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Resumen 
 

La herbivoría es esencial para la salud y equilibrio de los ecosistemas arrecifales, siendo los peces 

herbívoros un grupo clave en este proceso al controlar la proliferación de algas y mantener el balance 

entre erosión y acreción. Las especies herbivoras consumen alimentos de manera diferente, 

influenciados por los rasgos morfológicos que poseen. Por lo tanto, estudios morfológicos, filogenéticos, 

comportamentales y fisiológicos son necesarios para comprender los mecanismos de obtención y 

digestión del alimento en las distintas especies y su impacto en el ecosistema. Dado lo conspicuo de los 

peces cirujano (Acanthuridae) y su asociación a los arrecifes coralinos, son un buen modelo para 

estudiar su diversidad morfofuncional. Por esta razón, el presente estudio buscó evaluar los factores 

filogenéticos y biogeográficos que influyen en la diversidad morfofuncional de este grupo, en el Pacífico y 

Caribe colombianos. Se hipotetizó mayor diversidad morfofuncional en el POT dada su historia 

biogeográfica global con consecuencias en la diversificación de las especies, en contraste con el 

contexto del Caribe. Para ello, se analizaron 54 atributos morfológicos relacionados con la obtención de 

alimento y la locomoción en las 8 especies conocidas de Colombia (n= 26, 2-4 individuos por especie). 

Se aplicó una corrección para eliminar el efecto del tamaño del pez. Se consideró su grupo funcional y se 

realizó un análisis de componentes principales filogenético y de disparidad segregado por origen 

biogeográfico, así como la visualización en un filomorfoespacio. Los resultados evidenciaron factores 

filogenéticos en el morfoespacio como la separación de Prionurus de las otras especies, correspondiente 

con su linaje filogenético distante y que se relacionó con rasgos morfológicos como una mayor fuerza del 

músculo estegalis de la mandíbula. La especie Ctenochaetus marginatus se segregó también dada su 

distancia filogenética de otros Acanthurus y esto se relacionó con rasgos como mayor ángulo boca-ojo. 

Hubo divergencias entre especies cercanas como A. nigricans y A. coeruleus relacionado al ángulo 

boca-ojo y la longitud del hocico, y de A. tractus y A.chirurgus por el tamaño del ojo, ventaja mecánica de 

apertura de la mandíbula inferior y relación de aspecto de la pectoral. La segregación en el morfoespacio 

también se relacionó con el grupo funcional de cada especie que a su vez se asocia al tipo de dieta y a la 

preferencia de hábitat, siendo más arrecifales los cortadores y de ambientes más expuestos y arenales 

los succionadores de sedimentos y cepilladores. Adicionalmente se observó una influencia del origen 

biogeográfico en el morfoespacio, evidenciada principalmente por la diferencia en la disparidad 

morfofuncional que fue menor para el Caribe frente al Pacífico. También reveló que la especie del Caribe 

A. coeruleus, proveniente de un linaje originario del Indo-Pacífico, se superpone con el morfoespacio de 

las especies del Pacífico y se separa de las propias del Caribe, lo que indica similitud morfofuncional 

entre las cuencas y su condición de ser la única cortadora presente en el Caribe. Este análisis 

proporciona una nueva aproximación al estudio de la riqueza especifica y sugiere regiones vulnerables 

ante la pérdida de especies, como en el Caribe, donde la función de herbivoría ejercida por los peces 

cirujanos se encuentra altamente vulnerable debido a su menor riqueza y diversidad morfofuncional con 

respecto al POT. 
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Phylogenetic and biogeographic factors that influence the morphofunctional diversity 
of surgeonfish (family Acanthuridae) from the Colombian Caribbean and Pacific 

Abstract 

 
Herbivory is essential to the health and balance of reef ecosystems, with herbivorous fish being a key 

group in this process by controlling algal blooms and maintaining the balance between erosion and 

accretion. These species have profoundly different ways to obtain their food items, influenced by the 

morphological traits they possess. Therefore, morphological, phylogenetic, behavioral and physiological 

studies are necessary to understand the mechanisms of food acquisition and digestion of different 

species and their impact on the ecosystem. Given the conspicuousness of surgeonfishes (Acanthuridae) 

and their association with coral reefs, they are a good model to study their morphofunctional diversity. For 

this reason, the present study sought to evaluate the phylogenetic and biogeographic factors that 

influence the morphological evolution of this group, in the Colombian Pacific and Caribbean. For this 

purpose, 54 morphological attributes related to foraging and locomotion were analyzed in 26 individuals of 

the eight species found in Colombia. A phylogenetic size correction was applied and their functional group 

was considered in the analyses. We ran phylogenetic principal component analysis and disparity analysis 

segregated by biogeographic origin as well as result visualization in a phylomorphospace. The results 

showed phylogenetic factors present in the morphospace such as the separation of Prionurus from all 

other species, corresponding with its distinct phylogenetic lineage which was related as well to 

morphological traits such as greater strength of the jaw stegalis muscle. The species Ctenochaetus 

marginatus was also separated given its phylogenetic distance from the other Acanthurus, related to traits 

such as greater mouth-eye angle. There were divergences between phylogenetic nearby species such as 

A. nigricans and A. coeruleus related to mouth-eye angle and snout length, and A. tractus and A. 

chirurgus in eye size, lower jaw opening mechanical advantage and aspect ratio of the pectoral fin. 

Segregation in morphospace was also related to the functional group of each species, which in turn is 

associated with diet type and habitat preference, with croppers being more reef-dwelling and sediment 

suckers and brushers inhabiting exposed and sandy environments. Additionally, an influence of 

biogeographic origin on morphospace was observed, evidenced mainly by the difference in 

morphofunctional disparity, which was lower for the Caribbean than for the Pacific. It also revealed that 

the Caribbean species A. coeruleus, which comes from a lineage originating in the Indo-Pacific, overlaps 

with the morphospace of Pacific species and separates from those native to the Caribbean, indicating 

morphofunctional similarity among basins and its status as the only cropper present in the Caribbean. 

This analysis provides a different approach to the study of species richness and suggests possible 

regions vulnerable to species loss, as in this case the Caribbean, where the herbivory function exercised 

by surgeonfish is highly vulnerable due to its lower morphofunctional richness and diversity with respect 

to the Eastern Tropical Pacific. 
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1.​ Introducción 
 

La evolución de los ecosistemas está influenciada por los cambios en los procesos ecológicos a través 

del tiempo, es gracias a estos cambios que los ecosistemas se han establecido y mantenido hasta el día 

de hoy (Bellwood et al., 2014a). Los ambientes altamente diversos como los arrecifes coralinos son 

altamente complejos y, por lo tanto, un reto a la hora de identificar cada proceso y rol que cumplen los 

organismos, que le confieren su forma y contribuyen a su estabilidad. A pesar de esto, se ha identificado 

al proceso de herbivoría como uno de los más críticos e importantes, puesto que está implicado en 

muchos aspectos claves de la ecología arrecifal incluyendo facilitar el reclutamiento coralino, controlar el 

crecimiento algal y resiliencia en su recuperación luego de disturbios climáticos (Bellwood, 2003; 

Bellwood et al., 2004, 2014a; Hughes et al., 2007) 

La herbivoría es uno de los factores que más influye sobre la composición de la comunidad 

bentónica en los arrecifes. En ecosistemas con sobrepesca y pesca de especies herbívoras, se hace 

evidente la degradación arrecifal relacionada con la disminución de la actividad herbívora (Hughes et al., 

2007; Roff et al., 2013). Uno de los grandes grupos que ha contribuido históricamente a esta función 

ecológica son los peces. Al ser consumidores de algas bentónicas afectan directamente la estructura y 

composición de dichas comunidades. Así pues, los herbívoros errantes (Francini-Filho et al., 2010), que 

incluyen a los cirujanos (familia Acanthuridae) y loros (familia Labridae, tribu Scarini), juegan un papel 

fundamental en la resiliencia, mantenimiento y recuperación de los ecosistemas de arrecifes coralinos 

(Bellwood et al., 2004; Clements et al., 2016; Price et al., 2021). Estos controlan la proliferación de algas 

y contribuyen a mantener el balance entre la erosión y el crecimiento de los corales (Streelman et al., 

2002; Bellwood et al., 2004; Bonaldo et al., 2014; Clements et al., 2016). 

Lo anterior es facilitado por la tendencia de dichos herbívoros a formar grandes grupos mixtos de 

forrajeo. Se ha observado que los acantúridos y peces loro suelen formar agregaciones como una 

estrategia para superar la defensa territorial ejercida por competidores de alimento dominantes, como las 

damiselas del género Stegastes, lo que les permite diluir el impacto de los ataques agresivos (Jones, 

1967; Lawson et al., 1999; Theo & Shanker, 2022). Este comportamiento se ha desarrollado debido a 

que las algas presentes en el territorio de las damiselas son de mejor calidad (mayor biomasa y 

productividad). Como resultado, se observan patrones de agregación en ambientes más expuestos en 

donde usualmente se encuentran las damiselas y organismos solitarios o grupos de tres en zonas más 

profundas del arrecife (Lawson et al., 1999; Morgan & Kramer, 2004). No obstante, dichas agrupaciones 

agotan rápidamente estos recursos lo que las obliga a desplazarse constantemente por largas distancias 

en busca de otros puntos de alimentación. La conformación de grupos se ha observado en distintas 

especies del Indo- Pacifico y Pacifico Central (Theo & Shanker, 2022; Guerra et al., 2023) y en mayor 

medida en las especies del Caribe (Lawson et al., 1999; Morgan & Kramer, 2004). 
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A nivel general, un gran esfuerzo se ha realizado con el fin de profundizar en el conocimiento 

sobre como los peces herbívoros ejecutan dicho proceso en el ecosistema. Una gran parte de los 

estudios se ha enfocado en las características morfológicas o “herramientas” que poseen estos peces 

que les facilitan la obtención de su alimento. De esta manera, el análisis de la morfología y el 

comportamiento ha evidenciado que las especies seleccionan y remueven los distintos ítems alimenticios 

de modos fundamentalmente diferentes (Choat et al., 2004; Burkepile & Hay, 2010; Brandl & Bellwood, 

2013; Fox & Bellwood, 2013). Ya sea que seleccionen solo pequeñas partes del alga o remuevan el alga 

completamente, estas diferencias en diversas ocasiones se han relacionado con el set de rasgos 

morfológicos únicos para cada especie. Es por esto que para dilucidar a fondo la dinámica herbívora 

ejecutada por los peces, se hace necesario ahondar en su sistemática, morfología, comportamiento y 

capacidad fisiológica, de manera que permita descifrar los mecanismos mediante los cuales el proceso 

de herbívoría se lleva a cabo en los arrecifes coralinos y en qué modo el material consumido por estos es 

seleccionado, consumido, digerido, metabolizado y tolerado (Bellwood & Choat, 1990; Clements et al., 

2009, Brandl & Bellwood 2013; Bellwood et al., 2014a, Streit et al., 2015; Adam et al., 2018; Siqueira et 

al., 2019a; Tebbet et al., 2023). 
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1.1​Morfología funcional 
 

Los peces arrecifales exhiben una impactante diversidad de morfologías y comportamientos que les 

permiten contribuir con un amplio rango de procesos ecosistémicos (Brandl et al., 2015). Comprender 

cómo ejecutan estas funciones específicas puede arrojar luz a su contribución en estos procesos. El rol 

de la morfología funcional es, en esencia, obtener un mejor entendimiento de cómo los atributos 

anatómicos de cada especie les permiten cumplir determinadas tareas en su entorno (Ferry-Graham et 

al., 2002). 

De este modo, se han realizado un amplio número de estudios enfocados en los atributos 

morfológicos, fisiológicos y comportamentales en relación con el forrajeo y los modos de alimentación 

(Choat et al., 2004; Brandl y Bellwood 2013; Fox & Bellwood et al 2013; Bejarano et al., 2017; Pombo- 

Ayora & Tavera, 2021; Bellwood et al 2014a, Friedman et al., 2016; Adam et al., 2018) Al identificar 

caracteres morfológicos que se relacionan directamente con la captura de presas y las capacidades de 

obtención de alimento (e.g. mandíbulas, músculos masticatorios, intestino, características corporales de 

locomoción) se ha encontrado un enlace entre la morfología de los rasgos tróficos y de locomoción, con 

las preferencias en la dieta (Wainwright & Bellwood, 2002; Fulton et al., 2005; Bellwood et al., 2006; 

Konow et al., 2008; Price et al., 2013). 

Esta relación entre la morfología y la función se ha estudiado en diversos grupos de peces 

arrecifales marinos. En los lábridos o doncellas (familia Labridae) se han descrito a profundidad los 

distintos métodos de alimentación, así como la relación entre la dieta y un gran número de caracteres 

morfofuncionales, incluyendo las características biomecánicas de la mandíbula, así como la variación en 

la succión, la protrusión mandibular, rotación y apertura, en los músculos masticatorios y las diferencias 

en la configuración de los sistemas de cuatro-barras mandibulares, entre otros (Westneat, 1990, 1994; 

Alfaro et al., 2005). Adicionalmente se ha descrito la influencia de las distintas formas de las aletas 

pectorales y el tipo de locomoción en el hábitat que las distintas especies ocupan (Fulton et al., 2001; 

Hulsey & Wainwright, 2002; Wainwright et al., 2002, 2004). 

En cuanto a peces herbívoros arrecifales, en los peces loro (tribu Scarini) se ha encontrado 

diferencias en la estructura de las mandíbulas relacionada con sus hábitos alimentarios, como tener 

mayor robustez en el pico para partir corales o poseer mandíbulas más ligeras y delicadas para consumir 

algas (Bellwood, 1985; Bellwood & Choat, 1990). De igual manera, se han descrito patrones específicos 

en la fuerza de la mandíbula, cinemática de la mordida e importancia y contribución de cada uno de los 

músculos mandibulares (Wainwright, 2005; Alfaro et al., 2005; Wainwright et al., 2010;). Adicionalmente, 

se han descrito variaciones en la diversidad morfofuncional de las especies, lo que ha permitido su 

clasificación en distintos grupos funcionales relacionados con los modos de alimentación como 

ramoneadores, raspadores y excavadores (Streelman et al., 2002; Wainwright & Price, 2017; Adam et al., 

2018; Pombo- Ayora & Tavera, 2021). 
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Específicamente, el grupo de los peces cirujano (familia Acanthuridae) consiste en 

aproximadamente 85 especies con un alto nivel de diversidad morfológica (Tyler, 1970; Winterbottom & 

McLennan, 1993; Randall, 2001; Sorenson et al., 2013; Siqueira et al., 2019b). Son miembros notables 

de los ecosistemas tropicales y subtropicales, siendo especialmente prominentes en y alrededor de los 

arrecifes coralinos. Muchos acantúridos forman agregaciones intra e interespecíficas para alimentarse 

mientras que otros defienden territorios (Randall, 2001). La mayoría de estas especies están 

comprimidas lateralmente y tienen cuerpos altos, comúnmente asociadas a ambientes arrecifales o 

arrecifes rocosos en donde se alimentan de algas e invertebrados bentónicos y detritus orgánico (Duarte 

& Acero, 1988; Randall, 2001; Tebbett et al., 2017). Por otro lado, algunos cirujanos llevan un estilo de 

vida planctónico y se alimentan en la columna de agua (Winterbottom & McLennan, 1993; Klanten et al., 

2004; Friedman et al., 2016). 

