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Resumen 

Las anchoas son peces con importancia biológica y económica, de igual manera que 

los sistemas estuarino-lagunares, los cuales se caracterizan por tener una gran 

variabilidad ambiental. El objetivo de esta tesis fue conocer los factores responsables 

de las fluctuaciones temporales en la abundancia de las anchoas en la laguna costera 

La Mancha, Veracruz, teniendo como hipótesis que las variaciones estacionales de los 

factores ambientales serían las más importantes. En un solo punto cercano a la boca 

del sistema durante luna nueva, se realizaron ciclos de muestreo de 24 horas cada 

mes de mayo 2012 a octubre 2013. Los peces se recolectaron cada dos horas (con 

réplica) durante cada ciclo de 24 horas, usando un chinchorro playero con 1 cm de luz 

de malla. Simultáneamente se registraron las variables abióticas salinidad, 

temperatura del agua y oxígeno disuelto, y las variables bióticas clorofila a y 

densidades de zooplancton y fitoplancton. Además, se consideraron promedios 

mensuales de variables histórico-regionales como precipitación, temperatura 

atmosférica, horas luz y mareas. Se identificaron siete especies correspondientes a 

cuatro géneros: Anchoa mitchilli, A. hepsetus, A. lamprotaenia, A. lyolepis, 

Cetengraulis edentulus, Anchoviella perfasciata y Engraulis eurystole. Todas las 

especies mostraron diferencias significativas en su abundancia en número a nivel 

estacional (A. mitchilli: PseudoF= 12.258, p=0.0001; A. hepsetus: PseudoF= 7.3802, 

p=0.0001; A. lamprotaenia: PseudoF= 7.332, p=0.0001; A. lyolepis: PseudoF= 1.8474, 

p= 0.0379; C. edentulus: PseudoF= 4.1521, p=0.0001) mientras a nivel nictímero 

solamente A. mitchilli (PseudoF= 42.053, p=0.0001; A. lamprotaenia (PseudoF= 

39.628, p=0.0001) y C. edentulus (PseudoF= 25.525, p=0.0001) mostraron diferencias, 

siendo más abundantes en la noche. De acuerdo con un análisis canónico de 

correspondencia, las variables ambientales (principalmente la salinidad y la 

precipitación), resultaron ser significativamente más importantes que las variables 

bióticas. Además, la fluctuación estacional de estas variables tuvo una influencia 

mayor que la variación nictímera en la determinación de la abundancia de las especies.  
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Abstract 

Anchovies are fish with biological and economic importance, in the same way as 

estuarine-lagoon systems, which are characterized by great environmental variability. 

The aim of this thesis was to know the factors responsible for temporal fluctuations in 

the abundance of anchovies, in the La Mancha coastal lagoon, Veracruz, with the 

hypothesis that seasonal variations of environmental factors would be the most 

important. At a single point near the mouth of the system during new moon, 24-h 

sampling cycles were carried out each month from May 2012 to October 2013. Fish 

were collected every two hours (with replication) during each 24-h cycle, using a seine 

net with 1 cm mesh. Simultaneously, the abiotic variables salinity, water temperature 

and dissolved oxygen, and the biotic variables chlorophyll a, zooplankton and 

phytoplankton densities were recorded. Also, monthly averages of historical-regional 

variables such precipitation, atmospheric temperature, daylight hours and tides were 

considered. Seven species corresponding to four genera were identified: Anchoa 

mitchilli, A. hepsetus, A. lamprotaenia, A. lyolepis, Cetengraulis edentulus, Anchoviella 

perfasciata, and Engraulis eurystole.  All species showed significant differences in their 

abundance in number at the seasonal level (A. mitchilli: PseudoF= 12.258, p=0.0001; 

A. hepsetus: PseudoF= 7.3802, p=0.0001; A. lamprotaenia: PseudoF= 7.332, 

p=0.0001; A. lyolepis: PseudoF= 1.8474, p= 0.0379; C. edentulus PseudoF= 4.1521, 

p=0.0001), while at diel level only A. mitchilli (PseudoF= 42.053, p=0.0001), A. 

lamprotaenia (PseudoF= 39.628, p=0.0001) and C. edentulus (PseudoF= 25.525, 

p=0.0001) show differences, being more abundant at night. According to a canonical 

correspondence analysis, environmental variables (mainly salinity and precipitation) 

turned out to be significantly more important than biotic variables. Moreover, the 

seasonal fluctuation of these variables had a greater influence than the diel variation in 

the determination of species abundance. 
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Introducción 

 

Los peces presentan una gran cantidad de adaptaciones morfológicas y fisiológicas lo 

que les ha permitido dominar prácticamente cualquier hábitat acuático, como océanos, 

mares, ríos, lagunas, estuarios y pequeños cuerpos de agua intermitentes (Moyle & 

Cech, 1996). Tal es su nivel de éxito, que son el grupo más diverso dentro de los 

vertebrados, abarcando aproximadamente la mitad de todo el grupo, con 85 órdenes 

y 536 familias (Nelson et al., 2016).  

La familia Engraulidae (orden Clupeiformes) contiene 17 géneros (Froese & Pauly, 

2018) y aproximadamente 152 especies a nivel mundial (Eschmeyer & Fong, 2017), 

de los cuales, según Nizinski & Munroe (2002), dos géneros y nueve especies están 

presentes en el Atlántico mexicano. De éstas, cuatro se encuentran en el Caribe 

mexicano, dos en el Golfo de México y tres en ambas zonas.  

Las anchoas son peces de cuerpo fusiforme, cuyo tamaño va de los 10 a los 50 cm de 

longitud. Se caracterizan por tener un hocico prominente que sobrepasa el ápice de la 

mandíbula inferior (Whitehead et al., 1988; Nizinski & Munroe, 2002). La mayoría de 

las especies son marinas, aunque algunas son salobres y dulceacuícolas. Se 

distribuyen en las costas de los océanos Pacífico, Índico y Atlántico, principalmente en 

aguas tropicales y templadas. La mayoría de las especies se alimentan de zooplancton 

y materia orgánica en suspensión (filtradoras), mientras que otras son de hábitos 

carnívoros (Nizinski & Munroe, 2002; Froese & Pauly, 2018). 
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Los engráulidos son un grupo muy importante desde el punto de vista biológico y 

económico, ya que muchas de las especies son explotadas comercialmente para 

alimento o para la fabricación de otros productos consumidos por el hombre, por 

ejemplo, filetes de anchoa o harina de pescado, inclusive en algunos países como 

Uruguay y Argentina son una de las principales fuentes de ingresos económicos en el 

sector pesquero, ya que se exportan grandes cantidades (Castillo-Rivera et al., 1994; 

Madureira et al., 2009). Además, por el hecho de ser consumidores de plancton, son 

el enlace entre la producción primaria y los peces depredadores de nivel trófico 

superior, lo que permite el flujo de la red trófica; de esta manera, pueden controlar la 

productividad en estuarios y su nivel de biomasa puede limitar la producción íctica 

(Wang & Houde, 1995; Díaz-Avalos et al., 2003). Diversas especies pertenecientes a 

esta familia frecuentemente se encuentran dentro de los grupos de peces más 

abundantes de las zonas costeras, tanto en estadios juveniles como adultos, ocupando 

diferentes áreas de la zona dependiendo de sus requerimientos en la etapa del ciclo 

vital en la que se encuentren (Araújo et al., 2008). 

Los sistemas estuarino-lagunares son sitios muy importantes económicamente debido 

a que suelen ser la principal fuente de alimento e ingreso económico de los pobladores 

locales; también tienen una gran importancia ecológica ya que, gracias a su alto nivel 

de producción primaria, fungen como sitios de crianza, reproducción, alimentación y 

resguardo de muchas formas de vida, además de que son zonas de transición entre el 

ambiente terrestre y acuático, por lo que contienen una gran variedad de hábitats  

(McLusky & Elliott, 1981). Por lo anterior, estas áreas normalmente se caracterizan por 
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tener un amplio espectro de biodiversidad (Arceo-Carranza & Vega-Cendejas, 2009; 

Lara-Domínguez et al., 2011a); sin embargo, ésta es menor que la del agua dulce o la 

del mar, debido a que sus comunidades se ven afectadas principalmente por el 

ambiente físico, el cual es muy cambiante en estos sitios, y por lo tanto, pocas son las 

especies capaces de tolerar tales cambios (Costanza et al., 1993; Trush et al., 2013). 

El estado de Veracruz cuenta con una gran cantidad de cuerpos de agua estuarino-

lagunares, los cuales ocupan aproximadamente 116,600 ha. Entre ellos destacan las 

lagunas de Pueblo Viejo, Tamiahua, Tampamachoco, La Mancha, Alvarado, 

Sontecomapan y El Ostión, por mencionar algunas (Contreras-Espinosa, 2006). 

