bajas se han relaciona-
do tanto con el hecho de que el arte muestra mayor capacidad de captura de
larvas débiles y mal alimentadas, como con el hecho de que el estrés por la
captura y la manipulación conlleve una mayor tendencia a la regurgitación
debido a su tracto intestinal rectilíneo (Arthur 1976; Conway et al. 1998).

El número de presas promedio por larva fue similar al encontrado
por Morote et al. (2010) y Catalán et al. (2010) (1.7) o por Tudela et
al. (2002) (1.66). No obstante, Conway et al. (1998) constataron valores
mayores (1.96 - 2.53). Además, los resultados de este estudio no permiten
corroborar el incremento en la incidencia alimentaria respecto a la talla
de larva que se ha hallado en otros trabajos (Catalán et al. 2010; Islam
y Tanaka 2009) para ninguna de las dos poblaciones larvarias estudiadas:
en el caso del mar Catalán debido a que el aparente incremento del número
de presas respecto a la talla no resultó estadísticamente signi�cativo y en el
caso del mar Cantábrico porque además, parecía darse una ligera (aunque
no signi�cativa) tendencia a reducir el número de presas con el aumento de
talla larvaria.

La reducción del número de presas respecto al incremento de la talla
larvaria es un fenómeno que puede estar relacionado con la falta de presas
apropiadas cuando las larvas pasan a alimentarse de manera más selecti-
va (Ciechomski 1967; Conway et al. 1998). No obstante, las abundancias
de presas potencialmente adecuadas registradas para las dos regiones no
parecen corroborar esta hipótesis, ya que en el mar Catalán se observaron
densidades menores que en el mar Cantábrico, y en cambio no se constató
un descenso signi�cativo en el número de presas respecto al incremento de
talla larvaria.

El incremento en el tamaño de presa respecto al incremento de la talla
larvaria mostró un patrón (pendiente) signi�cativamente mayor en el mar
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Catalán que en el mar Cantábrico. Dado que (a) la �exión de la notocorda
es un fenómeno clave en el proceso ontogénico larvario (Somarakis y Niko-
lioudakis 2010; Somarakis y Nikolioudakis 2007) debido a que se desarrolla
la aleta caudal y las estructuras subsecuentes para conferir a la larva mayor
movilidad; (b) que la �exión ocurre a menores tallas en la población larva-
ria del mar Catalán que en la del mar Cantábrico, (Maynou et al. 2008; Ré
1986), y (c) que las larvas son más robustas después de la �exión (Bergeron
2009), se podría esperar que las larvas de tallas menores del mar Catalán
capturaran presas mayores o más móviles. No obstante, a pesar de que el
tamaño de las mayores presas se incrementara signi�cativamente respecto
al incremento de la talla larvaria, las larvas de mayor talla no dejaron de
ingerir presas de tamaño menor, tal como constataron Conway et al. (1998)
para el mar Adriático, probablemente porque estas presas son más fáciles
de capturar.

A pesar de que se ha escrito que la amplitud del nicho tró�co no cam-
bia durante el desarrollo larvario (Pearre 1986; Sabatés y Saiz 2000; Sassa
y Kawaguchi 2004; Voss et al. 2003), se han constatado tanto fenómenos de
ensanchamiento (Pepin y Penney 1997; Sassa 2009) como de estrechamien-
to del nicho (Llopiz y Cowen 2009) para diversas especies y especialmente
para las larvas de anchoa europea (Catalán et al. 2010). Los resultados de
este trabajo sugieren tanto ensanchamiento como estrechamiento del nicho
tró�co dependiendo de la población larvaria estudiada. No obstante, la pre-
sencia de tendencias estadísticamente signi�cativas únicamente en el mar
Catalán y no concordantes en las dos regiones, refuerza la hipótesis de que
el nicho tró�co no cambia sustancialmente durante el desarrollo larvario de
la anchoa europea.

5.3.2. Alimentación larvaria

La dieta de la anchoa europea se ha descrito previamente para di-
versas regiones tales como el mar Adriático (Borme et al. 2009; Catalán et
al. 2010; Conway et al. 1998), el mar Negro (Pavlovskaja 1961), el Medi-
terráneo noroccidental (Morote et al. 2010; Tudela et al. 2002) o la costa
portuguesa (Ferreira y Ré 1993). En términos generales y tal como se recoge
en esos estudios las larvas de anchoa europea se alimentan de crustáceos y
de acuerdo con los datos obtenidos en este trabajo, las principales presas son
los diferentes estadios de desarrollo de copépodos tanto para la población
larvaria del mar Cantábrico como para la del mar Catalán.
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Los resultados de este trabajo son consistentes con los descritos no
solo para otros engráulidos sino para otras especies de clupeiformes (Catalán
et al. 2010; Ciechomski 1967; Morote et al. 2010; Morote et al. 2008; Sampey
et al. 2007; Tudela et al. 2002; Yasue et al. 2010). No obstante lo anterior, no
se puede considerar una dieta homogénea ni respecto a las regiones estudidas
ni respecto al desarrollo y el crecimiento larvario.

La dieta de las larvas en estadio de pre�exión de las dos poblaciones
fue similar; los náuplios de copépodo fueron la principal presa positivamente
seleccionada seguidos de los huevos de copépodo y los postnáuplios de ca-
lanoide. Aunque estos dos últimos grupos tuvieron una importancia inversa
respecto a la región.

De acuerdo con la literatura, los postnáuplios de copépodo deberían
ir ganando importancia en la dieta gradualmente respecto al crecimiento
larvario (Conway et al. 1998; Morote et al. 2010) y este patrón se cumplió
en términos generales para las larvas del mar Catalán: la dieta inicial basada
en huevos y naúplios de copépodo y postnáuplios de calanoide se volvió más
compleja en el estadio de post�exión, no solo incoporando otros postnáu-
plios, sino otros crustáceos tales como los cladóceros. Este patrón parece
consistente con el descrito para la sardina europea Sardina pilchardus en
el mar Cantábrico (Munuera Fernandez y Gonzalez-Quiros 2007) o para la
alacha Sardinella aurita en el mar Catalán (Morote et al. 2008).

En cambio, este patrón no se vio de manera tan clara en el caso de
las larvas del mar Cantábrico, debido a que en la clase de talla mayor de
9 mm, la dieta resultó menos diversa y basada principalmente en huevos y
náuplios de copépodo. Dado que desde la clase de talla larvaria menor de 6.5
mm a la intermedia (6.5 - 9 mm) se constató un aumento en la contribución
a la dieta de los postnáuplios de copépodo junto con una disminución en la
presencia de huevos de copépodo, la interrupción en la tendencia detectada
en la clase de talla igual o superior a 9 mm coincidente con el estadio de
post�exión en esta población, no es concluyente debido al reducido número
de larvas estudiadas en estas categorías.

En lo referido a la dieta por clases de talla larvaria, en la clase de
talla menor de las dos poblaciones estudiadas las principales presas fueron
los huevos y náuplios de copépodo, seguidos de los postnáuplios de calanoide
pero con una contribución mucho menor.
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Sin embargo, en la clase de talla intermedia (6.5 - 9 mm) aparecieron
más grupos de presas y las diferencias entre las áreas de estudio resultaron
más evidentes debido al cambio en la dieta de las larvas del mar Catalán. En
el caso de estas larvas los postnáuplios de copépodo fueron el grupo de presas
más importante y el más predominantemente seleccionado, aunque también
fue positivamente seleccionado el grupo de los cladóceros Evadne y Podon.
En cambio, en el caso de las larvas del mar Cantábrico, los náuplios de
copépodo continuaron siendo el grupo más seleccionado. La incorporación
a la dieta de los cladóceros Evadne y Podon en otros clupeiformes como la
alacha Sardinella aurita se ha identi�cado como una evolución de la dieta
una vez alcanzados los 6-6.5 mm de talla (Morote et al. 2008).

La presencia de cladóceros en la dieta de las larvas del mar Catalán
en contraste con la ausencia de la dieta de las larvas del mar Cantábrico se
puede atribuir a la disponibilidad de estas presas, ya que tanto la presencia
conjunta de los cladóceros Podon y Evadne en términos de densidad como
de contribución a la comunidad zooplanctónica, fue mayor en el mar Catalán
que en el mar Cantábrico.

Los postnáuplios de ciclopoide y de harpacticoide en ambas regiones
y los postnáuplios de poecilostomatoide en el mar Catalán también apare-
cían en la dieta de la clase de talla intermedia a diferencia de la clase de
talla menor, aunque de forma mucho más modesta que el resto de grupos de
presas. Los postnáuplios de ciclopoide que eran positivamente seleccionados
en el caso de las larvas de clase de talla intermedia del mar Cantábrico se
han descrito como parte de la dieta de la anchoíta japonesa Engraulis japo-
nicus (Yasue et al. 2010) y la aparición de postnáuplios de harpacticoide y
poecilostomatoide asociada al incremento de talla larvaria ha sido previa-
mente descrito en la dieta de las larvas de anchoa europea (Catalán et al.
2010).

5.3.3. Factores de selección de presas

A pesar de que diversos autores han propuesto el tamaño de presa
como principal factor de selección por parte de las larvas de peces (Checkley
1982; Dabrowski y Bardega 1984; Detwyler y Houde 1970), también se ha
descrito un claro patrón de discriminación incluso a nivel de especie en la
captura de náuplios de copépodo (Hillgruber et al. 1995). En este estudio, las
larvas de talla intermedia y las de talla mayor del mar Catalán seleccionaron
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de manera diferente presas de rangos de tamaño aparentemente similares,
como pueden ser los postnáuplios de copépodo y los cladóceros Evadne y
Podon, pero a su vez, las larvas de clase de talla mayor seleccionaron de
manera similar presas de rangos de tamaño diferentes, como pueden ser los
náuplios de copépodo o los cladóceros Evadne y Podon (α = 0.195 en ambos
casos). Así, los datos de este trabajo sugieren que hay factores adicionales
que in�uyen en la selección de presas, y por tanto no solo depende de su
tamaño sino también del tipo de presa, tal como proponen Govoni et al.
(1986b) o Morote et al. (2010) entre otros.