En este grupo también se ha estudiado la morfología funcional y se han observado distintas 

relaciones forma-función. Mediante el estudio óseo se definió que las morfologías más comunes son las 

observadas en  Prionurus y Acanthurus mientras que las más especializadas son las de Naso. Además, 

se encontró que la dentición puede variar drásticamente entre y a través de los géneros, lo que está 

fuertemente relacionado con la dieta (Tyler, 1970). Algunas especies exhiben dentición espatulada, otras 

dientes puntudos y aserrados, y otros más alargados y delgados semejantes a un cepillo (Bellwood et al., 

2014a; Fishelson & Delarea, 2014). Por otro lado, Purcell y Bellwood (1993) encontraron diferencias en la 

cinemática de la mordida, el ángulo de apertura de la boca, la robustez de los huesos de la mandíbula, la 

forma de los dientes, el método de alimentación y el ítem alimentario entre dos especies con 

comportamientos tróficos y hábitats muy similares Ctenochaetus striatus y Acanthurus nigrofuscus. A su 

vez, las especies de cirujanos (Acanthuridae), de peces conejo (familia Siganidae) y mariposas 

(Chaetodontidae), que se alimentan en oquedades, se destacaron por tener ángulos más pronunciados y 

longitud en el hocico, así como una mayor compresión lateral del cuerpo (Brandl & Bellwood, 2013). 

Específicamente en grupos ecológicos como los zooplanctívoros se ha asociado su dieta a cierta 

debilidad en la fuerza de los músculos aductores de la mandíbula, un cuerpo más comprimido 

lateralmente, atributos cefálicos más pequeños como el tamaño del ojo y de los dientes, que les 

confieren características para su adaptación a la alimentación en la columna de agua (Klanten et al., 

2004; Friedman et al., 2016). Como consecuencia de la evidencia en la relación forma-función en 

diversos grupos taxonómicos, se ha buscado extrapolar funciones ecológicas a partir de rasgos 

morfológicos (Ferry-Graham et al., 2002; Bellwood et al., 2018). No obstante, dichas relaciones son parte 

de sistemas complejos, puesto que esto no es una regla inquebrantable y se ha evidenciado que puede 

existir una gran variedad de formas que ejecuten la misma función (Alfaro et al., 2005; Wainwright et al., 

2005), así como el caso en el que la forma no siempre tiene una función, ya que no toda la evolución 

morfológica es adaptativa (Huertas & Bellwood, 2018). 

La caracterización de la distribución y el papel ecológico de un grupo puede ser difícil de 

determinar cuando los límites biogeográficos en donde estos habitan no están bien definidos, junto a una 

alta diversidad de especies y tipos de alimentación (Cowman, 2014). 
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Por esta razón, con el fin de describir los patrones de alimentación a nivel de comunidad, así como los 

factores que influyen en la formación de los ensamblajes ícticos, se designan grupos funcionales. Un grupo 

funcional es un conjunto de especies que realizan la misma función ecológica, independientemente de su 

afinidad taxonómica (pueden ser de distintas especies, distintos géneros y distintos tipos de organismos 

(Steneck & Dethier, 1994).  

En el caso de los peces cirujano, Tebbet et al. (2022) describieron seis grupos funcionales: a) 

buscadores de algas, b) cepilladores, c) succionadores de sedimentos, d) planctívoros, e) cortadores ocultos 

y f) cortadores. Además de las diferencias en su modo de alimentación y en los ítems alimentarios, estos 

grupos han mostrado diferencias morfológicas especialmente en la pared del estómago (delgada vs. gruesa), 

en la microbiota intestinal encargada de la digestión, y en los dientes (Choat et al., 2004; Scott et al., 2020; 

Tebbet et al., 2022). 

No obstante, los 6 grupos funcionales solo se encuentran en su totalidad en la región del 

Indo-Pacífico, en donde se encuentra también su pico de diversidad. A diferencia del escenario en Colombia, 

que es mucho más reducido, ya que en el Pacífico se han observado tres grupos funcionales: cortadores 

(Acanthurus nigricans, A. triostegus y Prionurus laticlavius); cepillador Ctenochaetus marginatus; y 

succionador de sedimentos A. xanthopterus y en el Caribe únicamente dos grupos: succionadores de 

sedimentos (A. tractus y A. chirurgus); y cortador Acanthurus coeruleus (Tebbett et al., 2022). 

 
1.2​Biogeografía 

 
La diversidad funcional de las especies no sólo es una métrica que puede mostrar cambios en el 

funcionamiento de un ecosistema, también puede revelar procesos biogeográficos a mayor escala. En 

este sentido, la biogeografía funcional (Villéger et al., 2011) provee un marco importante para analizar 

patrones sobre la combinación de caracteres morfológicos o comportamentales (Whittaker et al., 2014; 

Siqueira et al., 2019a, 2019b) 

El proceso ecológico de herbivoría se encuentra estrechamente asociado con la formación de los 

sistemas coralinos modernos, que antes del Cenozoico se llevaba a cabo por invertebrados. Los fósiles 

del Eoceno hallados en Monte Bolca, Italia, proveen la primera evidencia de un cambio en las 

interacciones entre bentos y peces. Así pues, dicho proceso se concentra inicialmente en las familias 

Acanthuridae y Siganidae y posteriormente con la familia Labridae- Scarini, familia Pomacentridae y 

Kyphosidae como los representantes principales de la herbivoría actual (Steneck, 1983; Bellwood, 2003; 

Fréderich et al., 2013; Bellwood et al., 2014a; Fishelson et al., 2014; Siqueira et al., 2019b). 

A pesar de que los peces herbívoros presentan una vasta combinación de rasgos y funciones en 

los arrecifes coralinos, sus ensamblajes están distribuidos de manera desigual a través de las divisiones 

biogeográficas, con una gran cantidad de implicaciones sobre el funcionamiento ecosistémico (Bellwood 

et al., 2004; Cowman & Bellwood, 2013; Siqueira et al., 2019a). Es decir, que debido a cambios 

geológicos que desplazaron el centro de mayor biodiversidad desde Monte Bolca hacia el triángulo de 

coral del archipiélago indomalayo, el Atlántico refleja el aislamiento de la provincia occidental del Tethys 
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(Cowman & Bellwood, 2013). Este aislamiento promovió una dinámica biogeográfica separada en esta 

cuenca, que resultó en una alta proporción de linajes internos que se originaron y evolucionaron allí, 

seguida por una pérdida de combinaciones de rasgos que estaban presentes en el mar de Tethys, debido 

a eventos de extinción masivos. Por esta razón, la composición actual de peces herbívoros en el 

Atlántico representa un subconjunto de rasgos que fueron derivados de linajes que emergieron en el 

oriente del Tethys, luego Indo-Pacífico y que colonizaron, sumado a un único clado de loros 

(Cryptotomus, Nicholsina y Sparisoma) originado propiamente en el Atlántico (Siqueira et al., 2019a, 

2019b). 

Por otro lado, el Pacífico Oriental Tropical (POT) es una región biogeográfica aislada del Pacífico 

Central por una barrera de unos cinco mil kilómetros de aguas profundas. Actualmente se considera 

como un obstáculo “insalvable” denominado Barrera del Pacifico Oriental (BPO) (Ekman, 1953), la más 

extensa en el ambiente marino, presente desde hace unos 65 ma (Grigg & Hey, 1992). No obstante, 

existía un flujo genético potencial entre poblaciones antes del cierre del Tethys (17-11 ma) o inclusive 

antes del cierre del istmo de Panamá (3 ma) (Ekman, 1953; Lessios & Robertson, 2006). Hoy en día se 

ha encontrado registro de especies “transpacíficas” que han logrado sobrepasar la BPO (e.g. Arothron 

meleagris, Scarus ghobban, Zanclus cornutus). Estas especies tienen fases adultas relativamente 

sedentarias que viven cerca de la línea de costa y que se cree tienen poblaciones residentes locales que 

se reproducen en ambos lados de la barrera (Lessios & Robertson, 2006). Algunas hipótesis sobre su 

origen sugieren transporte de larvas (Glynn et al., 2018) o reminiscencias de distribuciones 

históricamente continuas (Heck & McCoy, 1978). Algunas de estas especies incluyen cirujanos del 

presente estudio como A. nigricans, A. triostegus, C. marginatus y A. xanthopterus, cuyas poblaciones en 

ambos lados de la BPO siguen intercambiando genes y por lo tanto pertenecen a la misma especie 

(Lessios y Robertson, 2006). 

Por otra parte, la distribución disyunta (Pacífico Occidental, Atlántico Oriental y POT) del 

complejo de especies del género Prionurus parece explicarse a través de dos hipótesis probables. La 

primera indica una migración de estas especies antiecuatoriales durante eventos de glaciación en el 

Plioceno o Pleistoceno, con un posterior aislamiento en estas regiones, encontrándose limitadas a zonas 

templadas por restricciones fisiológicas (Lindberg, 1991; Ludt et al., 2015). La otra hipótesis consiste en 

un evento de exclusión por competencia. En este caso, la especie del POT -P. laticlavius- y P. biafraensis 

del Atlántico oriental, forman un clado cuyo origen se remonta al Plioceno y que se encuentra 

únicamente en estas regiones relativamente empobrecidas (Kulbicki et al., 2013). Este clado se originó 

previo al cierre del istmo de Panamá; una vez surgió el istmo, las especies terminaron de aislarse 

completamente del Pacífico occidental. Lo anterior, sumado a una falta de reposición de especies en esta 

región, ha resultado en una “capacidad reducida de especiación” en estas áreas (Cowman & Bellwood, 

2013). Esta capacidad reducida de especiación resulta en niveles bajos de competencia en estas 

regiones, lo que permitió que esas especies invadieran nuevamente aguas tropicales. La ausencia de 

Prionurus en áreas tropicales con una alta riqueza de especies en el Pacífico Occidental y el Caribe y la 

presencia de varias especies en zonas de baja biodiversidad brindan soporte a la teoría de que la 
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competencia interespecífica puede tener un rol potencial en los patrones de distribución disyuntiva de 

este género (Ludt et al., 2015). A partir de los resultados de este tipo de estudios se hace evidente que 

documentar los rasgos de los organismos y la manera en que sus funciones ecosistémicas asociadas 

han evolucionado a través del tiempo y el espacio geográfico es esencial para comprender los cambios 

en dichas funciones en los ecosistemas presentes hoy en día (Siqueira et al., 2019b) 

 
 
 
 

1.3​ Filogenética 
 
 

El estudio comparativo de la diversidad biológica ha resurgido debido a la creciente conciencia de que 

los patrones de las relaciones genealógicas entre las especies pueden revelar una gran cantidad de 

información sobre los procesos evolutivos. Entre estos se incluyen: la especiación y la adaptación (Ferry- 

Graham et al., 2002; Brandl et al., 2015). El estudio de la especiación busca descubrir las fuerzas que 

moldean el origen y permanencia de las especies. Por otro lado, la adaptación analiza el ajuste funcional 

entre un organismo y su ambiente (Ferry-Graham et al., 2002). Acorde a esto, la filogenética ha 

consistido en dilucidar información sobre el origen de los rasgos bajo estudio, ya sea que aparecieron en 

especies que existen en la actualidad o en algún ancestro en un ambiente o escenario diferente, o si 

corresponde a un carácter primitivo que comparte un conjunto de especies más amplio (Winterbottom & 

McLennan, 1993; Sorenson et al., 2013; Lobato et al., 2014; Floeter et al., 2018). Es necesario entonces 

incluir este análisis filogenético de la mano con el morfológico, que permita tener en cuenta que, al 

compartir un origen e historia evolutiva, en mayor o menor medida esto puede reflejarse en su morfología 

mediante la presencia de una señal filogenética, es decir, similitudes morfológicas y limitaciones en la 

capacidad para diversificarse morfológicamente debido a su cercanía filogenética (Revell, 2008, 2009). 

Así pues, en este estudio se incluye la perspectiva filogenética de los cirujanos. 

En este sentido, Winterbottom & McLennan (1993) realizaron una descripción de los eventos de 

origen, diversificación, dispersión y ancestros comunes de la familia Acanthuridae. Sugieren una 

hipótesis para su diversificación y adaptación relacionada con la plasticidad alimentaria y hallaron 

tendencias morfológicas divergentes y convergentes en la modificación de las aletas pélvicas. 

Más adelante, Sorenson et al. (2013) hicieron un análisis filogenético integral, morfológico y 

molecular, de los acantúridos, calibrado en el tiempo, utilizando 76 % de las especies existentes. Allí se 

describió que las 85 especies se encuentran distribuidas en cinco géneros (Acanthurus, Prionurus, 

Zebrasoma, Paracanthurus y Naso). Según estos autores, existen dos clados monofiléticos mayores en 

los acantúridos correspondientes a las subfamilias Nasinae y Acanthurinae, con un origen más reciente 

para Naso (17 Ma). Los Acanthurinae representan un grupo más antiguo que se originó 

aproximadamente hace 42 Ma, con el evento de mayor diversificación en el Mioceno temprano 

(aproximadamente 21 Ma). El carácter morfológico que consiste en estómago con pared gruesa y en 

forma de molleja evolucionó una única vez en Acanthurus. La monofilia del género Prionurus está bien 
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soportada en la evidencia filogenética, así como las relaciones entre las otras especies de este género; 

el clado Acanthurus y Ctenochaetus son parafiléticos y se sugiere integrar al género Ctenochaetus 

dentro de Acanthurus. 

En este trabajo se ha mantenido por uniformidad el uso del nombre científico Ctenochaetus 

marginatus para la especie conocida en inglés como bluespotted surgeonfish, siguiendo a Fricke et al. 

(2024), Froese & Pauly (2024) y Robertson et al. (2024). Sin embargo, es claro que al estar el género 

Ctenochaetus anidado dentro de Acanthurus se trata de un sinónimo junior de este último, como fue 

demostrado por Sorenson et al. (2013). 

Recientemente, Siqueira et al. (2019b) construyeron la filogenia calibrada en el tiempo más 

completa hasta la fecha de los tres grupos de herbívoros más importantes: Acanthuridae (cirujanos), 

Siganidae (peces conejo) y Scarini (peces loro) como tribu dentro de Labridae. Para esto, utilizaron 

secuencias de GenBank que incluyeron dos genes mitocondriales (Cox1 y Cytb) y siete nucleares 

(ENC1, myh6, plagl2, Rag1, Rh, zic1, ETS2) de 72 especies actuales (aproximadamente 90 % de la 

diversidad total). Sus resultados fueron similares a los de Sorenson et al. (2013) en cuanto a la 

conformación de los clados mayores e incluye la adición de varias especies en cada clado. En este 

sentido, por un lado, P. laticlavius proviene de un linaje filogenético diferente a las especies de 

Acanthurus. Por otra parte, filogenéticamente A. triostegus es más lejana de los otros Acanthurus; A. 

coeruleus y A. nigricans son cercanas. Acanthurus tractus es cercana de A. chirurgus y están más 

relacionadas con A. xanthopterus. Por último, Ctenochaetus es distante de las otras especies, pero tiene 

relativamente mayor cercanía con A. tractus y A. chirurgus. 