La Mancha es un sistema estuarino-lagunar cuyas características morfológicas, 

profundidad, clima y aportes temporales y permanentes de agua dulce, salada y de 

sedimentos generan patrones que determinan el nivel de producción primaria y 

secundaria (Juárez et al., 2006). Debido a diversas características físicas y a que 

alberga una gran diversidad de biota, incluyendo varias especies en alguna categoría 

de riesgo, fue decretada, junto con la laguna El Llano, como sitio Ramsar el 02 de 

febrero del 2004 (Ramsar, 2019).   

Numerosos estudios han demostrado que la estructura, diversidad y distribución de las 

comunidades y poblaciones se ven afectadas por cambios en los ciclos estacionales y 

nictímeros de variables ambientales (Castillo-Rivera et al., 2010), modificando su 

conducta y sus actividades (David & Closs, 2003; Castillo-Rivera et al., 2005). Estos 

cambios conductuales dependen de factores bióticos tales como disponibilidad de 

hábitat, presencia de competidores, depredación, disponibilidad de alimento, entre 
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otros (Hughes, 1998; David & Closs, 2003), y de factores abióticos, de los cuales la 

salinidad, temperatura y oxígeno disuelto son los que producen mayor efecto sobre la 

composición y distribución de las poblaciones (Arceo-Carranza & Vega-Cendejas, 

2009). La variabilidad en dichos factores está en función de los cambios en los ciclos 

estacionales, que a su vez modifican los ciclos circadianos provocando el 

desplazamiento de ciertas especies de peces (Ribeiro et al., 2006).  

Los conjuntos de peces estuarinos también muestran variaciones en composición y 

abundancia de especies a causa de fenómenos como migración, sedentarismo o 

presencia de diversas fases del ciclo vital de las especies, como resultado de la 

variabilidad en las condiciones ambientales (Araújo et al., 2004; Arceo-Carranza & 

Vega-Cendejas, 2009).  

Es importante conocer las fluctuaciones que presentan las poblaciones y comunidades 

en respuesta a las variaciones ambientales cíclicas a corto y mediano plazo, además 

de identificar las principales variables responsables de tales fluctuaciones, para tener 

un conocimiento sobre el comportamiento de las especies y sus interacciones, y con 

base en ello, poder implementar estrategias de manejo, explotación y conservación de 

los recursos bióticos (Castillo-Rivera et al., 2010; Díaz-Ruiz et al., 2018). 

Diversas investigaciones han manifestado que las anchoas presentan diferencias en 

su comportamiento en escalas espaciales y temporales, tanto estacionales como en 

ciclos de 24 horas, a causa de la influencia de factores ambientales, ya que éstos 

regulan diversos procesos como desove, alimentación, reproducción y reclutamiento, 
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por lo tanto, sus poblaciones están sujetas a grandes fluctuaciones causadas por la 

variabilidad ambiental (Araújo et al., 2008; Bacha & Amara, 2009). 

Antecedentes 

Entre los trabajos realizados sobre engráulidos a nivel mundial generalmente destacan 

los que involucran a las especies Anchoa mitchilli y Engraulis encrasicolus. Se han 

desarrollado diferentes tópicos como reproducción, alimentación, crecimiento, etc. Sin 

embargo, pocos son los estudios que han analizado algún aspecto de la biología y 

ecología de las anchoas considerando las variaciones ambientales.  

Uno de los temas que ha sido estudiado con base en las condiciones ambientales es 

la alimentación. Plounevez y Champalbert (1999) encontraron que el ciclo 

luz/oscuridad es determinante para la alimentación de E. encrasicolus en época de 

desove, en el Golfo de Vizcaya, ya que se alimenta principalmente en el día, además 

de que la eficiencia de alimentación depende principalmente de una composición 

específica de zooplancton y no de la abundancia del mismo. Los resultados obtenidos 

por Bacha y Amara (2009) demuestran que la dieta de E. encrasicolus, en Argelia, 

varía entre las estaciones del año y esa variación está asociada a la fluctuación 

temporal de la concentración de clorofila a. En el caso de Zhang et al. (2013), 

encontraron que la variación en la dieta de la especie Coilia brachygnathus, en el lago 

Poyang (China), y su tamaño corporal están en función de los cambios hidrológicos 

estacionales (temporada de secas y temporada de lluvias). Finalmente, Suzuki et al. 

(2014), demostraron que la distribución de las larvas de la especie Coilia nasus, en un 

estuario en Japón, está dada principalmente por el grado de turbidez ya que, a mayor 
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turbidez, mayor probabilidad de sobrevivencia, y a la abundancia de grupos tróficos 

los cuales estaban sujetos principalmente a la concentración de salinidad. 

Otros aspectos que también se han analizados son tamaño corporal y la tasa de 

crecimiento asociados a variaciones ambientales y alimenticias. Jordan et al. (2000) 

estudiaron la tasa de crecimiento espacial y temporal de A. mitchilli durante dos años, 

en el Río Hudson, considerando la temperatura y salinidad como posibles variables 

predictoras, sin embargo, en este caso concluyen que ninguna de estas dos variables 

explican las diferencias en la tasa de crecimiento, sino los pulsos temporales de 

zooplancton; en cambio, los resultados de Takasuka y Aoki (2006) mostraron que los 

cambios en las tasas de crecimiento entre sitios se deben, en primer lugar, a la 

temperatura regional. No encontraron evidencia de que la densidad de plancton jugara 

un papel importante. 

Las variaciones espaciales, estacionales y nictímeras en la abundancia de huevos y 

larvas de diversas especies de engráulidos, por ejemplo A. mitchilli, A. januaria, A. 

lyolepis y C. edentulus, con base en variables ambientales como salinidad, 

temperatura, oxígeno disuelto y transparencia, además de incluir también la variable 

día/noche y estacionalidad también han sido abordadas por diversos como Araújo et 

al. (2004) y North & Houde (2004), quienes indican que la variación en la salinidad y la 

temperatura son determinantes para la abundancia de estas especies, además de que 

también existen fluctuaciones entre el día y la noche.  
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En México se han llevado a cabo relativamente pocos estudios sobre este grupo de 

peces en particular. De manera multi-específica se encuentran los trabajos de Ocaña-

Luna et al. (1987) y Flores-Coto et al. (1988) quienes analizaron la abundancia huevos 

y etapas posteriores de desarrollo respectivamente, de tres especies de anchoas (A. 

mitchilli, A. hepsetus y C. edentulus) en la laguna de Términos, Campeche, además 

de otros parámetros reproductivos como fecundidad y proporción sexual en el caso del 

segundo trabajo citado. Los autores indican que la abundancia y distribución de los 

huevos, juveniles y adultos de estas especies a nivel espacial y temporal dependen 

principalmente de la salinidad y la temperatura.  

Entre los trabajos que analizan una sola especie, destacan los que se centran en A. 

mitchilli; por ejemplo, Sánchez-Ramírez y Ocaña-Luna (2002) y Díaz-Avalos et al. 

(2003) muestran que la temperatura y la salinidad son los principales factores que 

determinan el periodo de desove y la abundancia de huevos, respectivamente; Zavala-

García et al. (1988) descubrieron que el tamaño de los huevos de esta especie va 

disminuyendo conforme la concentración de salinidad va en aumento. Posteriormente 

Castillo-Rivera et al. (1994) encontraron que la especie no muestra correlación 

significativa con algún parámetro ambiental, sin embargo, sí muestra un efecto de 

retraso significativo (un mes) en su abundancia, ejercido por la precipitación, lo cual es 

explicado por el aumento en la disponibilidad de alimento, consecuencia del arrastre 

de nutrientes ocurrido previamente durante la temporada de lluvias. Otros trabajos 

hechos en Yucatán, Veracruz y Oaxaca sobre diferentes temáticas como restauración 

de áreas de manglares (Arceo-Carranza et al., 2016), migración (Rosales-Casián, 
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2004), variación temporal, patrones de abundancia (Castillo-Rivera & Zárate-

Hernández, 2001; Castillo-Rivera et al., 2002; 2003; 2005; 2010), diversidad (Ocaña-

Luna &Sánchez-Ramírez, 2003) y estructura de comunidades de peces (Arceo-

Carranza & Vega-Cendejas, 2009), varias especies de engráulidos resultan ser de las 

más abundantes o inclusive las dominantes en toda la comunidad, por lo que estos 

estudios han permitido tener mayor información sobre este grupo de peces, 

particularmente sobre distribución y picos de abundancia entre meses y entre horas, 

permitiendo reconocer tendencias y posibles asociaciones con diversos factores tanto 

bióticos como abióticos.  