Los ACP de los IRI y de los índices α sintetizan las diferencias y los
patrones de cambio de la dieta respecto al desarrollo larvario tanto en el
mar Cantábrico como en el mar Catalán. Una de las principales diferencias
es el hecho de que los huevos de copépodo tienen una mayor presencia en la
dieta de las larvas de anchoa del mar Cantábrico que en las del mar Catalán.
Este hecho no es atribuible a la diferencia en su disponibilidad dado que la
densidad fue similar en ambas regiones y la contribución a la comunidad
zooplanctónica en términos porcentuales fue mayor en el mar Catalán. El
análisis comparado de la dieta de tres especies en el Pací�co mostró que los
huevos de copépodo suponían la principal presa en la dieta del arenque del
Atlántico Clupea arengus, mientras los náuplios y postnáuplios de copépodo
lo eran de la merluza del Pací�co Merluccius productus y del abadejo de
Alaska Theragra chalcogramma (Neville y Beamish 2007). En el caso del
presente trabajo, la discriminación de diferentes estadios de copépodo en
la dieta se constata en una misma especie pero de diferentes ubicaciones
geográ�cas.

5.3.4. Síntesis

La dieta de las larvas de anchoa está basada principalmente en di-
ferentes estadios de copépodo, aunque también aparecen en menor medida
cladóceros y eventualmente tintínidos y dino�agelados. La dieta de los esta-
dios iniciales se compone principalmente de huevos y náuplios de copépodo,
que van dejando paso sin desaparecer de la dieta, principalmente a post-
náuplios de calanoide y de otros copépodos, y al menos en el mar Catalán
a cladóceros.

Los cambios en la composición de la dieta y en la selectividad de
las presas están asociados a la �exión de la notocorda más que a la talla
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larvaria. Los datos muestran una dieta similar para las larvas en pre�exión
en ambas regiones, pero a partir de que ocurre la �exión, se produce una
diferenciación de la dieta que se ha manifestado claramente en las larvas
del mar Catalán, pero no ha podido constatarse de manera especí�ca en el
mar Cantábrico, probablemente debido al hecho de que en esta región la
�exión ocurre a tallas superiores y los datos de larvas en este estadio fueron
escasos.

La dieta larvaria se con�gura como una interacción entre preferencia y
disponibilidad de presas. Así lo atestiguan por un lado, la mayor presencia y
selección de huevos de copépodo en la dieta de las larvas del mar Cantábrico,
a pesar de ser la disponibilidad de huevos de copépodo similar en las dos
regiones y su contribución a la comunidad zooplanctónica menor en el mar
Cantábrico; y por otro lado, la presencia y selección de cladóceros en la dieta
de las larvas de talla intermedia y mayor del mar Catalán, siendo mayor la
densidad y contribución de los cladóceros a la comunidad zooplanctónica
en esa región.
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6.1. Materiales y métodos especí�cos

La fase larvaria de los peces es un periodo de transición ontogénica en
el que se deben dar simultáneamente crecimiento y desarrollo, y que causa
cambios signi�cativos en la estructura, la �siología, el tamaño y la forma.
Todo ello condiciona las capacidades �siológicas y de comportamiento de
las larvas y consecuentemente su habilidad para abordar el reto de su super-
vivencia (Fuiman 1997). El patrón de desarrollo larvario debe dar respuesta
al crecimiento y desarrollo de las estructuras necesarias para asegurar la
alimentación y la locomoción, tanto para capturar presas (Von Herbing et
al. 2001) como para huir de depredadores (Rice et al. 1987), dentro de un
contexto ambiental determinado (Osse y Van den Boogaart 1995).

6.1. Materiales y métodos especí�cos

6.1.1. Procesado de las larvas

El estudio morfométrico de las larvas de anchoa se llevó a cabo con
225 larvas del mar Cantábrico (con un rango de tallas de entre 3.375 y 16.6
mm) y 297 larvas del mar Catalán (con un rango de tallas de entre 2.7 y 21
mm) �jadas en formaldehído y seleccionadas al azar de entre las capturadas
en las dos regiones tal como se ha indicado en el capítulo 3. Se tomaron las
siguientes medidas de cada larva (Figura 6.1) con ayuda de un microscopio
estereoscópico Olympus con una precisión de 0.1 mm:

• longitud estándar (SL)

• longitud (HL) y anchura (HW) de la cabeza

• longitud (JL) y anchura (JW) de la mandíbula

• longitud desde la parte posterior de la cabeza hasta la inserción de
la aleta caudal (BHCF)

• longitud del tracto digestivo (GL)

• distancia entre el ano y la inserción de la aleta caudal (ACF)
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SL: Longitud estándar

BHDF: Longitud entre la parte posterior
de la cabeza y la inserción de la aleta dorsal

HL: Longitud
de la cabeza

ACF: Longitud 
entre el ano y la inserción 

de la aleta caudal

GL: Longitud 
del tracto digestivo

Vista longitudinal de cuerpo entero:

Vista dorsal de cabeza: Vista ventral de cabeza:

HW: Anchura de la cabeza

JW: Anchura de la mandíbula

JL: Longitud de la mandíbula

Figura 6.1: Esquema de las medidas tomadas en las larvas de anchoa para el
estudio morfométrico.

6.1.2. Tratamiento de datos

Las diferencias de las variables hidrográ�cas entre regiones y entre
profundidades se testaron mediante ANOVA.

Se determinaron las relaciones alométricas entre la longitud estándar
y HL, HW, JL, JW, BHDF, GL y ACF para cada área de estudio, según la
ecuación de Huxley (1932).

y = axb

transformada logarítmicamente tal como propone Gould (1966):

log y = log a+ b log x
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Donde:

x es SL

y es las demás medidas utilizadas

b es patrón alométrico (tasa de cambio, pendiente)

a es magnitud

La diferencia respecto a la isometría (b = 1) de los patrones alomé-
tricos se textó mediante un test t de Student (Koumoundouros et al. 2001).
Las diferencias en el patrón alométrico (pendiente) y en la magnitud (in-
tercepto) de las regresiones lineales para cada área de estudio se testaron
mediante ANCOVA.

Se realizaron cinco análisis discriminantes, tres de ellos considerando
como única única variable de agrupación el área de estudio, el estadio de
�exión o la clase de talla, y otros dos combinando el área de estudio con el
estadio de �exión y con la clase de talla. Únicamente se consideraron para
su interpretación los factores discriminantes que explicaran al menos el 10%
de la varianza del conjunto de datos.

Para llevar a cabo los análisis se utilizaron las medidas anteriormente
indicadas (excepto la longitud estándar), que se estandarizaron previamen-
te para cada región según el procedimiento propuesto por Thorpe (1976;
1975) y generalizado por Lleonart et al (2000) para eliminar la in�uencia
alométrica de la talla mediante la siguiente ecuación:

y
′
i = yi

(
x0
xi

)b

Donde

y
′
i es el valor estandarizado de la medida del individuo i

yi es el valor real de la medida del individuo i

x0 es la talla promedio de referencia

xi es la talla del individuo i
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b es el patrón alométrico del conjunto de individuos

Una vez estandarizados, se testó la no correlación de los nuevos valo-
res respecto a la talla para constatar la eliminación de su efecto alométrico.

6.2. Resultados

6.2.1. Condiciones hidrográ�cas

Los valores de temperatura y salinidad a 5, 20, 50 y 100 m de pro-
fundidad en las campañas en las que se obtuvieron las larvas para los aná-
lisis morfométricos re�ejaron condiciones de estrati�cación de la columna
de agua durante el periodo de muestreo en ambas áreas de estudio, pero
también claras diferencias entre áreas (Figura 6.2).

La temperatura fue signi�cativamente más alta en el mar Catalán
(promedio de 17.78 ◦C y desviación estándar de 3.96 ◦C) que en el mar
Cantábrico (promedio de 14.7 ◦C y desviación estándar de 2.8 ◦C), tanto
para la columna de agua (ANOVA, p < 0.001) como para cada una de
las cuatro profundidades analizadas (ANOVA, p < 0.001). Asimismo, se
constataron diferencias signi�cativas en la temperatura de las diferentes
profundidades para cada área de estudio (ANOVA, p < 0.001) excepto
entre las profundidades de 50 y 100 m en el mar Cantábrico.

La salinidad también resultó ser signi�cativamente más alta en el mar
Catalán (promedio de 37.96 y desviación estándar de 0.18) que en el mar
Cantábrico (promedio de 34.91 y desviación estándar de 0.73), tanto para
el conjunto de la columna de agua (ANOVA, p < 0.001) como respecto a
las profundidades analizadas (ANOVA, p < 0.001). Dentro del mismo área
de estudio se constataron diferencias signi�cativas entre las profundidades
analizadas excepto entre las profundidades de 20 y 50 m en el mar Catalán
y entre las profundidades de 50 y 100 m en el mar Cantábrico.
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Figura 6.2: Variabilidad de la temperatura y la salinidad por campañas y profun-
didades en la zonas de estudio. Valores promedio (puntos) y desviación estándar
(líneas verticales).
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6.2.2. Variabilidad regional de las relaciones alométricas

El análisis de las relaciones alométricas para cada región de estudio
mostró regresiones lineales signi�cativas (p < 0.001) para todos los casos y
los patrones alométricos (pendientes) fueron signi�cativamente diferentes a
1 en todos los casos (t-test, p < 0.001). Además, los ANCOVA realizados
para la comparación entre regiones de las relaciones alométricas mostraron
diferencias signi�cativas en términos de patrón alométrico en el caso de la
longitud de la cabeza (HL) y en términos de magnitud (intercepto) para
HW, JL, JW, BHDF, ACF y GL (Tabla 6.1)

Tabla 6.1: Coe�cientes e índices de correlación de las relaciones alométricas de
las larvas de anchoa del mar Cantábrico y del mar Catalán. Todas las regresiones
lineales así como sus coe�cientes resultaron signi�cativos (p < 0.001). La columna
ANCOVA indica los casos en los que el ANCOVA estableció diferencias signi�ca-
tivas (** p < 0.01 y *** p < 0.001) para el patrón alométrico (pendiente) (P) y
para el intercepto (I) entre las rectas de regresión de las dos regiones.