Teniendo encuenta el contexto anterior, dada la importancia, abundancia y fuerte asociación a los 

arrecifes coralinos, los peces herbívoros, en este caso los acantúridos, son un grupo interesante y clave 

para investigar los factores biogeográficos y filogenéticos que están impulsando la diversificación de su 

evolución morfológica (Brandl et al., 2015). En este sentido, esta investigación se enfoca en las especies 

de peces cirujanos de Colombia, que incluye un único género en el Caribe y tres en el Pacífico. 

Con ello, se busca caracterizar la diversidad funcional relacionada con los modos de alimentación a 

través de medidas específicas del sistema trófico (p. ej. mandíbulas, músculos masticatorios) y locomotor 

(p. ej. aletas pectorales). Lo anterior en un contexto evolutivo que permita contestar dos preguntas: i) 

¿Cómo influyen el contexto filogenético y el origen biogeográfico sobre la diversidad morfofuncional de 

los peces cirujano del Caribe y Pacífico colombianos? y ii) ¿Existe una segregación en el morfoespacio 

de las dos especies más cercanas del Caribe, a pesar de poseer un comportamiento de forrajeo en 

cardúmenes mixtos prácticamente idéntico? 

Se plantea como hipótesis que existe una mayor diversidad morfofuncional en el Pacífico colombiano 

dada la sobredispersión filogenética que allí se encuentra (tres géneros y cinco especies) relacionada 

con los procesos de cladogénesis y los eventos históricos y biogeográfico en el Indo-Pacífico, así como a 

la capacidad transpacífica de las especies. Además, el comportamiento de forrajeo es separado para 

cada especie a diferencia de lo que sucede comúnmente en las especies del Caribe. Por el contrario, 

debido al desplazamiento biogeográfico del Caribe lejos del hotspot de biodiversidad, hay menor 
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dispersión filogenética en esta región (un solo género y tres especies), lo que sumado a un 

comportamiento de forrajeo similar que incluso sucede en cardúmenes interespecíficos, se considera ha 

generado menor grado de diversidad en la morfología funcional y como resultado deben existir otros 

mecanismos para evitar la competencia por alimento. 
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2.​ Materiales y métodos 

 
2.1​Área de estudio 

 
2.1.1​Región Biogeográfica del Gran Caribe 

 
El mar Caribe es una cuenca semicerrada del océano Atlántico occidental que se delimita al occidente y 

al sur por las costas de América Central y del Sur y al oriente y al norte por la cadena de islas de las 

Antillas. Tiene un área de 2754000 km2 y más de 13500 km de línea de costa. El suelo oceánico del 

Caribe se divide en cinco cuencas separadas por crestas submarinas (Andrade & Barton, 2000). La 

profundidad promedio es de alrededor de 2400 m; sin embargo, la fosa de las Caimán entre Jamaica y 

Cuba llega a 7500 m (Matthews & Holcombe, 1985). La actividad volcánica y de terremotos suele ser 

común, así como los huracanes que con frecuencia se originan en el Atlántico central (Andrade & Barton, 

2000; Corredor et al., 2004; Ortíz et al., 2013). Los ecosistemas más característicos del Caribe son los 

arrecifes de coral, con una extensión de 26000 ke ym2, las praderas de pastos marinos con un área de 

alrededor de 66000 km2 y los manglares con cerca de 147359 km2 (Jackson, 1997; Burke & Maidens, 

2004; Bunting et al., 2022) 

A nivel general, el Caribe posee una circulación de oriente a occidente y en sentido norte 

conocida como la corriente del Caribe adicionalmente existen algunas contracorrientes con sentido 

antihorario como la corriente de Panamá (Richardson, 2005; Gómez Gaspar & Acero, 2020). El gran 

sistema de ríos y sus elementos asociados caracterizan el suelo oceánico en la plataforma continental y 

transportan sedimentos a los hábitats costa afuera. Estas aguas costa afuera se caracterizan por ser 

claras, como consecuencia de condiciones oligotróficas y la importante influencia de las masas de agua 

de esta región. No obstante, un gran aporte de nutrientes proviene de las plumas de los ríos Orinoco y 

Amazonas, que se mueven hacia el Caribe con la corriente de Guyana (Pujos et al., 1997). Por esta 

razón, a pesar de considerarse oligotrófico, se define como mesotrófico dependiendo la época del año 

(Gilbes & Armstrong, 2004; Miloslavich et al., 2010). 

De otra parte, la variabilidad estacional es gobernada por la posición de la Alta Subtropical del 

Atlántico Norte (ASAN) que influye en la posición de la Zona de Convergencia Intertropical (ZCIT) y al 

mismo tiempo determina la tasa de precipitación (Jury, 2009; Hidalgo et al., 2015). Los vientos alisios del 

norte son responsables de crear una surgencia a lo largo de la línea de costa en Colombia y Venezuela 

lo que provee nutrientes a la superficie y aumenta la concentración de masa fitoplanctónica en esta área 

(Andrade & Barton, 2005; Franco-Herrera, 2005; Gómez Gaspar & Acero, 2020). El agua suele ser clara 

y caliente, con un promedio de temperatura de 22-29 °C y la salinidad oscila de 32 a 37 (Andrade & 

Barton, 2005; Miloslavich et al., 2010; Dagua et al., 2018). 
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2.1.2​Región Biogeográfica del Pacífico Oriental Tropical 

 
La región biogeográfica del Pacífico oriental tropical (POT) abarca la costa continental de América desde 

la bahía de Magdalena en la parte sur de la costa occidental en la península de Baja California (México) 

a través del mar de Cortés, hasta el sur de Cabo Blanco en la parte norte de la costa de Perú (Zapata & 

Robertson, 2007). Incluye cinco islas oceánicas o archipiélagos: las islas Revillagigedo, atolón de 

Clipperton, isla Cocos, isla Malpelo y archipiélago de las Galápagos, los cuales están separados de la 

masa continental por cerca de 350-1000 km de océano profundo (Ekman, 1953; Briggs, 1974). Las islas 

continentales ocurren principalmente en el golfo de California y a lo largo de la costa de Panamá (Mora & 

Robertson, 2005). El límite occidental de esta biorregión está definido por la barrera del Pacífico oriental, 

que consiste en una extensión de 5000 km de mar profundo que separa la isla más occidental 

(Clipperton) de las islas centrales del Pacífico más cercanas (Line) (Ekman, 1953; Robertson et al., 

2004). Esta barrera ha actuado como tal aislando la biota de la costa del POT del resto del sistema 

Indo-Pacífico occidental por aproximadamente 65 Ma (Grigg & Hey, 1992). El POT también ha estado 

totalmente aislado de su región biogeográfica hermana, el Gran Caribe, por aproximadamente 3 Ma 

desde que emergió y hubo el cierre final del istmo de Panamá (Coates & Obando, 1996). 

En el POT, la mayor parte (ca. 96 %) del hábitat de agua somera se encuentra a lo largo de la 

costa continental, que posee una plataforma muy estrecha (Robertson et al., 2004). Los litorales rocosos 

a lo largo de la costa son interrumpidos por dos largas extensiones de arena y lodo: 370 km de la brecha 

de Sinaloa en el litoral suroriental del golfo de California y por ca. 1000 km de longitud de la brecha 

centroamericana, desde el sur de México al norte de El Salvador (Glynn & Ault, 2000; Hastings, 2008). 

Los corales están presentes a lo largo de una gran parte del POT. Sin embargo, la cobertura total de 

arrecifes estructurantes es solo de 25 km2 (Robertson, 1998) y estos representan una fuente significativa 

de hábitat en el atolón de Clipperton con un área de 4 km2 (Glynn & Ault, 2000; Zapata & Robertson, 

2007). 

En cuanto a las condiciones fisicoquímicas, esta región es importante por su rol en la variabilidad 

climática debido a la Oscilación Sur de El Niño, a la producción pesquera y al ciclo global del carbono 

(Fiedler & Lavín, 2006). El POT posee una piscina cálida (> 27.5 °C) ubicada alrededor de la costa 

suroccidental de México y Guatemala que se conecta por una banda de 27 °C a otra piscina cálida de 

hasta 30 °C a lo largo de 7° N de latitud, lo que marca un ecuador térmico (Fiedler & Talley, 2006). La 

salinidad es de 34.5 a lo largo de una banda en 10-11° N al occidente de 110° O y es menor alrededor 

del golfo de Panamá (29-31) entre 0 y 10° N debido a los sistemas locales de intensa lluvia y 

evaporación en el istmo de Panamá (Fiedler & Talley, 2006). La concentración de nutrientes es 

relativamente baja en el agua superficial tropical. Por otra parte, los niveles bajos de saturación de 

oxígeno reflejan el aporte de las aguas de la picnoclina a través de una surgencia ecuatorial y costera 

(Fiedler & Talley, 2006; Pennington et al., 2006). Dicha surgencia expone a los organismos estructurantes 

a bajos niveles de pH y oxígeno (Manzello, 2010) lo que resulta en una potencial desventaja para la 

calcificación y acreción arrecifal y puede tener impactos negativos en la comunidad coralina a futuro, 
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dado un escenario de mayor acidificación que traiga consigo blanqueamiento y perdida de complejidad 

estructural (Anthony et al., 2008; Kroeker et al., 2013). 

 
2.2​Métodos 

 
2.2.1​Fase de campo 

 
Se hicieron salidas de campo entre julio de 2021 y febrero de 2022 para la recolección de las ocho 

especies de peces cirujano presentes en Colombia. Los organismos se obtuvieron mediante inmersiones 

con equipo scuba y arpón hawaiano. En el Caribe se recolectaron las 3 especies: A. coeruleus, A. tractus 

y A. chirurgus en isla Fuerte, Cartagena (9°22'60" N y 76°10'60" O) y en Santa Marta (11º 14' 50” N y 74º 

12' 06” O). En el POT se recolectaron las 5 especies: A. xanthopterus, A. nigricans, A. triostegus, P. 

laticlavius y C. marginatus de la isla Gorgona (2°55'45" N y 78°09' O). Los especímenes recolectados se 

congelaron y se guardaron en las instalaciones de la Universidad del Valle y del Instituto de Estudios en 

Ciencias del Mar – Cecimar, Universidad Nacional de Colombia. 

2.2.2​Medidas morfológicas 

 
Se midió un total de 97 variables morfológicas relacionadas con la alimentación y la locomoción, estos 

rasgos en su mayoría fueron seleccionados principalmente por su relevancia funcional y uso previo en la 

discriminación de nichos ecológicos en acantúridos y otras especies de peces arrecifales (Wainwright et 

al., 2002, 2010; Brandl & Bellwood, 2013; Bellwood et al., 2014a; Friedman et al., 2016; Bejarano et al., 

2017; Quitzau et al., 2022; Tebbett et al., 2022). Los organismos se descongelaron e inmediatamente 

fueron escaneados con un Scanner EBSON V859 pro con su respectiva referencia de escala para tener 

imágenes digitales. Las medidas lineales y ángulos se tomaron sobre las fotografías con ImageJ ® 

(Rasband, 2011) siguiendo a Brandl & Bellwood (2013). 

Las variables lineales del cuerpo se midieron en fresco directamente con una regla de 30 cm y 

un calibrador digital de 0.01 mm (Bellwood et al., 2014a) (Figura A 1, Tabla A 1). Las medidas de 

palanca de apertura y cierre de la mandíbula siguieron lo descrito por (Westneat, 1994) (Figura A2) y se 

tomaron con ayuda de un estereoscópio Leica S6D con una cámara montada MiniVID500 y 

posteriormente con ImageJ 

®. Luego, los ejemplares fueron sometidos a un protocolo de tinción con rojo de alizarina (Datovo & 

Bockmann, 2010) para la correcta identificación y disección de los músculos a estudiar. Los músculos del 

lado izquierdo de la mandíbula (subsecciones del adductor mandibulae) y de la aleta pectoral fueron 

disectados y puestos en papel secante por un minuto para reducir la variación en la evaporación antes 

de pesarlos con una balanza de 0.001 g de precisión (Friedman et al., 2016). Se visualizaron en el 

estereoscópio y se fotografiaron. El músculo adductor mandibulae es el responsable de crear la fuerza 

de mordida en la mandíbula inferior y su masa es una aproximación del poder y capacidad de fuerza 
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(Westneat, 2003). La terminología de los músculos mandibulares siguió a Datovo & Vari (2014) y de los 

pectorales siguió a Thorsen & Westneat (2005) y Presti et al. (2020) (Figura A 3, Figura A 4). 

Las branquias fueron disectadas y se separaron las del lado izquierdo. Para remover el mucus 

que encapsula la canasta branquial, las estructuras se sumergieron en una solución de pancreatina por 

0.5 a 5hr (Friedland et al., 2006). Las filas anteriores y posteriores de los arcos I y IV fueron evaluadas 

debido a que se han observado diferencias morfológicas entre especies (Jones, 1967; Fishelson & 

Delarea, 2014; Friedman et al., 2016). Las medidas incluyeron el número de branquiespinas, su ancho 

en la base, espacio entre branquiespinas y longitud de las cerdas presentes en los huesos epifaríngeos. 

Al menos cinco medidas fueron tomadas al 0.1 mm con ImageJ ® para calcular el promedio (Friedman et 

al., 2016; Mousa et al., 2016) (Figura A 5). 

El material desarticulado se preparó disectando la mandíbula completa con tijeras y 

sumergiéndola en agua en ebullición por dos a tres minutos para remover el exceso de tejido. Luego se 

remojó en agua a temperatura ambiente por tres días para permitir que el resto de músculo y material 

blando se suavizara por descomposición. Los huesos fueron lavados y se limpió el tejido restante, luego 

se dejaron secar al aire libre por varios días antes de pesarlos en una balanza de 0.001 g de precisión 

(Purcell & Bellwood, 1993). La terminología ósea siguió a Guiasu & Winterbottom (1993) y Purcell & 

Bellwood (1993). La microestructura de los dientes se examinó siguiendo la metodología de Fishelson & 

Delarea (2014) con imágenes en microscopio electrónico de barrido Vega3 Tescan en aumento 100x. Las 

variables morfométricas de los dientes se obtuvieron siguiendo lo propuesto por Bellwood et al. (2014b). 

Para la asimetría del diente se calculó el punto medio del diente y se midió la distancia entre el eje 

central y el punto medio calculado utilizando ImageJ ®, valores más cercanos a 0 representaron dientes 

más simétricos (Figura A 6). 

 
2.2.3​Análisis de la información 

 
Con el fin de unificar variables, se calcularon proporciones de varias medidas de longitud contra el alto o 

largo de la cabeza o el cuerpo (Bellwood et al., 2014a). Siguiendo a Thorsen & Westneat (2005) y 

Kenaley et al. (2014), se calcularon porcentajes y fracciones en las variables de masa muscular de las 

pectorales con respecto a la masa total del pez. El análisis de los músculos mandibulares se llevó a cabo 

mediante el cálculo del área de corte transversal siguiendo a Herrel et al. (2002) y Wassenbergh et al. 

(2005) utilizando ImageJ® 1.54d (Rasband, 2011) para medir la longitud y el ángulo de las fibrillas 

musculares en las subdivisiones del adductor mandibbulae. 

Esta información se usó para calcular la fuerza de los músculos siguiendo a Kenaley et al. 

