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ORGANIZACION DE LATESIS

Esta Tesis Doctoral ha sido realizada gracias a una beca/contrato predoctoral del Ministerio
de Ciencia e Innovacién (Espafia) durante 4 afios que se encuadra dentro del Programa de
Formacion de Personal Investigador (FPI) y ha comprendido un periodo de tiempo desde el 1
de Agosto de 2005 hasta el 30 de julio de 2009.

Esta tesis esta compuesta por tres pilares que son los tres primeros capitulos:

Los capitulos 1 y 3, ambos escritos en castellano, corresponden a la Introduccion y a la
Discusion general respectivamente, mientras que el capitulo 2 de Resultados (en inglés) contiene
los estudios de ecologia trofica por especies y publicados en forma de articulos cientificos
en revistas internacionales (subcapitulo 2.2 los clupeiformes; subcapitulo 2.3, la melva y la
merluza).

Las otras partes del trabajo son las conclusiones (en inglés) enunciadas en el capitulo 4,
las referencias de la introduccion y la discusion en el capitulo 5, y al final de la tesis aparece
un resumen global (en inglés y en castellano). La utilizacion de las lenguas espafiola e inglesa
segun capitulos es una opcidn personal elegida por el hecho de que esta tesis opta a la mencion
de doctorado europeo.

Los articulos publicados que forman el capitulo 2 son los resultados de los estudios de
distribucion y alimentacion de las larvas de las especies objetivo de la tesis:

Olivar MP, Emelianov M, Villate F, Uriarte I, Maynou F, Alvarez |, Morote E (2010) The role
of oceanographic conditions and plankton availability in larval fish assemblages off the Catalan
coast (NW Mediterranean). Fish Oceanogr 19 (3): 209-229

Morote E, Olivar MP, Villate F, Uriarte I (2010) A comparison of anchovy (Engraulis
encrasicolus) and sardine (Sardina pilchardus) larvae feeding in the Northwest Mediterranean:
influence of prey availability and ontogeny. ICES J Mar Sci 67: 897-908

Morote E, Olivar MP, Villate F, Uriarte I (2008b) Diet of round sardinella, Sardinella aurita,
larvae in relation to plankton availability in the NW Mediterranean. J Plankton Res 30: 807-816

Morote E, Olivar MP, Pankhurst PM, Villate F, Uriarte I (2008a) Trophic ecology of bullet tuna
Auxis rochei larvae and ontogeny of feeding-related organs. Mar Ecol Prog Ser 353: 243-254

Morote E, Olivar MP, Bozzano A, Villate F, Uriarte 1. (2011). Feeding selectivity of European
hake (Merluccius Merluccius) larvae in relation to ontogeny and visual capabilities. Mar Biol
158 (6): 1349-1361



Ademas, existen otros trabajos publicados en el que la doctoranda ha participado durante
su periodo de doctorado y que complementan la tematica tratada en esta tesis doctoral pese a
que no se han incluido en esta memoria:

Olivar, M. P, Emelianov, M., Uriarte, 1., Villate, F., Alvarez, ., Morote, E., Fuerstenau, B., and
Moli, B. 2007. Demographic structure of early stages of Engraulis encrasicolus and Sardinella
aurita and water mass circulation in the southern Catalan sea. Rapp. Comm. int. Mer Médit,
38:559.

M. P. Olivar, E. Morote and M. Emelianov. 2010. Autumn overlapping of Sardina pilchardus
and Merluccius merluccius early stages in the NW Mediterranean: distribution and diet. Rapp.
Comm. int. Mer Médit., 39: 607.

M. Faria; T. Muha; E. Morote and M. A. Chicharo. 2011. Influence of starvation on the critical
swimming behaviour of the Senegalese sole (Solea senegalensis) and its relationship with
RNA/DNA ratios during ontogeny. 2011. Sci Mar, 75 (1): 87-94

Los resultados a lo largo de estos afios de investigacion, ademas de reflejarse en la
publicacion de estos articulos, han ido contribuyendo a la ciencia mediante su exposicion en
congresos, conferencias y simposiums: SIEBM (Barcelona 2005), GLOBEC (Valencia 2006),
ALFC (New Foundland 2007, Kiel 2008, Portland 2009), CIESM (Turquia 2007, Venecia
2010).

Esta tesis confirma datos de la ecologia trofica de las larvas de anchoa, sardina, merluza,
alacha y melva, que son esenciales para la supervivencia y subsiguiente reclutamiento de estas
especies. Las investigaciones llevadas a cabo en la zona de estudio se realizaron en periodos con
condiciones ambientales opuestas para un estudio comparativo no solo de las caracteristicas de
cada especie sino también de su entorno (oceanografia y composicion del zooplancton).
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Introduction / Introduccion

1.1 CARACTERIZACION DEL AREA DE ESTUDIO: EL MAR CATALAN
(MEDITERRANEO NOROCCIDENTAL). RELACION CON LA HIDROGRAFIA Y EL
PLANCTON

El mar Catalan, donde este estudio se ha llevado a cabo, esta ubicado en el Noroeste del
Mediterraneo (Fig. 1.1). Es un mar templado y relativamente productivo si se compara con el
caracter oligotrofico del mar Mediterraneo (Estrada y Margalef 1988). La circulacion superficial esta
dominada por dos frentes salinos: el frente de la plataforma-talud Catalan localizado sobre el talud
de la peninsula ibérica, y el frente Balear localizado sobre el talud insular. El primer frente separa
aguas menos salinas (<37.5) influenciadas por el agua Atlantica y las descargas de los rios, de las
aguas de mar abierto (> 38.1) (Font et al. 1988). Esta asociado con el flujo de la corriente Catalana
(CC), cuya intensidad tiene una importante componente estacional, menor en verano y con una
reintensificacion en otofio (Pinot y Ganachaud 1999). Ademas de las caracteristicas de la corriente
hay otros cambios estacionales en
la hidrografia que juegan un papel
importante en los procesos de
fertilizacion de la region. La mezcla
invernal de la columna de agua y las
intrusiones de agua en el borde de la
plataforma-talud durante el invierno,
causan un maximo de la biomasa del
fitoplancton y valores de produccion
distribuidos uniformemente en la
capa fotica. Por el contrario, la
fuerte estratificacion estival con
una marcada termoclina, conlleva
que conforme el verano avanza se
produzca un agotamiento de los
nutrientes en las capas superficiales.

Como consecuencia, el méximo de

produccion primaria durante esta parte del afio ocurre en la profundidad donde la intensidad de luz
y la concentracidn de nutrientes lo permite (DCM), seguido por el pico de biomasa del zooplancton.
En este periodo, ademas, hay un incremento de la productividad gracias a la variabilidad a corto
plazo de la meteorologia e hidrografia (Estrada 1996; Salat et al. 2002; Alcaraz et al. 2007).