Para el caso de la laguna La Mancha, Veracruz, sólo existía información sobre la 

presencia de estas especies en el sistema (elenco sistemático), pero sin algún análisis 

ecológico (Juárez et al., 2006; Lara-Domínguez et al., 2011b), excepto el de Díaz-Ruiz 

et al.  (2018), donde habla sobre cómo afectan los factores ambientales a la ictiofauna 

de La Mancha a nivel espacial y estacional, donde los engráulidos resultan ser la 

segunda familia más abundante en el sistema aportando cinco especies (A. mitchilli, 

A. lamprotaenia, A. hepsetus, Anchovia clupeoides y Cetengraulis edentulus). Los 

autores examinan parámetros como abundancia, dominancia, riqueza y preferencias 

de hábitat a escala espacial y temporal de toda la comunidad de peces; A. mitchilli 

destaca por ser la segunda especie dominante. En cuanto a las especies restantes, 

mencionan que la temperatura, salinidad, oxígeno disuelto y profundidad son las 

variables con las que mostraron mayor correlación.  
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Justificación 

Los engráulidos son un eslabón primordial en la cadena trófica y también son muy 

importantes a nivel económico, por lo que aportar información biológica y ecológica de 

este grupo sería de utilidad para conocer la dinámica general de la comunidad, hacer 

predicciones y extrapolaciones sobre las posibles respuestas de la misma ante 

sucesos ambientales trascendentes y estimar el nivel de productividad de otros grupos 

de peces importantes económicamente, lo cual resultaría benéfico para los 

asentamientos humanos aledaños y para otros sectores dedicados a la investigación, 

explotación o conservación de estos recursos.  

Debido a que existen pocos estudios referidos específicamente a este grupo, y a que 

el trabajo se está llevando a cabo en un sitio Ramsar, la información derivada será 

relevante y contribuirá al mejor aprovechamiento y uso racional de los recursos bióticos 

del sistema.  

Pregunta de investigación 

¿Cuáles son los principales factores ambientales que determinan las fluctuaciones, a 

nivel temporal, en los patrones de abundancia de los engráulidos de la laguna La 

Mancha? 

Hipótesis 

Se observarán cambios definidos en la abundancia de engráulidos principalmente a 

nivel estacional en función de las variaciones de temperatura, salinidad y precipitación. 
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Los cambios serán observados en menor grado a nivel nictímero, los cuales estarán 

asociados primordialmente al periodo luz/oscuridad y al efecto de las mareas. 

Objetivo general  

Analizar el comportamiento estacional y nictímero de la abundancia de las especies 

de engráulidos de la laguna La Mancha, Veracruz, así como la influencia que ejercen 

los factores ambientales sobre dicho comportamiento. 

Objetivos específicos 

1. Conocer la diversidad de especies de engráulidos presentes en la laguna La 

Mancha. 

2. Analizar las variaciones estacionales y nictímeras en la abundancia de las 

especies de engráulidos. 

3. Determinar cuáles son las variables ambientales con mayor efecto sobre la 

abundancia de las especies. 

Metodología 

Área de estudio  

La laguna La Mancha forma parte de uno de los nueve sitios Ramsar del estado de 

Veracruz (19° 33´– 19° 35´N y 96° 22´– 96° 23´W); mide aproximadamente 3 km de 

longitud y tiene una barra que la separa del mar, la cual se abre durante la época de 

lluvias (Figura 1). Esta laguna se encuentra rodeada por manglar y recibe descargas 

del río Caño Grande y el arroyo El Caño, los cuales son los únicos aportes 

permanentes de agua dulce a la laguna de La Mancha (Moreno-Casasola, 2006). 
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Trabajo de campo 

En total se analizaron 18 ciclos, uno cada mes, de mayo 2012 a octubre 2013. En cada 

ciclo se tomó una muestra con su respectiva réplica cada dos horas durante 24 horas 

(428 muestras en total). Las colectas se realizaron con un chinchorro playero de 37.1m 

de largo con una profundidad de 1.2m y 1cm de luz de malla, en un sitio cercano a la 

boca para tener una estimación adecuada de los patrones de migración hacia la 

laguna. Cada ciclo de 24 horas se realizó durante luna nueva, para maximizar los 

efectos de luz/oscuridad y de las mareas. 

Simultáneamente en cada muestreo se registraron variables bióticas y abióticas. La 

temperatura del agua y el oxígeno disuelto se midieron con un Oxímetro YSI 550A y la 

salinidad, con un refractómetro de campo ATAGI S-10E. Las muestras de zooplancton 

se obtuvieron con ayuda de una red estándar de 150 µm de luz de malla, 30cm de 

diámetro y 1m de longitud mediante arrastres circulares con duración de 10 minutos, 

a una profundidad mínima de 1.5m, mientras las muestras de fitoplancton se 

obtuvieron a través de una submuestra de 400mL de agua tomada con una botella tipo 

Van Dorn a 1m de profundidad. Cada submuestra fue filtrada a través de filtros 

Whatman GF/D de 47mm de diámetro y 0.7µm de apertura de poro; los filtros se 

conservaron en sílica gel en la oscuridad y mantenidos a 4°C hasta su análisis en el 

laboratorio. 
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Trabajo de laboratorio 

Se realizó la determinación taxonómica de las especies de engráulidos con las claves 

de Whitehead (1978) y Nizinski y Munroe (2002), las cuales son específicas para la 

familia Engraulidae. 

La densidad de zooplancton expresada como número de individuos por metro cúbico 

se estimó dividiendo el número de organismos estimados en cada muestra por el 

volumen de agua filtrada en cada arrastre, definido por el área de apertura neta y 

longitud de arrastre. La concentración de clorofila a se determinó con un 

espectrofotómetro Beckman Du-65, después de haber sido extraída en acetona al 90% 

en la oscuridad a 4°C por 24h (el procesamiento de las muestras de zooplancton y 

fitoplancton fue realizado por la Dra. Angeles Mecalco Hernández, en este trabajo se 

emplearon los datos ya procesados).  

Además, se consideraron los promedios mensuales de variables ambientales 

histórico-regionales correspondientes a datos de 60 años como: temperatura 

atmosférica máxima mensual, precipitación, cantidad de horas luz y mareas. Los datos 

de temperatura atmosférica, precipitación y horas luz se obtuvieron a través del 

Sistema Meteorológico Nacional, de las lecturas de la estación meteorológica del 

puerto de Veracruz, mientras que el nivel del agua se obtuvo de las tablas de marea 

del Instituto de Geofísica de la UNAM.   
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El material biológico colectado que se analizó forma parte de la Colección del 

Laboratorio de Peces del Departamento de Biología (DCBS) de la Universidad 

Autónoma Metropolitana, Unidad Iztapalapa. 

 

Figura 1. Localización geográfica de la laguna “La Mancha”, Veracruz. Sitio de muestreo (★). 

 

Análisis de datos 

Una vez elaboradas las bases de datos de abundancia de las especies, se evaluaron 

los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas de los datos; sin embargo, 

en ningún caso se cumplieron, inclusive recurriendo a transformaciones logarítmicas, 

por lo tanto, se aplicó un Análisis de Varianza Permutacional (PERMANOVA) factorial 

a la abundancia relativa de cada especie (excepto para dos de ellas, Anchoviella 

perfasciata y Engraulis eurystole, cuyas abundancias fueron muy bajas) para comparar 

su respuesta nictímera y estacional, así como la interacción entre estos factores. Se 

incluyó el factor de hora, anidado en el factor día/noche, para saber si existen 
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diferencias entre las horas incluidas en cada nivel del factor día/noche. Para tal efecto 

se utilizó distancia Euclidiana, con los datos transformados con raíz cuadrada y 9999 

permutaciones como lo propone Anderson (2001).  

PERMANOVA es una prueba estadística que permite comparar la respuesta 

simultánea de una o más variables a uno o más factores, con base en medidas de 

disimilitud, usando permutaciones múltiples de los datos analizados para generar una 

distribución propia (Pseudo-F), lo que le permite liberarse del cumplimiento de los 

supuestos de normalidad y homoscedasticidad (Anderson, 2001; 2014).  

Adicionalmente se aplicó un PERMANOVA de un solo factor para corroborar la 

existencia de diferencias significativas en las abundancias de las especies entre años. 