(2014). Otros ángulos medidos se dividieron en 360 para crear una proporción. El área del corte 

transversal del músculo epaxial se midió según Kiessling et al. (1991) y posteriormente el índice de 

succión siguiendo lo propuesto por Carroll et al. (2004) y Wainwright et al. (2007). Las proporciones 

resultado de operaciones 
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entre variables no se transformaron; y aquellas variables iniciales utilizadas para estos cálculos no se 

incluyeron para evitar la redundancia de información. 

Debido a que las especies incluidas en este estudio difieren significativamente en su longitud 

corporal, se removió este efecto para enfocar el análisis en las diferencias de los rasgos. Para esto se 

utilizó el método de corrección de tamaño propuesto por Wroe et al. (2005) y Grubich et al. (2012), en el 

que se calculan cocientes de los rasgos basados en los residuales de una regresión lineal filogenética 

entre los caracteres y la longitud de la cabeza (para caracteres tróficos) o la longitud estándar (para 

caracteres de locomoción). Con el objetivo de tener en cuenta el efecto de la filogenética en el análisis, 

se utilizó la filogenia de Siqueira et al. (2019b) y se podó con la función drop.tip para reducirla a las ocho 

especies seleccionadas en este estudio. Las regresiones filogenéticas se hicieron con el paquete 

Phytools (Revell, 2012). Las variables tipo fracción que resultaron de la división entre una variable y otra 

no se corrigieron puesto que al dividirlas se elimina el efecto del tamaño. Las variables merísticas 

tampoco se corrigieron puesto que no se encuentran sometidas al efecto de la alometría. 

Con el fin de identificar los ejes primarios de la variación de la forma se utilizó el promedio por 

especie de los residuales calculados y de las variables tipo proporción o calculadas a través de fórmulas, 

para hacer un análisis de componentes principales filogenético (ACPf) con Phytools de R (Revell, 2009). 

Los análisis se ejecutaron con la matriz de correlación debido a que son variables con distinta varianza y 

rango (Price et al., 2019). Adicionalmente, para evaluar el posible efecto de los ancestros comunes y la 

señal filogenética sobre el análisis morfológico y reducir sesgos, se realizó un análisis de componentes 

principales no filogenético para evidenciar diferencias en la conformación del morfoespacio (Revell, 2008; 

Friedman et al., 2016; Price et al., 2019). Para determinar el número de componentes a analizar se tuvo 

en cuenta el modelo broken-stick (King & Jackson, 1999). Posteriormente se visualizó el morfoespacio y 

se calcularon polígonos y centroides por región biogeográfica. Con el objetivo de visualizar la 

conformación del morfoespacio junto con la filogenia de las especies se utilizó la función 

Phylomorphospace de Phytools. 

Se llevó a cabo un análisis de disparidad con el paquete DispRity (Guillerme, 2018). Se utilizaron 

los puntajes de cada especie en todas las dimensiones del ACPf. Los puntajes se remuestrearon a 

través de un método de bootstrapping para obtener los intervalos de confianza. La disparidad fue 

calculada con dos métricas con el fin de tener en cuenta distintos aspectos de la distribución morfológica 

en el morfoespacio: la suma de la varianza en cada dimensión y la mediana de la distancia entre cada 

especie y el centroide del polígono de su grupo (Guillerme et al., 2020). Se realizó una prueba t-student 

para observar si existen diferencias entre las disparidades para los polígonos de cada región 

biogeográfica (Guillerme, 2018) 
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3.​ Resultados 

 
3.1​Rasgos combinados 

 
 

Se analizó un total de 54 variables morfofuncionales (Figura A 1). Según el modelo broken-stick, en los 

tres análisis de componentes principales filogenéticos (ACPF) realizados los primeros tres componentes 

explicaron cerca de 70% de la variación y por lo tanto estos fueron los que se interpretaron. A nivel 

general, en todos los ACPF se observó un morfoespacio mucho más amplio para el Pacífico con 

respecto de aquel generado por las especies del Caribe. En el caso del análisis con todos los rasgos 

combinados, el CP1 explicó 29.4%, el CP2 19.5% y el CP3 16.3%. Se observó un sobrelape 

considerable del polígono de las especies del Caribe con el del Pacífico. En este ACPF, para el CP1 el 

rasgo que mayor variabilidad explicó fue la proporción de masa del arrector ventralis sobre el arrector 

dorsalis (ARRV/ARRD), seguido por la fuerza del músculo estegalis y luego el ancho (redondez) del 

diente (Figura 3-1, Figura 3-13, Tabla 3-2). En este sentido, se observó que P. laticlavius y C. 

marginatus se separaron a lados opuestos del morfoespacio según estas variables. En el CP2 se 

observó que A. tractus y C. marginatus se separaron de los demás por poseer mayor relación de aspecto 

de la pectoral, posición más baja de la boca y mayor ventaja mecánica de cierre en la mandíbula inferior 

(Figura 3-1, Tabla 3-2). 

 

 
Figura 3-1 Morfoespacio de los rasgos funcionales combinados mostrando el CP1 y CP2 que describen 48.9% de la 
variación. En cada eje se indican los rasgos con las mayores cargas. Los polígonos representan la región 
biogeográfica siendo verde el Pacífico y azul Caribe. Los puntos de colores varían según el grupo funcional de la 
especie, siendo verde neón para los cepilladores, rosado para los cortadores y morado para los succionadores de 
sedimentos. 

 
 
 

Por último, en el CP3, contrario a lo esperado, se observó que las especies succionadoras de 

sedimentos tuvieron un menor potencial índice de succión. A su vez, tuvieron menor altura del cuerpo y 
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mayores índices de estilización. Al visualizar CP1 y CP3 se observa que A. coeruleus se encuentra 

dentro del 
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polígono creado por las especies del Pacífico, lo que sugiere similitud en el morfoespacio con estas 

especies. De otra parte, las dos especies muy similares del Caribe (A. tractus y A. chirurgus) se 

separaron ya que A. tractus parece tener ligeramente mayor proporción ARRV/ARRD y fuerza del 

estegalis que A. chirurgus (Figura 3-2). De manera similar, se observó cercanía en las especies A. 

coeruleus, A. nigricans y A. triostegus, todas cortadoras (Figura 3-2). 

 

 
Figura 3-2. Morfoespacio de los rasgos funcionales combinados mostrando el CP1 y CP3 que describen 45.7 % de 
la variación. En cada eje se indican los rasgos con las mayores cargas. Los polígonos representan la región 
biogeográfica siendo verde el Pacífico y azul Caribe. Los puntos de colores varían según el grupo funcional de la 
especie, siendo verde neón para los cepilladores, rosado para los cortadores y morado para los succionadores de 
sedimentos. 

 
 
 

En el análisis de componentes principales no filogenético (Figura 3-3) con todos los rasgos se observó 

que la conformación del morfoespacio tuvo pocas diferencias con respecto al análisis de componentes 

principales filogenético (Figura 3-1, Figura 3-2) con rasgos combinados. Esta es una manera gráfica de 

explorar el efecto de la filogenia, o sea de ancestros comunes compartidos, que en este caso parece no 

influenciar la conformación del morfoespacio. Hubo algunos cambios principalmente asociados a los 

rasgos que explicaron mayor variación en cada componente. Los componentes CP1, CP2 y CP3 

explicaron en total 71.3 % de la variación. El CP1 explicó 34.9% y se relacionó nuevamente con la fuerza 

del estegalis, la longitud del hocico y la longitud de la aleta dorsal (Figura 3-3). En este eje, al igual que 

en el ACPF se separaron a lados contrarios P. laticlavius y C. marginatus. Por su parte, el CP2 explicó 

22.4% y se relacionó con la ventaja mecánica de apertura de la mandíbula, la proporción del abductor 

profundus y el índice de succión. 
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Figura 3-3 Morfoespacio de los rasgos funcionales combinados del ACP (no filogenético) mostrando el CP1 y CP2 
que describen 57.3 % de la variación. En cada eje se indican los rasgos con las mayores cargas. Los polígonos 
representan la región biogeográfica siendo verde el Pacífico y azul Caribe. Los puntos de colores varían según el 
grupo funcional de la especie, siendo verde neón para los cepilladores, rosado para los cortadores y morado para los 
succionadores de sedimentos 

 
 
 

De manera similar, al visualizar CP1 vs CP3 del análisis de componentes principales (no filogenético) se 

observó una conformación del morfoespacio muy similar a la recuperada en la Figura 3-1. En este caso, 

el CP3 explicó 13.8 % y se relacionó con la longitud relativa del diente, la posición de la boca y la ventaja 

mecánica de cierre de la mandíbula. De modo similar, se separaron P. laticlavius y C. marginatus en el 

eje x y en el y se observó a C. marginatus con la mayor longitud relativa del diente, contrario a los 

cortadores (excepto Prionurus) asociados a menor longitud del diente, posición de boca más alta y 

menor ventaja de cierre de la mandíbula (Figura 3-4). 
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Figura 3-4 Morfoespacio de los rasgos funcionales combinados del ACP (no filogenético) mostrando el CP1 y CP3 
que describen 48.7 % de la variación. En cada eje se indican los rasgos con las mayores cargas. Los polígonos 
representan la región biogeográfica siendo verde el Pacífico y azul Caribe. Los puntos de colores varían según el 
grupo funcional de la especie, siendo verde neón para los cepilladores, rosado para los cortadores y morado para los 
succionadores de sedimentos. 

 

 
3.2​Rasgos tróficos 

 
Al usar únicamente rasgos tróficos no se observó un patrón claro de separación, ni siquiera para las 

especies del mismo grupo funcional. En este caso, el CP1 explicó 32.2% de la variación, el CP2 20.0 % y 

el CP3 16.0% (Figura 3-5). En el morfoespacio nuevamente se observa un sobrelape en los polígonos 

Caribe y Pacífico; en CP1 vs. CP2 A. chirurgus se encuentra dentro del espacio funcional de los del 

Pacífico mientras que en el CP2 vs. CP3 A. coeruleus es la única especie que se encuentra dentro del 

morfoespacio de las especies del Pacífico (Figura 3-6). De manera similar, hubo una separación hacia 

extremos opuestos en el eje del CP1 relacionado con los valores del ángulo boca-ojo, y la longitud del 

hocico, mostrando mayor ángulo y menor longitud de hocico en C. marginatus y lo opuesto en P. 

laticlavius (Figura 3-5, Tabla 3-2). Acanthurus coeruleus se segregó hacia el lado izquierdo de CP1 

también denotando menor ángulo boca-ojo y mayor longitud de hocico. 

 

 
Figura 3-5. Morfoespacio de los rasgos funcionales tróficos mostrando el CP1 y CP2 que describen 52.2% de la 
variación. En cada eje se indican los rasgos con las mayores cargas. Los polígonos representan la región 
biogeográfica siendo verde el Pacífico y azul Caribe. Los puntos de colores varían según el grupo funcional de la 
especie, siendo verde neón para los cepilladores, rosado para los cortadores y morado para los succionadores de 
sedimentos 

 
 
 

En el eje del CP2 se segregó A. tractus por un mayor tamaño de ojo y ventaja mecánica de apertura de 

la mandíbula inferior (Figura 3-6Figura 3-6). En cuanto al CP3, se observó que todas las especies 

cortadoras, 
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a excepción de A. coeruleus, mostraron valores más altos del ángulo de la cabeza y del índice de 

succión, observándose lo opuesto para las especies succionadoras de sedimentos y cepilladoras (Figura 
3-6, Tabla 3-2). 

 

 
Figura 3-6. Morfoespacio de los rasgos funcionales tróficos mostrando el CP2 y CP3 que describen 36% de la 
variación. En el eje se indican los rasgos con las mayores cargas. Los polígonos representan la región biogeográfica 
siendo verde el Pacífico y azul Caribe. Los puntos de colores varían según el grupo funcional de la especie, siendo 
verde neón para los cepilladores, rosado para los cortadores y morado para los succionadores de sedimentos. 

 
 
 

Para complementar el análisis del morfoespacio, en el resultado de la proyección del filomorfoespacio de 

los rasgos tróficos del CP1 y CP2 se observó que tanto Prionurus como Ctenochaetus se alejan 

drásticamente, lo que corresponde a su lejanía filogenética de las otras especies y a los rasgos 

relacionados con el CP1, como se describió anteriormente. Por su parte, se observó una leve 

convergencia morfofuncional entre A. chirurgus y A. xanthopterus que, a pesar de ser distantes 

filogenéticamente, se ubicaron cercanos en el morfoespacio, principalmente por similitudes en los rasgos 

del CP2. Por otra parte, se observaron divergencias morfológicas en especies filogenéticamente muy 

cercanas como A. tractus y 

A. chirurgus, asociadas a diferencias en los rasgos del CP2, y de A. coeruleus y A. nigricans en el eje del 

CP1 (Figura 3-7) 

20 



 
 

Figura 3-7 Proyección del filomorfoespacio con los rasgos tróficos de las ocho especies de acantúridos en los dos 
primeros componentes principales. El CP1 se relacionó positivamente con el ángulo boca-ojo y negativamente con la 
longitud del hocico. El CP2 se relacionó negativamente con el tamaño del ojo y la ventaja mecánica de apertura de la 
mandíbula. Los puntos negros más pequeños indican ancestros comunes compartidos. 

 
 

3.3​Rasgos de locomoción 
 
 

El análisis con los rasgos de locomoción tuvo 35.1% de variabilidad explicado por el CP1, luego 20.1% 

por el CP2 y 14.2% en el CP3. En este caso, al visualizar CP1 vs. CP2, a pesar de que el morfoespacio 

de las especies del Pacífico fue más amplio, el del Caribe aumentó en su amplitud con respecto a los 

anteriores. Se observó un sobrelape de los polígonos principalmente por la integración de A. coeruleus al 

morfoespacio del Pacífico, alejada de las otras especies del Caribe. El eje del CP1 mostró valores más 

bajos de la proporción del músculo adductor profundus (ADDP/PT) y de la masa total pectoral, 

especialmente para P. laticlavius y A. tractus y lo opuesto para C. marginatus, en el otro extremo del 

morfoespacio en el eje x (Figura 3-8, Tabla 3-2). 
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Figura 3-8. Morfoespacio de los rasgos funcionales de locomoción mostrando el CP1 y CP2 que describen 55.2% 
de la variación. En el eje se indican los rasgos con las mayores cargas. Los polígonos representan la región 
biogeográfica siendo verde el Pacífico y azul Caribe. Los puntos de colores varían según el grupo funcional de la 
especie, siendo verde neón para los cepilladores, rosado para los cortadores y morado para los succionadores de 
sedimentos. 

 

 
En el CP2 hubo una separación notable de todas las especies cortadoras a excepción de A. triostegus 

relacionado con menores valores del índice de estilización y mayores de la altura del cuerpo (Figura 3-9, 

Tabla 3-2). En el eje CP3 se observaron para C. marginatus valores más altos de la masa del adductor 

superficialis de la pectoral y de relación de aspecto de la caudal (Figura 3-9, Tabla 3-2). 