Mar Cantábrico Mar Catalán ANCOVA

b a r2 b a r2 P I

logSL vs logHL 1.039 −0.773 0.891 0.971 −0.664 0.958 ** ***
logSL vs logHW 1.023 −1.080 0.901 0.974 −0.985 0.885 ***
logSL vs logJL 0.874 −1.089 0.780 0.913 −1.104 0.817 ***
logSL vs logJW 0.822 −1.181 0.775 0.875 −1.204 0.814 ***
logSL vs logBHDF 0.874 −0.165 0.760 0.918 −0.231 0.952 ***
logSL vs logACF 1.178 −0.853 0.795 1.099 −0.811 0.907 ***
logSL vs logGL 0.995 −0.212 0.814 0.938 −0.179 0.968 ***

La longitud de la cabeza (grá�co A en la Figura 6.3) mostró alometría
positiva para el mar Cantábrico (1.039) y negativa para el mar Catalán
(0.971). El intercepto fue signi�cativamente mayor en el mar Catalán (-
0.664) que en el mar Cantábrico (-0.773) y los dos patrones alométricos
fueron signi�cativamente diferentes (Tabla 6.1), ya que los valores fueron
mayores en el mar Catalán que en el mar Cantábrico pero tendieron a
converger en las larvas de mayor talla de ambas regiones. La relación entre
la longitud estándar y la anchura de la cabeza (grá�co B en Figura 6.3)
mostró alometría positiva para el mar Cantábrico y negativa para el mar
Catalán (Tabla 6.1) pero la diferencia entre los patrones alométricos no
fue signi�cativa. No obstante, el ANCOVA mostró diferencias signi�cativas
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entre los interceptos, siendo mayor en el mar Catalán (-0.985) que en el mar
Cantábrico (-1.080) (Tabla 6.1) y manteniéndose los valores más altos en las
larvas del mar Catalán en todo el rango de tallas. La longitud entre la parte
posterior de la cabeza y la inserción de la aleta dorsal (BHDF) (grá�co
A en Figura 6.4) mostró alometría negativa en las dos regiones pero sin
diferencias signi�cativas en el patrón alométrico. En cambio, el intercepto
fue signi�cativamente mayor en el mar Cantábrico (-0.165) que en el mar
Catalán (-0.231) (Tabla 6.1), y los valores de la regresión fueron mayores
en las larvas del primero de ellos en todo el rango de tallas (grá�co A en
Figura 6.4).
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Figura 6.3: Relaciones alométricas de las diferentes medidas (HL, HW, JL, JW)
respecto a la longitud estándar (SL) para las larvas del mar Cantábrico (círculos
azules) y del mar Catalán (círculos naranjas) con sus correspondientes líneas de
regresión. Los parámetros de las regresiones y la comparación estadística entre las
regresiones se han indicado en la Tabla 6.1.

73



6. Análisis morfométrico comparativo de las larvas de anchoa europea
lo

g 
B

H
D

F 
(m

m
)

log SL (mm)

0.1

0.3

0.5

0.7

0.9

1.1

0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4

lo
g 

G
L 

(m
m

)

0.1

0.3

0.5

0.7

0.9

1.1

0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4
log SL (mm)

lo
g 

A
C

F 
(m

m
)

-0.6

-0.4

-0.2

0.0

0.2

0.4

0.6

0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4
log SL (mm)

0.8

A B

C

Figura 6.4: Relaciones alométricas de las diferentes medidas (BHDF, GL y ACF)
respecto a la longitud estándar (SL) para las larvas del mar Cantábrico (círculos
azules) y del mar Catalán (círculos naranjas) con sus correspondientes líneas de
regresión. Los parámetros de las regresiones y la comparación estadística entre las
regresiones se han indicado en la Tabla 6.1.

En el caso de la longitud y la anchura de la mandíbula (JL y JW)
(grá�cos C y D en la Figura 6.3) así como en el caso de la longitud del tracto
digestivo (GL), en las dos regiones se constató alometría negativa (grá�co
B en la Figura 6.3), pero las diferencias entre los patrones alométricos no
resultaron signi�cativas en ninguno de los casos. En cambio, el intercepto
del mar Cantábrico fue signi�cativamente mayor que el del mar Catalán
en el caso de las dos medidas de la mandíbula y al revés en el caso de la
longitud del tracto digestivo (Tabla 6.1). No obstante, en los primeros dos
casos esta diferencia se debió a que los valores de la regresión convergieron
en las larvas de menor talla siendo menores para las larvas de mayor talla
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del mar Cantábrico que para las larvas de mayor talla del mar Catalán. En
cambio, en el caso de la longitud del tracto digestivo, ocurrió a la inversa,
ya que también los valores convergieron en las larvas de menor talla pero
en este caso mostraron menores valores las larvas de mayor talla del mar
Catalán que en las larvas de mayor talla del mar Cantábrico (grá�co B en
Figura 6.4).

La alometría de la longitud entre el ano y la inserción de la aleta
caudal (ACF) (grá�co C en Figura 6.4) fue positiva en los dos casos (Tabla
6.1) pero los patrones alométricos no fueron signi�cativamente diferentes.
En el caso de los interceptos, el del mar Catalán fue signi�cativamente
mayor que el del mar Cantábrico (-0.811 frente a -0.853 respectivamente),
aunque este hecho se debió una vez más a que los valores de la regresión
convergieron en las larvas de menor talla pero fueron menores en las larvas
de mayor talla del mar Catalán que en las larvas de mayor talla del mar
Cantábrico.

6.2.3. Diferencias morfométricas entre las larvas del mar
Cantábrico y el mar Catalán y durante el desarrollo
ontogénico

El análisis discriminante de las larvas utilizando únicamente la región
como variable de agrupación, ubicó correctamente el 94.9% de los casos
(Tabla 6.2), siendo algo mayor para las larvas del mar Cantábrico (96.1%)
que para las del mar Catalán (94.2%) (Tabla 6.3). La función discriminan-
te mostro las mayores correlaciones con las medidas estandarizadas de la
cabeza: la longitud (HL′, r = 0.795), la anchura (HW′, r = 0.530), y la
anchura y la longitud de la mandíbula (JW′, r = 0.362, JL′, r = 0.326)
(Tabla 6.2). El centroide del grupo de larvas del mar Cantábrico se ubicó
en la puntuación -2.025 de la función discriminante, y el centroide de las
larvas del mar Catalán se ubicó en la puntuación 1.193 (Figura 6.5).

El análisis realizado con el estadio de �exión como variable de agru-
pación, ubicó correctamente el 77.1% de los casos (Tabla 6.2), siendo la ubi-
cación correcta algo mayor para las larvas en estado de pre�exión (77.6%)
que para las larvas en estado de post�exión (76.8%) (Tabla 6.4). La función
discriminante se correlacionó en primer lugar con la longitud de la cabeza
(HL′, r = 0.582), en segundo lugar con la longitud entre el ano y la inserción
de la aleta caudal (ACF′, r = 0.529), en tercer lugar con la anchura de la
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6.2. Resultados

Tabla 6.3: Resultados de la clasi�cación de las larvas según el análisis discrimi-
nante utilizando como variable de agrupación el área de estudio.

Grupos previstos

Mar Cantábrico Mar Catalán Total

Grupos originales Núm. Mar Cantábrico 146 6 152
Mar Catalán 15 243 258

% Mar Cantábrico 96.1 3.9 100
Mar Catalán 5.8 94.2 100

cabeza (HW′, r = 0.423) y en cuarto lugar y de manera negativa con la
longitud del tracto digestivo (GL′, r = -0.397). El centroide del grupo de
larvas en estadio de post�exión se ubicó en la puntuación 0.472 de la función
discriminante, y el centroide del grupo de larvas en estadio de pre�exión se
ubicó en la puntuación -0.881 (Figura 6.6).

Utilizando como única variable de agrupación la clase de talla, el aná-
lisis discriminante ubicó correctamente el 67.3% de los casos (Tabla 6.2) y
mostró los porcentajes de ubicación correcta más alto (71.4%) y más bajo
(65.8%) para las larvas de menor talla y para las larvas de mayor talla,
respectivamente (Tabla 6.5). La primera función discriminante resultante
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Figura 6.5: Histograma de las puntuaciones para cada larva respecto a la fun-
ción extraída en el análisis discriminante utilizando la ubicación geográ�ca como
variable de agrupación.

77



6. Análisis morfométrico comparativo de las larvas de anchoa europea

Tabla 6.4: Resultados de la clasi�cación de las larvas según el análisis discrimi-
nante utilizando como variable de agrupación el estadio de �exión.

Grupos previstos

Pre�exión Post�exión Total

Grupos originales Núm. Pre�exión 111 32 143
Post�exión 62 205 267

% Pre�exión 77.6 22.4 100
Post�exión 23.2 76.8 100

explicó el 89.2% de la varianza y mostró la mayor correlación con la lon-
gitud del tracto digestivo (GL′, r = -0.719) y con la distancia entre el ano
y la aleta caudal (ACF′, r = 0.517) (Tabla 6.2). La segunda función dis-
criminante explicó el 10.8% de la varianza y se correlacionó principalmente
con la longitud de la cabeza (HL′, r = 0.689) y con la longitud entre la
parte posterior de la cabeza y la inserción de la aleta dorsal (BHDF′, r =
0.423). La distribución de cada grupo de larvas respecto a las funciones dis-
criminantes se puede observar en la Figura 6.7, en la que los tres centroides
se alinearon en orden creciente de las larvas de menor talla (centroide con
valor negativo) a las larvas de mayor talla (centroide con valor positivo)
respecto a la primera función discriminante.

Mar Cantábrico40
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0
4-6 -4 -2 0 2
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Mar Catalán

4-6 -4 -2 0 2

40
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20

10
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Función Discriminante

Figura 6.6: Histograma de las puntuaciones para cada larva respecto a la función
extraída en el análisis discriminante utilizando el estadio de �exión como variable
de agrupación.
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Tabla 6.5: Resultados de la clasi�cación de las larvas según el análisis discrimi-
nante utilizando como variable de agrupación la clase de talla.