Se empleó un Análisis de Correspondencia Canónica (ACC) con el objetivo de conocer 

la influencia que ejercen los factores ambientales sobre la composición de las 

especies. Se utilizó la rutina de disminuir el efecto a las especies raras (“downweight”) 

y así, darles un menor peso para que no influyeran de la misma manera que las 

especies más abundantes como lo proponen ter Braak (1988); McGarigal et al. (2000); 

Castillo-Rivera et al. (2002) y ter Braak & Smilauer (2002). Se utilizó un análisis de 

correlación cruzada cuando se observaron patrones similares entre dos variables de 

series temporales, para determinar si una influía en el comportamiento de la otra pero 

con un efecto de retraso (Castillo-Rivera et al., 2005; Castillo-Rivera, 2013). Finamente 

se aplicaron correlaciones de Spearman simples entre la abundancia de las especies 

con las variables estacionales y circadianas con las que se identificaron posibles 

patrones. 
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Resultados 

Se identificaron en total 9660 individuos, desde el mes de mayo del 2012 a octubre del 

2013, los cuales corresponden a cuatro géneros y siete especies. El género mejor 

representado es Anchoa, con cuatro especies que en orden decreciente de 

abundancia son A. mitchilli (7489), A. lamprotaenia (1003), A. hepsetus (678) y A. 

lyolepis (150). El siguiente género identificado fue Cetengraulis representado solo por 

C. edentulus (335). Los géneros Anchoviella y Engraulis igualmente fueron 

representados solamente por una especie cada uno, A. perfasciata (4) y E. eurystole 

(1), respectivamente.  

A nivel estacional la abundancia de cada especie es muy heterogénea mostrando 

principalmente dos máximos a lo largo del periodo de estudio. Asimismo, se observa 

una ligera segregación de las especies ya que, si bien se traslapan los pulsos de 

algunas de ellas, el pico más importante de cada una se encuentra en meses donde 

no hay otro pulso máximo de otra especie, siendo el mes de febrero donde se observa 

el mayor sobrelapamiento (Figura 2). Existieron diferencias significativas entre meses 

para todas las especies (Tabla 1).  

Algunas especies presentan cambios drásticos en su abundancia inter-anual, los 

casos más evidentes son A. mitchilli, A. lamprotaenia y A. lyolepis; la primera es muy 

abundante en el 2012, pero sus números disminuyen considerablemente en el 2013 

(Figura 2c), en cambio, en las otras dos ocurre lo contrario, sus abundancias 

incrementan en gran medida durante el 2013 (Figura 2b y 2e). En el caso de A. 

hepsetus y C. edentulus también se observan diferencias en su abundancia entre 
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años; sin embargo, no son tan conspicuas como en las otras especies. A pesar de lo 

anterior, solo A. mitchilli y A. lamprotaenia presentan diferencias significativas en su 

abundancia inter-anualmente (Tabla 2). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Valores promedio de abundancia y error estándar por mes de: a) Anchoa hepsetus, 

b) A. lamprotaenia, c) A. mitchilli, d) Cetengraulis edentulus y e) A. lyolepis en La Mancha, 

Veracruz. 2012-2013. Meses donde la boca del sistema permaneció cerrada (     ), meses 

donde permaneció abierta (       ). 
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En cuanto a la abundancia a lo largo del día, A. mitchilli, A. lamprotaenia y C. edentulus 

muestran una marcada preferencia por las horas de la noche, ya que los pulsos de 

abundancia más importantes se presentan entre las 20:00 y las 4:00 horas, siendo las 

horas crepusculares como las 6:00 y las 18:00 donde comienza a disminuir o 

incrementar, respectivamente. En el caso de A. lyolepis y A. hepsetus no se observan 

patrones definidos, puesto que ambas tienen un pico importante en el día y otro en el 

crepúsculo y la noche respectivamente (Figura 3). Para las primeras tres especies 

antes mencionadas existieron diferencias significativas en su abundancia a nivel 

circadiano, pero no así en las dos restantes. Presentaron diferencias significativas 

entre horas, entre día y noche,  y entre horas anidadas en día/noche, lo que quiere 

decir que, además de que hay diferencias entre las horas diurnas con respecto a las 

nocturnas, también las hay dentro de horas que pertenecen al día y dentro de horas 

que pertenecen a la noche.  Asimismo, la interacción entre ambos factores (estacional 

y día/noche) también resultó significativa para A. mitchilli, A. lamprotaenia y A. 

hepsetus, lo que significa que en algunos meses su abundancia fue mayor en la noche 

y en otros, en el día (Tabla 1). 

Tabla 1. PERMANOVA univariado multifactorial (mes, día/noche y hora) sobre la abundancia 

de cada una de las cinco especies de engraulidos en la laguna La Mancha, Veracruz, México, 

2012-2013. 

Especie Variable g. l. Cuadrados medios Pseudo F P 

A. mitchilli 

Mes 17 91.132 16.558 0.0001 

Día/noche 1 382.9 26.332 0.0011 

Hora(Día/noche) 12 23.16 6.6337 0.0001 
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Mes*Día/noche 17 41.045 7.4574 0.0004 

 
Mes*Hora(D/n) 165 5.5158 1.5799 0.0058 

A. hepsetus 

Mes 17 11.584 14.376 0.0001 

Día/noche 1 0.4488 0.4551 0.5166 

Hora(Día/noche) 12 1.171 1.5625 0.1184 

Mes*Día/noche 17 1.2833 1.5926 0.0781 

 Mes*Hora(D/n) 165 0.8061 1.0756 0.3 

A. lamprotaenia 

Mes 17 8.63 7.654 0.0001 

Día/noche 1 61.124 34.237 0.0003 

Hora(Día/noche) 12 2.7538 3.3234 0.0007 

Mes*Día/noche 17 6.366 5.6463 0.0001 

 Mes*Hora(D/n) 165 1.1296 1.4586 0.0074 

A. lyolepis 

Mes 17 0.5956 1.8474 0.0379 

Día/noche 1 0.0065 0.1696 0.7374 

Hora(Día/noche) 12 0.4094 1.1563 0.2695 

Mes*Día/noche 17 0.3525 1.093 0.3484 

 Mes*Hora(D/n) 165 0.3222 0.910 0.776 

C. edentulus 

Mes 17 3.5231 7.103 0.0001 

Día/noche 1 10.22 17.031 0.0055 

Hora(Día/noche) 12 0.8548 3.1271 0.0008 

Mes*Día/noche 17 2.4027 4.8441 0.0001 

 Mes*Hora(D/n) 165 0.4973 1.8191 0.0002 
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Tabla 2. PERMANOVA univariado de una vía sobre la abundancia de cada una de las especies 

de engraulidos de la laguna La Mancha, Veracruz, México, entre los meses del 2012 y 2013. 

Especie Variable g. l. Pseudo F p 

A. mitchilli Año (2012-2013) 1 28.09 0.0001 

A. lamprotaenia Año (2012-2013) 1 11.73 0.0003 

A. hepsetus Año (2012-2013) 1 0.0728 0.7973 

A. lyolepis Año (2012-2013) 1 1.269 0.4451 

C. edentulus Año (2012-2013) 1 0.7975 0.378 

 

Los resultados del ACC manifiestan que los dos primeros ejes de ordenación explican 

el 88.3% de la variabilidad de la abundancia de los engráulidos en La Mancha. Las 

correlaciones inter set indican que las cuatro variables ambientales que ejercen mayor 

efecto sobre la abundancia de las especies, considerando ambos ejes, son la 

precipitación máxima mensual (MaxMen), la salinidad, la precipitación promedio (PP) 

y la temperatura ambiental máxima mensual (TAMaM). Por otro lado, las que tienen 

menor incidencia sobre la misma son la marea, el zooplancton (Zoo) y el fitoplancton 

(Fito) (Figura 4). Confirmando lo que muestran las correlaciones inter set sobre la 

importancia de las variables, de todo el conjunto de variables incluidas, solo ambas 

precipitaciones y la salinidad resultaron ser significativas (Tabla 6). 
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Figura 3. Valores promedio de abundancia y error estándar por hora de: a) Anchoa hepsetus, 

b) A. lamprotaenia, c) A. mitchilli, d) Cetengraulis edentulus y e) A. lyolepis en La Mancha, 

Veracruz. 2012-2013. 
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Tabla 6. Correlaciones de las variables ambientales con los ejes de ordenación y su 

significancia de cuerdo al ACC. 