 

 
Figura 3-9. Morfoespacio de los rasgos funcionales de locomoción mostrando el CP2 y CP3 que describen 34.3% de 
la variación. En el eje se indican los rasgos con las mayores cargas. Los polígonos representan la región 
biogeográfica siendo verde el Pacífico y Caribe el azul. Los puntos de colores varían según el grupo funcional de la 
especie, siendo verde neón para los cepilladores, rosado para los cortadores y morado para los succionadores de 
sedimentos. 
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El resultado de la proyección del filomorfoespacio de los rasgos de locomoción del CP1 y CP2 evidenció 

una gran separación de Prionurus del resto de especies, acorde a su proveniencia de un linaje 

filogenético completamente distinto del de los demás acantúridos, así como los rasgos asociados al CP1, 

como se detalló anteriormente. A su vez, C. marginatus a pesar de estar en el linaje Acanthurus, es 

distante a nivel filogenético de los otros, segregándose, así mismo, de los demás en el filomorfoespacio 

principalmente en relación con los rasgos del CP1. Adicionalmente se observó una divergencia entre las 

especies cercanas 

A. chirurgus y A. tractus debido a sus diferencias en los rasgos del CP1. Por su lado, A. nigricans y A. 

coeruleus, filogenéticamente relacionadas, se ubicaron relativamente cercanas en el filomorfoespacio 

(Figura 3-10). 

 

 
Figura 3-10 Proyección del filomorfoespacio con los rasgos de locomoción de las ocho especies de acantúridos en 
los dos primeros componentes principales. El CP1 se relacionó positivamente con la masa del adductor profundus 
de la pectoral y la masa de la pectoral. El CP2 se relacionó negativamente con el índice de estilización y 
positivamente con la altura del cuerpo. Los puntos negros más pequeños indican ancestros comunes compartidos. 

3.4​Análisis de disparidad 
 
 

El análisis de disparidad mostró una mayor disparidad funcional en el Pacífico con respecto al Caribe, 

tanto en el aspecto trófico como en el de locomoción (Figura 3-11,y Figura 3-12). Esto mismo se 

observó en el ACPF en el que el polígono del morfoespacio correspondiente a las especies del Pacífico 

fue más amplio o diverso que el del Caribe. Adicionalmente fue interesante observar que la amplitud de 

la disparidad fue mayor para los rasgos de locomoción con respecto a los tróficos dentro de la cuenca 

Caribe. La prueba t- student indica que hay diferencias significativas en la disparidad trófica entre Caribe 

y Pacífico medida como la mediana al centroide (Figura 3-11 A, t = -15.98, df = 182.8, p < 0.000) y como 

suma de varianzas (Figura 3-11 B, t = -32.3, df = 175.7, p < 0.000). 
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Figura 3-11 Análisis de disparidad de los rasgos tróficos comparando entre océanos mediante la mediana 
(izquierda) y la suma de varianzas (derecha). Las particiones internas representan el nivel de confianza a 10, 50 y 
95%. 

 
 
 

De manera similar se encontraron diferencias en la disparidad de locomoción medida como la mediana al 

centroide (Figura 3-12 A, t = -12.34, df = 197.91, p < 0.000) y la suma de varianzas (Figura 3-12 B, t = - 

24.38, df= 197.3, p < 0.000). La Tabla 3-1 muestra un resumen de la disparidad observada y con 

bootstrap, así como los cuantiles de disparidad 2.5, 25 %, 75 % y 97.5 %. 

 

 
Figura 3-12 Análisis de disparidad de los rasgos de locomoción comparando entre océanos mediante la mediana 
(izquierda) y la suma de varianzas (derecha). Las particiones internas representan el nivel de confianza a 10, 50 y 95 
%. 

24 



 
 

Figura 3-13 Imágenes con microscopio electrónico de barrido mostrando las distintas formas de los dientes de la 
premaxilla de las ocho especies evaluadas en este estudio. a) Acanthurus tractus b) Acanthurus chirurgus c) 
Acanthurus coeruleus d) Acanthurus xanthopterus e) Prionurus laticlavius f) Acanthurus nigricans g) Acanthurus 
triostegus h) Ctenochaetus marginatus 

 
 
 

Tabla 3-1 Disparidad morfofuncional entre las regiones Caribe y Pacífico teniendo en cuenta los rasgos tróficos y de 
locomoción en las especies de peces cirujano (familia Acanthuridae) en Colombia. 

 

Rasgos Océano n Disparidad obs. bs.median 2.50% 25% 75% 97.50% 

Mediana 
        

Trófico Caribe 3 14.4 9.22 0 6.33 10.3 14.4 
 Pacífico 5 21.6 19.76 10.47 17.43 22.09 31.16 

Locomoción Caribe 3 13.42 10.13 0 6.1 10.21 13.42 
 Pacífico 5 19.88 15.94 7.44 12.82 17.79 23.91 

Suma de varianzas 

Locomoción Caribe 3 46.1 40.5 0 24.39 40.8 46.1 
 Pacífico 5 100.6 91.58 52.8 75.83 101 114.8 

Trófico Caribe 3 44.9 36.9 0 25.31 41.2 44.9 
 Pacífico 5 128.8 116.4 78.8 94.97 125 146.6 
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Tabla 3-2 Cargas de los primeros componentes principales CP1, CP2, y CP3 del Análisis de Componentes Principales Filogenético para todos los rasgos 
combinados, para únicamente rasgos tróficos y por último para rasgos de locomoción (ABDS: Abductor superficialis, ADDS: Adductor superficialis ARRD: Arrector 
dorsalis, ARRV: Arrector ventralis, ABDP: Abductor profundus, ADDP: Adductor profundus, PM: Masa de la pectoral, PT: Peso total, AIAP: Angulo inserción aleta 
pectoral, RA: relación de aspecto, F: Fuerza, Prof: Profundidad, Prop: Proporción. Los datos resaltados corresponden a las cargas más altas de los rasgos que 
explican mayor variación en cada componente principal. 
 

 
 CP1 CP2 CP3  CP1 CP2 CP3  CP1 CP2 CP3 

Rasgos 
combinados 

   Rasgos tróficos    Rasgos 
locomoción 

   

Altura cabeza 0.362 0.170 -0.564 Ancho de cabeza 0.519 -0.161 0.646 Base aleta 
pectoral 

0.285 0.631 -0.250 

Base aleta pectoral -0.371 -0.131 -0.629 Longitud hocico -0.892 0.053 0.310 Longitud aleta 
dorsal 

0.813 -0.044 -0.089 

Longitud aleta dorsal -0.786 0.253 0.154 F promalarais 
externa 

-0.529 -0.241 0.714 Distancia ojo- 
aleta pectoral 

0.550 0.236 -0.394 

Distancia ojo-aleta 
pectoral 

-0.699 -0.231 -0.193 F promalaris 
interna 

0.788 0.081 0.462 Distancia 
mandib-aleta 
pectoral 

-0.575 0.315 -0.083 

Distancia mandib- 
aleta pectoral 

0.601 -0.109 -0.352 F retromalaris 0.435 0.390 0.081 Altura del cuerpo -0.331 0.828 0.045 

Altura del cuerpo 0.392 0.146 -0.755 F rictalis -0.511 -0.449 0.532 Prof. 
cabeza/cuerpo 

0.598 0.013 0.363 

Ancho de cabeza -0.435 -0.278 -0.283 F stegalis -0.776 -0.499 0.128 ABDS/PM % -0.767 0.114 0.100 
Longitud hocico 0.721 0.593 -0.083 Longitud mandíbula 

inferior 
0.597 -0.373 -0.445 ARRV/PM % -0.618 -0.478 0.527 

F promalaris externa 0.535 0.218 -0.636 Prop. altura diente 0.106 -0.765 0.355 ABDP/PM % 0.336 0.748 0.384 
F promalaris interna -0.704 -0.262 -0.378 Prop. Long. relativa 

diente 
0.866 -0.085 -0.106 ADDS/PM % -0.320 -0.442 -0.718 

F retromalaris -0.610 0.116 -0.481 Prop. tamaño del 
diente 

0.280 0.689 0.114 ARRD/PM % 0.658 -0.109 -0.067 

F rictalis 0.661 -0.001 -0.225 Prop. espacio 
dental 

-0.254 0.682 -0.473 ADDP/PM % 0.910 -0.077 0.005 

F stegalis 0.899 0.004 -0.274 Prop. ancho del 
diente 

0.821 0.219 0.300 ABD/ADD -0.499 0.482 0.532 

Longitud mandibula 
inferior 

-0.307 -0.717 0.230 Proporción 
asimetría dental 

-0.206 0.147 0.359 ARRV+ARRD/PM 
% 

-0.327 -0.593 0.552 
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Prop. altura diente 0.305 -0.718 -0.580 Ventaja mecánica 
cierre 

0.133 -0.749 -0.267 ARRV/ARRD -0.795 -0.191 0.298 

Prop. Long. relativa 
diente 

-0.672 -0.584 0.085 Ventaja mecánica 
apertura 

-0.215 -0.796 -0.348 MP/PT % 0.879 0.072 -0.105 

Prop. tamaño del 
diente 

-0.549 0.399 0.185 Ángulo del hocico 0.621 -0.101 -0.708 RA aleta pectoral -0.661 0.168 -0.605 

Prop. espacio dental -0.119 0.672 0.678 Distancia boca-ojo 0.884 -0.160 -0.137 AIAP 0.725 -0.448 -0.134 
Prop. ancho del 
diente 
(redondez) 

-0.826 -0.242 -0.133 Ángulo boca-ojo 0.893 -0.116 0.091 Posición aleta 
pectoral 

0.306 0.686 0.163 

Proporción asimetría 
dental 

0.149 0.161 -0.523 Posición boca -0.047 0.770 0.228 Indice Estilización 0.155 -0.933 -0.181 

Ventaja mecánica 
cierre mandíbula 

0.319 -0.810 -0.083 Long branquiesp. 
ant. 1A 

-0.469 0.387 -0.031 Índice de 
propulsión 
pedúnculo caudal 

-0.685 0.278 -0.506 

Ventaja mecánica 
apertura 
mandíbula 

0.619 -0.573 0.433 Espacio inter- 
branquiesp. ant. 1A 

-0.732 0.432 -0.203 Factor de 
profundidad 
pedúnculo caudal 

0.666 0.223 0.246 

Ángulo del hocico -0.461 -0.505 0.424 Long branquiesp. 
post. 1A 

-0.476 0.418 0.032 RA aleta caudal -0.188 0.222 -0.715 

Distancia boca-ojo -0.639 -0.649 -0.164 Espacio inter- 
branquiesp. post. 
1A 

-0.760 -0.224 -0.464     

Ángulo boca-ojo -0.684 -0.517 -0.140 Long branquiesp. 
ant. 4A 

0.656 0.135 0.301     

Posición boca -0.388 0.811 0.151 Espacio inter- 
branquiesp. 4A 

-0.478 0.297 -0.472     

Long branquiesp. 
ant. 1A 

0.288 0.372 -0.214 Long. espinas 
epifaríngeas 4A 

-0.498 0.701 -0.400     

Espacio inter- 
branquiesp. ant. 1A 

0.431 0.661 -0.025 Tamaño del ojo -0.302 -0.860 -0.054     

Long branquiesp. 
post. 1A 

0.284 0.416 -0.127 Posición vertical 
ojo 

-0.729 -0.343 -0.289     

Espacio inter- 
branquiesp. post. 1A 

0.808 0.096 0.146 Posición horizontal 
ojo 

-0.226 -0.261 0.482     

Long branquiesp. 
ant. 4A 

-0.596 -0.322 -0.462 Índice de succión -0.231 0.085 0.744     

Espacio inter- 
branquiesp. 4A 

0.307 0.316 -0.072 Ángulo de la 
cabeza 

-0.374 0.388 0.748     

Long. espinas 
epifaríngeas 
4A 

0.121 0.708 0.429 Prof. Cabeza/ Prof. 
Cuerpo 

0.518 0.311 -0.102     

Tamaño del ojo 0.683 -0.485 0.124         
Posición vertical ojo 0.797 -0.005 0.252         
Posición horizontal 
ojo 

0.225 0.058 -0.146         
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Índice de succión 0.129 0.234 -0.913 
Ángulo de la cabeza 0.049 0.699 -0.599 
Prof. Cabeza/ Prof. 
Cuerpo 

-0.595 0.088 0.084 

ABDS/PM % 0.580 -0.611 -0.124 
ARRV/PM % 0.794 0.255 0.468 
ABDP/PM % -0.182 0.608 -0.702 
ADDS/PM % 0.140 -0.650 0.351 
ARRD/PM % -0.777 0.027 0.103 
ADDP/PM % -0.738 0.591 0.134 
ABD/ADD 0.474 -0.025 -0.473 
ARRV+ARRD/PM % 0.458 0.300 0.580 
ARRV/ARRD 0.942 0.102 0.150 
MP/PT % -0.730 0.503 -0.071 
RA aleta pectoral 0.341 -0.820 -0.229 
AIAP -0.588 0.276 0.466 
Posición aleta 
pectoral 

-0.184 0.292 -0.570 

Indice Estilización -0.245 -0.276 0.913 
Índice de propulsion 
pedúnculo caudal 

0.475 -0.433 -0.381 

Factor de 
profundidad 
pedúnculo caudal 

-0.559 0.354 -0.295 

RA aleta caudal -0.058 -0.375 -0.370 
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4.​ Discusión 

 
La diferencia entre la disparidad encontrada en la morfología funcional de los cirujanos entre el Caribe y 

Pacífico refleja que tanto el factor de riqueza filogenética, como el origen biogeográfico, tuvieron una 

influencia sobre estos ensamblajes y por ende en su configuración morfológica. Estos dos factores están 

intrínsicamente ligados y no es posible describir uno sin hablar del otro. 

En primera medida, el Pacífico exhibió una mayor diversidad taxonómica y filogenética, es decir, 

mayor número de especies, de géneros y de linajes, puesto que incluye el linaje Acanthurus + 

Ctenochaetus y el de Prionurus, mientras el Caribe sólo posee el linaje Acanthurus (Sorenson et al., 

2013; Ludt et al., 2015, 2019). La cladogénesis en la mayoría de los peces actuales se desarrolló en dos 

fases: en el Paleógeno y en el Oligoceno-Mioceno (Bellwood & Wainwright, 2002; Cowman, 2014; Lobato 

et al., 2014; Bellwood et al., 2017). Esta última consistió en la expansión de las plataformas arrecifales, la 

aparición del género de corales pétreos Acropora y la asociación de las especies a estos ambientes, que 

al aumentar la complejidad del hábitat, la heterogeneidad de ambientes, proveer refugio y alimentación 

están relacionados con una mayor tasa de especiación y evolución (Rüber & Zardoya, 2005; Alfaro et al., 

2007; Price et al., 2011, 2013; Cowman y Bellwood 2013). Adicionalmente, la transición hacia la 

explotación de recursos alimenticios de baja calidad (algas, detritus, tejido de esponjas), definidos así por 

su bajo contenido de proteínas y nitrógeno, y alto de carbohidratos y cenizas (Lobato et al 2014), ha 

promovido la especiación en distintas familias como Acanthuridae, Pomacentridae, Chaetodontidae y 

Labridae por oportunismo ecológico y para evitar la competencia en las interacciones (Lobato et al., 

2014; Bellwood et al., 2014a, 2014b; Burkepile et al., 2022). 