Elzooplancton juega un importante papel en la estructura y funcionamiento de las redes troficas
marinas, constituyendo el enlace principal entre los productores primarios y los peces pelagicos.
En la zona de estudio se da una estacionalidad prominente en la composicién y abundancia del
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Chapter 1

zooplancton. Algunas especies estan presentes solo durante algunos meses (como los cladéceros
en verano o los poliquetos y larvas de cirripedos en invierno), mientras que otras especies (como
ciertos copépodos) se observan durante todo el afio (Calbet et al. 2001). El papel que juega el
espectro de tamafios de los organismos en la transferencia de materia y energia a través de la
cadena trofica es de gran importancia para las larvas de peces. Si durante su desarrollo larvario
tienen disponible un amplio espectro de tallas pueden adaptar su alimentacion a las particulares
capacidades depredadoras de cada estadio, centrandose en presas pequefias, abundantes y poco
moviles (dinoflagelados, microzooplancton) en los primeros estadios, y cambiar progresivamente
a presas mas grandes y nutritivas (mesoplancténicas), que contribuyen al crecimiento de una
forma mas importante (Hunter 1981). Los copépodos son la presa mas comun de las larvas de
peces en todos los océanos, especialmente en sus primeros estadios (nauplios) para las larvas mas
jévenes. A medida que crecen, las larvas cambian, y depredan copepoditos y copépodos adultos
(Last 1980; Voss et al. 2003; Sassa 2010). Algunas especies de copépodos se encuentran en el mar
Catalan tanto en verano como en invierno (como Clausocalanus spp. o Oithona spp.), mientras
que otras especies solo se dan en ciertos meses (Temora sp. o0 Centropages sp.) (Calbet et al. 2001;
Fernandez de Puelles et al. 2003). A lo largo del afio los diferentes estadios de desarrollo de los
copépodos proveen un stock continuo de recursos alimentarios para las larvas de peces (Mazzocchi
y Ribera d’Alcala 1995). Los nauplios de copépodos, uno de los elementos mas importantes de la
comunidad zooplancton, pueden llegar a representar el 59% del total de zooplancton en areas del
noroeste del Mar Mediterraneo (Calbet et al. 2001).

El “Ictioplancton” es el contingente zooplanctonico constituido por las etapas tempranas de
los peces que se desarrollan en el entorno planctdnico durante sus fases de huevo y larva (Ahlstrom
y Moser 1976). En el mar Catalan también es posible observar una variabilidad estacional de la
comunidad ictioplanctdnica en relacion tanto con el nimero de especies como en su abundancia
a lo largo del afio (Sabatés et al. 2007), mas evidente en los taxones de la plataforma que en los
ocednicos (Olivar et al. 1998). La mayoria de las especies que se reproducen en el noroeste del
Mar Mediterraneo lo hacen durante el verano, mientras que en otofio el nimero de especies es
inferior (Palomera y Olivar 1996), a pesar de que la biomasa de plancton es mayor en otofo. El
ensamblaje de larvas de peces en el Mediterraneo noroccidental estd dominado por especies de
clupeiformes que se alternan durante el afio como la anchoa (Engraulis encrasicolus) y la alacha
(Sardinella aurita) durante la primavera y verano y la sardina (Sardina pilchardus) en otofio.
Las especies que solo aparecen en verano junto con los clupeiformes mencionados son Coris
julis, Mullus barbatus y diversas especies de la familia de los escombridos. En otofio-invierno el
numero de especies que coinciden en su distribucién temporal con la sardina es reducido, entre
ellas el Pagellus bogaraveo, algunos gadidos y ammoditidos. Las especies que aparecen durante
los dos periodos son méas abundantes en verano que en otofio, excepto Merluccius merluccius que
tiene su pico de reproduccion en otofio. Las especies ocednicas como los mictéfidos no muestran
grandes diferencias en diversidad y abundancia entre los dos periodos, y su distribucion esta mas

relacionada con corrientes que con variables troficas (Olivar et al. 2010).
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Introduction / Introduccion

El ictioplancton esta considerado por definicion dependiente de las corrientes horizontales
para su desplazamiento, aunque puede darse migracion activa (especialmente movimientos
verticales) en las larvas incluso en los primeros estadios de alimentacion. La distribucion del
ictioplancton sera resultado del lugar de puesta de los adultos reproductores, la hidrodindmicay la
movilidad vertical de las larvas, pero la supervivencia de las larvas de peces estara determinada de
manera crucial por la falta de alimento y la depredacion que sufran. La alimentacion de las larvas
de peces ademas puede llegar a tener un impacto sobre la comunidad de zooplancton en la que
habitan. Por un lado, el impacto directo sobre el nivel tréfico del que se alimentan (grazing impact)
cuando la densidad de larvas de peces es tan alta que puede llegar a hacer mermar la poblacion de
determinadas especies (Peterson y Ausubel 1984), y por otro el efecto sobre otros niveles troficos
superiores en el ecosistema. Por ejemplo, cuando la presién de depredacién de las larvas de peces
modifica el tamafio medio de las presas requeridas también por peces adultos, pudiendo llegar a

afectar al crecimiento de éstos.

1.2 LA IMPORTANCIA DEL ESTADIO LARVARIO PLANCTONICO EN LOS PECES

Segtlin la clasificacion de Balon (1981) el desarrollo de los peces puede categorizarse en base
a la anatomia y funcionalidad como precocial y altricial. En el desarrollo precocial, tipico de peces
de baja fecundidad que ponen huevos grandes demersales o adheridos al fondo, la forma anatémica
basica y los o6rganos internos aparecen temprano dentro del embridn o de las larvas lecitotroficas.
En cambio, en el desarrollo altricial, tipico de peces de elevada fecundidad que ponen huevos
pequetios, los 6rganos internos y las capacidades funcionales se desarrollan de modo maés tardio,
durante el periodo larvario o en la metamorfosis a juveniles. Es este tipo de desarrollo el que
caracteriza a las especies estudiadas en esta investigacion, y por tanto al que nos vamos a referir a
lo largo de toda la tesis.

El periodo larvario se extiende desde el momento de la eclosion y el inicio de la metamorfosis
al estadio juvenil (Blaxter 1969). De forma general la larva eclosiona teniendo reservas
alimentarias en forma de saco vitelino rico en energia (larva lecitotrofica), luego se reabsorbe y la
larva depende de la captura de presas de su entorno para poder sobrevivir. Durante este periodo,
podemos clasificar a las larvas segtn la flexion de la ltima vértebra de la notocorda y el estadio
de desarrollo de la aleta caudal: larva en estadio de pre-flexion, flexion y post-flexion (Kendall et
al. 1984). El desarrollo de esta caracteristica va asociado también al desarrollo de otras estructuras
que marcan el progreso de la capacidad locomotora (radios de las aletas, forma corporal). La larva
pasa al estadio juvenil cuando adquiere la apariencia de un pequefio adulto: la respiracion cutanea
deja paso a la respiracion branquial, la boca y mandibulas son totalmente funcionales (algunas
formas de alimentacién como la succion pueden empezar a llevarse a cabo), el tracto digestivo se
diferencia en compartimentos especializados (como el estdbmago), el rifidn pasa de pronefritico a

mesonefritico, etc. (Gerking 1994).
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1.2.1 FACTORE EAFECTANATLA SUPERVIVENCIA LARVARIA

Durante el periodo larvario ocurre la mayor mortalidad en la vida de una especie. En la
mayoria de las especies de peces con desarrollo altricial, el nimero de larvas que alcanzan el final
del estadio larvario suele estar por debajo del 0.1% (Houde 1989). Las causas de esta elevada
mortalidad larvaria estan relacionadas con la falta de alimento y con la depredacion. Hjort (1914)
definié el momento de la primera alimentacion exdgena como periodo critico de supervivencia
puesto que las larvas han agotado sus reservas vitelinicas y son mas vulnerables a la inanicién que
en ningln otro momento, y por esto el alimento planctonico disponible en el medio se convierte
segun este autor en uno de los posibles determinantes de la fuerza de la clase anual. Hjort (1914)
también establecid que pequefias fluctuaciones en la mortalidad durante este periodo van a
determinar la variabilidad en el reclutamiento de la especie.