Grupos previstos

< 6.5 mm 6.5 - 9 mm ≥ 9 mm Total

Grupo original Núm. < 6.5 mm 20 7 1 28
6.5 - 9 mm 18 102 28 148

≥ 9 mm 11 69 154 234

% < 6.5 mm 71.4 25 3.6 100
6.5 - 9 mm 12.2 68.9 18.9 100

≥ 9 mm 4.7 29.5 65.8 100
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Figura 6.7: Representación de las larvas y los centroides de cada grupo respecto
a las dos funciones extraídas en el análisis discriminante utilizando la clase de
talla como variable de agrupación.
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Tabla 6.6: Resultados de la clasi�cación de las larvas según el análisis discrimi-
nante utilizando como variables de agrupación el área de estudio y el estadio de
�exión. Pre: larvas en estadio de pre�exión y Post: larvas en estadio de post�exión

Grupos previstos

Mar Cantábrico Mar Catalán

Pre Post Pre Post Total

Grupo Núm. Mar Pre 83 11 2 2 98
original Cantábrico Post 18 35 0 1 54

Mar Pre 2 0 30 13 45
Catalán Post 13 3 33 164 213

% Mar Pre 84.7 11.2 2 2 100
Cantábrico Post 33.3 64.8 0 1.9 100

Mar Pre 4.4 0 66.7 28.9 100
Catalán Post 6.1 1.4 15.5 77 100

El análisis discriminante utilizando como variables de agrupación el
área de estudio y el estadio de �exión agrupó correctamente el 76.1% de los
casos (Tabla 6.2), mostrando el porcentaje de ubicación correcta más alto
(84.7%) para las larvas en estado de pre�exión del mar Cantábrico y el más
bajo (64.8%) para las larvas en estado de post�exión del mar Cantábrico
(Tabla 6.6). La primera función discriminante resultante explicó el 88.9% de
la varianza y mostró las mayores correlaciones con las medidas de la cabeza
(HL′, r = 0.784 y HW′, r = 0.525) y las medidas de la mandíbula (JW′,
r = 0.358 y JL′, r = 0.321). La segunda función discriminante explicó el
10.6% de la varianza y se correlacionó con la longitud del tracto digestivo
(GL′, r = 0.878) y de manera negativa con la longitud entre el ano y la
inserción de la aleta caudal (ACF′, r = -0.535) (Tabla 6.2).

La distribución de cada grupo de larvas respecto a las dos primeras
funciones discriminantes y sus respectivos centroides pueden observarse en
la Figura 6.8. La primera función discriminó los centroides respecto a la
ubicación geográ�ca: los centroides de las larvas en estadio pre�exión y
post�exión del mar Cantábrico se ubicaron en posiciones por debajo de 0 (-
1.875 y -2.333 respectivamente) mientras los centroides de las larvas del mar
Catalán se ubicaron por encima de 0 (1.498 para el centroide de las larvas en
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estadio de pre�exión y 1.138 para las larvas en estadio de post�exión). Del
mismo modo, la segunda función discriminó los centroides por estadio de
�exión. Los centroides de pre�exión quedaron por encima de 0 (0.454 para
el del mar Cantábrico y 1.169 para el del mar Catalán) y los centroides del
estadio de post�exión quedaron por debajo de cero (-0.614 para el del mar
Cantábrico y -0.300 para el del mar Catalán).

El análisis discriminante utilizando como variables de agrupación el
área de estudio y la clase de talla agrupó correctamente el 70% de los casos
(Tabla 6.2), pero mostrando grandes diferencias entre grupos respecto al
porcentaje de ubicación correcta, que fue del 80.6% para las larvas de talla
intermedia del mar Cantábrico pero solo del 45.7% para las larvas de ma-
yor talla de la misma región (Tabla 6.7). La primera función discriminante
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Figura 6.8: Representación de las larvas y los centroides de cada grupo respecto
a las dos funciones extraídas en el análisis discriminante utilizando la región y el
estadio de �exión como variables de agrupación.

81



6. Análisis morfométrico comparativo de las larvas de anchoa europea

T
a
b
la

6
.7
:
R
es
ul
ta
do
s
de

la
cl
as
i�
ca
ci
ón

de
la
s
la
rv
as

se
gú
n

el
an

ál
is
is

di
sc
ri
m
in
an

te
ut
il
iz
an

do
co
m
o
va
ri
ab
le
s
de

ag
ru
pa
ci
ón

el
ár
ea

de
es
tu
di
o
y
la

cl
as
e
de

ta
ll
a.

G
ru
p
os

p
re
vi
st
os

M
ar

C
an
tá
b
ri
co

M
ar

C
at
al
án

<
6.
5
m
m

6.
5
-
9.
5
m
m

≥
9
m
m

<
6.
5
m
m

6
-
9.
5
m
m

≥
9
m
m

T
ot
al

G
ru
p
o

N
ú
m
.
M
ar

C
an
tá
b
ri
co

<
6.
5
m
m

7
3

0
0

0
0

1
0

or
ig
in
al

6.
5
-
9.
5
m
m

7
5
8

5
1

0
1

7
2

≥
9
m
m

1
3
6

3
2

0
1

0
7
0

M
ar

C
at
al
án

<
6.
5
m
m

0
0

0
1
3

4
1

1
8

6.
5
-
9.
5
m
m

2
0

2
8

4
5

1
9

7
6

≥
9
m
m

4
1

3
7

1
7

1
3
2

1
6
4

%
M
ar

C
an
tá
b
ri
co

<
6.
5
m
m

7
0

3
0

0
0

0
0

1
0
0

6.
5
-
9.
5
m
m

9
.7

8
0
.6

6
.9

1
.4

0
1
.4

1
0
0

≥
9
m
m

1
.4

5
1
.4

4
5
.7

0
1
.4

0
1
0
0

M
ar

C
at
al
án

<
6.
5
m
m

0
0

0
7
2
.2

2
2
.2

5
.6

1
0
0

6.
5
-
9.
5
m
m

2
.6

0
2
.6

1
0
.5

5
9
.2

2
5

1
0
0

≥
9
m
m

2
.4

0
.6

1
.8

4
.3

1
0
.4

8
0
.5

1
0
0

82



6.2. Resultados

explicó el 81.3% de la varianza y mostró las mayores correlaciones con las
medidas de la cabeza (HL′, r = 0.806 y HW′, r =0.534) y las medidas de
la mandíbula (JW′, r = 0.363 y JL′, r = 0.324). La segunda función dis-
criminante explicó el 15% de la varianza y mostró la mayor correlación, de
tipo negativo, con la longitud del tracto digestivo (GL′, r = -0.835) y la
segunda mayor correlación con la longitud entre el ano y la inserción de la
aleta caudal (ACF′, r = 0.492).

La distribución de los grupos de larvas respecto a las dos primeras
funciones discriminantes y sus respectivos centroides pueden observarse en
la Figura 6.9. La primera función discriminó los centroides respecto a la
ubicación geográ�ca: los centroides de las larvas de las tres clases de talla
del mar Cantábrico se ubicaron en posiciones por debajo de -1.5 (-1.644
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Figura 6.9: Representación de datos y centroides respecto a las dos primeras
funciones extraídas en el análisis discriminante utilizando la ubicación geográ�ca
y la clase de talla como variables de agrupación.
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6. Análisis morfométrico comparativo de las larvas de anchoa europea

para larvas < 6.5 mm, -1.950 para larvas de entre 6.5 y 9 mm y -2.151 para
larvas ≥ 9 mm) mientras que los centroides del mar Catalán se ubicaron
por encima de 1 (1.244 para larvas < 6.5 mm, 1.118 para larvas de entre 6.5
y 9 mm y 1.220 para larvas ≥ 9 mm). Del mismo modo, la segunda función
discriminó las larvas por clase de talla. Los centroides de las larvas < 6.5
mm quedaron por debajo de -1.5 (-1.742 para el del mar Cantábrico y -2.006
para el del mar Catalán), los de las larvas de la clase de talla intermedia se
ubicaron entre -1 y 0 (-0.291 para el del mar Cantábrico y -0.510 para el
del mar Catalán) y los centroides de las larvas mayores o iguales a 9 mm se
ubicaron por encima de 0 (0.506 para el del mar Cantábrico y 0.474 para el
del mar Catalán).

6.3. Discusión

6.3.1. Efecto de las variables hidrográ�cas sobre los patrones
morfométricos

Tanto la temperatura como la salinidad resultaron signi�cativamente
mayores en el mar Catalán que en el mar Cantábrico durante los periodos
de estudio. De entre los factores externos que afectan al crecimiento y al
desarrollo larvario, la temperatura es la más destacable (Osse y Van den
Boogaart 1995) ya que afecta al metabolismo larvario (Ronbough 1997), y
por tanto al crecimiento (Houde 1989), el desarrollo, la duración del estadio
larvario o el rendimiento, en términos de acompasar las capacidades �sioló-
gicas y de comportamiento (Fuiman e Higgs 1997). Además, el incremento
de temperatura acelera los procesos ontogénicos en mayor medida que el
propio crecimiento (Fuiman et al. 1998) por lo que poblaciones larvarias
de entornos con temperaturas mayores pueden mostrar un mayor desarrollo
a tallas menores. Asimismo, la forma del cuerpo está condicionada por la
temperatura ambiental (Beacham 1990; Marcil et al. 2006) y la expresión
de las diferencias genotípicas se ve acentuada (Marcil et al. 2006). Por tanto
es esperable encontrar diferencias en los patrones morfométricos entre las
dos poblaciones de larvas estudiadas. De hecho, la diferencia en la talla que
se ha descrito para la �exión de la notocorda en las poblaciones larvarias
de las dos regiones (entre 6.6 y 8.9 mm para el mar Catalán y entre 9 y 10
mm para las del Atlántico) puede explicarse por el diferencial térmico, tal
como se ha visto en otros estudios (Koumoundouros et al. 2001).
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Por otro lado, se ha observado que la salinidad también puede afectar
al desarrollo y crecimiento larvario (Boeuf y Payan 2001) principalmente
porque el coste energético de la osmorregulación (Varsamos et al. 2005)
puede condicionar la energía disponible para el crecimiento. No obstante, las
especies del género Engraulis muestran gran tolerancia a la salinidad (Reid
1967) y en larvas de otros clupeiformes tales como el arenque del Atlántico
Clupea harengus (Linnaeus 1758) se ha constatado que la salinidad no es
un factor condicionante (Holliday y Blaxter 2009).

6.3.2. Variabilidad en los patrones alométricos

La manifestación del fenotipo es fruto de la interacción entre el geno-
ma y el entorno (Scheiner 1993) y los cambios en la forma del cuerpo condu-
cen a la formación de morfologías características y determinados patrones
de crecimiento alométrico (Gisbert et al. 2002). Las relaciones alométricas
descritas en este estudio muestran claras diferencias entre regiones. Además,
dado que se ha constatado variación genética entre las poblaciones del mar
Cantábrico y del mar Catalán (Sanz et al. 2008) es de suponer que esta
variación se traduzca en cambios morfológicos.