Dicha transición a la explotación de recursos alimenticios de baja calidad fue facilitada a través 

de la aparición de distintas estructuras morfológicas y mecanismos fisiológicos que permitieron 

aprovechar este tipo de dieta (Bellwood & Choat, 1990; Bellwood, 2003; Elliott & Bellwood, 2003; 

Bellwood et al., 2014a, 2014b; Lobato et al., 2014; Streit et al., 2015; Adam et al., 2018; Siqueira et al., 

2019b). En este sentido, se han detallado cambios en la morfología de los dientes en los acantúridos, 

chaetodóntidos y blénidos, en la forma de la cabeza o del cuerpo de acantúridos para poder explotar 

localidades expuestas (Bellwood et al., 2014a), y en la microbiota intestinal para poder digerir estos 

contenidos (Clements et al., 2016; Scott et al., 2020), entre otros aspectos. Con respecto a esto, ya que 

un rasgo es cualquier atributo morfológico, fisiológico o fenológico medible o cuantificable en un 

organismo a través de los linajes en el tiempo evolutivo y que suele estar presente en especies que 

comparten un ancestro común (Peres-Neto, 2004; Swenson et al., 2006; Floeter et al., 2018), es habitual 

que, cuando existe señal filogenética, especies que se encuentren más cercanas filogenéticamente 

tengan rasgos morfológicos similares y aquellas menos relacionadas sean más diferentes. 

Teniendo en cuenta lo anterior, a nivel filogenético y en concordancia con lo anterior, en que el 

ACP y el ACPF fueron muy similares, se hipotetiza que en nuestro análisis no hubo un efecto de la 

historia 
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de ancestros comunes entre las especies sobre la conformación del morfoespacio (Revell, 2009; Polly et 

al., 2013, Price et al., 2019). Esto fue similar en Friedman et al. (2016) en su estudio morfofuncional con 

acantúridos zooplanctívoros, los cuales tampoco observaron un efecto de la filogenia. Por otra parte, en 

el filomorfoespacio se reflejaron ciertos factores filogenéticos como lo fue la marcada separación de P. 

laticlavius de todas las otras especies, como reflejo de un linaje que se apartó del clado Acanthurus + 

Ctenochaetus + Zebrasoma hace más de 40 ma (Sorenson et al., 2013; Siqueira et al., 2019a). De 

manera similar, C. marginatus, a pesar de estar dentro del linaje de Acanthurus, es distante de las otras 

especies de este estudio (Sorenson et al., 2013) y así mismo se observó en el filomorfoespacio. Por otro 

lado, se observaron divergencias morfológicas entre especies cercanas en la filogenia, particularmente 

en A. nigricans y A. coeruleus a nivel trófico y de A. tractus y A. chirurgus tanto a nivel trófico como de 

locomoción. Por su parte, se observó un bajo grado de convergencia morfológica en A. xanthopterus con 

A. chirurgus, los cuales, a pesar de su distancia filogenética, estuvieron cerca en el morfoespacio a nivel 

trófico. Lo anterior en todos los casos tuvo relación con ciertos rasgos morfológicos, los cuales se 

detallarán para cada caso más adelante. Distintos factores filogenéticos también se han discutido en 

otros trabajos, como en los rasgos funcionales de los peces mariposa para la coralivoría (Bellwood et al., 

2010), en la morfología de la mandíbula y el pico en los Labridae (Price et al., 2011) y en la forma de la 

mandíbula y el modo de alimentación en los pomacéntridos (Frédérich et al., 2013), entre otros. 

De manera complementaria, se observó una influencia en el morfoespacio del grupo funcional 

(tipo de obtención de alimento) al que pertenecen las especies. Por ejemplo, C. marginatus se separó del 

resto de especies, lo que sugiere que sus atributos morfofuncionales como cepillador son diferentes de 

los de los otros grupos. De otra parte, Prionurus, a pesar de distanciarse de las demás especies, en 

algunas ocasiones se encontró cercano en el morfoespacio con los otros cortadores. Otros estudios 

también han encontrado mayor cercanía morfofuncional entre especies de un mismo grupo funcional, 

como en el caso de las facciones del rostro reducidas y mayor índice de succión en cirujanos 

zooplanctívoros (Friedman et al., 2016), la velocidad de la mordida y características de la mandíbula en 

los grupos funcionales de peces loro (Labridae, tribu Scarini) (Bellwood, 1985; Bellwood & Choat 1990; 

Adam et al., 2018) y loritos (Labridae) (Westneat, 1994), en la forma del cuerpo, los dientes, y mandíbula 

de los pacus herbívoros de agua dulce (familia Serrasalmidae) (Huie et al., 2019), y en la morfología 

mandíbular y de placas epifaríngeas en los cíclidos neotropicales (familia Cichlidae) (Arbour & 

López-Fernández, 2016), entre otros. 

Con relación a lo anterior, el hecho de encontrar mayor diversidad filogenética en el Pacífico con 

respecto al Caribe está estrechamente ligado a varios factores como la historia biogeográfica global, las 

dinámicas oceanográficas y las características biológicas propias de cada especie. Con el hotspot de 

biodiversidad marina históricamente ubicado en Monte Bolca en el Eoceno hace aproximadamente 50 

Ma (Bellwood, 1996) y tras el desplazamiento de ese hotspot hacia el oriente en el triángulo de coral, la 

configuración de la biodiversidad morfológica en cada ecorregión marina quedó en parte supeditada al 

grado de aislamiento que posee dicha región con el IAA, entre otros factores (Bender et al., 2017). 
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Por una parte, antes del cierre del mar de Tethys y posteriormente del istmo de Panamá, el 

Caribe y el POT compartieron fauna íctica y arrecifal (Jordan, 1908; Robertson, 1998; Robertson et al., 

2004). Con el surgimiento del istmo de Panamá, los cambios geológicos y climáticos resultantes 

promovieron la extinción de fauna coralina y de algunas especies ícticas en el POT, que eran relictos del 

Atlántico previos al istmo (Bellwood et al., 2015, 2017; Ludt et al., 2015, 2019; Siqueira et al., 2019a, 

2019b). Esto conllevó cambios rápidos en la comunidad y estructura arrecifal del POT, a tal grado que la 

fauna coralina presente corresponde en su mayoría a especies transpacíficas de los géneros Pocillopora 

y Pavona del Indo- Pacífico y Pacífico central que colonizaron este nuevo ambiente a través de la barrera 

del Pacífico oriental (Glynn & Ault, 2000; Leigh et al., 2014; Cortés et al., 2017; Glynn et al., 2017; 

López‐Pérez et al., 2017; Ludt et al., 2019). 

Así se facilitó la colonización de especies transpacíficas de peces en el POT, incluyendo a los 

cirujanos, que no existían previamente en esta región (Robertson, 2004; Bender et al., 2017). Los peces 

cirujano poseen un potencial de dispersión larval extremadamente alto y varias especies no han 

mostrado estructura poblacional a lo largo de cuencas oceánicas enteras (Doherty et al., 1995; Rocha et 

al., 2002; Dibattista et al., 2011; Eble et al., 2011; Coleman et al., 2023). De este modo, debido al alto 

grado de aislamiento que presenta el POT de su fuente de origen (Lomolino, 1996), que en este caso es 

el Indo- Pacífico y Pacífico central, su fauna de acantúridos se encuentra anidada a este. Esto significa 

que representa un subconjunto de especies presentes en regiones de alta riqueza (Bender et al., 2017), 

lo cual se evidencia en la ausencia de otras especies en el POT, por ejemplo, pertenecientes a los otros 

tres grupos funcionales de esta familia. 

Por esta razón, el resultado de estos eventos biogeográficos que propiciaron la llegada y 

permanencia de las especies transpacíficas, sumado a la presencia de Prionurus en esta región, 

conllevan a que en el POT se encuentre una mayor diversidad filogenética, y a su vez de hábitat y 

comportamiento de las especies, que en este caso se refleja en una mayor disparidad morfofuncional 

con respecto al Caribe. Debido a su fauna “pobre”, se ha considerado al POT “inferior” al Caribe en su 

morfología y diversidad funcional. No obstante, varios trabajos han registrado una diversidad funcional 

(DF, como proxy de la diversidad de especies más la cantidad de funciones presentes en el ecosistema) 

similar y en ocasiones superior en el POT frente al Caribe, a pesar de tener menor riqueza de especies 

en general (Dominici-Arosemena & Wolff, 2006; Mouillot et al., 2014; Aguilar-Medrano & 

Calderón-Aguilera, 2015; Ramírez-Ortiz et al., 2017; Aguilar-Medrano & Arias-González, 2018; Waechter 

et al., 2022; Dubuc et al., 2023). 

Por otro lado, en el proceso biogeográfico del Caribe y el Atlántico, la comunidad de peces 

herbívoros que hacía parte del occidente de Monte Bolca sufrió sus propias dinámicas internas de 

evolución y especiación. Tras eventos de migración y extinción, sumados al cierre del paso del Tethys, se 

conforma lo que actualmente es la fauna el Caribe y del Atlántico en general (Floeter et al., 2008; 

Bellwood & Cowman, 2013; Bender et al., 2013; Cowman, 2014). Por esta razón, la fauna allí presente 

también se encuentra empobrecida y aislada del centro de biodiversidad del IAA y a nivel de morfología 

funcional 
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difiere completamente de aquella presente en Monte Bolca, con la excepción de la colonización de A. 

coeruleus en el Atlántico (Siqueira et al., 2019a, 2019b). Es así como dado el historial de baja diversidad 

y los procesos de extinción en esta región, las únicas especies que surgieron, evolucionaron y se han 

mantenido en el Atlántico y provienen de linajes originarios del Indo-Pacífico y Pacífico Central son 

Acanthurus monroviae y Prionurus biafraensis del Atlántico oriental y A. bahianus, A. tractus, y A. 

chirurgus en el Atlántico occidental (Siqueira et al., 2019a). Estas últimas dos, sumadas a A. coeruleus, 

reflejan una menor diversidad filogenética y morfofuncional en el Caribe que la del POT. Es importante 

resaltar que A. coeruleus no surgió en el Caribe, es importado de un linaje que surgió en el IAA y llegó al 

Caribe hace aproximadamente 13.1 ma. antes del cierre del istmo de Panamá y que posterior al cierre se 

extinguió en el POT (Siqueira et al., 2019a). Esta diferencia en su origen biogeográfico se evidenció en el 

espacio morfofuncional de este análisis, en el que además de ser la única especie de cortador presente 

en el Caribe, su ubicación en el morfoespacio tuvo una tendencia a estar dentro del morfoespacio creado 

por las especies del Pacífico y más alejada de las propias del Caribe, inclusive cuando A. chirurgus y A. 

tractus no se solapaban. 

En términos más específicos de la morfología funcional, lo que más segregó a las especies fue el 

índice de estilización, que fue más alto en los succionadores y la altura del cuerpo mayor en los 

cortadores. Un índice de estilización alto se ha relacionado con mayor hidrodinámica, es decir mejor 

capacidad para el nado sostenido mediante la reducción de la fricción en ambientes abiertos y 

relativamente menor maniobrabilidad (Jones, 1967; Fulton et al., 2001, 2007; Wainwright et al., 2002; 

Langerhans & Reznick, 2010; Bellwood et al., 2014a; Bejarano et al., 2017; Price et al., 2019; Larouche 

et al., 2020). Es posible que el índice haya sido mayor para los succionadores de sedimentos, los cuales 

utilizan espacios abiertos y grandes áreas arenosas para alimentarse por fuera de los arrecifes (Rocha et 

al., 2002). Contrario a esto, las especies cortadoras suelen estar más estrechamente asociadas a los 

hábitats arrecifales con mayor complejidad estructural que requieren mayor maniobrabilidad, lo que 

favoreció menor índice de estilización y mayor altura de su cuerpo (Korsmeyer et al., 2002; Larouche et 

al., 2020; Friedman et al., 2021). No obstante, a nivel general, ambos grupos son altos en su morfología 

corporal y capaces de habitar tanto arrecifes como zonas más expuestas, por lo que estas diferencias 

pueden no ser realmente importantes en este caso. 

Así mismo, los cortadores con excepción de A. coeruleus tuvieron ángulos de la cabeza más 

grandes y un índice de succión mayor. Un mayor ángulo de la cabeza significa mayor grado de 

concavidad en la frente. Esta característica se asocia a una mejor percepción de la profundidad, lo que 

aumenta la precisión visual y facilita el control y el posicionamiento del hocico para alimentarse en 

microhábitats topográficamente más complejos (Tamura, 1957; Brandl & Bellwood 2013; Fox & Bellwood, 

2013). Por esta razón resaltó en las especies cortadoras que tienen una fuerte asociación al hábitat 

arrecifal y posiblemente utilicen microhábitats de alimentación más específicos. Un mayor ángulo 

también se ha descrito en otras familias de peces arrecifales que se alimentan de ítems en el bentos, 

como Chaetodontidae (mariposas) y Siganidae (peces conejo) (Fox & Bellwood, 2003; Brandl & 

Bellwood, 2013). 
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Por otra parte, se observó mayor potencial de succión en los cortadores frente a los 

succionadores, lo que fue contrario a lo esperado. No obstante, a pesar de que los acantúridos 

históricamente se han descrito como especies que se alimentan por manipulación en vez de por succión 

(Wainwright & Bellwood, 2002; Konow & Bellwood, 2005; Wainwright et al., 2007), recientemente, 

Mihalitsis & Wainwright (2024) describieron cinco fases durante el proceso de alimentación en cirujanos 

que muerden y cortan algas bentónicas (p. ej. A. leucosternon); de estas, la quinta fase consiste en 

generar una poderosa succión que les permite llevar el alga cortada a dentro de la boca. Posiblemente, 

dicho mecanismo puede estar utilizándose en las otras especies de cortadores y esto se ve reflejado en 

un mayor índice de succión. Adicionalmente, es posible que también haya cierto sesgo en los índices 

influenciado por los valores del área seccional del músculo epaxial de cada especie (Wainwright et al., 

2007), que fueron mayores en las especies con mayor profundidad en el cuerpo, correspondiente a las 

cortadoras. 

Analizando por especies, ciertos rasgos fueron compartidos entre P. laticlavius y A. coeruleus 

que los segregaron de los demás, como un menor ángulo boca-ojo y una mayor longitud del hocico, los 

cuales fueron opuestos a lo observado para C. marginatus. Un ángulo más pequeño boca-ojo indica que 

la boca tiende a estar más en línea con el eje del ojo en el plano horizontal y el pez debe mirar hacia 

adelante para visualizar su comida, por tanto, en conjunto con la concavidad de la frente, aumenta la 

precisión visual en la alimentación de ítems bentónicos (Guillemain et al., 2002). De otro lado, una mayor 

longitud del hocico permite mayores grados de penetración en oquedades y microhábitats complejos. 

Ambos rasgos confieren ventajas para alimentarse en dichos ambientes, lo que se ha registrado para 

cirujanos Zebrasoma y en los peces conejo Siganus, ambos géneros herbívoros del Indo-Pacífico 

(Tebbet et al., 2022) y en los peces mariposa del género Chaetodon (Jones, 1967; Brandl & Bellwood, 

2013; Fox & Bellwood, 2013). Sin embargo, para llevar a cabo esta función, se ha observado que los 

hocicos son mucho más puntudos, alargados y delgados, por lo que en las especies aquí estudiadas 

esta capacidad puede verse reducida o limitada, o puede estar cumpliendo una función distinta. Por el 

contrario, la amplitud en el ángulo y hocico corto (es decir más chato) en C. marginatus evidencia 

claramente que esta especie se alimenta en áreas planas y abiertas (Tebbet et al., 2017, 2022) 

Acanthurus coeruleus específicamente reflejó cierta distancia en el morfoespacio con respecto a 

otros cortadores, y la divergencia con su especie cercana A. nigricans se relacionó principalmente con un 

mayor ángulo boca-ojo para A. nigricans y mayor longitud del hocico en A: coeruleus. Teniendo en 

cuenta lo explicado anteriormente, esto podría sugerir que la especie del Caribe ha retenido ciertas 

características de los cortadores del Indo-Pacífico, de donde ella proviene, pero también ha hallado su 

propia configuración morfológica que se ha adaptado especialmente a la utilización de microhabitats en 

una región con menor complejidad estructural con respecto al Indo-Pacífico; por esta razón, a pesar de 

su procedencia se separa tanto de los cortadores como de las otras especies propias del Caribe. 