 Eje 1 Eje 2  

Porcentaje constreñido acumulado 49.0 88.3  

Correlación especies-variables 0.663 0.553  

Correlaciones inter-set 

 

 

  p 

Horas luz 0.125 -0.347 0.098 

Temperatura in situ -0.096 .0.122 0.346 

Salinidad  0.037 0.436 0.002 

Oxígeno 0.152 -0.176 0.998 

Precipitación máxima mensual (MaxMen) -0.504 -0.267 0.002 

Precipitación promedio (PP) -0.447 -0.110 0.02 

Temperatura máxima mensual (TAMaM) -0.125 -0.416 0.162 

Marea 0.002 0.236 0.642 

Clorofila -0.034 -0.164 0.328 

Fitoplancton (Fito) -0.025 -0.064 0.386 

Zooplancton (Zoo) -0.067 -0.068 0.538 

 F p  

Significancia de los ejes canónicos 4.567 0.004  
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Figura 4. Diagrama de ordenación que muestra las preferencias ambientales de las especies 

de engraulidos de La Mancha (triángulos) con base en las variables ambientales (flechas). La 

longitud de las flechas hace alusión a su importancia relativa.   

 

De acuerdo al diagrama de ordenación, A. mitchilli se asocia positivamente con la 

mayoría de las variables, salvo por la marea y la salinidad en el eje dos, y con la 

cantidad de horas luz y el oxígeno disuelto, en el eje uno, sin embargo, al estar 

colocada tan cerca del origen, la abundancia de esta especie, aparentemente, no está 

fuertemente determinada por ninguna de estas variables en particular. En el caso de 

Eje 1 

Eje 2 
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las especies restantes, contrario a lo que ocurre con A. mitchilli, tienen una asociación 

positiva solamente con la salinidad y la marea en el eje dos, mientras para el eje uno, 

el oxígeno y las horas luz se asocian negativamente con cuatro de las siete especies, 

ya que A. hepsetus y A. lyolepis muestran una ligera respuesta positiva hacia estas 

variables.  

Contrastando de manera estacional las gráficas de cada una de las variables más 

importantes, según el ACC, con las gráficas de abundancia de cada especie (excepto 

por A. perfasciata y E. eurystole), es posible interpretar mejor los resultados obtenidos. 

Anchoa mitchilli, durante los meses del 2012, presenta un comportamiento inverso al 

de la salinidad, ya que cuando esta última aumenta, la abundancia de la especie 

disminuye. Este comportamiento, aunque no es tan evidente en el 2013, también es 

posible observarlo puesto que en ese año se registraron los mayores valores de 

salinidad, al igual que los menores en abundancia de la especie (Figura 5a). En el caso 

de las gráficas de precipitación (Figuras 5b y 5c), es posible observar que poco 

después del mayor pico de precipitación, también se presenta el mayor pulso de A. 

mitchilli en el 2012, sin embargo no así en el 2013, por lo que el análisis de correlación 

cruzada muestra que la precipitación no tiene un efecto desfasado sobre la abundancia 

de A. mitchilli (r=0.190, g.l.=16, p>0.4, para precipitación máxima mensual; r=0.265, 

g.l.=16, p>0.3, para la precipitación promedio). Aparentemente la temperatura 

ambiental no tiene un efecto muy importante sobre esta especie (Figura 5d). 
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Figura 5. Abundancia mensual promedio de Anchoa mitchilli contrastada con los valores 

mensuales de: a) salinidad, b-c) precipitación y d) temperatura en la laguna La Mancha, 

Veracruz, México. 2012-2013. 

Para la especie A. hepsetus solamente se logra observar un patrón definido inverso 

con las gráficas de precipitación (Figura 6a y 6b), lo cual indica que esta especie es 

más abundante en los meses de sequía, independientemente de la temperatura y de 

la salinidad (Figura 6c y 6d).  
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Figura 6. Abundancia mensual promedio de Anchoa hepsetus contrastada con los valores 

mensuales de: a-b) precipitación, c) temperatura y d) salinidad en la laguna La Mancha, 

Veracruz, México. 2012-2013. 

Anchoa lamprotaenia también es más abundante durante época de sequía (Figura 7a 

y 7b), sin embargo, en la gráfica de temperatura ambiental máxima mensual también 

se distingue un patrón, donde la mayor abundancia se presenta durante los meses 

más fríos (Figura 7c y 7d). Contrastando los patrones observados, es posible inferir 

que en este caso, A. lamprotaenia está más ligada a la variable de temperatura que a 

las de precipitación, puesto que se observa en la mayoría de los casos, que su 

a 
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b 
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abundancia aumenta cuando la temperatura disminuye, en cambio, en algunos meses, 

aun cuando la precipitación es baja, la abundancia también desciende.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 7. Abundancia mensual promedio de Anchoa lamprotaenia contrastada con los valores 

mensuales de: a-b) precipitación, c) temperatura y d) salinidad en la laguna La Mancha, 

Veracruz, México. 2012-2013. 

La salinidad y la precipitación son las variables a las que mejor se ajusta la abundancia 

de C. edentulus, mostrando un comportamiento inverso a éstas. De igual manera que 

A. hepsetus, es evidente que su mayor abundancia ocurre durante los meses más 

secos, a pesar de que el segundo pico más importante se presenta en un punto donde 
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la precipitación aún es elevada (Figura 8a y 8b). Con respecto a la salinidad, los meses 

con menor abundancia de la especie coinciden en su mayoría, con los meses donde 

la salinidad es más elevada. Su abundancia se ve reducida considerablemente en los 

últimos meses del 2013, justo cuando se registran, en promedio, los valores más altos 

de salinidad, respecto a los del 2012 (Figura 8c). La temperatura ambiental no parece 

jugar un papel muy importante en la abundancia de C. edentulus. 

A pesar de que no es una variable de gran importancia para el conjunto de especies 

de acuerdo al ACC, en el caso de esta especie también se muestra la gráfica de 

fitoplancton contrastada con su abundancia (Figura 8e), ya que se observa una 

asociación positiva entre ambas. Por lo tanto, aunque el ACC es un análisis bastante 

robusto en cuanto a la asociación de las especies con las variables ambientales, se 

corrió un análisis de correlación simple entre estas dos variables, ya que el ACC 

considera todo el conjunto de especies y todo el conjunto de variables ambientales y 

no la asociación directa entre un par de ellas. 

La correlación resultó ser baja pero significativa (rs= 0.24 p=0.004), demostrando que 

la abundancia de C. edentulus también es influenciada por la cantidad de fitoplancton 

disponible, aunque en menor medida que por las variables abióticas. 

Finalmente A. lyolepis no evidencia patrones con ninguna de las cuatro variables 

ambientales, lo cual podría deberse a que su abundancia, comparada con la de las 

otras especies, es muy baja y nada equitativa (Figura 9).  
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Figura 8. Abundancia mensual promedio de Cetengraulis edentulus contrastada con los 

valores mensuales de: a-b) precipitación, c) salinidad, d) temperatura y e) densidad mensual 

de fitoplancton en la laguna La Mancha, Veracruz, México. 2012-2013. 
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Figura 9. Abundancia mensual promedio de Anchoa lyolepis contrastada con los valores 

mensuales de: a) salinidad, b-c) precipitación y e) temperatura en la laguna La Mancha, 

Veracruz, México. 2012-2013. 

De igual manera que con las variables estacionales, se decidió contrastar los 

promedios de las variables con las abundancias de las especies a nivel nictímero para 

tratar de identificar si sus hábitos nocturnos obedecen a la variación circadiana de 

alguna de estas variables.  
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En este caso se observa más fácilmente que A. mitchilli, A. lamprotaenia y C. edentulus 

presentan, de manera general, el mismo patrón de comportamiento ante las 

variaciones de oxígeno disuelto, temperatura del agua y densidad de zooplancton. Las 

tres especies parecen tener una asociación inversa con las dos primeras ya que sus 

abundancias más bajas se presentaron cuando se registraron los mayores valores de 

temperatura y oxígeno. Además, a partir de las 18 horas, cuando los valores de estas 

variables comienzan a descender, las abundancias de las especies comienzan a 

incrementar; sin embargo, dicho comportamiento cambia entre las 2 y 6 horas, donde 

los números de A. mitchilli y C. edentulus disminuyen junto con los valores de las 

variables ambientales (Figuras 10, 11 y 12); sin embargo, solo la temperatura mostró 

una correlación inversa significativa con las tres especies (A. mitchilli: rs= -0.114, 

p=0.021; A. lamprotaenia: rs= -0.268, p<0.001; C. edentulus: rs= -0.198, p<0.001).  