Esta relacion entre el éxito alimentario, supervivencia y reclutamiento en el momento en
el que la larva pasa a alimentacion exdgena ha sido puesta en entredicho por otros autores que,
de forma undnime, afirman que hay relacion entre abundancia de comida en el momento que la
larva empieza a alimentarse del entorno y la supervivencia, pero que esta relacion no es siempre
la determinante para el reclutamiento de las especies ya que también afecta en los otros estadios
larvarios y juveniles (May 1974; Bradford 1992). La hipdtesis de Cushing (1972, 1990) del
acoplamiento-desacoplamiento (Match-mismatch Hypothesis) relaciona también la inanicion y
mortalidad larvaria en una linea similar pero menos restrictiva que la de Hjort. Cushing propuso
que la supervivencia de una cohorte larvaria esta ligada a la abundancia de comida entre el lugar de
la puesta y el area donde se desarrollan las larvas hasta la metamorfosis a juveniles, de forma que
la produccion larvaria tiene que estar acoplada en el tiempo y espacio a la produccion del plancton
(Fig. 1.2). En esta teoria se defiende que la limitacion por comida durante todo el periodo larvario
(y no solo en el periodo critico de Hjort) es el mayor determinante de la supervivencia larvaria y
por tanto del reclutamiento.

La depredacion es también una fuente importante de mortalidad de las larvas como han
documentado muchos estudios (Purcell 1984; Bailey y Houde 1989; Pedersen et al. 2009). Existe
una gran variedad de organismos invertebrados como eufasidceos, medusas, ctenoforos, anfipodos
y algunos copépodos carnivoros que son capaces de alimentarse de huevos y larvas de peces, pero
las larvas de mayor tamafio no son tan vulnerables a los depredadores como las larvas lecitotroficas
(hipotesis “mas grande es mejor”, -Bigger is Better-) (Bailey y Houde 1989; Leggett y Deblois
1994). La depredacion y la inanicién estan estrechamente relacionados entre si porque a medida
que las larvas crecen, pasan menos tiempo en el plancton, y tienen mas capacidad de escape frente
a depredadores. La hipotesis “crecimiento-mortalidad” sugiere que las larvas de crecimiento mas
rapido pueden ser capaces de ganar ventajas en la supervivencia al acortar una fase de desarrollo
(mecanismo de estadio y duracion: Houde 1987) y reducir la depredacién de modo potencial y/o
el riesgo de muerte por inanicion al adquirir un tamafio mayor a una edad determinada (y esto se
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relaciona también con el mecanismo “mas grande es mejor” -bigger-is-better-, Miller et al. 1988).

Species spawning Recruitment
Larval Success Adult survival

i

Many, large,
schooling

Delayed hatching
High mortality

/Y\ Slow growth
"l'= o / \

A :
Mismatch | : ~ Poor year > m
- w - '
. ’7?‘:3, > Few, small,
! d'
From Duwrant et al. 2007 Spersed
Figura 1.2. Hipotesis de acoplamiento-desacoplamiento entre produccion del plancton
y larvas de peces para la supervivencia larvaria y éxito en el reclutamiento;

CLIMATE
VARIABILITY

Ademas de la depredacion y la inanicion existen otros factores de naturaleza abiotica,
principalmente la hidrografia, que pueden tener un impacto positivo o negativo sobre las especies
afectando también a la supervivencia larvaria y que interaccionan con los factores anteriormente
descritos de diversas formas. Las condiciones oceanograficas pueden afectar ala tasa de alimentacion
de las larvas o al éxito de captura de sus presas. La temperatura del agua y la intensidad de luz
pueden afectar a la tasa de desarrollo o a las estrategias alimentarias en las larvas (Frank y Legget
1981; Johnston et al. 2001). Fenémenos de turbulencia a microescala pueden facilitar el encuentro
predador-presa y traducirse en un aumento de la tasa de alimentacion en las larvas (Sundby y
Fossum 1990). Las corrientes marinas pueden transportar a las larvas a zonas con mayor o menor
densidad de presas que en las zonas anteriores, favoreciendo o perjudicando su éxito alimentario,
asi zonas de frentes como los que ocurren en el Noroeste del Mediterraneo pueden concentrar
las larvas y sus presas presentando un panorama favorable (a priori) para que las larvas puedan
sobrevivir.

Asi pues, teniendo en consideracion la influencia de la alimentacion en la supervivencia
larvaria y por consiguiente en el reclutamiento de la especie, esta tesis aborda el estudio de la
ecologia tréfica de especies comercialmente importantes de las pesquerias mediterraneas: merluza,
anchoa, sardina, alacha y melva. El estudio de la alimentacién de las larvas de dichas especies se
ha abordado en relacién al desarrollo ontogénico de sus larvas y a la variacion en la disponibilidad
de presas en su entorno con objeto de esclarecer, por un lado, qué estrategias conducen a un mayor
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éxito alimentario durante los estadios tempranos y por otro, el papel trofico de estas especies en el
ecosistema.

122 EXITOALIMENTARIQ

La abundancia de presas (densidad y distribucion) y otros factores involucrados en el
encuentro depredador-presa como el comportamiento nadador de las presas y la respuesta de
escape, la visibilidad de la presa y la experiencia previa de la larva (Govoni et al. 1986; Buskey et
al. 1993) pueden marcar el éxito alimentario de las larvas. El éxito de las larvas de peces a la hora
de alimentarse depende también de otros factores entre los cuales las condiciones de luz ambiental
juegan un papel fundamental puesto que la mayoria de las larvas son depredadores visuales (Blaxter
1986). Las larvas de algunas especies pueden ser comedores oportunistas, ingiriendo presas en la
misma proporcion que su abundancia en el ambiente, mientras que otras larvas pueden mostrar
preferencia por presas de un cierto tamafio (Scharfet al. 2000). Generalmente las larvas de peces son
muy flexibles y modifican su comportamiento alimentario (Munk 1992, 1995), y las restricciones
que las larvas tienen al eclosionar son progresivamente superadas gracias al crecimiento temprano
de las estructuras para las necesidades basicas, y posteriormente las prioridades van cambiando

durante la ontogenia (Osse et al. 1997).