Concretamente, P. laticlavius se separó notablemente en el morfoespacio principalmente por 

poseer mayor masa del arrector ventralis y fuerza en el músculo estegalis de la mandíbula, a pesar de 

tener valores más bajos del adductor profundus y de la masa total de la pectoral en general. Lo anterior 
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en parte debido a su linaje filogenético que es completamente distinto a nivel miológico, teniendo 

similitudes con el género Naso. Como describen Winterbottom (1993), Borden (1999) y Klanten et al. 

(2004), en este grupo hay un menor número de subdivisiones del músculo adductor mandibulae y el 

tamaño y volumen del estegalis es mayor. En este mismo orden de ideas, ya que la masa del músculo 

aductor se ha considerado un proxy de la fuerza de la mordida (Westneat, 2003), esto sugiere que esta 

especie tiene una fuerza de mordida considerablemente mayor a sus parientes americanos. Además, al 

consistir en una gran banda de músculo puede que la plasticidad para realizar movimientos más finos o 

especializados sea más reducida y esto resulte en una dieta más restringida, pues, según Friel y 

Wainwright (1999), a mayor subdivisión y complejidad del músculo adductor mandibulae, mayor es la 

divergencia funcional que se puede reflejar en las distintas subdivisiones. 

Es posible que estos rasgos tengan relación a que es un herbívoro estricto y a la inclusión de 

algas calcificadas en su dieta como Galaxaura, Jania, Neogoniolithon y Amphiroa (Riosmena-Rodriguez 

et al., 2014) y que, en ambientes coralinos y de arrecifes rocosos con distintos grados de complejidad 

estructural, se requiera mayor fuerza a grosso modo para la obtención del alimento. Un estudio 

específico de la biomecánica de la mordida y la dieta de esta especie en una amplia escala es necesario 

para tener mayor claridad. Por otro lado, como describieron Juárez-Hernández et al. (2021) en Baja 

California, P. laticlavius habita desde zonas someras y expuestas hasta en las partes externas en 

arrecifes y arrecifes rocosos que están expuestas a mucho oleaje. Esto puede corresponderse con la 

necesidad de mayor capacidad natatoria y se reflejó en una mayor masa del arrector ventralis, que 

mejora el rendimiento en la natación y resistencia de la pectoral (Thorsen & Westneat, 2005). Inclusive, 

una posibilidad es que, dada su gran masa corporal y sus necesidades de locomoción, no dependa tanto 

de las pectorales y utilice el pedúnculo y aleta caudal para moverse, razón por la que, a nivel general, la 

proporción de la masa de la pectoral fue menor. Esto fue observado en otro grupo de cirujanos, los 

zooplanctívoros, quienes dependen más de estas estructuras que en sus aletas pectorales para el nado 

sostenido (Friedman et al., 2016). 

Por otra parte, A. tractus se segregó en el morfoespacio por una mayor relación de aspecto de la 

pectoral, una posición de la boca más baja, mayor ventaja mecánica de cierre de la mandíbula y tamaño 

del ojo más grande. La relación entre un valor alto de relación de aspecto de la pectoral y habitar zonas 

expuestas con alta energía de oleaje ha sido descrita en diversas especies (Bellwood & Wainwright, 

2001; Fulton et al., 2001; Wainwright et al., 2002; Fulton y Bellwood 2004; Binning & Roche, 2015). Fue 

interesante que A.tractus divergió de A. chirurgus en este rasgo, lo que podría estar ligado a cierta 

preferencia de A. tractus por los hábitats arrecifales someros expuestos de alta energía (Lawson et al., 

1999; Rocha et al., 2002; Bernal & Rocha, 2011), mientras que A. chirurgus, además de aprovechar 

zonas arenosas y sedimentos, también se ha registrado en hábitat profundos con esponjas y, por su 

parte, A. coeruleus tiene capacidad limitada para aprovechar los fondos blandos (Rocha et al., 2002; 

Longo et al., 2015; Carvajal-Gil & Acero, 2023). En este mismo orden de ideas, fue interesante observar 

cierta convergencia morfológica entre A. chirurgus y A. xanthopterus, este último el único succionador de 

sedimentos presente del POT en este estudio, por lo que compartieron similitudes como el ángulo boca- 
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ojo, ángulo de la cabeza, tamaño del ojo, índice de estilización y masa de la pectoral que les confieren su 

ubicación cercana y específica en el morfoespacio, relacionada con su dieta y la ocupación de hábitat 

arenoso (Nalley et al., 2021). 

A su vez, a nivel trófico A. tractus nuevamente divergió de A. chirurgus lo que puede estar 

relacionado a que el primero consume una gran diversidad de macroalgas y otros ítems (Duarte & Acero, 

1988; Dell et al., 2020; Burkepile et al., 2022) con un total de 46 especies contra 7 para A. chirurgus, y 48 

para A. coeruleus. Inclusive, el ritmo de consumo fue el doble para A. tractus frente a A. coeruleus 

(Duran et al., 2019). Es posible que rasgos como un tamaño de ojo más grande le brinden mayor 

capacidad visual para seleccionar su alimento y por ende influya en su comportamiento de forrajeo 

(Ferry-Graham et al., 2002; Brandl & Bellwood, 2013), mientras que la mayor ventaja mecánica de cierre 

de la mandíbula inferior facilita la plasticidad a la hora de alimentarse. 

Teniendo en cuenta lo anterior, fue evidente que las dos especies cercanas del Caribe A. tractus 

y A.chirurgus, a pesar de comportarse de manera similar e inclusive forrajear juntas en grupos mixtos, 

tuvieron rasgos morfofuncionales muy diferentes tanto a nivel trófico como de locomoción, lo que fue 

claramente observable en su distinta ubicación en el morfoespacio. Como se explicó, es posible que esto 

sea el resultado de una combinación entre la mayor plasticidad alimentaria de A. tractus, y del uso 

diferencial de distintos hábitats y microhábitats de alimentación de ambas especies. Esta plasticidad 

etológica a nivel fino es interesante de explorar a mayor profundidad para tener mayor claridad sobre 

este tema. También es posible que haya diferencias comportamentales en otros aspectos que no haya 

sido explorado aún y que pueda estar influenciando estas diferencias. 

Estas especies tienen un grado de complementariedad y redundancia a nivel; no obstante, se 

logra entrever que A. coeruleus se comporta como un cortador más similar a los del Indo-Pacífico, A. 

tractus tiene mayor plasticidad en su dieta, incluyendo una gran variedad de algas y cierto porcentaje de 

sedimento, mientras que A. chirurgus parece tener mayor preferencia por los sedimentos, 

comportándose como un succionador (Burkepile & Hay, 2010; Dromard et al., 2014; Longo et al., 2015; 

Dell et al., 2020; Burkepile et al., 2022; Rempel et al., 2022). Anteriormente, Duarte y Acero (1988) en el 

Caribe colombiano ya habían descrito una amplia variedad de ítems alimentarios en estas especies, 

inclusive, algunos de tipo zooplanctónico para A. coeruleus, y omnívoro (algas, crustáceos, otros 

invertebrados epifíticos, materia orgánica y sedimento) para A. chirurgus y A. tractus en distintas 

proporciones. Lo anterior es corroborado por Tebbet et al. (2022), quienes evidencian mayor plasticidad 

en la alimentación de cirujanos en el Caribe puesto que su dieta puede variar dependiendo de la 

localidad y la época climática; por esto mismo, su contribución en la remoción de macroalgas es superior 

con respecto a los succionadores de sedimentos del Indo-Pacífico. 

Por último, C. marginatus se segregó por una menor fuerza del arrector ventralis pero mayor 

masa total de la pectoral, menor fuerza del músculo estegalis, mayor redondez del diente (ancho del 

diente) y boca en posición más baja. Al ser un cepillador, su modo de obtención de alimento consiste en 

barrer el fondo en forma de escoba y recogedor. Es por esto que sus dientes no asemejan a un cuchillo, 

sino que 
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son largos como cerdas y presentan una forma tipo cuchara en la punta, lo que les brinda esa mayor 

redondez que les permite recoger el sedimento más eficientemente (Purcell & Bellwood, 1993; Bellwood 

et al., 2014b; Tebbet et al. 2017, 2018); esta forma de cuchara también se ha observado en otros 

herbívoros-detritivoros de agua dulce, por ejemplo, en la familia Terapontidae (Davis et al., 2016). Estos 

se diferencian de los dientes con cortes rectos tipo incisiforme y multidenticulados que se observan en 

los otros acantúridos y en otros peces herbívoros como los antiguos †Hemicalypterus weiri del Triásico 

(Gibson, 2015) y la familia Etuynotoidiidae del Pérmico (Pindakiewicz et al., 2020), en peces conejo de la 

familia Siganidae (Tyler & Bannikov, 1997), en especies de chopas de la familia Kyphosidae (Fishelson et 

al., 2014), entre muchos otros. En este sentido, es posible que el modo de alimentación tipo barrido 

requiera una menor fuerza de mordida ya que no necesita sujetar y cortar algas firmemente ancladas al 

sustrato, lo que podría explicar una masa más baja del músculo estegalis de la mandíbula. 

Por otro lado, como describió Tebbet et al. (2022), las especies de cepilladores, al menos en el Indo- 

Pacífico, se alimentan en zonas planas de sustrato duro cubierto con algas coralinas o turfs en arrecifes 

lejos de la costa con aguas claras, en los que la proporción de detritus orgánico es mayor al de 

sedimento inorgánico. Se ha observado que los peces generalistas de hábitat poseen mayor relación de 

aspecto de la aleta caudal y una caudal lunada que generan vórtices más débiles en la columna de agua 

al nadar, reducen la detección y brindan ventajas en arrecifes de mayor profundidad y menor movimiento 

del agua (Bridge et al., 2016). En C. marginatus se observaron estos dos rasgos como segregadores por 

lo que es factible relacionar su morfología a sus preferencias de hábitat, así como la posición de la boca 

más baja dada su gran asociación a alimentación en el fondo y en zonas abiertas y planas (Brandl & 

Bellwood, 2013; Fox & Bellwood, 2013; Bellwood et al., 2014a). 
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5.​ Conclusiones y recomendaciones 

 
Este trabajo presentó un enfoque novedoso en el estudio de los cirujanos de Colombia, en el que se 

incluyó un set de rasgos morfológicos muy completo y a nivel fino, así como la integración de la 

filogenética, la historia biogeográfica y comparación entre cuencas Caribe y Pacifico, y finalmente la 

influencia del grupo funcional en la conformación de la diversidad morfofuncional para todas las especies 

presentes en el continente (con excepción de A. bahianus y A. achilles). 

Teniendo en cuenta lo anterior, en este estudio sí fue posible observar la influencia tanto del 

contexto filogenético como del origen biogeográfico de las especies en la conformación del 

morfoespacio. 

En el caso del contexto filogenético, fue posible evidenciar la separación en el morfoespacio 

según los linajes o la distancia filogenética como en el caso de Prionurus laticlavius y en menor medida 

de Ctenochaetus marginatus. También se observó un grado de convergencia morfológica en especies 

que eran distantes filogenéticamente como lo fue A. xanthopterus y A: chirurgus. Adicionalmente, se 

observaron divergencias morfológicas en especies filogenéticamente cercanas como A. nigricans y A. 

coeruleus, y también entre A. tractus y A. chirurgus. Estas divergencias y similitudes en el morfoespacio 

estuvieron asociadas al grupo funcional, al rol ecológico y al uso de distintos hábitats por parte de cada 

una de las especies. En este sentido, se observó mayor peso del rol que de la filogenia en la 

conformación del morfoespacio, lo que evidenció rasgos semejantes en los cortadores relacionados con 

un uso más intenso del hábitat arrecifal como tal e inclusive de oquedades y microhábitats dentro del 

arrecife. Por su parte, los rasgos de los succionadores fueron similares según el uso de zonas abiertas 

de arenales alrededor del arrecife, y el cepillador, al ser el único de este grupo se diferenció dado su 

particular modo de alimentación y su aprovechamiento de áreas planas y expuestas y también de zonas 

en arrecifes más profundos. 

Por otra parte, la influencia del origen biogeográfico de las especies en la conformación del 

morfoespacio también se vio reflejado en el análisis, empezando porque la disparidad observada entre 

regiones biogeográficas fue significativamente diferente. Esto permite observar una fotografía en tiempo 

actual, a través de la morfología funcional estudiada, de los distintos procesos históricos biogeográficos y 

cladogenéticos que propiciaron una mayor diversidad en el Indo-Pacífico y posteriormente en el POT con 

respecto al Caribe. Por esta razón, la disparidad morfofuncional observada en el POT fue mayor que la 

del Caribe, lo que a su vez relata la historia biogeográfica de los herbívoros en el Caribe. Adicionalmente, 

se observó el origen biogeográfico del Indo-Pacífico en la especie del Caribe A. coeruleus, 

principalmente por su sobrelape o inclusión dentro del polígono conformado por las especies del POT y 

alejándose de las especies del Caribe, correspondiente también a su condición de único cortador en 

dicha región. 

Por otra parte, como se describió anteriormente, sí se observó una separación o divergencia en 

el morfoespacio entre las dos especies cercanas del Caribe, A. tractus y A. chirurgus. A pesar de ser 

especies que comúnmente tienen comportamiento de forrajeo mixto para ocupar zonas territoriales con 
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algas de mayor calidad nutricional, parece que algunas características, incluidas la ventaja mecánica de 

apertura de la mandíbula inferior y la relación de aspecto de la aleta pectoral, entre otras, le ha permitido 

a A. tractus tener una mayor plasticidad en cuanto a la diversidad de ítems alimenticios algales, así como 

cierta preferencia por hábitats de alta energía. En contraste, A. chirurgus parece comportarse más como 

un succionador de sedimentos auténtico y aprovechar zonas de arenales y más profundas con esponjas. 

No obstante, todas las especies del Caribe poseen una alta plasticidad alimenticia lo que ha propiciado 

una alta complementariedad y redundancia funcional, así como similitud en su comportamiento y también 

en sus rasgos. 

Este tipo de análisis permite trascender la manera en la que se abarca el estudio de la riqueza 

de especies y la conformación de los ensamblajes, de modo que facilita observarla desde una 

perspectiva funcional. Esto es importante no sólo porque cada especie cumple funciones específicas en 

el ecosistema arrecifal sino porque la existencia per se de una mayor diversidad morfológica aumenta las 

probabilidades de especiación o especialización, así como mayor capacidad de respuesta y posible 

adaptación frente a un disturbio, lo que confiere mayor grado de resiliencia en un ecosistema. Acorde 

con esto, en este caso de estudio, hay una mayor vulnerabilidad de las funciones de herbivoría ejercidas 

por los cirujanos en el Caribe, en donde la baja riqueza se traduce en una diversidad morfofuncional muy 

reducida con respecto al POT, inclusive cuando el POT también muestra baja diversidad morfofuncional 

con respecto al Indo- Pacífico. 