Con respecto a la densidad de zooplancton, las especies muestran una asociación 

positiva puesto que, en la mayoría de los casos, su abundancia es baja cuando el 

zooplancton es escaso, pero va incrementando a la vez que van aumentando los 

números del mismo; sin embargo, de igual forma que en el caso de las variables 

abióticas, el comportamiento se invierte entre las 2 y 6 horas. El pulso máximo de estas 

especies no coincide con el pico de densidad del zooplancton, el cual está asociado 

con bajas abundancias en los tres casos (Figuras 10, 11 y 12). Solo A. lamprotaenia 

tiene una correlación positiva con esta variable (rs= 0.302, p<0.001). 
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Figura 10. Abundancia promedio entre horas de Anchoa mitchilli contrastada con los valores 

entre horas de: a) temperatura, b) oxígeno, c) salinidad, d) densidad de fitoplancton y e) 

densidad de zooplancton en la laguna La Mancha, Veracruz, México. 2012-2013. 
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Figura 11. Abundancia promedio entre horas de Anchoa lamprotaenia contrastada con los 

valores entre horas de: a) temperatura, b) oxígeno, c) salinidad, d) densidad de fitoplancton y 

e) densidad de zooplancton en la laguna La Mancha, Veracruz, México. 2012-2013. 
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Figura 12. Abundancia promedio entre horas de Cetengraulis edentulus contrastada con los 

valores entre horas de: a) temperatura, b) oxígeno, c) salinidad, d) densidad de fitoplancton y 

e) densidad de zooplancton en la laguna La Mancha, Veracruz, México. 2012-2013. 
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La abundancia de A. hepsetus a lo largo del día solo se asocia de manera negativa 

con la salinidad promedio (rs= -0.117, p= 0.017) (Figura 13c). Con el resto de las 

variables no hay un patrón evidente. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 13. Abundancia promedio entre horas de Anchoa hepsetus contrastada con los valores 

entre horas de: a) temperatura, b) oxígeno, c) salinidad, d) densidad de fitoplancton y e) 

densidad de zooplancton en la laguna La Mancha, Veracruz, México. 2012-2013. 
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La especie A. lyolepis, de igual manera que con las variables estacionales, no muestra 

patrones que puedan ser asociados con alguna de las variables nictímeras (Figura 14). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 14. Abundancia promedio entre horas de Anchoa hepsetus contrastada con los valores 

entre horas de: a) temperatura, b) oxígeno, c) salinidad, d) densidad de fitoplancton y e) 

densidad de zooplancton en la laguna La Mancha, Veracruz, México. 2012-2013. 
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Discusión 

De acuerdo con el número de especies encontradas, La Mancha es la laguna en la 

que actualmente se reporta la mayor riqueza de engráulidos en el Atlántico mexicano; 

por ejemplo, de Tampamachoco se reportan A. mitchilli, A. hepsetus, A. lamprotaenia 

y C. edentulus (Ocaña-Luna & Sánchez-Ramírez, 2003; Hernández et al., 2006) de 

igual manera que para las lagunas Alvarado (Flores-Coto & Méndez-Vargas, 1982; 

Chávez-López et al., 2005a; 2005b) y Términos (Ocaña-Luna et al., 1987; Flores-Coto 

et al., 1988). En Pueblo Viejo (Castillo-Rivera et al., 2005) y Sontecomapan 

(Rodríguez-Varela et al., 2010; Lara-Domínguez et al., 2011b), solamente A. mitchilli, 

A. hepsetus y C. edentulus y en el caso de la laguna de Tamiahua, se indica la 

presencia de A. mitchilli, A. hepsetus, A. lyolepis y C. edentulus (Díaz-Ruiz et al., 2003; 

Ocaña-Luna & Sánchez-Ramírez, 2016).  

Incluso las especies registradas para La Mancha en trabajos anteriores no coinciden 

por completo con las especies encontradas en este proyecto, siendo el trabajo de Díaz-

Ruiz et al. (2018) el que despliega la lista más completa con cinco especies, A. mitchilli, 

A. hepsetus, A. lamprotaenia, C. edentulus y Anchovia clupeoides. 

Tales diferencias en las especies encontradas en cada uno de los sistemas analizados, 

incluidos los trabajos previos en La Mancha, se atribuyen principalmente al esfuerzo 

de muestreo y tipo de arte de pesca utilizado, ya que en la mayoría de los casos, se 

realizaron muestreos bimestrales o trimestrales, en horarios no específicos (pero 

principalmente diurnos), con chinchorros y atarrayas con luces de maya entre 1 y 2 cm 

y redes de zooplancton. Por lo tanto, se especula que la frecuencia, regularidad e 
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intensidad del muestreo diseñado para este estudio hicieron la diferencia en el número 

de especies capturadas.  

Cabe destacar que un punto a favor que tienen los trabajos anteriores con respecto a 

éste es el análisis espacial, puesto que en todos los casos se tienen varios puntos de 

muestreo, lo que permite tener una mejor representación de la comunidad de peces 

en todo el sistema; sin embargo, en este proyecto se optó por tener información más 

detallada de la abundancia temporal, así como un mejor control sobre las especies 

que entran y salen de la laguna, sacrificando la escala espacial. 

En este trabajo, se encontraron la mayoría de especies reportadas por Díaz-Ruiz et al. 

(2018) exceptuando A. clupeoides, incluyendo además a A. lyolepis, A. perfasciata y 

E. eurystole. De acuerdo a Whitehead (1988) y Nisinski y Munroe (2002), estas dos 

últimas especies no se distribuyen en aguas del territorio mexicano; sin embargo, 

existe un registro de E. eurystole en el Caribe (Quintana Roo) (Schmitter-Soto et al., 

2000) y registros de A. perfasciata en la plataforma continental de Tamaulipas (Froese  

Pauly, 2018) por lo tanto, se puede considerar que ambas especies son nuevos 

registros, si bien no para el país, sí para la laguna, junto con A. lyolepis, y también para 

el estado.  

Las diferencias observadas en la abundancia de los engráulidos de La Mancha a nivel 

estacional son atribuidas principalmente a las fluctuaciones estacionales de variables 

físicas, como la temperatura, precipitación y salinidad, ya que éstas son las que 

regulan los principales procesos biológicos, como época reproductiva, reclutamiento, 
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migración y disponibilidad de alimento como lo señalan Hernández et al. (2006), Araújo 

et al. (2008) y Guraslan et al. (2017). Las diferencias a lo largo del ciclo de 24 horas 

aparentemente son reguladas por la temperatura del agua ya que fue la única variable 

circadiana con la que tres especies tuvieron correlaciones significativas (aunque 

bajas). Sin embargo, diversos trabajos que evalúan el comportamiento de la 

abundancia a lo largo de un ciclo de 24 horas, considerando variables ambientales 

como temperatura, salinidad y oxígeno disuelto, coinciden en que estas diferencias 

obedecen principalmente al ciclo de luz/oscuridad, al que se asocian conductas como 

evasión de depredadores y forrajeo , ya que ninguna de las variables evaluadas suelen 

presentar correlaciones significativas con la abundancia, o en su defecto, son muy 

bajas (Reis & Dean, 1981; Luo, 1993; North & Houde, 2004; Hagan & Able, 2008; 

Castillo-Rivera et al., 2010). La existencia de diferencias significativas en la 

abundancia de estas y otras especies de engráulidos en ambas escalas temporales 

ha sido reconocida anteriormente por varios autores (Hagan & Able, 2003; North & 

Houde, 2004; Araújo et al., 2008; Giarrizzo & Krumme, 2009; Arceo-Carranza et al., 

2013). 

Según diversas investigaciones, las principales variables reguladoras de la 

abundancia de los engráulidos y de otras especies de peces son la salinidad, la 

temperatura (Sánchez-Ramírez & Ocaña-Luna, 2002; Ocaña-Luna & Sánchez-

Ramírez, 2016) y la transparencia (Araújo et al., 2004; Díaz-Ruiz et al., 2018), lo cual 

coincide parcialmente con lo encontrado en este estudio, sin embargo, en este caso 

se incorpora la precipitación como una de las variables más importantes, tal vez de 
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manera indirecta por modificar la salinidad, la turbidez y la disponibilidad de nutrientes 

y materia orgánica por arrastre (Castillo-Rivera et al., 1994). 

Varias especies de engráulidos tienen una gran tolerancia a variaciones en las 

condiciones ambientales como en la salinidad, temperatura u oxígeno, y aunado a 

esto, sus estrategias reproductivas, es lo que les ha permitido ser tan abundantes y 

estar presentes en la mayoría de los océanos del mundo, en zonas tropicales y 

templadas y ocupar diferentes hábitats dentro sus áreas de distribución (Whitehead et 

al., 1988; Nizinski & Munroe, 2002; Froese & Pauly, 2018). No obstante, al igual que 

en el resto de las especies, existen intervalos de las condiciones ambientales que les 

favorecen porque les permiten llevar a cabo todas sus actividades de manera óptima, 

por lo tanto, cuando las condiciones ambientales se encuentran dentro de los 

parámetros óptimos de las especies, éstas son más exitosas, lo que se ve reflejado en 

su abundancia (Pepe-Victoriano et al., 2012). 