La zooplanctivoria inicial es necesaria en las larvas de teledsteos para alcanzar sus
requerimientos metabdlicos y poder crecer puesto que no estan preparadas para ser herbivoras,
incluso si una vez convertidas en adultos éste es su tipo de alimentacion. ElI 50% del peso seco de
los juveniles de peces estd compuesto de proteinas y la comida que ingieran debe aportarles una
composicion similar, y esto solo se puede alcanzar alimentandose de otros animales (Conceicao
1997). La teoria de busqueda de comida 6ptima (Optimal Foraging Theory) establece que los
predadores deberian seleccionar las presas que maximizan la ganancia energética disponible en
relacion al coste energético de capturar, ingerir y digerir las presas (Pyke 1984). La larva decide
si atacar o no a su presa, esto conlleva un coste o beneficio energético, por lo que tiene que
tomar la decision en pro del resultado deseado de este encuentro. La decision se hace a traves
del reconocimiento de la presas con los 6rganos sensoriales (en los planctivoros, la vision en la
mas importante tal y como ya se ha mencionado). Mientras que los beneficios de alimentarse es
alcanzar la energia suficiente para crecer y estar saludable, los costes de este proceso se producen
en la busqueda, captura, ingestion, digestion y gasto metabdlico. El balance tiene que ser positivo
para la supervivencia del animal.
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1.3 DESARROLLO DE LAS ESTRUCTURAS RELACIONADAS CON LA
ALIMENTACION

Las larvas de peces emplean diversas estrategias alimentarias segun el area y temporada de
puesta y eclosion larvaria, y estas estrategias estan relacionadas con la morfologia y fisiologia de
las estructuras y organos relacionados con su alimentacion (Mark et al. 1987; Bremigan y Stein
1994). Es razonable pensar que si las estructuras para alimentarse aparecen en estadios tempranos
y ademas se desarrollan a una velocidad mayor que el resto del cuerpo, las especies que sigan este
patrén tendran a priori una ventaja mayor para poder alimentarse con éxito respecto a otras mas
retardadas.

Entre las estructuras méas relevantes involucradas en el modo de alimentacion estan los
ojos (desarrollo de la vision), la boca y el tracto digestivo. También la natacion de la larva y la
flotabilidad son aspectos importantes que van a marcar la seleccion del alimento. Las estructuras
relacionadas con la alimentacion difieren para una misma especie a lo largo de la ontogenia asi
como entre las especies (species-dependent), y por tanto pueden actuar como un indicador de
su eleccidn de presas y de sus habilidades predatorias. Con el desarrollo de las aletas mejora la
actividad natatoria, lo que contribuye a incrementar la eficiencia de la captura de sus presas, y esto
se podria traducir en una especializacidn de presas mas evasivas o por el contrario en un potencial
aumento y diversificacion del espectro de la dieta. Por tanto, el comportamiento alimentario va
a cambiar durante la ontogenia larvaria segin los cambios morfologicos que tienen lugar. No
solo la actividad natatoria y maniobrabilidad van a mejorar durante el crecimiento, también el
tamaino de la boca aumentara y esto conlleva una mejora en la eficiencia predadora. Sin embargo,
la alimentacion también es dependiente del tamafio de presa y morfologia de la presa. Con el
aumento del tamafio las presas mejoran su movilidad y/o sus mecanismos de defensa (como espinas)
(Scharf et al. 2000). Asi pues, las mejoras de los depredadores pueden estar contrarrestadas por el
comportamiento de evasion de las presas.

1.3.1 EL SISTEMA VISUAL

La diferenciacion del sistema visual tiene lugar rapidamente tras la eclosion. Las larvas
confian en la vision para reconocer las particulas de comida y reaccionar frente a predadores
(Blaxter 1986). Aunque la retina es funcional en la mayoria de las especies al comienzo de la
alimentacion, su ojo relativamente pequefio puede limitar la deteccion de las presas y por tanto
la ejecucion de su captura (Pankhurst 1994). Una retina formada totalmente por conos, la mas
frecuente en las larvas en preflexion, sugiere que en la primera alimentacion las larvas estan
restringidas a la vision fotdpica y a la alimentacion en las horas diurnas. Durante el crecimiento
y la ontogenia, el diametro de la lente del ojo y la densidad de los fotorreceptores aumenta, la
retina se expande y todo esto conduce a una mejora de la agudeza visual (grado de resolucion
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visual). Ademas, un tipo de células fotorreceptoras -los bastones- aparecen en el ojo de las larvas
en estadio de postflexion y en los juveniles, aumentando la sensibilidad optica (capacidad para
ver bajo condiciones de poca luz (Blaxter 1986; Pankhurst 1994)). Una vision mejorada permite
detectar a las presas més facilmente gracias a un mayor volumen de busqueda de las larvas y
distancia a la que las larvas responden a un tamafio o tipo de presa determinado (Miller et al. 1993),
incrementando asi la disponibilidad de presas.

1321 ABOCA

La morfologia de la boca tiene implicaciones importantes en el modo de alimentacion.
La boca ha sido a menudo identificada como la pieza morfologica que limita el tamano de las
presas en los peces que tragan a sus presas enteras (DeVries et al. 1998; Sabatés y Saiz 2000).
El modo mas versatil de alimentarse entre los vertebrados es la succion (Liem 1980, en Gerking
1994) que consiste en que la comida es dirigida al interior de la cavidad bucal impulsada por una
corriente de agua. La succidn se desarrolla cuando la cavidad bucal se expande y crea una presion
negativa. Expandiendo el cono bucal (boca y cavidad bucal) se incrementa su volumen y se dirige
el agua hacia el interior de la cavidad bucal. Contrayendo el cono se fuerza al agua hacia la cAmara
opercular desde donde se expele. La expansion del cono determinard la velocidad del flujo del
agua que entra, y a una velocidad mayor habra una eficiencia de succiéon mayor. La forma, el
tamafo y la capacidad para modular la accion muscular de la cavidad bucal seran determinantes
para manipular la comida (Liem 1990). La mayoria de las larvas de peces se alimentan de
pequefias presas vivas mediante el mecanismo de succion con la particularidad de que estas presas
son ingeridas una a una (o unos pocos a la vez), con lo que recibe el nombre de alimentacion
particulada (particulate feeding mode). El rapido crecimiento inicial de la boca prepara a la larva
para una captura exitosa de presas (Osse et al. 1997) que es crucial en el momento en el que pasa
a depender de la alimentacion exdgena y permite incrementar el tamafio de presa capturable para
abastecer la demanda de aumento de energia que le permita crecer. Pero el tamafio de la boca no es
el Unico elemento crucial para la alimentacion, el desarrollo de las estructuras asociadas (sistema
de anclaje hioides-opercular) también desempefia un papel importante por limitar la ejecucion de
la captura e ingestion de presas durante los estadios iniciales de vida (Wittenrich et al. 2009).