El crecimiento alométrico positivo que desarrolle lo antes posible las
estructuras bucales y la propia cabeza para posibilitar la ingesta de presas
(Osse y Van den Boogaart 1995; Vandewalle et al. 2005) parece lo espera-
ble, pero a pesar de que la alometría de la cabeza (HL y HW) fue positiva
para las larvas del mar Cantábrico, fue negativa para las larvas del mar
Catalán, al igual que la alometría de la mandíbula (JL y JW) lo fue para
las dos regiones. Estos datos no concuerdan con lo reseñado por Fuiman
(1983) para otros clupeiformes, en los que constató alometría positiva para
la cabeza. En el mar Catalán esa pauta no parece cumplirse; inicialmente la
proporción de la cabeza es mayor, y el patrón alométrico es negativo. Dado
que a temperaturas más altas el desarrollo y crecimiento se aceleran, las ne-
cesidades de ingestión de presas de mayor tamaño y nutricionalmente más
rentables puede propiciar que el tamaño de la cabeza sea inicialmente ma-
yor, pero esa diferencia inicial entre regiones parece que tiende a igualarse
según aumenta la talla, probablemente debido a que los peces son un grupo
que muestra mayor plasticidad en la variabilidad en el desarrollo y en las
características morfológicas que otros taxones (Allendorf et al. 1987). Esta
plasticidad fenotípica puede ser además una estrategia importante para ha-
cer frente a la variabilidad ambiental (Scheiner 1993). Esta idea se refuerza
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con el hecho de que la diferencia entre regiones del patrón alométrico de la
longitud de la cabeza fue signi�cativa.

En el caso de la longitud entre el ano y la aleta caudal la alometría
fue positiva en las dos regiones, en coherencia con lo descrito por Fuiman
(1983) y consistente con la prioridad de desarrollar la función natatoria,
para la que madura la musculatura del pedúnculo anal (Johston and Hall,
2004). De hecho, en el caso de la dorada Sparus aurata se ha constatado un
signi�cativo cambio en la organización muscular de la región caudal a raíz
de la �exión (Patruno et al. 1998) al igual que en caso de la cabrilla de roca
Paralabrax maculatofasciatus, a pesar de no aumentar en longitud (Peña
y Dumas 2009). Del mismo modo, en el caso de las medidas relacionadas
con la longitud del tronco (BHDF y GL) la alometría es negativa, ya que
inicialmente no parece un desarrollo prioritario respecto a las funciones de
ingestión, respiración y locomoción, y es coherente con lo descrito para
otras especies (Fuiman 1983; Osse y Van den Boogaart 1995). Considerando
por un lado la diferencia signi�cativa entre los interceptos (mayores en el
mar Catalán para longitud y anchura de la cabeza y mayor para el tronco
(BHDF) en el mar Cantábrico) y por otro lado el hecho de que los valores
de las regresiones se mantuvieran en todo el rango por encima respecto a
la regresión de la otra región, se refuerza la observación de condiciones de
partida diferentes para las dos poblaciones, lo que también sustenta la idea
de diferenciación genética.

6.3.3. Discriminación morfométrica

Froese (1990) propone dos grandes patrones morfológicos para las
larvas de peces, que asocia a diferentes estrategias ecológicas: (a) el grupo
de las larvas anguiliformes y similares y (b) el grupo de las larvas con forma
de renacuajo y las larvas fusiformes, con cuerpo corto y cabeza grande. A
pesar de que la anchoa europea se ajusta claramente al patrón anguiliforme,
los datos de este trabajo muestran una variabilidad morfométrica dentro de
este patrón entre las dos poblaciones estudiadas. Esta idea se refuerza por
el hecho de que los peces que explotan diferentes recursos en términos de
alimento, espacio o hábitat tienden a desarrollar diferentes morfologías, lo
que re�eja la adaptación a estas diferencias ecológicas (Alexander 1970).
Además, dado que la morfogénesis y la diferenciación son procesos rápidos
y complejos que se dan desde el inicio de la ontogenia de los peces (Gis-
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bert et al. 2002), cabe esperar que las diferencias se mani�esten de manera
temprana.

Los análisis discriminantes muestran que el principal factor de dis-
criminación es el área de estudio. Esta observación se constata tanto en los
casos en los que se ha considerado únicamente la propia región como varia-
ble de agrupación, como en los análisis en los que se añadió otra variable
de agrupación como el estadio de �exión o la talla larvaria. Este hecho nos
lleva a reforzar nuevamente la idea de la diferenciación ecotípica.

La discriminación de las larvas respecto al área de estudio viene mar-
cada claramente por las proporciones de la cabeza (longitud y anchura de la
cabeza y de la mandíbula respecto al tamaño total). Cuttitta et al. (2015)
constataron la longitud de la boca como el principal factor de discrimina-
ción para la estructura de la población larvaria de la anchoa europea en el
estrecho de Sicilia. Similarmente, estudios llevados a cabo en poblaciones
adultas de sardina europea Sardina pilchardus también han mostrado que
las medidas relacionadas con la cabeza son el principal factor de discrimi-
nación (Silva 2003). Por tanto, principalmente una cabeza y una mandíbula
proporcionalmente mayor en términos de longitud y anchura caracterizan a
las larvas del mar Catalán respecto a las del mar Cantábrico.

A priori, esta diferencia en el tamaño de la cabeza y de la mandíbula
parece la respuesta a la necesidad de hacer frente a una mayor tasa me-
tabólica inducida por una mayor temperatura, posibilitando la ingesta de
presas de mayor tamaño y energéticamente más provechosas lo antes posi-
ble. Esta diferencia podría considerarse una diversi�cación ecotípica debida
a la diferenciación genética o a la in�uencia parental. A pesar de que la
diferenciación genética en clupeiformes suele ser muy leve (Grant y Utter
1984; Menezes 1994), existe de hecho entre las dos poblaciones estudiadas
(Sanz et al. 2008), por lo que puede explicarse como fruto de esa diferen-
ciación, que a su vez se acrecienta con la in�uencia de la temperatura, tal
como se ha indicado en el caso del bacalao del Atlántico Gadus morhua
(Marcil et al. 2006). No obstante, dado que se han constatado diferencias
en la morfología larvaria entre poblaciones por in�uencia parental en el caso
del egle�no Melanogrammus aegle�nus (Politis et al. 2014), esa posibilidad
también debería tenerse en cuenta.

Cuando se considera únicamente el estadio de �exión como variable
de agrupación, las larvas en pre�exión se diferencian por mostrar una cabe-
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za (HL y HW) y un pedúnculo caudal (ACF) menor pero un tronco (GL)
proporcionalmente mayor que las que están en post�exión. No obstante,
cuando se conjuga el área de estudio y el estadio de �exión como variable
de agrupación las medidas de la cabeza contribuyen a la discriminación re-
gional y la discriminación por estadios pasa a depender de las proporciones
del tracto digestivo (GL) y del pedúnculo caudal (ACF). Dado que la �exión
de la notocorda en la anchoa europea se asocia con el inicio de las migracio-
nes verticales diarias, un cambio en la selectividad de presas y una mayor
capacidad para evadir redes de plancton, el desarrollo de la aleta caudal
parece un acontecimiento ontogénico clave tanto en engráulidos como en
otros peces (Somarakis y Nikolioudakis 2010) y asociado al desarrollo de la
musculatura del pedúnculo caudal (Johston y Hall 2004).

Ese cambio en las proporciones del tronco puede ser explicado como
parte de la preparación de la larva para la metamorfosis, acercando sus pro-
porciones corporales a las del individuo juvenil y dejando atrás el esquema
anguiliforme. En la carpa común Cyprinus carpio se ha visto que el creci-
miento del tronco no sigue un patrón alométrico positivo hasta casi estar en
la metamorfosis y que el crecimiento del intestino no inicia el crecimiento
alométrico positivo hasta que la larva cambia del patrón natatorio angui-
liforme al patrón carangiforme (Osse et al. 1997) por lo que el desarrollo
proporcionalmente mayor de la región del pedúnculo caudal (ACF) puede
explicarse debido al cambio del patrón natatorio mediado por la �exión, ya
que junto con la aleta caudal posibilitan la propulsión hacia adelante así
como el posicionamiento estático (Koumoundouros et al. 2001).

En el caso de la discriminación de las clases de talla, dado que la
talla está estrechamente ligada con los estadios de �exión, las medidas que
explican la discriminación respecto a la talla coinciden en gran medida con
aquellas que explican la discriminación por estadio de �exión. Tal es así
que la relación inversa entre la proporción del tracto digestivo (GL) y del
pedúnculo caudal (ACF) es lo que más contribuye a discriminar las larvas
por tallas tanto cuando se utiliza únicamente la clase de talla como variable
de agrupamiento como cuando se combina con la región. Es decir, a mayor
talla de la larva mayor pedúnculo caudal. Por lo que parece que tal como
Gisbert (2002) describe para el lenguado californiano Paralichthys califor-
nicus, después de la �exión la mayor parte de los cambios morfológicos se
traducen en alcanzar la forma juvenil.
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Los análisis discriminantes mediante medidas estandarizadas han re-
sultado una herramienta útil para determinar variaciones morfométricas
principalmente asociadas a diferencias regionales, pero también para la dife-
renciación respecto a la �exión como momento clave del proceso ontogénico.
Las técnicas multivariantes y los análisis discriminantes en concreto (Pollar
et al. 2007) son una herramienta habitual en el ámbito de la ecología que se
vienen utilizando para investigar la variabilidad geográ�ca de la morfome-
tría en especies piscícolas (Bembo et al. 1996; Cuttitta et al. 2015; Murta
2000; Silva 2003). Además, se pone de mani�esto que la diferenciación de
poblaciones mediante el análisis morfométrico resulta una alternativa váli-
da, e incluso más adecuada que la genética (Cuttitta et al. 2015), máxime
cuando la diferenciación genética es leve como en el caso de los clupeiformes
(Grant y Utter 1984; Menezes 1994).
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7

In�uencia de la solución de
�jación en la morfometría de
las larvas de anchoa europea
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7.1. Objetivos especí�cos

Los procesos de �jación y conservación en larvas de peces producen
cambios en la longitud, el peso y la calidad de los tejidos, y tradicionalmente
el efecto del formaldehído ha sido más estudiado que el del etanol (Fowler
y S. Smith 1983). La posibilidad del aprovechamiento para estudios adicio-
nales de muestras �jadas y conservadas en una y otra solución de �jación
plantea el interés de determinar las diferencias morfométricas y alométri-
cas respecto a la solución de �jación utilizada, así como la posibilidad de
establecer una transformación que permita equiparar las medidas.