La gran plasticidad que tiene A. mitchilli para tolerar amplios intervalos de 

concentraciones de salinidad, de oxígeno disuelto y cambios de temperatura, así como 

ser un desovador serial y tener la capacidad de llevar a cabo todo su ciclo vital dentro 

de un estuario es lo que le permite ser tan prolífica (Bassista & Hartman, 2005; Peebles 

et al., 2007), al grado de ser la especie dominante a lo largo de su zona de distribución, 

siendo las lagunas de Pueblo Viejo (Castillo-Rivera et al., 1994; 2005; 2010; 2017; 

Sánchez-Ramírez & Ocaña-Luna, 2002), Tampamachoco (Hernández et al., 2006), 

Tamiahua (Díaz-Avalos et al., 2003; Ocaña-Luna & Sánchez-Ramírez, 2016), el 

estuario “Gran Bahía” (Hagan & Able, 2003) y la bahía de Chesapeake (Olney, 1983) 
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algunos ejemplos de su dominancia, igual que la laguna La Mancha (Díaz-Ruiz et al., 

2018).  

En esta laguna A. mitchilli fue muy abundante durante mayo y octubre, lo cual es 

congruente con lo reportado por Olney (1983), Castillo-Rivera et al. (1994), Wang & 

Houde (1995) y Ocaña-Luna & Sánchez-Ramírez (2016) ya que ellos encontraron que 

las mayores abundancias fueron en agosto-octubre, mientras que las menores fueron 

en febrero. Tal incremento en el número de individuos es atribuido a los procesos de 

reproducción y desove. La mayoría de estos autores afirman que la temperatura es el 

principal parámetro ambiental que determina la distribución y abundancia de esta 

especie en sus zonas de estudio, y es por eso por lo que sus mayores abundancias se 

dan más tarde en el año, comparándolas con La Mancha, ya que en mayores latitudes 

existe un desfase y gradiente de temperatura, lo que provoca también un desfase en 

la época reproductiva y de desove (Sánchez-Ramírez & Ocaña-Luna, 2002; Ocaña-

Luna & Sánchez-Ramírez, 2016).  

Castillo-Rivera et al. (1994) asocian su máxima abundancia de octubre a un efecto 

retardado de la precipitación, puesto que en la época de lluvias viene la entrada de 

nutrientes al sistema por arrastre e incrementa la disponibilidad de plancton, el 

principal alimento de los engráulidos (Araújo et al., 2008), sin embargo, el análisis de 

correlación cruzada llevado a cabo en este proyecto no refleja relación alguna entre 

los meses de mayor precipitación y la abundancia de A. mitchilli, además, en el 

diagrama de ordenación del ACC no se observa que esta especie tenga una fuerte 
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asociación con alguna de las variables, como también lo indican Castillo-Rivera et al. 

(1994).  

No obstante, la abundancia de esta especie disminuye drásticamente los meses 

posteriores a octubre del 2012, justo cuando los valores de salinidad incrementaron 

respecto a los valores de los meses anteriores, por lo tanto, se juzga que la abundancia 

de A. mitchilli en este estudio estuvo regulada principalmente por la salinidad, aunque 

probablemente de manera indirecta.  

En el caso de A. hepsetus, los dos pulsos de abundancia que presenta corresponden 

con su temporada reproductiva y de reclutamiento, la cual, a pesar de extenderse todo 

el año, es más conspicua en época de sequía, de abril a junio en zonas tropicales y de 

septiembre a febrero conforme va incrementando la latitud de acuerdo con Santos-

Valencia et al. (1998), Hernández et al. (2006) y Giarrizzo & Krumme (2009). Es la 

única especie que comparte uno de sus dos principales pulsos de abundancia con A. 

mitchilli; sin embargo, se observó que A. mitchilli, como la mayoría de las otras 

especies, es principalmente nocturna, en cambio, A. hepsetus no presentó diferencias 

significativas por hora del día. 

Se ha observado que lo que permite la coexistencia de especies similares es su 

separación a nivel temporal, a lo largo del año o del día, y a nivel espacial, con 

diferenciación del hábitat; también se ha identificado que cuando una especie se 

vuelve más abundante en determinado momento, existe un reajuste en la distribución 

de especies semejantes para lograr la coexistencia (Araújo et al., 2004; 2008). Por lo 
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tanto, se plantea la hipótesis que estas especies pueden coexistir, al menos en esa 

época del año, gracias a la segregación temporal a nivel nictímero, aprovechando A. 

hepsetus los recursos que A. mitchilli no explota durante el día; y posteriormente por 

segregación estacional, ya que como se especificó antes, A. hepsetus es más 

abundante en temporada de sequía, mientras que A. mitchilli es más abundante al final 

de la época lluviosa. 

Las mayores capturas de C. edentulus en varios sitios de Brasil y en Tamiahua, 

Veracruz, son en abril y mayo, en época de sequía, cuando las temperaturas son 

elevadas y hay disponibilidad de fitoplancton, ya que esta especie es fitoplanctófaga ; 

además se encuentra principalmente en sitios donde la salinidad es menor. Tales 

abundancias están asociadas a la temporada de desove (Araújo et al., 2008; Giarrizzo 

& Krumme, 2009; Sampaio et al., 2014; Ocaña-Luna & Sánchez-Ramírez, 2016). Sin 

embargo, en la laguna de Términos, la mayor abundancia de esta especie fue en 

febrero (Flores-Coto et al., 1988), lo cual coincide con los resultados obtenidos para 

La Mancha, ya que el mayor pulso también se obtuvo en febrero (invierno), por lo tanto, 

en esta ocasión no se cumple la generalidad de más abundancia en mayores 

temperaturas, sino al contrario. Lo que sí es evidente, y concuerda con lo anterior, es 

su presencia en temporada de sequía y su relación con bajas salinidades, donde de 

igual manera, son los principales pulsos de fitoplancton; sin embargo, a pesar de que 

existe una correlación positiva con la disponibilidad del mismo, se tiene la hipótesis de 

que las variables ambientales ejercen un mayor efecto sobre la especie, por lo que su 

abundancia estará en principio limitada por la salinidad y precipitación, y si éstas 
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presentan las condiciones adecuadas para que la especie entre, entonces el 

fitoplancton será la variable reguladora. 

La abundancia de C. edentulus en este trabajo estuvo representada principalmente 

por juveniles, y considerando la explicación de los autores citados anteriormente sobre 

su asociación con la temporada de desove, se sospecha que esta especie además de 

entrar a alimentarse, entra a estos sistemas, incluida La Mancha, para desovar y que 

sean utilizados por sus crías como sitios de crianza y protección. 

Las dos especies restantes, A. lamprotaenia y A. lyolepis, comparten la característica 

de que sus mayores abundancias se registraron en el 2013, cuando los valores de 

salinidad sobrepasaron los del año anterior de manera significativa, como se observó 

anteriormente. Ambas especies están registradas como marinas estenohalinas 

(Arceo-Carranza & Vega-Cendejas, 2009; Froese & Pauly, 2018), por lo que el 

aumento en su abundancia indica que las concentraciones de salinidad, al menos en 

el sitio donde fueron colectadas, fueron similares a las de su ambiente habitual y por 

lo tanto, apropiadas para su ingreso a la laguna, característica que no se cumplió en 

el 2012.  

En la Bahía de Sepetiba (Brasil) y Tamiahua, Araújo et al. (2008) y Díaz-Ruiz et al. 

(2003) indican que A. lyolepis presenta diferencias significativas en su abundancia a 

nivel estacional, las cuales se rigen por las fluctuaciones en la temperatura, mientras 

Kopp et al. (2010) indican que no existen diferencias a nivel nictímero puesto que son 

igual de abundantes en el día como en la noche, lo cual es totalmente congruente con 
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los resultados obtenidos para este sistema. La mayoría de los individuos capturados 

fueron juveniles y tuvieron mayor presencia en los meses de marzo-junio, cuando la 

precipitación es baja, lo cual respalda la hipótesis de que, igual que C. edentulus, entra 

a la laguna a desovar y sus crías aprovechan la protección que les brinda hasta que 

están lo suficientemente maduras para migrar al océano. 

En cuanto a A. lamprotaenia, no se encontró suficiente información que permitiera 

contrastar los resultados aquí obtenidos más que los mencionados anteriormente 

sobre sus preferencias a alta salinidad, poca tolerancia a las fluctuaciones de la misma 

y que se asocia positivamente con las temperaturas elevadas (Arceo-Carranza & 

Vega-Cendejas, 2009). No obstante, en este estudio, el análisis indica que tiene una 

ligera asociación con las menores temperaturas y con altas salinidades, como A. 

lyolepis. 