133 ELTRACTO DIGESTIVO

Las diversas adaptaciones estructurales del canal alimentario de las larvas de peces y los
cambios que sufren con el desarrollo son caracteristicas de los diferentes ajustes funcionales a las
dietas, por lo que la incidencia alimentaria puede estar relacionada con la morfologia del digestivo

y la digestibilidad de las presas (Conley y Hopkings 2004).

El crecimiento y supervivencia de las larvas de peces dependen de la captura, digestion y

asimilacion de comida (Houde y Schekter 1980, 1983). La larva con vitelo muestra un incipiente

18



Introduction / Introduccion
digestivo recto, simple y no diferenciado aunque funcional, y hacia el final del periodo larvario, con
la transformacion a juveniles, el sistema digestivo se convierte en un complejo canal segmentado
similar al de los adultos, a pesar de que la diferenciacion durante la ontogenia difiere entre taxones
(Govoni et al. 1986). La morfologia del tracto digestivo ha sido ampliamente discutida como un
factor relacionado con la forma de alimentarse de las larvas. Algunas especies de peces mantienen
tubos digestivos rectos y estrechos a lo largo de toda la etapa larvaria, como los de los clupeidos y los
engraulidos, especies que han sido identificadas como aquellas con menores indices de incidencia
alimentaria (Arthur 1976; Pepin y Penney 2000), mientras que otras especies desarrollan poco
después de la eclosion unos digestivos torsionados con varios compartimentos que favorecen la
retencion de las presas y con pliegues que otorgan mas espacio para la absorcidn, especies que
presentan en general altas incidencias alimentarias. La distinta dindmica del digestivo influird por
tanto en los requerimientos diarios de comida y se reflejard en los contenidos digestivos de cada
especie.
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1.4 FUNDAMENTO DE LA TESIS Y OBJETIVOS

El ictioplancton es la primera fase del desarrollo de los peces en la que se producen las
mayores tasas de mortalidad. Los procesos que influyen sobre la supervivencia de huevos y
larvas de las especies marinas estan ligados a los principales mecanismos fisicos de agregacion y
dispersion que regulan sus distribuciones y las de sus presas, y al tipo de la estrategia de vida de
cada especie (tasas de crecimiento, periodo y lugar de freza, etc.).

La comprension de los factores que afectan a la supervivencia del ictioplancton pasa
por conocer como huevos y larvas se integran en el ambiente fisico y trofico en el que deben
desarrollarse hasta alcanzar el tamafio y capacidad natatoria suficiente (paso a la categoria de
necton) que permite mejorar su autonomia en la basqueda del habitat y el alimento 6ptimos.

La dinédmica de las primeras fases de desarrollo de los peces esta estrechamente ligada a la de
sus presas, por lo que caracterizar el entorno ambiental en el que se desarrollan es prioritario para
comprobar el papel que juega el factor “cantidad, calidad y localizacion del alimento” sobre las
distribuciones larvarias, tanto como modulador en la concentracion de larvas de peces como en su

efecto sobre la probabilidad de supervivencia valorada a través de su éxito alimenticio.

El objetivo general de esta tesis doctoral es analizar la ecologia tréfica de las larvas
de 5 especies de peces importantes en las pesquerias del Mediterraneo, teniendo en cuenta su
distribucion, su dieta y sus capacidades depredadoras, en relacion al ambiente fisico y tréfico
durante sus principales épocas de desarrollo (primavera-verano y otofio). Estas especies son:
la merluza (Merluccius merluccius), la anchoa (Engraulis encrasicolus), la sardina (Sardina
pilchardus), la alacha (Sardinella aurita) y la melva (Auxis rochei). La hipotesis de partida fue:
existe una relacion entre el éxito alimentario de las larvas de peces y la disponibilidad de
presas en el ambiente, con diferencias entre las especies debidas a los diversos morfotipos de
las larvas y con patrones intraespecificos que aumentan su importancia segun el grado de

desarrollo.

De las especies objetivo de esta tesis, la merluza es la que tiene mayor importancia
econOdmica en las pesquerias de todo el Mediterraneo. De las especies pelégicas, la sardina suele
ser la més abundante a nivel de capturas, aunque desde el punto de vista econémico la anchoa
es mas importante. Las otras dos especies estudiadas son la alacha, mas frecuente en aguas mas
calidas aunque su abundancia ha ido aumentando en el Mediterraneo noroccidental en las Gltimas
dos décadas (Sabatés et al. 2006), y la melva, pequefio tinido comun en la region y que esta
adquiriendo mayor relevancia en los mercados.

La investigacion se plantea desde dos puntos de vista comparativos: 1) el efecto de la
morfologia y desarrollo de las larvas en la eleccion del alimento entre especies que comparten un
mismo escenario ambiental en el tiempo, y 2) el efecto del entorno fisico-biolodgico en la eleccion

del alimento entre larvas de especies con similares caracteristicas morfologicas y ontogénicas pero
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que se desarrollan en épocas con condiciones oceanograficas y troficas distintas.
En base al objetivo general de la tesis se han planteado los siguientes objetivos especificos:

a) Determinar la relacion entre la concentracion de presas y la abundancia y éxito alimentario de
las larvas de las especies estudiadas.

» Comprobar si la concentracion de larvas covaria positivamente con la
concentracion promedio de presas potenciales.

» Comprobar si las larvas tienen un mayor éxito alimenticio donde la concentracion
de presas es mas elevada.

b) Determinar la relacion entre el tipo de dieta y la morfologia y desarrollo ontogénico en las larvas
de las cinco especies.

» Identificar el tipo y tamafio de presas que cada especie ingiere a lo largo de su
desarrollo.

» Evaluar la preferencia (seleccion) de presas en cada especie y estadio larvario.

» Describir los cambios de las estructuras relacionadas con la alimentacién como
son ojos (y la visidn), crecimiento del aparato bucal y morfologia del digestivo
durante el desarrollo ontogénico de las larvas.

» Determinar si hay diferencias en los habitos alimenticios que puedan explicarse
en base a la morfologia y/o ecofisiologia de las estructuras relacionadas con la
alimentacion (sistema visual, boca y digestivo).

c) Evaluar las similitudes o divergencias interespecificas e intraespecificas en la dieta larvaria de
las cinco especies y determinar en qué casos se da solapamiento en la dieta.