7.1. Objetivos especí�cos

Los objetivos especí�cos de este capítulo son los siguientes:

• Describir las diferencias en los patrones alométricos de las larvas de
anchoa europea �jadas y conservadas en etanol y en formaldehído.

• Determinar si existe diferenciación morfométrica derivada de la
solución de �jación y conservación utilizada.

• Establecer un método sencillo de transformación de las medidas
que permita la interoperabilidad de las muestras independiente-
mente de la solución de �jación y conservación.

7.2. Materiales y métodos

7.2.1. Área de estudio y toma de muestras

Este trabajo se ha llevado a cabo con muestras obtenidas en el ex-
tremo oriental del mar Cantábrico (en el interior del Golfo de Bizkaia). Las
larvas �jadas y conservadas en formaldehído se obtuvieron en los muestreos
de las campañas indicadas en la Tabla 3.1 del capítulo 3. Las larvas �jadas
y conservadas en etanol se obtuvieron en muestreos realizados entre el 4 y
el 7 de julio de 2003 dentro de las campañas oceanográ�cas del proyecto
SAVOR a bordo del BIO Investigator mediante lances de redes Bongo y
MIK y que se �jaron y conservaron en etanol al 90%. La Figura 7.1 recoge
la ubicación geográ�ca de los puntos de muestreo de las larvas utilizadas en
este estudio.
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Figura 7.1: Área de estudio y estaciones de muestreo. En las estaciones D1,
D2 y D3 se obtuvieron las muestras de ictioplancton �jadas y conservadas en
formaldehído (años 2000 y 2001) y en las estaciones E1-E10 se obtuvieron las
muestras �jadas en etanol (2003).

7.2.2. Procesado de muestras y tratamiento de datos

Se analizaron 225 larvas �jadas y conservadas en formaldehído (con
un rango de tallas de entre 3.375 y 16.6 mm) y 121 larvas �jadas y conser-
vadas en etanol (con un rango de tallas de entre 5.2 y 15.12 mm) que se
procesaron tal como se ha explicado en el apartado 6.1.1 del capítulo 6.

El tratamiento de datos fue similar al descrito en el apartado 6.1.2
del capítulo 6. Se calcularon las relaciones alométricas mediante regresiones
lineales utilizando la transformación logarítmica de la longitud estándar y
del resto de medidas para cada solución de �jación. Se testó la diferencia
respecto a la isometría de los patrones alométricos mediante una prueba t de
Student (Koumoundouros et al. 2001) y las diferencias entre las regresiones
lineales se testaron mediante ANCOVA.
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También se realizó un análisis discriminante utilizando la solución
de �jación como variable discriminante y los valores estandarizados de las
siguientes medidas: longitud y anchura de la cabeza (HL′ y HW′), longitud
y anchura de la mandíbula (JL′ y JW′), longitud entre la parte posterior
de la cabeza y la inserción de la aleta dorsal (BHDF′), longitud del tracto
digestivo (GL′) y longitud entre el ano y la inserción de la aleta caudal
(ACF′). Los valores se estandarizaron siguiendo el procedimiento de Thor-
pe (1975; 1976) y generalizado por Lleonart et al. (2000), tal como se ha
indicado en el apartado 6.1.2 del capítulo 6. Las diferencias de las medidas
estandarizadas entre soluciones de �jación se testaron mediante ANOVA.

Para establecer un factor de conversión entre las medidas de una y
otra solución de �jación y conservación se realizó un retrocálculo a partir
de las relaciones alométricas obtenidas en cada solución. Se igualaron las
dos relaciones lineales en función de la longitud estándar para obtener una
ecuación de corrección para cada una de las medidas que mostró diferencias
signi�cativas en el patrón alométrico y/o en el intercepto:

log yF = bF log xF + aF

log yE = bE log xE + aE

Igualando xF = xE

log yF =
bF
bE

log yE − aE

bE
+ aF = β log yE + ε

donde

yF es la longitud de la medida en formaldehído

xF es la longitud estándar en formaldehído

bF es el patrón alométrico de la medida en formaldehído

aF es el intercepto de la medida en formaldehído

yE es la longitud de la medida en etanol

xE es la longitud estándar en etanol
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bε es el patrón alométrico de la medida en etanol

aε es el intercepto de la medida en etanol

ε es el intercepto de conversión

β es la pendiente de conversión

7.3. Resultados

7.3.1. Variabilidad en la alometría debida a la solución de
�jación

La Tabla 7.1 y las Figuras 7.2 y 7.3 muestran los parámetros de las
relaciones alométricas entre la longitud estándar y el resto de medidas pa-
ra las larvas tratadas con formaldehído y etanol, así como los parámetros
comparativos de las relaciones entre las dos soluciones de �jación y conser-
vación. Todas las regresiones lineales resultaron signi�cativas (p < 0.001)
y todos los patrones alométricos (pendientes) resultaron signi�cativamente
diferentes de 1 (t-test, p < 0.001).

Tabla 7.1: Coe�cientes e índices de correlación de las relaciones alométricas
de las larvas de anchoa �jadas en formaldehído y etanol. Todas las regresiones
lineales así como sus coe�cientes resultaron signi�cativos (p < 0.001). La columna
�ANCOVA� indica los casos en los que el ANCOVA estableció diferencias signi�-
cativas para la pendiente (P) y para el intercepto (I), entre las rectas de regresión
para cada solución de �jación (* p < 0.05; **p < 0.01; *** p < 0.001).

Formaldehído Etanol ANCOVA

b a r2 b a r2 P I

logSL vs logHL 1.039 −0.773 0.891 1.205 −0.979 0.904 *** ***
logSL vs logHW 1.023 −1.080 0.901 0.938 −1.029 0.888 * ***
logSL vs logJL 0.874 −1.089 0.780 1.022 −1.293 0.685 * ***
logSL vs logJW 0.882 −1.181 0.775 0.903 −1.271 0.716
logSL vs logBHDF 0.874 −0.165 0.460 0.804 −0.091 0.914
logSL vs logACF 1.178 −0.853 0.795 1.200 −0.866 0.940
logSL vs logGL 0.995 −0.212 0.814 0.841 −0.060 0.970 **
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7.3. Resultados

La longitud de la cabeza (HL) mostró alometría positiva para las dos
soluciones (1.039 en formaldehído y 1.205 en etanol), así como la longitud
entre el ano y la inserción de la aleta caudal (ACF). En cambio, la anchura
de la mandíbula (JW), la longitud entre la parte posterior de la cabeza y
la inserción de la aleta dorsal (BHDF) y la longitud del tracto digestivo
(GL) mostraron alometría negativa para las dos soluciones. La anchura de
la cabeza (HW) mostró alometría positiva para el formaldehído (1.023) y
negativa para el etanol (0.938), mientras que la longitud de la mandíbula
(JL) mostró alometría positiva para el etanol (1.022) y negativa para el
formaldehído (0.874).
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Figura 7.2: Relaciones alométricas de HL, HW, JL y JW respecto a la longi-
tud estándar (SL) para las larvas en etanol (círculos morados) y en formaldehído
(círculos verdes) con sus correspondientes líneas de regresión. Los parámetros de
las regresiones y la comparación estadística entre las regresiones se han indicado
en la Tabla 7.1.
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Además, los ANCOVA realizados para la comparación respecto a la
solución de �jación de las regresiones mostraron diferencias signi�cativas en
el patrón alométrico (pendiente) y en la magnitud (intercepto) tanto en la
relación de la longitud y la anchura de la cabeza (HL y HW) como en la de la
longitud de la mandíbula (JL) con la longitud estándar, y sólo en el patrón
alométrico (pendiente) en el caso de la relación de la longitud del tracto
digestivo (GL) con la longitud estándar. En cambio, las regresiones relativas
a JW, BHDF y ACF no mostraron diferencias signi�cativas ni en términos
de pendiente ni en términos de intercepto, por lo que se puede considerar una
misma relación alométrica para las larvas en las dos soluciones de �jación.
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Figura 7.3: Relaciones alométricas de BHDF, GL y ACF respecto a la longi-
tud estándar (SL) para las larvas en etanol (círculos morados) y en formaldehído
(círculos verdes) con sus correspondientes líneas de regresión. Los parámetros de
las regresiones y la comparación estadística entre las regresiones se han indicado
en la Tabla 7.1.
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7.3. Resultados

En la longitud de la cabeza (HL) y en la de la longitud de la mandíbu-
la (JL) el intercepto de la relación alométrica de las larvas en formaldehído
fue mayor que el de las larvas en etanol y los valores de la regresión se man-
tuvieron por encima en todo el rango de tallas. En cambio, en la anchura
de la cabeza el intercepto de las larvas en etanol fue mayor que el de las
larvas en formaldehído pero las líneas de regresión tendieron a cruzarse en
las tallas inferiores.

7.3.2. Diferencias morfométricas respecto a la solución de
�jación

El análisis discriminante utilizando como variable de agrupación la
solución de �jación, resultó signi�cativo (p < 0.001) con un valor de λ de
Wilks de 0.734 y clasi�có correctamente el 77.5% de los casos (Tabla 7.2).
La función discriminante se correlacionó negativamente con la longitud de
la mandíbula (JL′) y con la longitud de la cabeza (HL′) (r = -0.561 y
r =-0.558 respectivamente), después positivamente con la longitud entre
el ano y la inserción de la aleta caudal (ACF′, r = 0.477), a continuación
y de manera similar con la longitud entre la parte trasera de la cabeza y
la inserción de la aleta dorsal y la longitud del tracto digestivo (BHDF′,
r = 0.379; GL′, r = 0.348); después negativamente con la anchura de la
cabeza (HW′, r = -0.336) y por último positivamente con la anchura de
la mandíbula (JW′, r = 0.111). La distribución de las frecuencias de las
puntuaciones obtenidas para cada larva respecto a la función discriminante,

Tabla 7.2: Resultados de la clasi�cación de las larvas �jadas en etanol y formal-
dehído según el análisis discriminante utilizando como variable de agrupación la
solución de �jación.