A pesar de que la variable más importante para el conjunto de especies fue la 

precipitación (ya que la mayoría de ellas tienen una asociación negativa con la misma 

al presentar al menos uno de sus máximos pulsos durante la época de sequía), 

analizando los cambios en las abundancias y las características de las especies, se 

asume que la estructura del gremio de engráulidos en este periodo para la laguna La 

Mancha, estuvo regulada también, en gran medida, por la segunda variable más 

importante en el análisis, la salinidad, ya que en los meses correspondientes al 2012 

las especies que tuvieron mayor presencia fueron las que tienen un amplio intervalo 

de tolerancia a la misma o que frecuentemente se asocian con bajas concentraciones  

y son comunes en sistemas estuarino-lagunares, como A. mitchilli, A. hepsetus y C. 
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edentulus, mientras que las especies estenohalinas (A. lamprotaenia y A. lyolepis) 

fueron poco frecuentes, lo cual cambió en el 2013, donde la abundancia de las 

estenohalinas se incrementó considerablemente y las eurihalinas disminuyeron de 

igual manera. Además, que se encontraron dos nuevas especies de origen marino (A. 

perfasciata y E. eurystole) las cuales, de acuerdo a Whitehead (1988) y Nisinski & 

Munroe (2002), no entran en aguas salobres. 

Se parte de la hipótesis que tal suceso es el resultado de un reacomodo, 

principalmente espacial, de las especies. Con el aumento de la salinidad en la laguna, 

las dos especies estenohalinas se vieron favorecidas por lo que incrementó su entrada 

y en consecuencia también sus números, lo que orilló a las otras especies a adentrarse 

más en la laguna, donde las especies menos tolerantes no pueden entrar, para así 

evitar, o al menos, disminuir la competencia, ya que la salinidad en la laguna va 

disminuyendo hacia el sur por los aportes permanentes de agua dulce que ahí 

descargan (Díaz-Ruiz et al., 2018). 

Este comportamiento es corroborado por Flaherty et al. (2013), quienes notificaron 

mayor presencia de A. mitchilli y A. hepsetus en zonas cercanas a la descarga de agua 

dulce, mientras que de A. lamprotaenia y A. lyolepis solo encontraron un individuo. 

Otra posible explicación a tal fenómeno es que el incremento en la salinidad no solo 

favoreciera a las especies estenohalinas de engráulidos, sino que también permitiera 

la entrada de otros depredadores, lo que de igual manera las obligó a migrar a otro 

sitio donde los depredadores marinos no tuvieran acceso a ellas (Wang & Houde, 

1995). Sin embargo, como en este proyecto sólo se muestreó en un punto, cercano a 
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la boca del sistema, y no en diferentes zonas a lo largo del mismo, no es posible 

confirmar tal hipótesis. 

A pesar de que todas estas especies de engráulidos analizadas son planctófagas, las 

variables como clorofila, fitoplancton y zooplancton no resultaron ser un factor 

determinante en su abundancia (salvo para C. edentulus) probablemente porque ésta 

es restringida, en principio, por los óptimos fisiológicos de las especies y no tanto por 

la disponibilidad de alimento, o porque el plancton no es un recurso limitante en este 

sistema. Algunos trabajos advierten que la alta densidad de plancton tiene una 

correlación positiva con la abundancia de huevos y larvas de estas especies, pero no 

con la abundancia de organismos adultos (North & Houde, 2004; Bassista & Hartman, 

2005).  

De acuerdo con todo lo anterior, es evidente que las especies de engráulidos 

presentes en La Mancha tienen una segregación a lo largo del año, principalmente en 

función de la precipitación y la salinidad, ya que si bien, en los meses de febrero y 

septiembre se traslapan algunos picos de abundancia, el pulso máximo de cada  

especie se da en diferente momento del año; por ejemplo, la mayor abundancia de C. 

edentulus se presenta en febrero, mientras que la de A. lyolepis en abril, la de A. 

hepsetus en mayo, la de A. lamprotaenia en septiembre y finalmente la de A. mitchilli 

en octubre. De esta manera, la distribución de las especies por época climática, de 

acuerdo a Díaz-Ruiz et al. (2018) es la siguiente: C. edentulus en época de nortes, A. 

lyolepis y A. hepsetus en temporada de secas y A. lamprotaenia y A. mitchilli en época 

de lluvias. Ocupando así temporadas específicas probablemente para desovar y 
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posteriormente, migrar al océano, disminuyendo sus abundancias y así dejar lugar a 

que otra especie aproveche los recursos que la anterior dejó disponibles, lo que 

favorece su coexistencia en el área. 

Cabe destacar que tres de las cuatro variables ambientales más importantes 

(precipitación máxima mensual, precipitación promedio y temperatura ambiental 

máxima mensual) son de tipo histórico-regional, lo que podría reflejar que los patrones 

de la abundancia de las especies están dados principalmente por un proceso 

adaptativo de largo plazo y no tanto por condiciones puntuales en el sistema.  

En cuanto al comportamiento nictímero, las especies aquí reportadas son 

principalmente nocturnas, como lo confirman Castillo-Rivera et al. (1994), North & 

Houde (2004), Castillo-Rivera et al. (2005), Hagan & Able (2008) y Arceo-Carranza et 

al. (2013). 

La razón de tal conducta es que durante el día, los peces permanecen en el fondo 

tratando de evitar a los depredadores diurnos como aves y algunos peces, y en la 

noche suben a aguas más superficiales siguiendo la migración vertical del plancton 

(Castillo-Rivera et al., 1994; 2005; Hagan & Able, 2008). Tal observación no se cumple 

por completo en este caso, ya que A. hepsetus y A. lyolepis no presentaron diferencias 

en su abundancia entre el día y la noche, aunque sí se observa una ligera tendencia a 

las horas de obscuridad.  

Algunos estudios también demuestran que estas y otras especies de peces modifican 

su comportamiento circadiano dependiendo del sitio de estudio, de la época del año y 
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de la abundancia de otras especies (Hagan & Able, 2003; Arceo-Carranza et al., 2013; 

Hopman & Gilbert, 2014), lo cual concuerda con lo aquí encontrado ya que en la 

mayoría de las especies a las que se les aplicó el PERMANOVA, la interacción entre 

ambos factores resultó significativa, lo que significa que efectivamente en algunos 

meses fueron más abundantes en la noche y en otros, en el día.  

El hecho de que en este estudio, las variables ambientales resultaran ser más 

importantes para la abundancia de los engráulidos que las variables bióticas podría 

explicarse porque son, a su vez, las responsables del comportamiento de otros 

organismos de la comunidad, quienes van a determinar las relaciones bióticas (David 

& Closs, 2003; da Silva et al., 2012; Bellino et al., 2019). Sin embargo, hay que tener 

claro que el comportamiento de estas especies puede estar explicado también por 

otras variables que no fueron consideradas; por ejemplo, la presencia de depredadores 

en ambos niveles temporales, la cual seguramente habría resultado muy importante 

puesto que en este estudio se registró la presencia de varias especies depredadoras 

de engráulidos, como pargos (Lutjanidae), jureles (Carangidae), peces sapo 

(Batrachoididae), jaibas (Portunidae), entre otras. Por lo tanto, es posible que los 

resultados cambien si se integran otras variables al análisis, ya que tanto factores 

bióticos como abióticos y las relaciones que se establecen entre ellos, influyen en el 

comportamiento de las especies. 
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Conclusiones 

La Mancha es la laguna costera que cuenta con la mayor riqueza de especies de 

engraulidos registrada actualmente en el Atlántico mexicano con siete especies, dos 

de las cuales son nuevos registros para la laguna y para el estado. 

Las fluctuaciones estacionales de las variables ambientales son las principales 

reguladoras del comportamiento y abundancia de los engráulidos encontrados en La 

Mancha, principalmente la salinidad y la precipitación.  

Las variaciones a lo largo del ciclo de 24 horas de los factores ambientales, en este 

caso no son determinantes para la abundancia de las especies excepto por la 

temperatura, con la que muestran un comportamiento inverso; sin embargo, la mayoría 

de ellas tienen una predilección por las horas de noche. 

Finalmente, las variables bióticas consideradas por sí solas, resultaron ser menos 

importantes, lo que podría indicar que, en principio, su abundancia está en función de 

sus preferencias y tolerancias ambientales y en segundo plano, en función de la 

disponibilidad de alimento.  
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 Anchoa mitchilli 

 Anchoa hepsetus 

 Anchoa lamprotaenia 
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 Anchoa lyolepis 

 Cetengraulis edentulus 

 Anchoviella perfasciata 
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 Engraulis eurystole 
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