Para la consecucién de los objetivos propuestos se contd con un disefio de muestreo que
contempla extensas areas de plataforma, cantil y mar abierto del mar Catalan a una resolucion de
mesoescala y dos periodos del estudio de conocido contraste en la composicion del ictioplancton y
las condiciones oceanograficas y troficas como fueron junio y noviembre del 2005. En el primero
queda reflejada una situacion de verano caracterizada por la presencia de aguas continentales sobre
la plataforma, alta estabilidad de la columna de agua y baja intensidad de las corrientes cerca de
la costa, y en el segundo una situacion otofial caracterizada por la homogeneidad vertical de la
columna de agua y la presencia de la corriente catalana intensa cercana a la costa. Ademas de las
diferentes condiciones ambientales, este estudio también ha tenido en consideracion las diferencias
y similitudes morfologicas de las especies objetivo para ver como influyen en los patrones de
alimentacion de las larvas, y buscar bases comunes en la seleccion por las presas. Se ha querido
asi dar respuesta a preguntas como:;afecta el tamafio de boca de la larva a la seleccion de presas de
distinto tamafo? ¢las larvas con bocas similares comen presas de tamario similar?, ¢hay patrones

especificos de cada especie en la seleccion de presas?, ;las presas méas moéviles son capturadas por
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las larvas con morfologia mas robusta?, ;las especies con digestivo rectilineo acumulan menos
presas en él?, ;el desarrollo visual es distinto entre especies y esto condiciona la captura de presas
de distinta apariencia? etc.

La investigacion de esta tesis ha sido llevada a cabo en el contexto de un proyecto
multidisciplinar mas amplio donde se ha investigado la estructura espacial (horizontal y vertical)
de las fases planctonicas de la merluza, anchoa y sardina para determinar las pautas de distribucion
de sus huevos y larvas con una resolucion espacial superior a la disponible hasta ese momento:
escala fina (10-10%m), gruesa (10°10°m) y mesoescala (10%-10°m), y analizar el efecto del entorno
(hidrografia y plancton) sobre las mismas. El foco de este proyecto era dilucidar las estrategias
de vida de las especies, y el efecto de factores fisicos y bioldgicos como determinantes de la
supervivencia larvaria. El trabajo presentado en esta tesis ha estado dirigido a obtener informacién
basica y necesaria para interpretar los patrones de distribucién y dilucidar por primera vez el
efecto del tipo de ecologia trofica de diversas especies de peces en la supervivencia larvaria. A las
tres especies objetivo del proyecto (merluza, anchoa y sardina) se han afiadido otras dos (alacha
y melva) por ser interesantes desde el punto de vista comparativo de sus estrategias alimentarias.
Hasta el momento no se habia abordado el estudio de la ecologia tréfica de las larvas de estas
especies en el mar Catalan en relacion a la distribucién de sus presas potenciales del plancton para
evaluar el papel que juega el acoplamiento espacio-temporal de larvas y presas en la estrategia
alimentaria. También es la primera vez que se estudia la dieta de estas especies en relacién a la
morfologia de estructuras relacionadas con la alimentacién como son el sistema visual, la boca y

el tracto digestivo.

22






Chapter 2
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2.3 ROBUST LARVAE

(BIG MOUTH, LOOPED GUT)
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Dorso-ventral eye and lens diameters were measured
in largest diameter serial transverse sections in the cen-
tral retina. Retinal cell counts (cone and rod photo-
receptors) and cone outer segment lengths (measured
from the sclerad limit of the pigmented retinal epithe-
lium to the outer limiting membrane of the outer nuclear
[photoreceptor nuclei| layer) were quantified in 1 eye
from each larva using transverse histological sections
with the largest lens diameter in the central retina away
from the embryonic fissure and insertion point of the
optic nerve. Cone cell density was determined by count-
ing cone ellipsoids. Double cone ellipsoids could not be
reliably differentiated from those of single cones in the
transverse sections, with the result that
single and double cones were counted as
single elements. However, the presence
of single and double cone photoreceptors
was confirmed in tangential sections in
which single and double cones could be
resolved. Rod photoreceptors were deter-
mined by counting their nuclei (more
densely stained and smaller than cone
nuclei, with different shape and position).
Retinal cell densities were determined
along a single linear transect of the retina
50 pmin length in each of the dorsal, mid- 45
dle, and ventral retina. Small eye size and
curvature of the retina limited the retinal
area available for cell density determina-
tion, particularly in the smallest larvae
{Browman et al. 1990, Pankhurst et al.
1993). Three measurements of cone
photoreceptor outer segment length
were made in each retinal region. Angu-

30+

6-22 June 2005, MAS 1

larvae
per 10 m2

In order to analyse relationships between prey width
(PW) and larval size (SL and MW), the larvae were
classed in size intervals to produce the maximum num-
ber of size classes containing 3 or more prey items. To fit
this requirement, an interval of (.12 mm was used for SL
and 0.01 mm for MW. Relationships were estimated by
linear regression analysis of log,,-transformed PW vs.
larval size (weighted by the number of prey items per
larval size class) (log PW = b+ a SL). As in previous stud-
ies, the SD of the logy,-transformed prey size was taken
as a measure of trophic niche breadth (Pearre 1985). The
fitted lineal model is equivalent to the exponential
model: PW = 10" exp[k SL], where k= aln10. The deriv-

lar cell densities to correct for the curva-
ture of the eye were calculated for cones 30'
and rods as cited in Poling & Fuiman
(1997).

Data analysis. Differences in the data
were analysed using ANOVAs and non-
parametric tests (Mann-Whitney or

20-30

40-50

Kruskal-Wallis) with SPSS software (=
package for windows (SPSS 2005). FI = 60-70
was calculated as the percentage of lar- @
vae with gut contents out of the total 8 80-90
number of larvae examined in the day-

100-125

time and at night. The gut fullness index

was estimated on a scale of 0 to 4 (0 =
empty; 1 =25% full; 2 = 50% full; 3 = 400
75% full; 4 = completely full), and stage
of prey item digestion was estimated on

No. of larvae per 1000 m3

a scale of 1 to 3 (1 = highly digested,
completely transparent; 2 = partially
digested; 3 = undigested, some color
remains) (Young & Davis 1990).
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Fig. 1. Auxis rochei larvae, (A) Horizontal distribution during MAS 1 survey;

broken black line depicts the 23°C isotherm. (B) Larval size frequency distribu-

tion; SL = standard length. (C) Mean vertical distribution obtained from

Longhurst Hardy Plankton Recorder hauls during the day (grey bars) and at
night (black bars). (+): sampled stations
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Table 1. Auxis rochei larvae diel. SL = standard length, N =

number, H' = prey diversity index. %F = percentage occur-

rence in the gut, %N = percentage abundance of prey items,
IRI = (%F* %N), PN = prey number (range)

were still very few in the largest larvae examined
(SL = 7 mm), and digestion vacuoles were present
only in the intestine and rectum but not in the devel-
oping stomach (Fig. 10).