Grupo predicho

Etanol Formaldehído Total

Grupo original Núm. Etanol 74 23 97
Formaldehído 33 119 152

% Etanol 76.3 23.7 100
Formaldehído 21.7 78.3 100
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Figura 7.4: Histograma de las puntuaciones adjudicadas a cada larva respecto a
la función construida en el análisis discriminante utilizando la solución de �jación
como variable de agrupación.

ubicó el centroide del grupo de larvas �jadas en etanol en la posición 0.751
de la función discriminante y el del grupo de larvas �jadas en formaldehído
en la posición -0.479 (Figura 7.4).

Los valores promedio de las medidas estandarizadas mostraron di-
ferencias signi�cativas entre las soluciones de �jación en todos los casos
excepto en el caso de BHDF′ (Tabla 7.3). HL′, HW′ y JL′ fueron signi�-
cativamente mayores en las larvas �jadas en formaldehído y JW′, GL′ y
ACF′ fueron signi�cativamente mayores en las larvas en etanol. En el caso
de BHDF′ el promedio también fue mayor en las larvas �jadas en etanol
pero la diferencia no fue signi�cativa.

7.3.3. Conversión basada en las relaciones alométricas

En el caso de las cuatro medidas que mostraron patrón alométrico y/o
intercepto signi�cativamente diferente se calculó la ecuación de corrección
para transformar las medidas de las larvas en etanol a medidas de las larvas
en formaldehído. Los coe�cientes de las estandarizaciones se recogen en la
Tabla 7.4.

Las nuevas medidas de las larvas �jadas en etanol homologadas a las
correspondientes a las larvas en formaldehído se ajustaron a las relaciones
alométricas previamente calculadas para estas últimas.
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Tabla 7.3: Valores promedio, desviaciones estándar de las diferentes medidas es-
tandarizadas para cada solución de �jación y signi�cación de los análisis ANOVA
para comparar las medidas de las dos soluciones de �jación (* p < 0.05; **
p < 0.01; *** p < 0.001).

Formaldehído Etanol

Promedio SD Promedio SD ANOVA

HL′ 1.624 0.011 1.528 0.014 ***
HW′ 0.779 0.006 0.751 0.006 *
JL′ 0.546 0.005 0.497 0.009 ***
JW′ 0.392 0.004 0.399 0.005 ***
BHDF′ 4.542 0.045 4.759 0.027 n.s.
GL′ 5.386 0.044 5.575 0.020 *
ACF′ 1.777 0.025 1.929 0.014 **

Tabla 7.4: Coe�cientes de estandarización para las medidas que mostraron di-
ferencias signi�cativas en el patrón alométrico o en el intercepto: β: pendiente de
conversión; ε intercepto de conversión.

Medida β ε

HL 0.862 0.039
HW 1.091 0.0170
JL 0.855 0.176
GL 1.183 −0.140

7.4. Discusión

El constreñimiento debido a las soluciones de �jación y conservación
ocurre como resultado de la �jación química de los tejidos biológicos y de
cierto desequilibrio osmótico entre el espécimen y el medio de conserva-
ción (Ahlstrom 1976). El efecto del �jador en el constreñimiento es variable
respecto a la especie (Fey 1999; Jennings 1991), al �jador utilizado y su
concentración (Cunningham et al. 2000; Hay 1982; Theilacker 1980), la sa-
linidad de la solución de �jación (Hay 1982) o el tamaño del espécimen (Fey
2002; Fowler y S. Smith 1983; Hay 1982). No obstante, Theilacker (1980)
concluyó que el constreñimiento del tamaño dependía más de la captura y
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manipulación que de la solución de �jación, al igual que constataron Fey y
Hare (2005) para las larvas del bacalao del Atlántico Gadus morhua.

Los datos de este trabajo muestran que las relaciones alométricas
fueron signi�cativamente diferentes para la longitud y anchura de la cabeza,
para la longitud de la mandíbula y para la longitud del tracto digestivo,
por lo que podemos determinar que el etanol y el formaldehído afectan de
manera diferente al constreñimiento de las larvas de anchoa europea, tal
como se ha visto para otras especies en diversos trabajos (Cunningham et
al. 2000; Fowler y S. Smith 1983; Gomez et al. 2014).

En función de esas diferencias signi�cativas, y a pesar de no tener
datos de medidas en vivo, parece razonable sugerir que a diferencia de lo
reseñado por Theilacker (1980), el etanol sí genera algún tipo de constre-
ñimiento en las larvas de anchoa europea. Theilacker (1980) propone para
las larvas de clupeiformes una reducción homogénea en todas las medidas
corporales de en un 3% causada por el formaldehído, y ausencia de cons-
treñimiento en la �jación con etanol. Según esto, los especímenes �jados en
formaldehído mantendrían las relaciones alométricas como las de las larvas
en vivo, y por lo tanto deberían ser iguales a las de las larvas en etanol
que teóricamente no habrían sufrido constreñimiento. En cambio, solo JW,
BHDF y ACF mostraron relaciones alométricas similares con los dos méto-
dos de �jación. Además, dado que en otras especies sí se ha constatado ese
efecto del etanol, siendo incluso mayor que el del formaldehído, no sólo en
larvas (Cunningham et al. 2000; Fisher et al. 1998; Fowler y S. Smith 1983)
sino incluso en adultos (Kristo�ersen y Salvanes 2012), parece razonable
considerar que el etanol también genera constreñimiento en las larvas de
anchoa europea.

El análisis discriminante demostró que la morfometría larvaria tam-
bién se ve afectada de manera diferente en función de la solución de �jación
utilizada. El factor derivado del análisis discriminante correlacionó negati-
vamente con JL′, HL′ y HW′, tres medidas estandarizadas que fueron signi-
�cativamente menores en las larvas en etanol, y que a su vez mostraron el
patrón alométrico signi�cativamente diferente. En el caso de la mandíbula
y de la cabeza fue signi�cativamente mayor para las larvas en etanol, pero
en el caso de la anchura de la cabeza fue mayor en las larvas �jadas en
formaldehído.
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A la luz de los resultados de este trabajo no se puede soslayar la in-
�uencia de la solución de �jación a la hora de hacer estudios morfométricos,
dado que condicionan las relaciones alométricas y las morfometría. Es por
ello que debe considerarse la homologación de las medidas en función de
las relaciones alométricas. En la literatura es habitual encontrar propuestas
de ecuaciones para corregir el sesgo del efecto de la solución de �jación y
conservación respecto a la longitud en vivo de los individuos objeto de es-
tudio (Buchheister y M. Wilson 2005; Fey y Hare 2005; Fey 2012; Fey 2002;
Porter et al. 2001). De igual forma, el interés de combinar muestras �jadas
en distintas soluciones para llevar a cabo estudios adicionales hace necesario
el poder combinar la información de los distintos conjuntos de datos de una
manera homologable.

El modelo lineal basado en las relaciones alométricas propuesto en
este trabajo proporciona una herramienta sencilla que abre la posibilidad
de homologar las medidas de los individuos conservados en las dos solucio-
nes. No obstante, esta propuesta requeriría de mayor desarrollo y análisis
estadístico para su aplicación generalizada.
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8. Discusión de síntesis

En este trabajo se han analizado de manera comparada la dieta y los
patrones morfométricos de las larvas de la anchoa europea del mar Cantá-
brico y del mar Catalán. La variabilidad morfológica y el comportamiento
asociado en función del hábitat son factores importantes en el éxito alimen-
tario (Carl y Healey 1984; Ehlinger y Wilson 1988), por lo que la compren-
sión de la relación entre la alimentación y la morfometría resulta clave a la
hora de describir la ecología tró�ca de las larvas de una misma especie pero
de poblaciones aisladas y geográ�camente alejadas.

La fase larvaria de los peces es un periodo de crecimiento intenso,
por lo que las larvas tienen un requerimiento energético muy alto. Debido
a ello, la alimentación es un factor crítico de la supervivencia, que está
condicionado tanto por los factores ambientales como por las características
propias de la especie. En términos generales, el desarrollo de las estructuras
de la cabeza y de locomoción son prioritarias para la supervivencia larvaria
(Osse et al. 1997).

El incremento del tamaño del aparato bucal de la larva (Bremigan
y Stein 1994) así como el desarrollo de sus correspondientes estructuras
musculo-esqueléticas (Turingan et al. 2005), le permiten la ingestión de
presas de mayor tamaño. Dado que el tamaño de la boca varía durante
la ontogenia, la disponibilidad del rango de tamaños de presa puede afec-
tar el éxito alimentario larvario (Bremigan y Stein 1994). Junto con ello,
la �exión de la notocorda es un evento ontogénico clave que acarrea cam-
bios cruciales en el patrón natatorio (Batty 1984) y por consiguiente, en el
comportamiento larvario (Somarakis et al. 1998).

Considerando el diferencial térmico constatado entre las dos regiones
y el efecto de la temperatura en el crecimiento (Brett 1979), se ha constatado
que las larvas del mar Cantábrico crecen más despacio y sus estadios larva-
rios duran más, tal como indicaban Fuiman et al. (Fuiman et al. 1998). Los
datos de este trabajo corroboran el hecho de que la �exión de la notocorda
ocurre a tallas menores en el mar Catalán que en el mar Cantábrico.

A pesar de que las larvas del mar Catalán tienen la cabeza y la
mandíbula proporcionalmente más grandes desde las tallas iniciales, no se
constataron diferencias signi�cativas para el tamaño de presas ingeridas en
el estadio de pre�exión. En cambio, las larvas en estadio de post�exión del
mar Catalán se alimentaron de presas de tamaño signi�cativamente mayor
que las larvas del mar Cantábrico de talla equivalente pero aún en estado
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de pre�exión. Esto sugiere que la capacidad de movimiento prevalece sobre
el tamaño del aparato bucal a la hora de capacitar a las larvas para hacerse
con presas de mayor tamaño.