Para tener mayor claridad sobre los procesos que están ocurriendo sobre los peces cirujano y 

los peces herbívoros en general en estas regiones, se recomienda extender el estudio a lo largo de todo 

el POT y el Atlántico occidental y acompañarlo de estudios específicos moleculares y de isótopos que 

den claridad sobre los ítems alimenticios, especialmente en las especies del POT. También se 

recomienda realizar estudios no invasivos in situ a través de videos que permitan valorar en tiempo real y 

en su hábitat natural la biomecánica de alimentación y locomoción de las especies del Caribe y del POT. 

Por otra parte, se sugiere hacer un estudio etológico a nivel fino que permita esclarecer si existe algún 

comportamiento particular que esté contribuyendo a la separación morfofuncional de las especies del 

Caribe. Por último, se invita a tener en cuenta e incluir el enfoque biogeográfico y a estudiar las 

características ecológicas del uso de hábitats o microhábitats de las especies que puedan brindar solidez 

al análisis morfofuncional. 
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7.​ Anexos 
 
Anexo 1. 
Se tomaron 36 medidas lineales, se calcularon 14 índices y se tomaron 15 variables adicionales de 

fuerza y masa de músculos de la mandíbula y pectoral. Para las medidas lineales se recopiló información 

de aquellas funcionalmente significativas de diversos autores (Jones, 1968; Purcell y Bellwood, 1993; 

Fox & Bellwood, 2013; Brandl & Bellwood, 2013; Bellwood et al., 2014a, 2014b; Bejarano et al., 2017). 

Las medidas lineales y las relaciones de aspecto fueron tomadas con calibradores digitales de 0.01 mm 

de resolución y con el software ImageJ. Varias medidas fueron redundantes y durante el análisis se 

redujeron. Los índices se calcularon a partir de las medidas lineales. Las medidas de fuerza y masa de 

músculos se calcularon siguiendo a Herrel et al. (2002), Thorsen & Westneat (2005) y Kenaley et al. 

(2014) Todas las medidas se muestran a continuación (Figuras A1- A6) y se detallan en la Tabla A1. 
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Figura A 1. 24 medidas lineales y 3 ángulos registrados en cada espécimen en este estudio. M corresponde 
a medida y A a ángulo 
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Figura A2 Esquema de la morfología de la mandíbula inferior mostrando las medidas tróficas de interés. 
A) Medidas de la palanca de apertura B) Medida de la palanca de cierre. Modificado de Konow et al 2005 
 

Figura A 3. Esquema del complejo del músculo mandibular del género Acanthurus fuertemente 
subdividido. Se observan las subdivisiones que se tuvieron en cuenta en este estudio Promalaris externa, 
Promalaris interna, Retromalaris, Rictalis, Stegalis. 
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Figura A 4. Diagrama de los músculos de la aleta pectoral que se pesaron y fueron incluidos en el estudio 
A) vista del abductor superficialis en la parte ventral B) vista del arrector ventralis y el abductor profundus 
en la parte ventral C) vista de la parte dorsal en donde se encuentra el adductor superficialis, arrector 
dorsalis y adductor profundus. Modificado de Thorsen y Westneat (2005). 
 
 
 

Figura A 5. Diagrama de los rasgos de la canasta branquial incluidos medidos en los especímenes de 
este estudio. A) Vista general de la disposición de los arcos branquiales, placas hipofaríngeas y placas 
epifaríngeas. B) Branquiespinas presentes en los arcos 1 a 3. C) Branquiespinas presentes en el arco 
branquial 4 D) setas presentes en las placas epifaríngeas. Modificado de Jones (1967). 
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Figura A 6 Medidas lineales tomadas sobre los dientes de los especímenes de este estudio: A) Altura 
del diente B) Ancho basal del diente C) Ancho del diente a 10% debajo de la punta D) Espacio entre 
dientes desde 10% debajo de la punta E) Ancho máximo el diente F) Altura por encima del 50 % del 
ancho máximo del diente G) Altura por encima del ancho máximo del diente H) Distancia del eje central 
al punto medio calculado 
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Tabla A 1 Rasgos tomados y calculados sobre la morfología de las ocho especies de peces cirujano incluidas en este estudio, indicando su 
significado funcional. 
 
 

Medidas lineales Formula Función/significado Referencia 

Ancho de cabeza De opérculo a 
opérculo 

Relacionado con capacidades tróficas e hidrodinámicas, cuerpos más robustos suelen verse en 
especies que se alimentan del bentos 

Tavera et al., 2012, 
Friedman et al 2016 

Longitud hocico M14 La longitud del hocico afecta las capacidades tróficas y sensibilidad del pez, influencia la capacidad 
para detectar y obtener presas 

Brandl y Bellwood, 2013; 
Fox y Bellwood, 2013 

Distancia boca-ojo M15 Se relaciona con las habilidades visuales durante la alimentación Goatley et al., 2010 
Distancia mandib- 
aleta p M16 Distancias más cortas fueron asociadas con adapataciones a las demandas zooplanctívoras Friedman et al., 2016 

Distancia ojo-aleta 
p 

M17 Distancias más cortas fueron asociadas con adapataciones a las demandas zooplanctívoras Friedman et al., 2016 

Posición boca M6/M2 Influencia la capacidad trófica del pez, se relaciona con el lugar del cual puede adquirir presas Goatley y Bellwood, 2009 

Longitud 
mandíbula inferior 

M29 Mandíbulas más grandes permiten incrementar el rango de presas disponibles para un pez Wainwright et al., 2002 

Long branquiesp. 
ant. 1A M24 Branquiespinas más largas se relacionan con una mejora en el manejo de presas pequeñas actuando 

como una barrera para retenerlas una vez capturadas Friedman et al., 2016 

Espacio inter- 
branquiesp. ant. 
1A 

M25 Relacionado con la capacidad para filtrar presas o ítems alimenticios Jones 1967 

Long branquiesp. 
post. 1A 

M24 Branquiespinas más largas se relacionan con una mejora en el manejo de presas pequeñas actuando 
como una barrera para retenerlas una vez capturadas 

Friedman et al., 2016 

Espacio inter- 
branquiesp. post. 
1A 

M25 Relacionado con la capacidad para filtrar presas o ítems alimenticios Jones 1967 

Long branquiesp. 
ant. 4A 

M26 Branquiespinas más largas se relacionan con una mejora en el manejo de presas pequeñas actuando 
como una barrera para retenerlas una vez capturadas 

Friedman et al., 2016 

Espacio inter- 
branquiesp. 4A 

M27 Relacionado con la capacidad para filtrar presas o ítems alimenticios Jones, 1967 

Long. espinas 
epifaríngeas 4A 

M28 Espinas faríngeas largas y fuertes pueden funcionar como un colador y retener material algal 
consumido 

Jones 1967; Fishelson y 
Delarea, 2013 

Tamaño del ojo M18/M3 Mejora la capacidad visual general al incrementar la agudeza visual y sensibilidad Schmitz y Wainwright 
2011 

Orbital posterior M11 Usado para calcular la posición horizontal del ojo Bellwood et al 2014a 

Posición vertical 
ojo 

M4/M2 Se relaciona con las capacidades visuales durante la alimentación y el nado Brandl y Bellwood 2013 

Posición horizontal 
ojo M11/M5 Se relaciona con las capacidades visuales durante la alimentación y el nado  

Prof. Cabeza/ 
Prof. Cuerpo 

M3/M2 Cabezas más altas pueden afectar la hidrodinámica del pez e incrementar la maniobrabilidad Wainwright et al 2002 

Longitud primer 
radio pectoral 

M21 Relacionada con habilidades para el nado Wainwright et al 2002 
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Alto aleta pectoral M22 Se utiliza para calcular la relación de aspecto pectoral Wainwright et al 2002 
Longitud aleta 
pectoral 

M23 Se utiliza para calcular la relación de aspecto pectoral Wainwright et al 2002 

Base Aleta 
Pectoral M24 Relacionada con habilidades para el nado Quitzau et al 2022 

Longitud aleta 
dorsal 

M7 Relacionada con habilidades para el nado, defensa contra depredadores Bellwood et al 2014a 

Altura músculo 
epaxial 

M20 Proxy de la capacidad de succión Wainwright et al 2007 

Profundidad del 
cuerpo M2 Afecta la hidrodinámica del pez e incrementa la maniobrabilidad Larouche et al 2020 

Posición aleta 
pectoral 

M13/M2 Relacionada con habilidades para el nado Wainwright et al 2002 

Alto Aleta Caudal M8 Se utiliza para calcular la relación de aspecto la caudal Quitzau et al 2022 

Longitud aleta 
caudal 

M9 Se utiliza para calcular la relación de aspecto de la caudal Quitzau et al 2022 

Altura pedúnculo 
caudal M10 Relacionado con la capacidad de natación y nado sostenido Quitzau et al 2022 

Longitud estándar M1 Relacionado con locomoción y depredación Bejarano et al 2017 
Longitud de la 
cabeza M5 Juega un rol en las capacidades tróficas y sensoriales, provee potencial para ojo y boca más grandes, 

afecta la hidrodinámica Bellwood et al 2014a 

Ángulo de la 
cabeza 

A1° Cabezas concavas pueden mejorar la capacidad visual sobre sustratos topográficamente complejos y 
mejorar la evaluación precisa del bentos 

Brandl y Bellwood 2013; 
Fox y Bellwood, 2013 

Ángulo del hocico A2° Hocicos puntudos permiten movimientos delicados y pueden funcionar como pinzas para la 
alimentación en oquedades 

Brandl y Bellwood 2013; 
Fox y Bellwood, 2013 

Ángulo boca-ojo A3° Ángulos más pequeños sugieren mejor capacidad alimenticia en zooplanctívoros, ángulos más grandes 
indican una boca más ventral como ventaja para alimentación en el bentos 

Jones 1968; Friedman et 
al 2016 

Ángulo inserción 
pectoral 

A4° Orientación del eje de inserción de la aleta pectoral está relacionada con la orientación del movimiento 
de la aleta 

Fulton et al 2001 

    

Índices    

Índice de 
propulsión aleta 
caudal 

M8/M10 Eficiencia para la propulsión caudal mediante la reducción de la fricción.  

Factor de 
profundidad aleta 
caudal 

M10/M9 Indicador del empuje para la natación Webb 1984 

Indice de 
estilización 

LT/M2 Descripción de la forma general del cuerpo, hidrodinamismo Langerhanz & Reznick, 
2010: Walker et al 2013 

Índice de succión ((CSAepaxial) 
(M20/Lout))/(ACB x 
M12) 

Capacidad para generar velocidad de flujo a la boca durante la alimentación. Carrol et al. 2004; 
Wainwright et al 2007 

Prop. altura diente Figura A6 (F/G) Mide la redondez en la punta del diente. Valores < 0.5 son de redondez roma, > 0.5 son dientes 
puntudos y =0.5 es un diente con lados rectos 

Bellwood et al 2014b 

Prop. Long. 
relativa diente Figura A6 (A/B) Valores < 1 representan dientes mas anchos que altos y > 1 dientes mas altos que anchos Bellwood et al 2014b 
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Prop. tamaño del 
diente Figura A6 (G/M29) Mide la altura del diente relativo a la longitud de la mandibula Bellwood et al 2014b 

Prop. espacio 
dental 

Figura A6 (D/C) Mide el espacio entre los dientes, valores de 1 representan espacio entre dientes igual al ancho del 
diente, >1 mas espacio entre dientes que el ancho del diente, <1 dientes menos separados 

Bellwood et al 2014b 

Prop. ancho del 
diente 

Figura A6 (C/E) Mide la totalidad de la puntudez del diente, dientes incisivos tienen un valor de 1 y dientes por debajo 
de 0.1 son puntudos con lados convexos 

Bellwood et al 2014b 

Proporción 
asimetría dental Figura A 6 (H)   

RA aleta pectoral M232 / area aleta 
pectoral 

Funcionalidad de la aleta para maniobrar Westneat et al 2002 

RA aleta caudal M82 / area aleta 
caudal 

Funcionalidad de la aleta para propulsión y/o dirección. Webb 1982 

Ventaja mecánica 
cierre M30 / M29 Estimado del trade-off entre la transmisión de fuerza y el movimiento de la mandíbula inferior. Westneat, 1994 

Ventaja mecánica 
apertura 

M32 / M31 Estimado del trade-off entre la transmisión de fuerza y el movimiento de la mandíbula inferior. Westneat, 1994 

    

Otras medidas    

F promalaris 
externa 

Fmuscle= PCSA * F 
iso 

Caracteriza la contribución de cada músculo al movimiento y fuerza en la mordida Herrel et al 2022; 
Kenaley et al 2014 

F promalaris 
interna 

Fmuscle= PCSA * F 
iso 

Caracteriza la contribución de cada músculo al movimiento y fuerza en la mordida Herrel et al 2022; 
Kenaley et al 2014 

F retromalaris Fmuscle= PCSA * F 
iso Caracteriza la contribución de cada músculo al movimiento y fuerza en la mordida Herrel et al 2022; 

Kenaley et al 2014 
F rictalis Fmuscle= PCSA * F 

iso 
Caracteriza la contribución de cada músculo al movimiento y fuerza en la mordida Herrel et al 2022; 

Kenaley et al 2014 
F stegalis Fmuscle= PCSA * F 

iso 
Caracteriza la contribución de cada músculo al movimiento y fuerza en la mordida Herrel et al 2022; 

Kenaley et al 2014 
ABDS/PM % Masa ABDS/Masa 

total 
Involucrado en el movimiento dorsoventral del aleteo, rotación de los rayos anteriormente, fuerza de 
abducción y control del borde anterior para frenar y maniobrar 

Thorsen & Westneat 
2005 

ARRV/PM % Masa ARRV/Masa 
total 

Control del borde anterior, protracción de la aleta y aceleración del aleteo hacia abajo Thorsen & Westneat 
2005 

ABDP/PM % Masa ABDP/Masa 
total 

Controla la mayoría de los radios de la pectoral y sus tendones Thorsen & Westneat 
2005 

ADDS/PM % Masa ADDS/Masa 
total 

Control de los radios centrales y posteriores Thorsen & Westneat 
2005 

ARRD/PM % Masa ARRD/Masa 
total Control de hidrodinámica. Reversa la dirección del borde anterior, inicia el aleteo hacia arriba Thorsen & Westneat 

2005 
ADDP/PM % Masa ADDP/Masa 

total 
 Thorsen & Westneat 

2005 
ABD/ADD Masa ABD/ Masa 

ADD 
Indica la masa relativa de los abductores y adductores Thorsen & Westneat 

2005 
ARRV+ARRD/PM 
% 

Masa ARRV + Masa 
ARRD/ Masa total Indica la masa relativa de musculos arrectores Thorsen & Westneat 

2005 
ARRV/ARRD Masa ARRV/ Masa 

ARRD 
Indica la proporción entre arrector ventral y dorsal Thorsen & Westneat 

2005 
MP/PT % Peso pectoral/Masa 

total 
Contribución de la masa y uso de la aleta pectoral al total de la locomoción Wainwright et al 2002 
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