Eye and lens diameter increased from a minimum of
0.255 and 0.095 mm, respectively, in a 2.6 mm SL larva
to a maximum of 0.770 and 0.270 mm, respectively, in
a 7 mm SL larva. The retina was differentiated in all
larvae in the size range analysed, as evidenced hy the
presence of the outer nuclear layer (ONL), inner
nuclear layer (INL), ganglion cell layer (G), and con-
necting fibre layers (the inner and outer plexiform lay-
ers and optic fibre layer) (Fig. 11A). In addition, the
retinal epithelium layer (REP) was pigmented, the
optic nerve connected to the optic tectum, and lens
crystallization was apparent. Just single cones were
present in preflexion larvae. Angular density of cones
increased with larval growth (Fig. 12) (Kruskal-Wallis,
p < 0.05), with no differences among the regions of the
central retina examined. Cone photoreceptor outer
segment length was higher in the dorsal region than in
the ventral and middle regions, irrespective of larval
stage (ANOVA, p < 0.05). The presence in the outer
nuclear layer of dark-staining, irregularly shaped
nuclei in a vitread position relative to the lighter-stain-
ing cone nuclei (presumptive rod photoreceptor pre-
cursors or nuclei) was noted in a 4.5 mm SL larva. This
cell type increased during larval flexion, reaching
higher densities in the dorsal retinal region (Fig. 12)
(Kruskal-Wallis, p < 0.05). Tangential sections of a late
flexion larva (SL = 6 mm) revealed the presence of both
double and single cone photoreceptors
arranged in an organized pattern of dou-
ble cones surrounding a single cone. No
double cones were observed in smaller
larvae with SL from 4.9 to 5.4 mm.

DISCUSSION

Prey items YF %N IRI (%) PN
SL<4mm (N=89, H'=2235)
Phytoplankton 10.29 8.12 7.11 0-3
Tintinnids 6.62 5.98 3.37 0-3
Gastropod larvae 441 6.41 2.40 0-6
Copepod eggs 6.62 5.56 313 0-2
Copepod nauplii 19.85 2393 4040 0-7
Copepod postnauplii 7.35 5.56 3.47 0-4
Copepod [ragments 0.74 0.43 0.03
Cladocerans 7.35 12.39 7.75 0-9
Crustacean [ragmenls 14.71 14.10 17.63
Appendicularians 12.50 11.97 1272 0-4
Echinoderm larvae 0.74 0.43 0.03 0-1
Other eggs 515 2.99 1.31 0-4
Fish larvae 0 0 0 0
Others 3.68 2.14 0.67 0-1
SL>4mm (N =40, H'=1.619)
Phytoplankton 0 0 0 0
Tintinnids 0 0 0 0
Gastropod larvae 0 0 0 0
Copepod eqggs 0 0 0 0
Copepod nauplii 19.23 17.78 16.70  0-6
Copepod postnauplii 5.77 3.33 0.94 0-1
Copepod [ragments 1.92 1.11 0.10
Cladocerans 26.92 40.00 52.61 0-6
Crustacean fragments  15.38 12.22 9.19
Appendicularians 19.23 1889 17.75 0-3
Echinoderm larvae 0 0 0 0
Other eggs 1.92 1.11 0.10 0-1
Fish larvae 9.62 5.56 2.61 0-1
Others 0 0 0 0-1
0 SL:2.1t02.9mm 1 SL:3.0t039mm
0.6 A .
0.4 4 1
oy Iplp o Mo 1]
T RE RS R .
2 0.8 .
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3 0.6+ 1
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Auxis rochei larvae with SL from 2 to
7 mm are diurnal feeders, a fact reflected
in the small number of prey items and the
advanced stage of digestion of those
items in the larval gut at night and con-
sistent with a strong reliance upon visual

o] T T

prey detection by these larvae. This feed-
ing pattern is shared by many other
species (Hubbs & Blaxter 1986) and

-

P T GLCECNCPCI A FL P T GLCECNCPCI A FL
Fig. 7. Auxis rocheilarvae. Mean Chesson's o values (£95 % confidence inter-
val) for the most common prey items in larvae of different size classes;
SL: standard length. Circles above the dashed line indicate positive selection,
P: phytoplankton; T: tintinnids; GL: gastropod larvae; CE: copepod eggs;
CN: copepod nauplii; CP: copepod postnauplii; Cl: cladocerans — Evadne spp.;

A: appendicularians; FL: fish larvae
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agrees with the results for Auxis spp. in
the Gulf of California published by
Sanchez-Velasco et al. (1999).

Larvae of this species are voracious
feeders. Not only did they feed continu-
ously (gut fullness >50% during day-
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Fig. 10. Auxis rochei larva, SL = 7 mm. (A) Sagittal section photomicrograph of the body axis showing the digestive tract; Gg:
gastric glands, Pc: pyloric caecum, Pt: pharyngeal teeth, I: intestine. (B) Detail of the intestine (I) showing different types of
vacuoles (Ve)

Fig. 11. Late flexion Auxis rocheilarva. (A) Transverse section photomicrograph: layers of the eye of a 6.5 mm SL larva; REP: refi-

nal epithelial pigment, ONL: ouler nuclear layer, INL: inner nuclear layer, [PL: inner plexiform layer, G: ganglion cell layer, L:

lens. Optic fibre layer not visible, (B) Outer nuclear layer of the dorsal area of the central retina of the same larva showing cone

nuclei (Cn) and rod precursor nuclei (Rn). (C) Tangential section photomicrograph of the eye of a 6 mm SL larva showing double
cones (DC) surrounding single cones (SC)
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Fig. 12. Auxis rochei larvae. Developmental change in angular photoreceptor density (cones and rods). SL: standard length.
Values are mean + SD

Diet and selectivity

As in other species (Last 1980), Auxis rochei pre-
flexion larvae are more euryphagous and eat certain
types of prey that larger larvae later avoid, i.e.
phytoplankton, tintinnids (above all Undella hyalina),
gastropod larvae, and copepod eggs. In contrast, lar-
vae with SL > 4 mm prefer larger, more mobile prey,
like cladocerans (mostly Evadne spinifera), appendic-
ularians, and fish larvae. Selection for cladocerans as
opposed to copepods of similar size when both types
of prey are available could be due to their yellow-
orange color and large, pigmented eye, which makes
them more visible (Govoni et al. 1986). Uotani et al.
(1981) also reported positive selection for appen-
dicularians and cladocerans (Evadne sp.) by Auxis
sp. in the Indian Ocean. A finding to note was the
relative absence of copepod postnauplii, a typical
diet item in most marine fish postflexion larvae (Last
1980}, including Auxis sp. larvae in the Gulf of Cali-
fornia (Sanchez-Velasco et al. 1999) and the larvae of
such other tuna species as Thunnus alalunga
(Catalan et al. 2007) and Thunnus maccoyii (Young &
Davis 1990).

The fact that appendicularians are important in the
diet of Auxis rochei larvae in the Mediterranean is
clear not only because of their frequency and abun-
dance in the larval gut but also because larvae with SL
> 3 mm selected for them. A number of researchers
have noted the importance of soft prey items like
appendicularians in the diets of the larvae of some
scombrids like Katsuwomus pelamis (Uotani et al.
1981). Unlike the rest of the gelatinous zooplankton,
the carbon content of appendicularians is similar to
that of copepods (Hay et al. 1988, Lopez-Urrutia et al.
2003). This prey species could be selected because of
its slow, undulating movement, which may attract

predators, and though they are large and elongate,
their softness means that they are easily eaten and
digested.