El hecho de que la �exión se dé más tarde en el mar Cantábrico
implica que el periodo en el que esas larvas mantienen el patrón natatorio
anguiliforme es más largo. Las larvas con patrón anguiliforme no atacan
dos veces a la misma presa debido a sus limitaciones de maniobrabilidad
(Blaxter y Staines 1971) y esto podría explicar su preferencia por presas
menores (Hunter 1981) y sin movilidad como los huevos de copépodo, o
con baja capacidad de movimiento como los náuplios de copépodo, que son
menos e�cientes en la natación que los postnáuplios (Wadhwa et al. 2014).

Por otro lado, en el caso de las larvas del mar Catalán, al darse el
cambio al patrón natatorio carangiforme en tallas menores, acceden antes
a las presas más móviles. A pesar de que la diferencia en tamaño de la es-
tructura craneal y del aparato bucal no parece tener especial relevancia en
el estadio de pre�exión, sí que la tiene en el estadio de post�exión, en el
que las presas fueron signi�cativamente más grandes en el mar Catalán. Por
tanto, parece razonable pensar que una estructura craneal con una mandí-
bula mayor a tallas menores sea una adaptación ecotípica, más aun cuando
los cambios en el tamaño del aparato bucal a lo largo de la ontogenia se han
relacionado con cambios en el comportamiento alimentario y por tanto con
el rango de presas capturables (Stoner y Livingston 1984). De hecho, se ha
constatado la variabilidad morfológica adaptativa intraespecí�ca relaciona-
da con la e�ciencia en la alimentación de una misma especie en diferentes
hábitats (Svanbäck y Eklöv 2003).

La mayor presencia de huevos de copépodo en la dieta de las larvas
del mar Cantábrico en todo el rango de tallas y la no selección de este grupo
en las larvas en estado de post�exión del mar Catalán se explica por su fácil
capturabilidad para las larvas con menor capacidad natatoria, que pasa-
rán a excluirlos de sus preferencias cuando adquieran capacidad natatoria
su�ciente para explotar presas móviles y con mayor aporte energético.

En las presas con capacidad de movimiento, uno de los principales
factores en la selección parece ser el reconocimiento del patrón natatorio
(Buskey et al. 1993). De entre las presas móviles, inicialmente aparecen se-
leccionados los naúplios de copépodo, lo que se explica por su menor tamaño
y limitada capacidad natatoria, pero posteriormente de entre los postnáu-
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plios de copépodo, los calanoides aparecen con una preferencia superior al
resto, siendo éste el grupo de mayor talla entre los copépodos presentes en la
dieta, a pesar de tener patrones natatorios diversos (Pa�enhöfer et al. 1996).
Aunque en ciertos estudios se ha descrito una preferencia principal sobre
los postnáuplios de ciclopoides (Borme et al. 2009; Conway et al. 1998), en
nuestro caso, aun siendo activamente seleccionados en la población larvaria
del mar Catalán, no lo eran por encima de los calanoides, y ello a pesar de
que en estudios de laboratorio se ha constatado que son más capturables
que éstos (Nassal et al. 1998).

La dieta larvaria basada en la selección de estadios de desarrollo de
copépodos parece debida al hecho de que las especies con larvas angui-
liformes compensan el crecimiento más lento respecto a otras estrategias
morfológicas con la ingesta de presas más pequeñas y abundantes, tal como
propone Froese (Froese 1990). No obstante, la selección de presas sólo ex-
plica parcialmente la dieta de las larvas de anchoa, ya que la disponibilidad
de presas que ofrece el entorno tró�co también la condiciona, como se ha
constatado con la disponibilidad de cladóceros en el mar Catalán y su pre-
sencia en la dieta de las larvas de mayor talla, probablemente debido a su
limitada capacidad de escape (Drenner et al. 1978; Viitasalo et al. 2001).
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9. Conclusiones

1. La dieta de las larvas de anchoa europea del mar Cantábrico y
del mar Catalán está basada en diferentes estadios de copépodo,
principalmente huevos, náuplios y postnáuplios de calanoide, que
son preferidos sobre los postnaúplios de ciclopoide, harpacticoi-
de y poecilostomatoide. Pero para larvas de talla equivalente, los
huevos de copépodo tienen una mayor presencia en las larvas del
mar Cantábrico y los postnaúplios de calanoide en el mar Cata-
lán. Los cladóceros también constituyen una parte importante de
la dieta de las larvas de mayor talla, como consecuencia de su sig-
ni�cativa mayor disponibilidad, hecho que sólo se ha constatado
en el mar Catalán.

2. La dieta se vuelve más compleja con el crecimiento: las larvas de
menor talla ingieren principalmente huevos y náuplios de copé-
podo, de nula o escasa movilidad respectivamente, pero con el
crecimiento de la talla larvaria, aumenta el tamaño, la diversidad
y la movilidad de las presas ingeridas.

3. Durante el desarrollo ontogénico el cambio más claro en la dieta y
en el patrón de selección de presas va asociado al fenómeno de la
�exión de la notocorda, como se ha constatado claramente en las
larvas del mar Catalán. Tras la �exión incrementa la presencia de
postnáuplios, aparecen los cladóceros y desaparece la selección de
huevos de copépodo.

4. El proceso de diversi�cación de la dieta es diferente entre las larvas
de las dos áreas estudiadas. Las larvas del mar Catalán diversi�can
su dieta antes que las del mar Cantábrico debido a que la �exión de
la notocorda se da en tallas menores con el consecuente aumento
de la capacidad natatoria para poder capturar presas más móviles.

5. Las diferencias en la dieta de las dos poblaciones larvarias estu-
diadas están determinadas tanto por la selección activa de presas
como por la disponibilidad de presas en el medio, lo que indica
que las preferencias innatas junto con la disponibilidad de presas
que ofrece el entorno tró�co condicionan la alimentación larvaria.
En consecuencia, ambos factores han de tenerse en consideración
a la hora de estudiar su ecología tró�ca.
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6. Las larvas de anchoa europea del mar Catalán y del mar Cantá-
brico muestran patrones morfométricos claramente diferenciados.
Las larvas del mar Catalán tiene una cabeza y una mandíbu-
la proporcionalmente mayor que las larvas del mar Cantábrico.
Estas diferencias sugieren una diferenciación ecotípica para dar
respuesta especí�ca al reto de adaptarse a entornos ambientales
diferentes.

7. Las larvas en estadio de pre�exión muestran una cabeza y un
pedúnculo caudal proporcionalmente menores que las larvas en
estadio de post�exión. El evento de la �exión de la notocorda
marca una diferencia morfométrica que da respuesta al cambio en
el patrón natatorio y al aumento de la capacidad de captura de
presas.

8. El patrón morfométrico diferenciado condiciona la dieta larvaria.
Dado que el periodo de pre�exión se prolonga en el mar Cantá-
brico y en consecuencia, también perduran el modelo natatorio
anguiliforme y las estructuras de la cabeza y la mandíbula pro-
porcionalmente menores, la dieta basada en presas menos móviles
y más fáciles de capturar se mantiene hasta tallas mayores que en
el mar Catalán.

9. El análisis discriminante mediante variables morfométricas supo-
ne una herramienta e�caz para determinar las diferencias entre
poblaciones larvarias así como los eventos ontogénicos en una mis-
ma población.

10. La morfología y la alometría de las larvas de anchoa europea di�e-
re signi�cativamente entre los ejemplares �jados en formaldehído
y en etanol. Las relaciones alométricas son diferentes respecto a
la longitud y anchura de la cabeza, la longitud de la mandíbula
y la longitud del tracto digestivo. En las larvas �jadas en formal-
dehído las medidas de la cabeza son proporcionalmente mayores y
las medidas del cuerpo son proporcionalmente menores que en las
larvas �jadas en etanol, por lo que para estudios morfométricos se
hace necesario homologar las medidas en función de las relaciones
alométricas.
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Abreviaturas utilizadas

α Indice de selectividad de presas de Cheeson
%F Porcentaje de apariciones de cada grupo de presas
%N Porcentaje de presas de cada grupo respecto al total de presas
ACF Longitud entre el ano y la inserción de la aleta caudal
ACF' Longitud estandarizada entre el ano y la inserción de la aleta

caudal
ACP Análisis de Componentes Principales
ANCOVA Análisis de la covarianza
ANOVA Análisis de varianza
Ape Apendiculariáceos
AW Aguas del Atlántico
BHDF Longitud entre el �nal de la cabeza y la inserción de la aleta

dorsal.
BHDF' Longitud estandarizada entre el �nal de la cabeza y la inser-

ción de la aleta dorsal.
Biv Bivalvos
Cal Postnauplios de copépodo de la familia de los calanoides
Cha Quetognados
Cni Cnidarios
Cru Otros crustáceos
CTD Sonda multiparamétrica para toma de datos hidrográ�cos
Cyc Postnauplios de copépodo de la familia de los ciclopoides
DE Desviación Estándar
Din Otros dino�agelados
Ech Equinodermados
ENACW Aguas Centrales del Noreste atlántico
EvP Cladóceros de los géneros Evadne y Podon
Gas Gasterópodos
GL Longitud del tracto digestivo
GL' Longitud estandarizada del tracto digestivo
Har Postnauplios de copépodo de la familia de los harpacticoides
Hco Huevos de copépodo
HL Longitud de la cabeza
HL' Longitud estandarizada de la cabeza
HW Anchura de la cabeza
HW' Anchura estandarizada de la cabeza
IRI Índice de Importancia Relativa
JL Longitud de la mandíbula
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Abreviaturas utilizadas

JL' Longitud estandarizada de la mandíbula
JW Anchura de la mandíbula
JW' Anchura estandarizada de la mandíbula
Max Valor máximo
Min Valor mínimo
MW Aguas del Mediterráneo
M-W U Test U de Mann-Whitney
NADW Aguas Profundas del Atlántico Norte
Nau Náuplios de copépodo
Núm Número de larvas
N Número de presas
Otr Otros
Pen Cladóceros del género Penilia
Per Dino�aglelados del orden de los peridiniales
PL Longitud de la presa
Poe Postnauplios de copépodo de la familia de los poecilostoma-

toides
Pol Poliquetos
Post Larvas en estadio de post�exión (para identi�car el grupo en

los ACP)
Pre Larvas en estadio de pre�exión (para identi�car el grupo en

los ACP)
Pro Dino�agelados del género Prorocentrum
PW Anchura máxima de la presa
SL Longitud estándar
Tha Taliaceos
Tin Tintínidos
TL Longitud total
t-test Test t de Student
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