While piscivory appears to be widespread from
the very early stages in other scombrids like Scomber
spp. and Scomberomorus spp. (Conway et al. 1999,
Shoji & Tanaka 2001), positive selection for larval fish
was only observed in Auxis rochei larvae with SL
> 5 mm, concomitant with greater tooth development,
the appearance of specialized teeth, and flexion of the
urostyle. All these attributes help make larvae more
capable of both catching and handling and eating this
type of prey.

The carbon content in the guts of the larvae over the
course of larval development followed a rising trend,
especially because of the paucity of the gut contents in
some onset feeding larvae and the contribution of fish
larvae to the diet in the larvae in the larger larval size
intervals. Even though fish larvae were a lesser com-
ponent in the diet of Auxis rochei larvae, their rela-
tively high carbon content makes piscivory a determin-
ing factor in achieving high larval growth rates,
because it raises the carbon content in the gut by an
order of magnitude. Daily growth rates of piscivorous
larvae are among the highest reported for teleost fishes
(Tanaka et al. 1996 and references cited therein).

Precocious digestive systems have been observed in
early piscivorous larvae like Scomberomorus spp.
(Tanaka et al. 1996). Feeding habits and digestive sys-
tem ontogeny in Auxis rochei are similar to Katsu-
womus spp., i.e. an intermediate habit between strict
zooplanktivory and piscivory (Uotani et al. 1981,
Young & Davis 1990). The soon-to-be functional stom-
ach in the largest A. rochei larvae, together with the
increasing importance of fish larvae in the diet,
suggests that piscivory will be important in the next
developmental stages.
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Vision enhancement

The retina appears functional in the smallest larvae
examined, coinciding with the high FI values for these
larvae during the daytime. This is consistent with a
single type of retinal photoreceptor, single cones,
which provide for acute visual discrimination, such as
the visual detection of prey, but which limit vision to
relatively high light intensity conditions in well lit "sur-
face' waters during the day (photopic acuity) (Hubbs &
Blaxter 1986). The presence of both double and single
cones in flexion stage Auxis rochei larvae (SL = 6 mm)
provides evidence for an ontogenetic increase in visual
discrimination under lower light intensity conditions in
daytime (photopic sensitivity), since double cones have
larger surface areas for light capture (and therefore a
greater likelihood of photoreceptor stimulation) than
their smaller-diameter single cone counterparts (Lyth-
goe et al. 2004). Photopic sensitivity is also likely to be
enhanced by the ontogenetic increase in cone photo-
receptor outer segment lengths, which provide a
longer light path for image forming light to success-
fully achieve photoreceptor stimulation. Whether pre-
flexion stage A. rochei larvae are capable of color
vision is unknown. Previous studies have determined
that the single cone retinae of many species of fish lar-
vae have a range of single cones with different spectral
absorption maxima; however, these occur later in lar-
val development and most fish that hatch with a single
cone retina have only green and possibly UV sensitiv-
ity, which is a limited color vision system (Britt et al.
2001). Ontogenetic increases in the eye and corre-
sponding lens size result in increased visual acuity
because, under optimal illumination conditions, an
object viewed from a given distance by one fish with a
smaller and another with a larger eye potentially stim-
ulates more photoreceptors in the larger eye during
image formation, with a resulting increase in acuity
(Hairston et al. 1982). This means that given optimal
visual conditions of water clarity and light brightness,
larger larvae will be able to discriminate objects at
greater distances (Breck & Gitter 1983). Rod photo-
receptors and/or their precursors were evident in early
flexion A. recheilarvae, with angular densities of rods
increasing thereafter, thus providing for increasing
visual function under conditions of dim monochromatic
light at night or at depth during the daytime (scotopic
sensitivity) (Hubbs & Blaxter 1986). This is consistent
with another study in which rods were first noted in
7 mm SL larvae of Auxis spp. (Margulies 1997), where
it was suggested that development of rod vision could
play an important role in predator avoidance. While
cone density in A. rochei did not vary with the retinal
region examined, the fact that cone outer segment
lengths and rod densities were consistently greater in
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the dorsal region of the central retina, irrespective of
developmental stage, suggests that the visual axis for
lens accommodation may be forward- and downward-
projecting relative to the snout. This is consistent with
the proposed visual axis of other shallow-water larval
planktivores (Cobcroft & Pankhurst 2006).

Although prey size is the dominant factor in larval se-
lection, such other factors as nutritional quality, visibil-
ity, evasion speed, and morphological makeup of po-
tential prey are also important (Hunter 1981, Govoni et
al. 1986). Auxis rochei larvae are highly active visual
predators that have high feeding success from the onset
of feeding. However increasing mouth size (jaw length
and MW), enhanced vision, digestive development,
and improved swimming ability with notochordal flex-
ion lead to changes in the prey type selected, shifting
from small to larger, more nutritious prey.
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C. ite espero para el Round the world!.

Otros que hasta hace poquito pululaban también por estos lares y que como yo ya
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Ademds a nuestro grupillo de kungfucianos, Jacopo, Ariadna, Georgios, David O...los
ratos en el parque, los ratos viendo pelis, las cenas y buenas tertulias, fodo eso no
tiene precio, se os echa de menos.

Ademds quiero dar las gracias a todas aquellas personas que queriendo o sin querer, se
dedican a alegrar los dias tan largos que la ciencia implica creando un buen ambiente,
se hace muy necesario esas sonrisas envueltas en amistad, asi que aunque aqui no
ponga nombres, sois varios los que os podéis dar por aludidos. Isabel, a ti te pongo aqui
porque te tengo como modelo indiscutible, iisigue regalandonos esa calidez humana!!

Y sobre todo, a mis niflas SOL: Eva Ramirez, compartir contigo despacho ha sido una
de las mejores cosas de Bcn, una sonrisa regalada cada dia, Gracias! Evita V., a ti te
digo mds calldndome que diciéndote nada porque ya lo sabes todo, gracias!

No quiero dejar pasar sin agradecer a aquellos con los que comparti mis comienzos,
Cadiz fue el principio, Juanmi, Radl, Jose, Mariona, Erku, Naia, Paco, en la UCA.
Jose Luis, Ignacio, Montse, Reyes, Ana Judrez, Choco, Jaime, Paco... disfruté mucho
aquellos desayunos de mollete en las marismas con vosotros!

Y también a mis nifias que ho estdn en temas marinos: Zoi, Sandra, Celia, Anna, por
vuestra amistad a lo largo de tantos afios también tengo que decir gracias!! Cris,
Laieta, Anna, Victor, Lali, Yols, merci... Y a mis compaferos de batalla que por suerte
les tengo en el mejor lugar del mundo, en la diosa Maat, alld por el sur: Eli, Jorge,
Tania, Pablo, Marc, Asier, Vicente, Inma, y algun@s m@sl!

Y en dltimo lugar, y precisamente para que resuene bien, a TL, ipor el todo que me das
en absoluto!

Podria seguir haciendo una lista muy larga; tengo la suerte de tener muchos y buenos
amig@s a lo largo del camino, gente que me ha regalado su tiempo y experiencia, su
sonrisa y su amistad. GRACIAS por todo.



